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FORO

En búsqueda de un sistema de resistencia

estable en plantas cultivadas

Elkin Bustamante Rojas*
Luis Fernando Patiño H.**

RESUMEN. En el proceso de selección de plantas, para la alimentación y otros usos, al priorizar mayor pro-
ducción y características agronómicas favorables, éstas  perdieron muchas de sus defensas naturales de coevo-
lución y parte de su capacidad de  adaptación.La tecnología a través de plaguicidas y el uso de genes mayores
de resistencia han reemplazado dichas defensas. Sin embargo, la corta vida de muchos de estos productos más
el riesgo ambiental hace necesario buscar otras alternativas de manejo. Este foro propone un enfoque sosteni-
ble, con base en el análisis de la capacidad  energética de la planta y los limitantes a la expresión de su resis-
tencia.Se consideran algunos factores ambientales y tecnológicos de estrés que drenan energía en la planta, y
el conocimiento de prácticas que la fortalecen.Se sugiere un programa de actividades, con base en facilitadores
que eliminen los primeros y utilicen los últimos. La investigación y tecnología futura debería orientarse a ce-
rrar la brechas de información en la selección,fisiología y bioquímica de la resistencia.

Palabras clave: Coevolución,Energía, Facilitadores, Inducción, Predisposición, Resistencia.

ABSTRACT. In search of a system for stable resistance in cultivated plants. In the selection of plants for food
and for other uses, to obtain greater production and favorauble agronomic characteristics, many of the natural
defences from coevolution and part of the adaptation capacity have been lost. Technology, through pesticides
and the use of major resistance genes has replaced these defences. However the short life of many of these
products plus the environmental risks has made it necessary to look for management alternatives.This paper
proposes a sustainable approach based on an analysis of the energetic capacity of the plant and the limits to the
expression of its  resistance. Some environmental and technological stress factors that drain the plant of energy
and the knowledge of practices that strengthen it are considered. A plan of activities, in the agricultural
production,wich eliminate the first and make use of the second is suggested. The gaps in information about the
selection,physiology and biochemistry of the resistance should become a structural part of future investigation
and technology.

Key words: Coevolution,Energy, Facilitator, Induction, Predisposition,Resistance.

Introducción

Las plantas expresan su resistencia de diferentes mane-

r a s, unas en forma más estable que otras. Entre las pri-

meras están las estructuras anatómicas, morfológicas y

químicas preformadas que impiden a los microorganis-

mos y artrópodos establecerse en la planta. A d e m á s

disponen de la resistencia de genes complementarios y

de genes menores, que impiden el establecimiento y el

avance de las plagas. El otro tipo de defensa se mani-

fiesta con la presencia de fitoalexinas y otras sustancias

que le permiten a la célula evitar el daño que causa el

p a t ó g e n o. Esta protección es generalmente inducida

por agentes biológicos,físicos o químicos y su efecto es

en muchos casos de corta duración.

Dada la importancia de la resistencia en el MIP, y

el futuro de su inducción,es necesario conocer el papel

de la energía y su uso para que los mecanismos de de-
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fensa sean más estables. En la medida en que el cono-

cimiento actual tenga mayor divulgación y la investiga-

ción aporte nuevos avances sobre este tema, se podrá

implementar una producción agrícola más sostenible.

En este foro se presenta y discute información e

ideas pertinentes al tema, como la coevolución de las

plantas y sus plagas de acuerdo a la selección y uso de

cultivares por mayor rendimiento, la predisposición

de la planta al ataque de patógenos por el efecto del

ambiente, la fisiología de la planta, o la tecnología, el

mecanismo de inducción de resistencia, y finalmente

como podría visualizarse en la planta una disponibili-

dad de energía a través de facilitadores que permitan

el uso óptimo de inductores de resistencia.

Coevolución y selección por resistencia

Los ecosistemas complejos, como es el caso de la sel-

va tropical, disponen de una elevada capacidad de

equilibrio biológico y energético y los problemas fito-

sanitarios en general no se presentan, o no son fácil-

mente detectables. Sin embargo, tan pronto como se

inicia un proceso de degradación del ecosistema natu-

ral,empiezan a aparecer e incrementarse las alteracio-

nes sanitarias ante la uniformidad del ecosistema agrí-

cola, y la ausencia de barreras de espacio, tiempo o

asociación biológica.

Es en este gradiente de lo complejo a lo simple,

cuando a los artrópodos y microorganismos se les fa-

cilitan sus relaciones con las especies vegetales culti-

vadas, causando en éstas daño y pérdida de energía.

Esta situación permite cambios en la población o en la

evolución genética de los organismos plagas en res-

puesta a las presiones de selección que impone el

hombre.

De acuerdo con suposiciones de aceptación gene-

ral en fitopatología, Browning (1980) presenta cinco

axiomas sobre la resistencia:

Axioma 1: La mayoría de las plantas son inmunes o

altamente resistentes a la mayoría de patógenos. La

susceptibilidad es una rara excepción.

Axioma 2: La mayoría de los patógenos son avirulen-

tos a la mayoría de plantas. La virulencia es una rara

excepción.

Axioma 3: La inmunidad es absoluta

Axioma 4: La resistencia y la susceptibilidad son ex-

tremos opuestos de un continuo.

Axioma 5: Resistencia oligogénica (de pocos genes)

-susceptibilidad y avirulencia- virulencia son controla-

das por genes complementarios en el hospedante y el

patógeno.

Estos axiomas se dan con base en la coevolución

de los organismos en los ecosistemas naturales, en los

cuales se consideran avirulentos aquellos patógenos

que en su interacción con las plantas producen un ti-

po de infección bajo y en el caso de los virulentos, se

presentan tipos de infección altos, fundamentales en el

desarrollo de una epidemia en condiciones de produc-

ción agrícola.

Los mecanismos de resistencia que se observan

en las poblaciones de plantas en el campo pertenecen

a tres clases:

• Barreras físicas: corresponden a las estructuras de

las plantas que impiden la entrada a patógenos

(Agrios 1988). Por ejemplo, en variedades de ceba-

da las estructuras florales impiden la entrada del

hongo Ustilago nuda, causante del carbón volador

de este cultivo.

• Barreras químicas:se presentan en plantas que pro-

ducen exudados o sustancias que las protegen de la

acción de patógenos, como es el caso de los polife-

noles, sustancias preformadas de amplia coevolu-

ción con las plantas. Un ejemplo de éste mecanismo

lo constituyen las cebollas de colores diferentes al

blanco, las cuales pueden producir ácido protocaté-

quico que cubre la superficie del bulbo, protegién-

dolo del ataque del hongo Colletotrichum circinans.

También se incluye en esta categoría las fitoalexi-

nas, enzimas relacionadas con la patogenicidad y

sustancias resistentes a las enzimas del patógeno

(Weinhold y Hancock 1980).

• Genes complementarios:es el mecanismo presente

en la interacción del sistema hospedante-patóge-

n o. Esta hipótesis fue establecida por Flor (1971),

con base en sus trabajos de investigación en el cul-

tivo de lino y la roya del lino causada por el hongo

Melampsora lini.

La hipótesis de Flor considera que “una simple

explicación para el alto grado de especialización fisio-

lógica del hongo de la roya es que durante su evolu-

ción paralela, el hospedante y el parásito desarrolla-

ron un sistema genético complementario. Por cada

gen condicionando una reacción a la roya en el hospe-

dante hay un gen condicionando la patogenicidad en

el parásito. El tipo de infección, criterio de la reacción

del hospedante y de la patogenicidad en el parásito,

está determinado por genes complementarios en las

dos partes”.

La hipótesis que originalmente se estudió en el

sistema Linum:Melampsora actualmente se ha expan-

dido a otros sistemas como Solanum: Phytophthora;



Triticum: Puccinia, Malus: Venturia y Coffea: Hemileia

(Flor 1971).

En la actualidad la hipótesis de gen por gen indica

que la resistencia se da cuando el producto del gen de

avirulencia del patógeno interactúa con el producto de

un gen de resistencia de la planta (Baker et al. 1 9 9 7 ) .

Por su parte Keen et al. (2000) señalan los factores en

común que tienen la defensa inducida usado por plan-

tas y animales, lo cual en el caso de la reacción de hi-

persensibilidad siguen el modelo de la hipótesis de

F l o r. Estos investigadores consideran que este com-

portamiento se daría en la mayoría de eucariontes.

En la coevolución,de acuerdo al modelo de cerea-

les menores y sus royas, observaciones i n - s i t u del com-

portamiento de los materiales indicaron que en el eco-

sistema natural de las poblaciones nativas de avena,

cebada y trigo se encuentran componentes resistentes,

susceptibles y tolerantes en una mezcla natural,con un

equilibrio dinámico tal,que no se observan epidemias,

ni el desgaste energético propio de un monocultivo en

presencia de una raza compatible (Browning 1974).

A través de la selección y los sistemas de produc-

ción agrícola el presupuesto energético de la planta ha

sufrido cambios drásticos, algunos de los cuales han

afectado la estabilidad de la resistencia y el desgaste

de energía. Dos de los factores más importantes a

considerar son el estrés de las plantas con su conse-

cuente predisposición a enfermedades y la necesidad

de disponer de energía suficiente para la inducción de

resistencia a patógenos.

Predisposición de la planta a patógenos 

La importancia de un patógeno que ataca una planta

en su ambiente natural es muy poca,pero conforme la

agricultura tiende al monocultivismo y a la implemen-

tación de diversas técnicas agronómicas, además de

presentarse un desequilibrio en el ecosistema y favo-

recerse la proliferación de plagas, también se coloca a

las especies cultivadas en un estado de predisposición,

de naturaleza no genética (Mussel y Malone 1979).

La predisposición es definida como la tendencia o

condición previa a la inoculación o introducción del in-

citante que afecta la susceptibilidad del cultivo a agen-

tes patogénicos bióticos o abióticos. Esta condición in-

crementa la vulnerabilidad de las plantas debido a

causas externas,lo cual se traduce en una reducción de

la resistencia a las enfermedades (Yarwood 1976).

El concepto no debe confundirse. Si un factor bió-

tico o abiótico incrementa la susceptibilidad de la

planta a las enfermedades, es predisposición. Si afecta

positiva o negativamente al patógeno, esto puede ser

protección, terapia,erradicación o activación, pero no

predisposición.

En este sentido, al presentarse desviaciones de las

condiciones ambientales requeridas por la planta, los

procesos fisiológicos funcionan en forma inadecuada,

lo cual se traduce, normalmente en fallas generales de

los mecanismos de defensa (Levitt 1980, Schoenweiss

1983).

Bajo estas condiciones de estrés, en especial exce-

so de humedad o sequía un organismo sin mayor im-

portancia fitopatológica puede adquirir características

de alta virulencia y causar daños que posiblemente no

serían significativos en condiciones normales de culti-

vo. Esta es la característica del ataque de los patóge-

nos oportunistas.

Tácticas efectivas de control como el biológico, el

químico, el fitogenético, entre otros, pueden verse

mermadas o anuladas en su funcionalidad cuando el

cultivo se encuentra en un estado de predisposición,

en especial por condiciones agroclimáticas. La expre-

sión de resistencia de un híbrido o una variedad mejo-

rada puede no manifestarse bajo estas condiciones.

Una situación similar puede ocurrir al utilizar algún

plaguicida de origen biológico, si el patógeno encuen-

tra una planta con sus mecanismos de defensa diezma-

dos y fácilmente vulnerables.

La fisiología misma de una especie puede consti-

tuirse en un factor de estrés e inducir predisposición

por diferentes motivos:

(a) la planta se encuentra en un etapa determinada de

su desarrollo en la cual es más susceptible a ciertos

patógenos, como es el caso del tomate, en el cual el

tizón temprano causado por Alternaria solani pue-

de ser más severo cuando la planta entra en su pe-

ríodo de floración y fructificación (Rotem 1994).

(b) sus tejidos se encuentran blandos y no lignificados,

o la planta llega a la senescencia (Farkas 1979).

(c) se encuentra utilizando sus reservas en la produc-

ción de estructuras reproductivas o vegetativas y sus

mecanismos de defensa no disponen de los elemen-

tos necesarios para su funcionamiento normal. L a

defoliación que sufren las especies caducifolias es

una etapa en la cual se ha comprobado que las plan-

tas se predisponen a las enfermedades. En este sen-

t i d o, Schoeneweiss (1983) indica que varios investi-

gadores han obtenido este tipo de resultados al

evaluar el estrés por defoliación y que el efecto es

más significativo conforme se incrementa el periodo

de exposición de las plantas defoliadas al patógeno.
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La continua búsqueda del incremento en la pro-

ductividad provoca muchas veces la adopción de téc-

nicas que pueden causar un  estrés severo, tales como

altas densidades de siembra, uso excesivo de plaguici-

das, especialmente herbicidas, especies de sombra cul-

tivadas a plena exposición solar, dosis inadecuadas de

fertilización, etc. (Huber 1980,Lavesque y Rahe 1992,

Russell et al. 1989). Este es denominado estrés tecno-

lógico y es inducido por un manejo inapropiado de la

plantación y tiene gran importancia en todo tipo de

cultivos.

La productividad agrícola y la sostenibilidad son

objetivos que el técnico persigue y en muchos casos

parecen antagonizar cuando se trata del manejo de

plagas. Se considera que el evitar exponer a la planta-

ción a condiciones de estrés que lleven el cultivo a la

predisposición, contribuye significativamente al pos-

terior manejo que se realice de una enfermedad, ha-

ciendo uso de tácticas compatibles con el concepto de

sostenibilidad.

Las distintas especies de plantas varían en su sus-

ceptibilidad a condiciones de estrés y el conocimiento

de éstas proporciona información esencial para el ma-

nejo de enfermedades, incluyendo medidas para eva-

dir la predisposición. A manera de ejemplo se puede

analizar el caso del café, cuya tecnología de cultivo ha

sufrido una serie de transformaciones a través del

tiempo.

En relación con este tema varios investigadores

coinciden que cuando una planta no recibe la cantidad

de luz adecuada para sus requerimientos, se producen

trastornos en su funcionamiento normal, lo que pro-

voca estrés e incrementa la susceptibilidad del vegetal

al ataque de patógenos (Bustamante 1979, Greer

1990, Jones et al. 1985, Schoeneweiss 1983).

Así por ejemplo,los resultados obtenidos por Pan-

dey y Wilcoxson (1970) y Jones et al. (1985) coinciden

en que la alta intensidad lumínica incrementa la seve-

ridad e incidencia de L e p t o s p h a e r u l i n a y P s e u d o m o n a s

sobre alfalfa y crisantemo, respectivamente, existien-

do además una elevada correlación entre la alta inten-

sidad de la luz y los bajos niveles de nutrición.

En el sistema Avena: Puccinia se han identificado

genes de resistencia fotosensibles que no actuaban ba-

jo condiciones de alta intensidad lumínica o contenido

de CO2, presentándose, como consecuencia, en la

planta susceptibilidad al patógeno (Bustamante

1979). Este comportamiento puede explicarse por la

hipótesis de Rowell convertida en teoría por Horsfall

y Dimond (1957) para expresar que las enfermedades

se pueden clasificar como de alto y bajo contenido de

azúcares, cuando la planta es baja en estos compues-

tos es resistente a patógenos biotróficos como las ro-

yas. Por su parte, los organismos necrotróficos son se-

veros en tejidos con bajo contenido de azúcares.

La alta intensidad lumínica provoca destrucción

de la clorofila,daños en la membrana celular y el apa-

rato fotosintético, produciéndose fotoinhibición; l o s

tejidos externos se desarrollan pobremente y hay au-

sencia de ceras. También se inhibe al IAA, se produ-

cen disturbios en el balance de reguladores del creci-

miento y alteración de las fases de la mitosis. S i n

e m b a r g o, los efectos metabólicos más importantes

son la inhibición de la respiración por destrucción de

los citocromos,fotooxidación de la clorofila,ácido as-

córbico y alteración de muchas enzimas y coenzimas

(Levitt 1980).

Lobos (1993) evaluó el efecto de tres porcentajes

de sombra (0,25 y 50%) sobre la severidad e inciden-

cia de F u s a r i u m s p p.y Phoma costarricensis , r e s p e c t i-

v a m e n t e, que atacaban plantas de café y determinó

que cuando crecieron bajo plena exposición solar se

alcanzó el mayor índice de severidad, y la incidencia

más alta se produjo bajo condiciones del 75 y 100%

de luminosidad. Se concluye que la alta intensidad de

la luz es un factor importante de estrés que incremen-

tó la susceptibilidad del cultivo al ataque de ambos

p a t ó g e n o s.

Las condiciones de plena exposición solar en una

plantación conllevan a una proliferación de malezas

en el campo, y consecuentemente al uso de herbicidas

por parte de los caficultores. El uso de estos productos

y de otros agroquímicos puede conducir, en algunos

casos, al estrés (Altman y Campbell 1977,Lobos 1993,

Strobel y Kuc 1995), y al desarrollo de enfermedades

denominadas por Horsfall (1979) como iatrogénicas.

Además la tasa de enfermedades infecciosas también

se incrementa en las poblaciones de humanos expues-

tas a plaguicidas (Repetto y Baliga 1996).

Se ha determinado que cuando el café crece a ple-

na exposición solar usa más rápido las reservas del

suelo y se torna más exigente en sus requerimientos

nutricionales (Ramírez y Gonzáles 1990), por lo que

se considera que en este caso, el estrés puede deberse

a la poca disponibilidad de nutrimentos. La adición de

fertilizantes puede no tener efectos correctivos al pre-

valecer suelos con bajo contenido de humedad debido

a la alta incidencia de luminosidad,lo cual también in-

cide en las mayores pérdidas de nitrógeno. En  estas

circunstancias es de esperar una mayor incidencia o
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severidad  de enfermedades que deben ser contrarres-

tadas con el uso de grandes cantidades de plaguicidas.

En cuanto a los niveles de nutrición, se han reali-

zado una considerable cantidad de experimentos para

estudiar el efecto de los nutrimentos minerales, e s p e-

cialmente N,P,y K, en la susceptibilidad de las plantas

a las enfermedades (Chase y Poole 1987, E n g e l h a r d

1 9 8 9 , Graham 1983, Huber 1980).Según Schoeneweiss

( 1 9 8 3 ) , el efecto de predisposición puede ser por el

d e s b a l a n c e, deficiencia o exceso de uno o más nutri-

mentos y es variable en función de la edad y tipo de

c u l t i v o,condiciones del ambiente,especie de patógeno,

que en conclusión afectan el vigor de las plantas e in-

fluyen negativamente en sus mecanismos de defensa.

En este sentido, Sarasola, y Roca (1975) y Huber

(1980) coinciden en que niveles bajos de nutrición

afectan el funcionamiento normal de las células vege-

tales y provocan un desbalance en la efectividad de los

mecanismos de defensa de las plantas, influyen en la

composición de la lámina media de los tejidos y en la

facilidad con que puede ser alterada por enzimas del

patógeno.

El mecanismo de inducción de resistencia

El fenómeno natural de desarrollo de resistencia en

respuesta a la infección de un patógeno, fue primera-

mente reconocido por Ray y Beauverie en 1901.Estos

autores encontraron que la virulencia de una raza de

Botrytis cinerea podía ser cambiada mediante paráme-

tros ambientales como el calor, el frío o las condicio-

nes de cultivo. La raza cambiada y atenuada en su vi-

rulencia indujo en begonia resistencia sistémica

adquirida (SAR, por su sigla en inglés), a posteriores

infecciones con razas altamente virulentas del mismo

hongo (Beauverie 1901, Ray 1901).

En 1933, Chester revisó cerca de 200 publicacio-

nes que describían un fenómeno que él denominó in-

munidad fisiológica adquirida. Dentro este concepto,

se incluían al menos, tres procesos diferentes recono-

cidos hoy en día como: protección cruzada viral, anta-

gonismo y SAR.

Ross (1961a y 1961b), usando el Virus del mosai-

co del tabaco (TMV) sobre lesiones locales de plantas

hospedantes, demostró que las infecciones de TMV se

vieron restringidas por una infección previa. Esta re-

sistencia fue eficaz no solo contra el TMV sino tam-

bién contra el Virus de la necrosis del tabaco y ciertas

bacterias patógenas.También se encontró que la resis-

tencia era expresada localmente en el sitio de la ino-

culación primaria,pero ésta podía ser expresada sisté-

micamente en los tejidos que rodean al tratamiento

localizado, y llegar a extenderse hasta las raíces (Ryals

et al. 1994).

En términos generales, cuando las plantas reco-

nocen que están siendo invadidas por un patógeno se

inducen una variedad de respuestas de defensa dentro

de las cuales se incluyen :a) acumulación de fitoalexi-

nas, y otros metabolitos secundarios asociados a la pa-

red celular, b) acumulación de compuestos que modi-

fican y refuerzan la pared de la célula hospedante, y c)

acumulación de inhibidores de proteinasa y enzimas

hidrolíticas que degradan las paredes celulares de los

patógenos, dentro de las cuales están las proteínas re-

lacionadas con la patogenicidad o proteínas PR (Gurr

1995).

Las fitoalexinas, las cuales son compuestos anti-

microbiales de bajo peso molecular que están asocia-

das con mecanismos de defensa de la planta cuando

éstas se acumulan en respuesta a factores de estrés

bióticos o abióticos. Su biosíntesis se asocia con la

presencia de productos de la interacción hospedan-

te-patógeno los cuales actúan como elicitores (Ku c

1 9 9 5 , Hammerschmidt 1999).

Sticher et al . ( 1 9 9 7 ) , registran una respuesta adi-

cional que denominan condicionamiento o sensibili-

z a c i ó n , en el cual las plantas inducidas adquieren la

capacidad de reaccionar más rápidamente y con ma-

yor eficiencia a infecciones posteriores con patógenos

v i r u l e n t o s.

Los mecanismos de resistencia inducida son pro-

cesos que requieren energía y éstos pueden ser carac-

terizados como de fase temporal cuando ocurre el re-

conocimiento y de fase funcional cuando el mecanismo

de resistencia es expresado (Crute et al. 1 9 8 5 ) . A con-

tinuación se citan algunos requerimientos energéticos

del mecanismo de inducción de resistencia, donde se

puede evidenciar cambios a nivel celular y fisiológicos

que ocurren como respuesta a la inducción.

En las interacciones incompatibles entre la ceba-

da y el hongo causante del mildiú polvoso (Erysiphe

graminis f.sp. hordei),las plantas hospedantes reaccio-

nan a la inoculación con el patógeno a través de cam-

bios en la actividad bioquímica que incluyen incre-

mento en la producción de peroxidasa y etileno,

producción de inhibidores, fitoalexinas, síntesis de áci-

dos nucleicos, sustancias aromáticas, fluorescentes, y

absorbentes de UV y cambios en el contenido de ca-

rotenoides. Como se puede apreciar estas reacciones

de defensa están asociadas con el incremento en la

síntesis de varios compuestos, por lo tanto, existe poca
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duda de que éstas también demandan un aumento en

la respiración del hospedante, con el fin de suministrar

las unidades de carbono y la energía para la síntesis

(Smedegaard-Petersen 1982).

La descripción gráfica de la relación entre la

energía y la inducción de resistencia se presenta en la

figura 1,en la cual se indica como la fotosíntesis sumi-

nistra la materia prima para la transformación de ésta

vía respiración en defensas de la planta.

Aunque la planta en la interacción con una raza

avirulenta no presente síntomas visibles de enferme-

dad, esta expresión de resistencia implica procesos de

biosíntesis demandantes de energía,los cuales utilizan

aquella reservada para trabajos más útiles como el

crecimiento y la reproducción.En consecuencia,pará-

metros como rendimiento de grano, proteína en el

grano, y longitud del tallo, fueron sigificativamente

menores que aquellos de plantas testigo que no fue-

ron inoculadas (Smedegard-Petersen y StØlen 1981).

No solamente la respiración resulta incrementada

en las respuestas de defensa sino que también ocurre

un aumento en la síntesis de RNA (Oku et al . 1973),

transcripción y traducción de genes específicos, requi-

riendo la inducción de novo de enzimas para la biosín-

tesis de las sustancias de defensa; con el consecuente

consumo de ATP (Yoshikawa 1983).

El mecanismo de hipersensibilidad es un fenóme-

no también dependiente de la generación de energía

(ATP).Se ha demostrado que la adición de ATP, acor-

ta el tiempo necesario para la expresión de la resisten-

cia en tubérculos de papa inoculados con razas incom-

patibles de Phytophthora infestans, y restaura también

la capacidad de reacción hipersensitiva que había sido

disminuida por el tratamiento con inhibidores del sis-

tema generador de energía (Nozue et al. 1978).

En tomate se ha observado que la inducción de

resistencia para Clavibacter michiganensis s u b s p.

michiganensis, estimula la formación de una mayor

cantidad de ribosomas y de retículo endoplasmático

en las células activadas, sugiriendo un intenso metabo-

lismo celular  necesario para la expresión de la defen-

sa (Griesbach et al. 2000).

Guedes et al. (1980), registraron como la induc-

ción de resistencia sistémica a antracnosis del pepino,

se presentó en plantas en el  estado de desarrollo ve-

getativo, pero no ocurrió en el período de fructifica-

ción, y su expresión fue baja al momento de floración.

En este caso se considera que en los estados reproduc-

tivos la señal química para la resistencia no es repon-

dida o no se produce. Una aproximación a la interpre-

tación de este hecho, es que durante los periodos de

floración y fructificación la planta canaliza los produc-

tos de la fotosíntesis hacia las estructuras reproducti-

vas, y por lo tanto, se disminuye en las hojas la dispo-

nibilidad de energía necesaria para expresar

significativamente la resistencia a esta enfermedad.

Con relación a la capacidad de hacer efectiva la

señal de inducción por parte de las células, es impor-

tante tener presente la acción de minerales como el

calcio, el cual puede actuar como mensajero intracelu-

lar de la señal, pudiendo ser un facilitador de la res-

puesta de defensa (Krebs 1995).

El A c i b e n z o l a r- s - m e t i l , un benzothiadiazole

(BTH) desarrollado por Syngenta (Kessmam 1994), a l

ser usado en la inducción de resistencia a X a n t h o m o n a s

axonopodis pv. vesicatoria en plantas de pimentón o

chile, conlleva un costo energético que puede ocasio-

nar, en algunos cultivares, una sobreproducción de

frutos de menor tamaño, afectando negativamente la

producción, esta situación no se presentó cuando las

plantas crecieron bajo condiciones óptimas desde el

trasplante hasta la cosecha (Romero et al . 2001). Los

costos energéticos de la expresión de la defensa en al-

gunos casos también pueden ser superados por prácti-

cas agronómicas como la fertilización y la irrigación

(Karban y Kuc 1999, citados por Romero et al 2001).

La energía disponible resulta aún más crítica pa-

ra la inducción de resistencia en las partes cosechadas
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Figura 1. Relación entre fotosíntesis, respiración y
defensa en plantas (Adaptado de Curso de
Fisiología Vegetal, Dr. Marco Vi n i c i o
Gutierrez. CATIE, 2000).



de la planta. Esta reabastece sus requerimientos de

energía a través de la fotosíntesis y la translocación de

agua y nutrimentos;mientras que en los productos co-

sechados, el suministro de nutrimentos se ve interrum-

pido y la capacidad fotosintética es  disminuida signi-

ficativamente (Wilson et al. 1994). Por lo tanto, el uso

de la energía necesaria para lograr inducir resistencia

ante problemas patológicos de poscosecha, debe ser

aún más eficiente y buscar su activación desde las eta-

pas previas a la cosecha.

La presencia de hongos saprófitos en la filosfera,

como  es el caso de Cladosporium herbarum, también

se constituye en fuente elicitora de respuestas de de-

fensa debido a los continuos intentos de penetración

de estos microorganismos a la hoja; lo cual conlleva

una pérdida en producción y en el contenido de cloro-

fila debido al desvío de energía hacia la biosíntesis de

compuestos asociados con la protección de la planta

(Smedegard-Petersen y Tolstrup 1985).

Facilitadores del uso eficiente

de la energía de la planta

Tanto en medicina humana como en la de plantas, no

es lo mismo estar enfermo que no sentirse bien. En el

primer caso los exámenes clínicos y la observación de

la persona o planta,pueden indicar la naturaleza de la

enfermedad,en el segundo la persona no presenta una

enfermedad diagnosticable pero puede expresar ver-

balmente que siente fatiga, quizás debido a estrés, con

su consecuente alto consumo de energía y predisposi-

ción futura a enfermedades. Con respecto a las plan-

tas, tampoco se observan síntomas y sólo en el caso de

nutrimentos, los análisis foliares pueden guiar para re-

solver un futuro problema de deficiencia. Esta situa-

ción enfatiza la necesidad de disponer de tecnología

para un diagnóstico oportuno que  fortalezca el mane-

jo del presupuesto de energía de la planta.

Podemos considerar la situación de un cultivo en

el campo sin barreras de protección en comparación

con uno que disponga de plantas rompe vientos o de

otro bajo cobertura de plástico. El primero de ellos

tendrá un desgaste energético mayor debido, especial-

mente, a las condiciones ambientales desfavorables,

causantes de estrés en el cultivo. Los efectos de este

desgaste se observaran en la calidad de los frutos y en

su duración en poscosecha y en la predisposición a en-

fermedades. En la situación considerada existen múl-

tiples factores de inducción de estrés, incluyendo pa-

tógenos y saprófitos, que obligan al cultivo a realizar

un esfuerzo de defensa permanente y costoso, como lo

indican Smedegard-Petersen y StØlen (1981), para

inoculaciones sucesivas de razas avirulentas.

El ejemplo anterior indica la necesidad de funda-

mentar un manejo y uso de energía en forma racio-

n a l , que permita a la planta dentro de su presupuesto

enfrentar las demandas en su desarrollo vegetativo y

de producción, así como las condiciones de adapta-

ción y defensa en el medio en el cual se desarrolla.A

continuación se presentan algunos planteamientos

orientados a disminuir el desgaste de energía median-

te medidas que faciliten su uso eficiente (Fi g. 2 ) . E s-

tos planteamientos y sugerencias sobre f a c i l i t a d o re s

en el uso de la energía se hacen en forma general ya

que las necesidades de manejo y de las plagas en cada

cultivo determinará el potencial de uso de las indica-

ciones sugeridas.
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Figura 2. Facilitadores del uso eficiente
de energía en la estabilidad de
la defensa de la planta.
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Facilitadores ambientales

Para los facilitadores ambientales tales como tempe-

ratura, humedad, luz y velocidad del viento, los dife-

rentes cultivos tienen sus respectivas especificaciones

de acuerdo a las mejores condiciones de adaptabilidad

de la planta, lo cual es un gran aporte en la disminu-

ción del drenaje de energía (Colhoum 1973). Sin em-

bargo, la dinámica empresarial ha llevado a la utiliza-

ción del máximo de la intensidad lumínica y del

anhídrido carbónico apoyados en la tecnología de

agroquímicos, con un incremento en producción pero

con desgaste fisiológico del cultivo. En la medida en

que la agricultura busque alternativas viables de sos-

tenibilidad es predecible el mayor uso de los facilita-

dores. Estos ajustes se darían con base en prácticas

tradicionales muy bien descritas por Thurston (1992)

y Palti (1981), y aquellos que la investigación futura y

la validación indiquen.

La disminución en la intensidad lumínica es un fa-

cilitador de la resistencia en plantas afectadas por pa-

tógenos productores de fotosensibilizadores como cer-

c o s p o r i n , a l t e r t o x i n , e l s i n o c r o m o, por parte de

C e r c o s p o r a spp., Alternaria alternata y Elsinoe spp.,

respectivamente (Daub y Ehrenshaft 2000). Lo ante-

rior explica las observaciones realizadas en banano de

que la sombra disminuye el ataque de la Sigatoka

Amarilla (Thorold 1940),situación similar a la de café

y mancha de hierro (Nataraj y Subramanian 1975).

Facilitadores biológicos

Los microorganismos que habitan en la rizosfera del

suelo pueden tener gran influencia sobre el desarrollo

de las plantas. Las micorrizas incrementan la resisten-

cia al ataque de patógenos radicales cuando la simbio-

sis hongo-raíz ocurre antes de la llegada del patógeno.

Los cambios que operan en el incremento de la resis-

tencia son de naturaleza morfológica y fisiológica en

la planta micorrizada, la cual puede tener una mayor

lignificación de las paredes celulares y una optimiza-

ción en la nutrición, especialmente en la toma de fós-

foro y potasio. En plantas micorrizadas también se ha

encontrado mayores contenidos de aminoácidos, iso-

flavonoides y quitinasa (Sánchez de Prager 1985,

1999).

La aplicación de ciertas cepas de rizobacterias, c o-

nocidas como promotoras de crecimiento,puede mejo-

rar la condición del cultivo bajo estrés (Kloepper et al.

1 9 8 0 ) . Según Foster (1986), las rizobacterias pueden li-

berar nutrimentos tanto orgánicos como inorgánicos,

particularmente el fósforo insoluble, indicando que

hasta el 60% del fósforo del suelo es inorgánico y que

enzimas producidas como las fosfatasas favorecen la

disponibilidad de este elemento.Además de los efectos

sobre el crecimiento de las plantas, existen rizobacte-

rias no patogénicas como el grupo de P s e u d o m o n a s

fluorescentes, que pueden inducir resistencia sistémi-

ca en las plantas, con una expresión fenotípicamente

similar a SAR (van Loon et al. 1998).

La mayor contribución de la microflora bacteriana

a las plantas que coloniza es el proveer productos ex-

cretados que sirven de fuente de carbono, n i t r ó g e n o, o

reguladores de crecimiento; además la cantidad de

C O2 liberado por las bacterias, produce ácido carbóni-

co que ayuda a la solubilización de nutrimentos inorgá-

nicos no disponibles, lo que favorece la asimilación de

f ó s f o r o, p o t a s i o,magnesio y calcio (Alexander 1977).

Los microorganismos benéficos presentes en la ri-

zosfera pueden cumplir además una función impor-

tante de reciclaje de las sustancias de desecho, las cua-

les dependiendo de la condición fisiológica y

ambiental de la planta, pueden ser superiores al 20%

de su peso seco;dentro de estos materiales se incluyen

desechos de la  cubierta de la raíz,mucílagos exudados

y lisatos, los cuales contienen aminoácidos, proteínas,

azúcares, carbohidratos complejos, alcoholes y hormo-

nas (Kluepfel 1993).

El uso de bocashi y de P. fluorescens y P. cepacia

sobre sustrato de broza de café, promovieron  incre-

mentos significativos en área foliar de plantas de ba-

nano y en los niveles nutricionales de las hojas, así co-

mo una disminución en la severidad de la Sigatoka

Negra (Camacho 1997).

Se espera que tanto la resistencia inducida como

el efecto benéfico de los microorganismos sobre las

plantas y en contra de sus patógenos, puedan ser usa-

dos en combinación. Chen et al . (1996) al evaluar la

compatibilidad de estas alternativas de control, e n-

contraron en plantas de tabaco que la inducción de

SAR suprimió el efecto de patógenos oomicetos, p e-

ro no alteró el crecimiento de la rizobacteria B a c i l l u s

cereus mejorando el control de las enfermedades.

Las sustancias húmicas y en general los sustratos

orgánicos, también presentan un estímulo sobre el

crecimiento de las plantas relacionado comúnmente

con el incremento en la toma de macronutrimentos y

la solubilización de micronutrimentos a partir de las

formas orgánicas, incrementando también la permea-

bilidad de las membranas celulares. Similarmente,

tanto la tasa de fotosíntesis como de respiración se

han visto aumentadas por la presencia de sustancias

húmicas, encontrándose un incremento en los conteni-
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dos de clorofila luego de aspersiones foliares con este

tipo de sustancias (Chen y Aviad 1990). Estos efectos

sobre la fisiología de las plantas tiende a disminuir el

riesgo de estrés en la planta y su predisposición a en-

fermedades, evitando el desgaste de energía propio de

esta condición.

Los microorganismos benéficos de la filosfera y el

uso de sustratos han demostrado su importancia en la

defensa del cultivo de banano a través del antagonis-

mo e inducción de resistencia a Mycosphaerella 

fijiensis (Camacho 1997, Talavera et al. 1998).

Facilitadores químicos

Tanto en humanos como en plantas, para los sistemas

de inmunidad y resistencia, existen algunos elementos

químicos fundamentales en la estabilidad de las de-

fensas (Repetto y Baliga 1996).En el primer caso ele-

mentos como el hierro y el calcio son muy importan-

tes y en las plantas se han reportado tanto el calcio

como el fósforo y el potasio (Huber 1980, Reuveni y

Reuveni 1988).

El fósforo al ser el elemento principal de la mo-

lécula de AT P, establece el enlace fosfato de alta

e n e r g í a , es además componente estructural de varios

catalizadores de reacciones, también es parte de los

fosfolípidos de las membranas celulares, y se enlaza

activándolas a muchos azúcares diferentes implicados

en el metabolismo fotosintético y respiratorio.Es im-

portante establecer una fertilización equilibrada de

fósforo y nitrógeno, para obtener el máximo de efi-

ciencia (Bennett 1996, Huber 1980, Sharma y Sharma

1 9 9 1 ) .

El calcio, como se mencionó anteriormente, actúa

como mensajero secundario en la transmisión de las

señales intracelulares (Krebs 1995),pudiendo facilitar

la dinámica de la señal de defensa. Su efecto benéfico

sobre la inducción de resistencia se puede interpretar

en el ejemplo reportado por Cole (1999), donde para

corregirse el síntoma de estrés en plantas de tabaco

inducidas mediante el Acibenzolar -s-metil hacia el

ataque de bacterias y hongos patogénicos, se aplicó

fertilización foliar con base en CaNO3, atribuyendo la

recuperación de las plantas al suministro de nitrógeno

presente en ésta molécula,pero probablemente, el cal-

cio también tuvo un efecto importante. Este mismo

compuesto y otras fuentes de calcio coadyuvan a la

expresión de resistencia del tomate al tizón temprano

(Mendez et al. 1994).

El potasio es otro elemento importante para el

buen funcionamiento de la maquinaria energética de

la planta;dentro de sus funciones se destacan: la regu-

lación de la actividad enzimática y por lo tanto, parti-

cipa en funciones esenciales como fotosíntesis, foto-

fosforilación,síntesis de proteínas, translocación,man-

tenimiento de agua, reducción de nitratos, y

reproducción (Huber 1980). Igualmente, este elemen-

to es requerido para conservar los potenciales osmóti-

cos de las células y está involucrado en el transporte

de agua y asimilados en el floema y xylema a largas

distancias. Este elemento también actúa como estabi-

lizador del pH en la célula, y es requerido como acti-

vador de más de 60 enzimas en los tejidos meristemá-

t i c o s. De igual forma, se ha reportado que con

cantidades adecuadas de K, las paredes celulares son

más gruesas y se mejora la resistencia a la inundación,

y a enfermedades. Dentro de otras funciones atribui-

das al potasio, está la producción de fosfato de alta

energía (ATP), y en los productos cosechados de la

planta parece alargar la vida en condiciones de alma-

cenamiento (Bennett 1996).

En el caso de plaguicidas, y en especial los herbi-

cidas, es necesario seleccionar cuidadosamente los in-

gredientes que no afecten la expresión de defensa en

la planta (Carson et al. 1991). En 1979 ya se disponía

de una lista de 45 químicos que podían inducir enfer-

medades en 21 hospedantes (Horsfall 1979).La mayo-

ría son herbicidas o reguladores del crecimiento, así

como también fungicidas, insecticidas y nematicidas.

Las enfermedades inducidas fueron en un 85% de ca-

rácter fungoso, seguidas por las virales.

La importancia de la selección de herbicidas en el

caso de café indica que el oxyfluorfen no causaba pre-

disposición a patógenos fungosos foliares o radicales,

mientras que el diurón si disminuyó el crecimiento e

incrementó la severidad de los hongos en su ataque

(Lobos 1993). En la soya se conoce un efecto positivo

del herbicida lactofen al reducir la severidad del mo-

ho blanco por acumulación de glyceollin (Ham-

mershchmidt 1999).

Facilitadores genéticos

Con base en las diferentes necesidades de defen-

sa de la planta a factores ambientales, biológicos y tec-

nológicos, los procesos de selección  deberían de ha-

cerse para materiales que exhiban características de

buena adaptabilidad, resistencia genética y produc-

ción.La primera permitiría a la planta un uso más efi-

ciente de su energía en condiciones agroclimáticas

desfavorables, reservándola para otras necesidades.

En los sistemas de producción agrícola donde se

practica el uso de cultivos asociados o mixtos, se con-

sidera que dicha diversidad provoca una baja inciden-
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cia de patógenos que pudieran afectarlos, como si ocu-

rre cuando se utilizan monocultivos;donde no es posi-

ble alcanzar niveles altos de antagonismo y homeosta-

sis de los patógenos (Browning 1974).

La experiencia del Siglo XX, en el uso de genes

mayores de resistencia a patógenos en monocultivos,

indica que la duración de la misma fue muy corta co-

mo lo demuestran cultivares de arroz con genes mayo-

res y la evolución de razas de Pyricularia orizae, o el

caso de los cultivares resistentes de cereales y las dife-

rentes formas especiales del hongo Puccinia graminis

y sus respectivas razas y subrazas (Ou 1984, Stakman

y Harrar 1957). Estos procesos de selección de genes

mayores e incorporación en variedades comerciales

ha constituido una carrera entre fitomejoradores y mi-

croorganismos, en la cual el mayor desgaste y riesgos

ha estado a cargo de los primeros. Obviamente, en al-

gunos cultivos los genes mayores para ciertos patóge-

nos han sido muy estables.

Esta situación de microevolución de organismos

patógenos y la consecuente pérdida de resistencia de

genes ha llevado a la búsqueda de alternativas más

duraderas como cultivares multilineales, c u l t i v a r e s

con resistencia horizontal o dilatoria, condicionada

por genes menores o al uso de materiales tolerantes

(Browning et al. 1977).

Para complementar los beneficios de los facilita-

dores genéticos, es necesario tener en cuenta la pro-

ducción y uso de semillas certificadas  que aseguren al

agricultor las condiciones de vigor, alta germinación y

ausencia de patógenos, tres factores fundamentales en

el desarrollo de una planta que se quiere fortalecer

para generar y utilizar su energía.

Acciones a futuro

Con base en lo anterior es evidente que en la actuali-

dad existe información sobre los factores que pueden

predisponer la planta a la acción de patógenos y al

mismo tiempo se ha avanzado en el área de la induc-

ción de resistencia o en el uso de resistencia horizon-

tal y cultivares multilineales. Sin embargo, siguen exis-

tiendo brechas de conocimiento en la manera de

diagnosticar oportunamente las pérdidas de energía, y

como implementar un manejo del presupuesto de és-

ta en la planta.

En el futuro será necesario orientar la investiga-

ción y la tecnología a producir el conocimiento ade-

cuado en las áreas de selección, fisiología y bioquími-

ca de la resistencia. En el caso de selección es

importante considerar en el recurso genético y en los

programas de mejoramiento el componente de adap-

tabilidad que minimice el drenaje de energía en los

cultivos por factores ambientales desfavorables. Igual-

mente, fortalecer el uso de materiales genéticos y cul-

tivares multilineales que disminuyan el riesgo de la

microevolución de los patógenos.

Con respecto a la fisiología y bioquímica de la re-

sistencia, será fundamental determinar la forma de

mantener a la mitocondria en condiciones adecuadas

de funcionamiento, de manera que pueda satisfacer la

demanda de energía para la defensa de la planta. En

esta área sería fundamental el conocimiento de cofac-

tores, enzimas, y nutrimentos que optimicen la labor

de esta organela;lo cual se debería complementar con

plantas seleccionadas por su capacidad intrínseca pa-

ra hacer uso eficiente de su energía y ser compatibles

con microorganismos facilitadores del crecimiento e

inductores de resistencia.

Finalmente, es claro que para la aplicación prácti-

ca de las fitoalexinas y el desarrollo comercial de in-

ductores de amplia resistencia deberán considerar sus

efectos sobre la fisiología de la planta, y la necesidad

de utilizar facilitadores que coadyuven y estabilicen la

expresión de la resistencia.
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