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INTRODUCCIÓN

Más de 40 géneros de fitonematodos actúan como
parásitos obligados de plantas superiores. La mayo-
ría de ellos pertenecen al orden Rhabditida (1). Den-
tro de este orden, los fitonematodos del género
Meloidogyne son responsables de grandes pérdidas
en cultivos de importancia económica (2). Entre las
especies más importantes económicamente se en-
cuentran Meloidogyne incognita (Kofoid y White)
Chitwood, M. javanica (Treub) Chitwood y M. arenaria
(Neal) Chitwood (3, 4). M. incognita habita en climas
tropicales y es posiblemente el parásito más dañino
de los cultivos en el mundo (5). Este fitonematodo
posee una amplia gama de hospedantes y provoca
daños en cultivos, tales como tomate, papa, algodón
y pimiento (6). En el caso del tomate, se presenta en
la actualidad como plaga, tanto en plantaciones culti-
vadas por los métodos tradicionales, como en las cul-
tivadas con tecnologías más modernas: sistemas de

cultivos protegidos, hidropónicos, huertos intensivos,
invernaderos y organopónicos (7).

Las plantas infestadas muestran un desarrollo
aberrado del sistema radical caracterizado por la for-
mación de agallas (8). Las agallas pueden medir des-
de 1 o 2 milímetros de diámetro en las raíces peque-
ñas y hasta 1 cm o más en las raíces grandes. Las
raíces altamente infestadas son mucho más cortas que
las sanas, tienen menos raíces laterales y pelos radi-
cales (9). En cuanto al sistema aéreo, los síntomas de
una planta infestada por Meloidogyne son similares a
los que presenta una planta con otro tipo de daño en
las raíces. Estos pueden ser: inhibición de la brotación,
disminución del crecimiento y deficiencias nutricionales
que se manifiestan como clorosis del follaje, ya que
los nematodos interfieren la producción y translocación
de substancias provenientes de las raíces, como las
hormonas giberelinas y citoquininas, y también de
substancias que regulan la fotosíntesis. Otro síntoma
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característico es la aparición de marchitez temporal a
pesar de haber humedad adecuada en el suelo, debi-
do al menor tamaño del sistema radical y a que los
elementos vasculares en los nódulos se rompen y se
deforman, interrumpiendo mecánicamente el flujo nor-
mal de agua y nutrientes (10). Como resultado, apare-
cen síntomas de deficiencia, los cuales conllevan a la
disminución de los rendimientos, en dependencia de
la severidad de la infestación del suelo (4).

El control de nematodos se realiza usualmente por
la combinación de varias estrategias de manejo. El
control cultural es una práctica extendida, pero la ro-
tación de cultivos tiene valor limitado para nematodos
del género Meloidogyne, por su amplia gama de
hospedantes (11). El control químico se ha vuelto difí-
cil debido a que los nematicidas efectivos, tales como
el DBCP (dibromocloropropano) y EDB (ethylene
dibromide), han sido proscriptos por ser peligrosos para
el ambiente y la salud humana. Algunos como el
Bromuro de Metilo, uno de los fumigantes más amplia-
mente utilizado para el control de fitopatógenos del sue-
lo, incluyendo los nematodos, ha sido eliminado en al-
gunos países y lo será en un futuro próximo para otros.
Es por esto que, además de nematicidas, las nuevas
prácticas culturales, el empleo de variedades resisten-
tes y otras medidas amigables al ambiente deben ser
desarrolladas para el control de nematodos (12).

La resistencia a Meloidogyne spp. se encontró ori-
ginalmente en formas silvestres de Lycopersicon
peruvianum L. (P.I. 128657), y utilizando las técnicas
de cultivo de embriones, se ha obtenido de forma exitosa
un híbrido entre L. peruvianum L. y el tomate comercial
S. esculentum L. (13). Watts en 1947 retrocruzó este
híbrido con algunas líneas de S. esculentum y obtuvo
un clon resistente a Meloidogyne (14). Estos estudios
mostraron que la resistencia estaba determinada por un
gen simple denominado “Mi”, localizado en el cromosoma
6. Este gen confiere una resistencia efectiva al ataque
de los nematodos agalladores M. incognita, M. javanica
y M. arenaria (7), pero no a M. hapla Chitwood (14). Se
plantea que el gen Mi en tomate suprime el desarrollo y
reproducción de los nematodos formadores de agallas
(15) y que en la actualidad, se encuentra presente en
todas las variedades comerciales de este cultivo. Algu-
nos autores plantean que las plantas de tomate portado-
ras de este gen pueden crecer en la mayoría de los sue-
los infestados con nematodos sin pérdidas significativas
del rendimiento (16). Además, las variedades resisten-
tes tienen el mismo precio que las susceptibles y no re-
quieren prácticas de manejo suplementarias, sin embar-
go, no son usadas extensivamente, probablemente por
la demanda en los mercados de frutos con característi-
cas específicas y cualidades que no están en los
cultivares resistentes (15). Otras de las desventajas de

la resistencia basada en este gen son la inactivación del
mismo a temperaturas por encima de los 28°C (17) y la
preocupación acerca de la durabilidad de la resistencia
por el uso intensivo del gen Mi junto con la variabilidad
patogénica de los nematodos formadores de agallas (3).

Aunque el gen Mi puede bloquear el desarrollo del
nematodo en estados tempranos, la ocurrencia de va-
riación en Meloidogyne spp. y su reproducción en plan-
tas de tomates portadoras del gen ha sido bien docu-
mentada (18). Por otra parte se han encontrado biotipos
virulentos del nematodo contra el gen Mi en zonas pro-
ductoras de tomate en el mundo (19). En Cuba, existen
evidencias de que la especie M. mayaguensis Rammah
y Hirschmann fue capaz de vencer la resistencia confe-
rida por dicho gen en diferentes variedades de tomate
que eran portadoras del mismo (20).

Por estas razones  se hace necesario profundizar
en los estudios relacionados con la caracterización de
las secreciones del nematodo, los factores de
avirulencia y las respuestas de las plantas ante el ata-
que de los nematodos. El objetivo de esta reseña es
lograr un mejor entendimiento de los procesos y me-
canismos involucrados en la interacción Meloidogyne
incognita- tomate.

PARTE ESPECIAL

¿Qué características diferencian a los
fitonematodos del resto de los agentes causantes
de enfermedades?

Los estreses biogénicos inducidos por nematodos
parásitos tienen algunas características que los dis-
tinguen de las reacciones de estrés causadas por otros
organismos. Estas diferencias se deben  principalmen-
te al alto nivel de desarrollo de los sistemas trófico,
reproductivo, excretor y nervioso en los fitonematodos.
Comparados con otros fitopatógenos, los nematodos
tienen un alto grado de motilidad y un sistema senso-
rial más sensitivo y son capaces de seleccionar de
forma activa las plantas necesarias para su alimenta-
ción y reproducción (21).

Las claves para el entendimiento de las señales
del nematodo que desatan la respuesta de las plantas
a la infección, están relacionadas con la biología de
estos patógenos. Ellos tienen un particular comporta-
miento con respecto a la percepción del hospedante y
el parasitismo. Como es típico del Phylum Nematoda,
poseen un sistema nervioso central y órganos quimio-
sensoriales complejos llamados anfidias. Las señales
quimio-sensoriales parecen  ser importantes para la
atracción del nematodo a las raíces de su hospedante,
así como para la identificación de los sitios apropia-
dos para la penetración e iniciación de la alimentación
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(22). Sin embargo, poco se conoce acerca de esta
estimulación de la planta.

¿Cómo invaden los nematodos formadores de
agallas a la planta hospedante y cuáles son los
mecanismos involucrados  en este proceso?

Los nematodos formadores de agallas son parási-
tos biótrofos que han evolucionado y desarrollado es-
trategias para infestar de manera exitosa diversas
especies de plantas. La invasión de los tejidos de la
planta involucra mecanismos comunes con bacterias
y hongos fitopatógenos, tales como la producción de
enzimas degradadoras de la pared celular. Sin em-
bargo, las señales que inducen la diferenciación de
las células de la planta en células especializadas como
sitios de alimentación, aún no han sido determinadas.

Estos fitoparásitos tienen un ciclo de vida comple-
jo (8). La planta es parasitada por el juvenil de segun-
do estado (J2) o juvenil infestivo. Durante el parasitis-
mo, el nematodo se establece y mantiene una estre-
cha relación con el hospedante. Los J2 son atraídos a
la zona de elongación, donde penetran la raíz y luego
migran intercelularmente, separando las células por
la lámina media en el tejido cortical. Este proceso pa-
rece incluir fuerzas mecánicas y secreciones
enzimáticas del nematodo. En Arabidopsis, los juveni-
les infestivos usualmente migran hacia abajo en la raíz
y circundan la misma en la región del meristemo apical.
Luego se mueven hacia arriba y del centro de la raíz a
la zona de diferenciación (22). Los J2 sufren tres mu-
das hasta convertirse en adultos. Después del desa-
rrollo de la hembra, que ocurre usualmente en tres
semanas, los huevos son liberados a la superficie de
la raíz en una matriz gelatinosa protectora. Los ma-
chos migran hacia el suelo y no se alimentan. Al ser
parásitos obligados, el crecimiento de los nematodos
y su reproducción dependen de  los sitios de alimen-
tación especializados en la raíz.

En el sitio de alimentación, los nematodos inducen
un proceso de rediferenciación que conlleva a la for-
mación de células de alimentación multinucleadas, lla-
madas células gigantes. La formación de las células
gigantes es el resultado de divisiones nucleares repe-
tidas de la célula nodriza inicial sin citoquinesis. Cada
nematodo desencadena el desarrollo de hasta doce
células gigantes, cada una conteniendo aproximada-
mente 100 núcleos (22). Los múltiples núcleos en las
células gigantes resultan de la mitosis desacoplada
de la citoquinesis. Además, los núcleos individuales
tienen alto contenido de ADN, indicando que ha ocu-
rrido la endoreduplicación. Las células gigantes son
metabólicamente activas, con un citoplasma denso que
contiene numerosas mitocondrias, plastidios,
ribosomas, un aparato de Golgi y un retículo

endoplasmático liso bien desarrollados, generalmen-
te organizados en remolinos. La vacuola central des-
aparece, dando lugar a pequeñas vacuolas. Además,
se desarrolla el decrecimiento típico de la pared celu-
lar. Se piensa que este fenómeno aumenta la toma de
solutos del sistema vascular. Cerca, las células de la
corteza, el periciclo y el parénquima vascular aumen-
tan de tamaño y se dividen, formando la agalla. La
formación de la agalla puede ser vista bajo el micros-
copio entre las 12 y 24 horas, posteriores a la inocula-
ción (23).

A pesar de que las señales moleculares para el
desarrollo y mantenimiento de las células gigantes no
han sido identificadas, se ha demostrado que el man-
tenimiento de su integridad depende de la continua
estimulación del nematodo. Como se dijo anteriormen-
te, en el proceso de migración del nematodo en la raíz
y en la formación de las células gigantes intervienen
diferentes enzimas y compuestos.

Los nematodos fitoparásitos poseen ciertas carac-
terísticas estructurales que aseguran su existencia en
el tejido vegetal. Estas incluyen el estilete, el cual es
una adaptación para penetrar la pared celular de las
plantas, las glándulas esofágicas (dorsal y subventral)
y las fásmidas (21). Observaciones al microscopio elec-
trónico muestran que para su alimentación, el
nematodo perfora la pared celular con su estilete, con
el cual alcanza la membrana plasmática de las célu-
las y se forman algunos tubos de alimentación. Estos
tubos, al estar estrechamente asociados con el retí-
culo endoplasmático, pueden traer los nutrientes des-
de partes distantes de la célula nodriza, o actuar como
filtros moleculares para prevenir la obstrucción del
estilete (24).  Algunas estructuras de los nematodos
pueden ser fuentes de moléculas secretadas
involucradas en la interacción. La invasión a las plan-
tas y la alimentación solo pueden tener lugar después
que los nematodos cruzan la barrera de la pared celu-
lar. Los genes que codifican para las enzimas que fa-
cilitan el parasitismo dentro del tejido vegetal vía esti-
lete son llamados genes de parasitismo o factores de
patogenicidad (21, 23).

La mayoría de los trabajos se han focalizado en
las proteínas secretadas por las anfidias y las glándu-
las esofágicas. Las anfidias son dos órganos senso-
riales localizados bilateralmente en la región cefálica
del nematodo y están en estrecho contacto con las
células de la planta que diferencian a células nodri-
zas. Algunas glicoproteínas secretadas por las anfidias
han sido aisladas y algunas de ellas están involucradas
en la percepción de señales del ambiente (25). Las
glándulas esofágicas son células especializadas ca-
paces de exportar secreciones a través del estilete.
La actividad esofageal varía durante el parasitismo
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(26). Las glándulas subventrales son grandes y están
llenas de vesículas, durante la fase migratoria del pa-
rasitismo. La glándula dorsal solo comienza la secre-
ción activa de sustancias después de la
sedentarización. Mientras los nematodos comienzan
su alimentación, las glándulas subventrales se vuel-
ven menos activas. Por lo tanto, las glándulas dorsa-
les y subventrales parecen tener diferentes funciones
en el parasitismo. Entre estas se encuentran, la pro-
teína 14-3-3 y una  Calretículina, conocidas por sus
múltiples funciones incluyendo la regulación de la se-
ñalización en las vías metabólicas y la regulación del
ciclo y el crecimiento y diferenciación celular. Aunque
su función en nematodos parásitos de  animales no
está clara, su implicación en muchas alteraciones da
origen a la hipótesis de un papel importante de estas
proteínas en la interacción con las plantas.

Los homogenados y exudados de nematodos con-
tienen celulasas, amilasas y peptinasas. Las
peptinasas, que atacan los polímeros de la pared ce-
lular y la lámina media, pueden ser de particular im-
portancia en la patogénesis de las enfermedades in-
ducidas por nematodos. Se ha sugerido que las dife-
rencias entre los sistemas de peptinasas de varias
especies de nematodos influyen en las característi-
cas de la patogénesis de las correspondientes enfer-
medades (21). Las peptinasas de nematodos distin-
tos, difieren tanto en el mecanismo de acción como
en la especificidad por el sustrato.

Además, en las glándulas digestivas de M.
incognita, fueron detectados genes que codifican para
quitinasas, proteínas ligadas a celulosa y lipoproteínas
(23). Otros genes importantes son aquellos que codi-
fican para enzimas detoxificadoras que protegen al
parásito de la respuesta defensiva oxidativa de las
plantas. Tales genes se han aislado a través de su
amplificación por PCR utilizando cebadores degene-
rados diseñados para los motivos conservados de
estas proteínas. También se han identificado a partir
de las secuencias blanco expresadas (ETS, del in-
glés Expressed Sequence Tags o Etiquetas de Se-
cuencias Expresadas). Grandes juegos de ETS de
nematodos han sido producidos en laboratorios y cer-
ca de 36 000 ETS de Meloidogyne están disponibles
en las bases de datos (27, 28). La estrategia candidata
para los estudios de agresividad de las especies de
Meloidogyne conlleva al aislamiento de genes que
codifican para celulasas (β-1,4-endoglucanasas) y
peptinasas (pectato liasas y poligalacturonasas) de M.
incognita (29).  La expresión específica de estos genes
en las glándulas esofágicas  ha sido demostrada por
la hibridación in situ.  Las ETS homólogas para
detoxificar oxidoreductasas como la superóxido
dismutasa están presentes en las bases de datos de

ETS de Meloidogyne spp. Dos genes expresados en
las glándulas fueron identificados: uno codifica para
una pectato liasa y el otro para una corimato mutasa
(29, 30). El Corimatol es precursor para la síntesis de
aminoácidos aromáticos y compuestos derivados del
Corimato, relacionado con la formación de la pared
celular, la síntesis de hormonas vegetales y de com-
puestos de defensa. Parece ser que el nematodo pro-
duce un panel de enzimas degradadoras de la pared
celular, las cuales están potencialmente involucradas
en la invasión de los tejidos de la raíz. El aislamiento
de algunas isoformas de endoglucanasas y proteínas
ligadas a la celulosa indica que las celulasas del
nematodo pudieran actuar de manera sinérgica o es-
tar asociadas a complejos multienzimáticos para pro-
ducir una degradación eficiente de la celulosa.

Los carbohidratos, componentes lipídicos, amonio,
amino ácidos, aminas, ácidos dicarboxílicos, aldehídos
y otros materiales orgánicos han sido encontrados en
excreciones de los nematodos, además de proteínas.
Las sustancias excretadas por los nematodos pudie-
ran, en muchos casos, unirse a receptores de las cé-
lulas vegetales y afectar, por la vía de su sistema de
señalización, la expresión de genes que determinan
la respuesta de la planta, actuando como inductores o
elicitores de las reacciones de defensa. Los elicitores
actúan como señales y están llamados a desempeñar
una función  dentro de la intrincada cadena de proce-
sos inductores y reguladores de respuestas en las plan-
tas (21).

Los nematodos no solo cuentan con enzimas y me-
canismos para la degradación de las paredes celula-
res del hospedante y la formación de las células gi-
gantes. Este grupo dispone además con mecanismos
adecuados para poner  a trabajar a su favor el meta-
bolismo de la planta infestada. La identificación de los
genes de la planta representa el mayor reto para en-
tender como los nematodos alteran el desarrollo de la
raíz para producir y mantener las células gigantes (23).

Los mecanismos a través de los cuales los
nematodos influyen en el metabolismo de las plantas
pudieran compartir características regulatorias en di-
ferentes especies vegetales, teniendo en cuenta que
las especies de Meloidogyne son capaces de desa-
rrollar células gigantes en algunos miles de plantas
hospedantes. La complejidad de los cambios
morfológicos y fisiológicos que tiene lugar durante el
establecimiento de las células gigantes son reflejados
por la alteración que expresan las células de la raíz
afectada (8).

Los análisis de proteínas y expresión diferencial
de genes entre plantas sanas e infestadas, conducen
a la identificación de genes en las agallas. La expre-



Rev. Protección Veg. Vol. 24 No. 1 (2009)

5

sión de genes que codifican para la regulación del ci-
clo celular, reorganización de la pared celular, rutas
metabólicas, osmoregulación y respuesta hormonal,
han sido analizados durante la formación de células
gigantes. El gen específico de raíz TobRB7, el cual
codifica para la expresión de canales de agua en
meristemos radicales y regiones del cilindro vascular
inmaduras, es reactivado en células gigantes de taba-
co inducidas por M. incognita (31). De igual forma, la
activación transcripcional de marcadores del ciclo ce-
lular como  la quinasa dependiente de ciclina CDC2a
y la ciclina mitótica CYC1At, se ha observado durante
los estados tempranos de la formación de las células
nodrizas (32). Otros genes son regulados en el sitio
de alimentación. Por ejemplo: el promotor del gen de
la planta que codifica para la síntesis de la fenilalanina
amonio liasa I que es altamente activo en raíces no
infestadas, es silenciado dentro de los primeros días
siguientes a la invasión con el nematodo (33).

Favery et al. (34), crearon en Arabidopsis un siste-
ma de transformación que permitió elaborar la hipóte-
sis de que en la planta las funciones bioquímicas nor-
males son reclutadas para ocupar lugares claves, per-
mitiendo el crecimiento del parásito y confirmaron los
complejos cambios morfológicos y fisiológicos que
ocurren en las células durante su modificación en los
sitios de alimentación del nematodo. Esta estrategia
fue validada por la caracterización molecular del gen
RPE de la planta fuertemente sobre-expresado,
involucrado en los pasos iniciales de la formación de
las células gigantes. Este gen codifica para la  D-
ribulosa 5-fosfato 3-epimerasa, enzima clave en la vía
de las pentosas. Esta vía es relevante en el crecimiento
activo de las células produciendo el NADPH requeri-
do en numerosas reacciones biosintéticas (ej. ácidos
grasos y compuestos isoprenoides, tales como
esteroles) y en la generación de intermediarios de
carbohidratos para la síntesis de nucleótidos y
polímeros de la pared celular.

Estos autores demostraron que el gen RPE es
esencial para los primeros estadios de la formación
de las células gigantes. La expresión de RPE en las
células en proliferación en las raíces y en una peque-
ña porción de células involucradas en la iniciación de
las raíces laterales indica, que el control genético de
los sitios de alimentación del nematodo y la formación
de raíces comparten pasos comunes.

Datos recientes sugieren que los procesos que con-
llevan a la endoreduplicación, regulación del ciclo ce-
lular, comunicación entre células y transporte de agua,
son compartidos por el complejo proceso de desarro-
llo de organogénesis de los nódulos y la formación de
las agallas (35, 36).

Mecanismos de resistencia de las plantas en su
interacción con nematodos

Poco se conoce acerca de los cambios moleculares
que ocurren en la raíz en la infección temprana, antes
de la iniciación de las células gigantes o la inducción
de la respuesta hipersensible. Los genes inducidos
después de la infección pudieran potencialmente ocu-
pan un lugar relevante en la defensa contra nematodos
u otros patógenos de las raíces. De manera general,
los mecanismos de defensa en las raíces son poco
conocidos comparados con los de la parte área de la
planta (37).

Los complejos cambios morfológicos y fisiológicos
que ocurren durante el establecimiento de los sitios
de alimentación son reflejados por la alteración de la
expresión de los genes en el hospedante. Las res-
puestas moleculares incluyen aquellas causadas por
heridas o estrés provocadas por el nematodo tanto
como perturbaciones dirigidas directamente hacia la
iniciación y mantenimiento del sitio de alimentación.
Debido a que muchos de los genes identificados son
miembros de familias de genes con regulación com-
pleja, estas respuestas son difíciles de interpretar. Las
plantas son definidas como resistentes a los
nematodos cuando estos tienen niveles reducidos de
reproducción. Los genes de resistencia a nematodos
están presentes en algunas especies y son compo-
nentes importantes de los programas de mejoramien-
to, incluyendo aquellos genes para tomate, papa, soya
y cereales (22).

Las defensas de las plantas contra los nematodos
involucran mecanismos específicos y no específicos.
El sistema de resistencia vertical, tanto en la planta
como en el patógeno, se basa en la presencia en
ambos de genes particulares y metabolitos específi-
cos que codifican y tienen relevancia en las cascadas
de la respuesta inmune, la cual es preferencialmente
inducida en plantas con un genotipo específico.

Según Van der Plank, en el  sistema de resistencia
horizontal, la interacción es determinada por meca-
nismos de defensa constitutivos que operan en la plan-
ta (21). Las primeras evidencias genéticas de resis-
tencia a nematodos, fueron encontradas en la
interacción tomate -  M. incognita (38). Algunos genes
de resistencia dominantes han sido identificados y
mapeados  ej: en tomate Mi, Mi-3 y Mi-9  (39), en pi-
miento Me3 (40) o en maní Mae y Mag (41). El gen Mi
ha sido clonado y pertenece a la clase de genes NBS-
LRR la cual también incluye genes que dan resisten-
cia a virus, bacterias y hongos (42).

Estudios histológicos en raíces de plántulas de du-
razno de las variedades Nemaguard y GF-677 (alta-
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mente resistente y susceptible a las especies de
Meloidogyne, respectivamente), confirman que los
nematodos penetran de igual forma en raíces de plan-
tas susceptibles como resistentes y, sin embargo, la
respuesta es diferente. Al analizar raíces de
Nemaguard inoculadas con M. incognita se observó
que varios juveniles y unos pocos adultos hembras de
nematodos estuvieron presentes en el córtex de las
raíces, a pesar de no presentar síntomas de ataque
de nematodos (agallas). En cambio, las raíces de GF-
677 mostraron una gran cantidad de agallas (43). En
las raíces de las plantas susceptibles la formación de
células gigantes es estimulada por la alimentación de
la larva, la cual se desarrolla normalmente hasta la
maduración, produciendo huevos de los cuales
emergen las larvas viables (9). En plantas resistentes
o con resistencia parcial se observa un desarrollo in-
completo pero más o menos avanzado del nematodo
acompañado desde un comienzo por la formación de
agallas seguida de una necrosis de las células. Las cé-
lulas gigantes pueden no formarse o ser defectuosas;
si esto ocurre, las larvas pueden fallar en su desarrollo
como adultos y/o producir pocos huevos viables o nin-
guno. Una resistencia moderada también puede dar
como resultado la evolución del ciclo de desarrollo ha-
cia la formación de machos la que requiere menos ener-
gía que la de una hembra (9, 44).

¿Qué diferencia a las plantas susceptibles de las
resistentes?

Los cambios histológicos observados en las raí-
ces están apoyados por cambios en el metabolismo
primario y secundario de las plantas ante el ataque de
los nematodos. De esta forma hay cierto reconocimien-
to de señales que inducen a su vez la síntesis y acu-
mulación de diferentes compuestos. Esta síntesis y
acumulación debe ser analizada en tiempo y en mag-
nitud, a fin de poder entender las diferencias entre
genotipos de tomates resistentes y susceptibles.

Sistemas de señalización en la interacción

Los patógenos y sus elicitores provocan que las
células de las plantas respondan a través de una cas-
cada de reacciones antes que la sensibilidad o resis-
tencia se establezca por completo. El proceso de dis-
criminación involucra el llamado sistema de señales,
el cual determina las respuestas de la célula a facto-
res químicos o físicos. El funcionamiento del sistema
de señales dentro de la célula es disparado por la unión
del patógeno o del elicitor con receptores en la célula
vegetal. La transducción de señales trae como resul-
tado respuestas locales o sistémicas. Durante la in-
fección se activan diferentes sistemas de señales, los
cuales perciben, amplifican y transducen señales de
los patógenos a la maquinaria genética de la célula.

La expresión de genes de defensa conduce a la plan-
tas a organizar su defensa química y estructural con-
tra los patógenos. Los sistemas de señalización identi-
ficados en las plantas incluyen la acetil quinasa, la pro-
teína quinasa activada por mitogen (MAP kinasa),
fosfatidasa, calcio, lipoxigenasa, NADPH oxidasa, NO
sintetasa y sistemas de protones. La transducción de
señales activada en las plantas por los nematodos
involucra a la MAP quinasa, calcio, NADPH oxidasa, y
posiblemente lipoxigenasa (LOX). En estudios realiza-
dos en el laboratorio de Fitopatología del CENSA se ha
encontrado que esta enzima es importante en la
interacción tomate- Alternaria solani (Ellis y Martin)
Jones y Grout (45). Los niveles de actividad específica
y la intensidad de las bandas obtenidas con la LOX
fueron mayores en las variedades resistentes que en
las susceptibles, por lo que se sugirió que esta proteí-
na podía estar relacionada con los mecanismos de de-
fensa en esa interacción y constituir un posible indica-
dor de resistencia inducida. Los sistemas enzimáticos
pueden actuar de forma aislada o unidos, posibilitando
a las células vegetales construir sus defensas estruc-
turales o químicas contra los fitonematodos (21).

Una de las respuestas de defensa más rápidas que
ocurren a continuación del reconocimiento del pató-
geno es la llamada explosión oxidativa, la cual consta
de la producción de intermediarios reactivos del oxí-
geno (ROS, del inglés Reactive Oxygen Intermediates
o Intermadiarios de Oxígeno Reactivo) en el sitio de
invasión del nematodo. A menudo, esta respuesta de
defensa rápida ocasiona la muerte de las células
hospedantes retadas, produciendo una visible área de
muerte celular, llamada respuesta hipersensible (HR,
del inglés Hypersensitive Response o Respuesta
Hipersensible). En un estudio en raíces de tomate re-
sistente a estados tempranos de la infección con
patotipos virulentos y avirulentos de M. incognita, se
encontró que la alta acumulación de ROS está estre-
chamente ligada a depósitos de perhidróxido de cerio
en los espacios intercelulares, pared celular, membra-
na plasmática y vacuolas de las células de las raíces
dañadas por el patotipo avirulento. Estos autores su-
gieren que por esta localización apoplástica, tanto la
membrana plasmática como la pared celular son los
sitios primarios de generación de superóxido y H2O2 y
pueden servir como elementos integradores en el cir-
cuito de señalización de las respuestas de resistencia
para el control del nematodo (46).

Proteínas relacionadas con la patogénesis (PRs),
enzimas e inhibidores de proteasas

La producción de PR proteínas es una importante
respuesta defensiva de las plantas a los patógenos.
Se ha sugerido que este grupo de proteínas inducibles
está relacionada a formas específicas de resistencia



Rev. Protección Veg. Vol. 24 No. 1 (2009)

7

a los patógenos. Las PRs de los grupos 2 y 3 tienen,
al menos, dos funciones en el control de las enferme-
dades en las plantas. Primero, son capaces de catalizar
la degradación de la pared celular de los patógenos,
debido a que los β-1,3-glucanos y la quitina son com-
ponentes esenciales de las paredes de estos. Segun-
do, estas enzimas catalizan la hidrólisis de sus co-
rrespondientes sustratos y por tanto liberan
oligosacáridos biológicamente activos (elicitores o
supresores) capaces de regular el nivel de inmunidad
de los tejidos vegetales. El contenido de PR en los
tejidos de las plantas sanas es insignificante, encon-
trándose solo en ciertos estados del desarrollo de las
mismas. El proceso de inducción de producción de
PRs debe verse como sistémico, ya que ellas no solo
se acumulan en el sitio de localización del patógeno,
sino también en partes no inoculadas de la planta (46).

La información acerca de la función de las PRs en la
interacción nematodo - planta es escasa y ambigua. En
algunos casos no se asocia la invasión con la inducción
de PRs, en otros, falla la correlación con la resistencia.
Sin embargo, hay evidencias que indican que la relación
de las PRs en la defensa no se limita a su inducción.
Estudios en dos cultivares de soya con diferentes gra-
dos de susceptibilidad a M. incognita demostraron que
altos niveles de actividad de quitinasas y la inducción
temprana de estas enzimas, confiere resistencia a
nematodos formadores de agallas. Zinoveva et al. (47),
demostraron que la invasión de los nematodos a la plan-
ta resultó en la inducción de PRs. En plantas inmunizadas
de pepino, la invasión provocó incrementos de la activi-
dad de ambas enzimas. En raíces de tomate resisten-
tes, se incrementó significativamente la actividad de la
enzima, β-1,3 -glucanasa (no quitinasa). Según los au-
tores, esto puede deberse, a diferencias en el metabo-
lismo de plantas que pertenecen a distintas familias. Los
incrementos observados excedieron los mostrados por
las plantas susceptibles bajo las mismas condiciones lo
cual indica su función en la interacción. La actividad pro-
tectora de las quitinasas puede estar relacionada con
los constituyentes de quitina de la cutícula que protege a
los huevos y la pared celular de los nematodos. No obs-
tante, es importante no solo conocer la magnitud de los
niveles de actividad enzimática alcanzados durante la
interacción, sino también, la aparición o sustitución de
una isoforma en específico por otra nueva.

Diferentes investigadores que han trabajado tam-
bién en la detección de PRs encontraron que de los
casos examinados las PRs inducidas en la raíz duran-
te la patogénesis son similares a las proteínas
antimicrobianas encontradas en hojas, tales como
quitinasas, glucanasas, osmotina, proteína inactivadora
del ribosoma (37, 48, 49). Otro grupo de autores desa-
rrollaron una técnica para obtener raíces infestadas sin-

crónicamente y luego producir una librería genómica
de ellas (50, 51) y encontraron que algunos genes que
incrementaron su expresión 12 horas después de la
infección fueron identificados por “screening” diferen-
cial. La mayoría de estos genes parecen ser igualmen-
te inducidos en las plantas independientemente de la
presencia del gen Mi en el genoma. Algunos genes
mostraron homología a los genes de defensa conoci-
dos, incluyendo aquellos que codifican para
peroxidasas, quitinasas, lipoxigenasas e inhibidores de
proteínas (52). El clon 23 de la librería obtenida pre-
sentó similitud de secuencia con la Miraculina. La
Miraculina altera la percepción humana del sabor, con-
virtiendo lo agrio en dulce (53). Debido a la homología
del gen de tomate con la Miraculina fue nombrado LeMir
(L. esculentum miraculin). La secuencia también tiene
homología con la familia del inhibidor de tripsina. Algu-
nos miembros de esta familia tienen actividad anti in-
secto/anti patógenos (54), sugiriendo que LeMir puede
tener una función en la defensa contra nematodos u
otros patógenos. Posteriormente, LeMir mostró gran si-
militud a TID91, un gen de función desconocida alta-
mente expresado en tumores genéticos de tabaco (55).

Además de las quitinasas y glucanasas, existen
otro grupo de enzimas que sufren cambios durante la
patogénesis en la interacción planta – nematodo. En
paralelo se produce el incremento en la actividad de
ciertas enzimas, las cuales incluyen peroxidasa (PO,
EC 1.11.1.7), polifenol oxidasa (PPO, EC 1.10.3.1),
fenilalanina amonio liasa (PAL, EC 4.3.1.5), y
lipoxigenasa (LOX, EC 1.13.11.12). El incremento de
actividad PO en cultivares resistentes puede deberse
a la formación de nuevas isoformas de esta enzima.
Algunas isoformas son capaces de suprimir a las
enzimas hidrolíticas de los nematodos y oxidar a las
toxinas derivadas de los mismos a compuestos neutra-
les, facilitando la formación de barreras mecánicas que
impiden la diseminación de la infección, o activando
otros procesos de defensa. La PAL está involucrada en
la regulación de la biosíntesis de fenoles que controlan
la interacción planta – nematodo (21).

Mohamed y Abd-Elgawad (56) realizaron experi-
mentos donde usaron tres cultivares de tomate con
diferente reacción a M. incognita. Nematode-1400 y
Bark fueron resistentes, pero GS-12 fue susceptible.
La infección con el nematodo produjo la inducción di-
ferencial de siringaldazina oxidasa, ascorbato
peroxidasa y peroxidasa, en raíces de tomate. La di-
námica de la infección demostró que siringaldazina
oxidasa y peroxidasa fueron altamente inducidas des-
pués de los ocho días de la inoculación en los cultivares
resistentes, mientras que la ascorbato peroxidasa fue
altamente inducida en el susceptible, a los 45 días
después de la inoculación. El mayor porcentaje de in-
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cremento de las peroxidasa y ascorbato peroxidasa
por encima del control, fueron encontradas en la frac-
ción citoplasmática de los cultivares resistentes y sus-
ceptibles. Diferencias en los patrones de isoenzimas
de PO y siringaldazina oxidasa se detectaron al com-
parar raíces infectadas y no infectadas de los cultivares
resistentes. Tales diferencias pueden ser usadas como
un marcador bioquímico rápido para el monitoreo de
susceptibilidad/resistencia a M. incognita.

En raíces de tomate infestadas con nematodos
formadores de agallas, los genes con homología a al-
gunos genes de defensa en plantas, incluyendo
peroxidasa, quitinasa, lipoxigenasa, y inhibidores de
proteinasas, son inducidos localmente dentro de las
12 horas posteriores a la inoculación (52). Un gen
codificador para una catalasa, el cual se expresa des-
pués de la infección con bacterias en la raíz, es indu-
cido tanto sistémicamente como localmente en papa
después de la infección con M. incognita  y con
Globodera pallida (Stone) Mulvey y Stone (50).

Los niveles de la actividad de las enzimas PAL y
PO aniónicas, las cuales son inducidas tempranamen-
te en respuestas resistentes a otros patógenos, tam-
bién aumentan en tomate resistentes después de la
infección con el nematodo, Brueske (1980); Zacheo
et al. (1993), citados por Moroz y Husseyb (22). El
screening diferencial de una librería de ápices de raí-
ces infectadas por una hora con nematodos
formadores de agallas conllevó a la identificación de
algunos genes de defensa homólogos. Sin embargo,
la mayoría de ellos fueron también inducidos en las
plantas susceptibles, aunque hubo diferencias en la
extensión y tiempo de inducción (50, 51).

Algunos autores han estudiado la naturaleza de la
resistencia a los nematodos del género Meloidogyne
en plantas de tomate, concluyendo que la alta cantidad
de compuestos fenólicos sintetizados en la planta y
traslocados hacia las raíces, confieren resistencia a la
infección del nematodo. En general, las plantas resis-
tentes a los nematodos tienen un mayor nivel de
fenilalanina amonio liasa (PAL), enzima clave del meta-
bolismo fenólico, conocida por estar relacionada con la
resistencia de las plantas a las enfermedades. Otros
estudios demuestran que la actividad de las peroxidasas
(PO) se incrementa en cultivares de tomate resistentes
luego del ataque del nematodo, mientras que en los
cultivares susceptibles no se observan cambios en el
nivel de PO. Las peroxidasas, sin embargo, tienen mu-
chas isoenzimas que están relacionadas con diferentes
procesos fisiológicos, y su papel en los mecanismos de
defensa son aún desconocidos (57). Con respecto a la
función de PO y PAL en el mecanismo de resistencia a
los nematodos, Zacheo et al. (58), supusieron que el
incremento de la actividad de PO en cultivares de toma-

te resistentes podría inducir un incremento de la produc-
ción de superóxidos y sus derivados, por medio de los
cuales las células contrarrestan la acción de los
patógenos. Estos resultados son coherentes con la ob-
servación histológica que indica que previo al rompimiento
de las células gigantes, existe un gran número de cier-
tos materiales engrosando la pared celular (59).

El uso práctico de los estudios de PR proteínas se
sustenta en la relativa facilidad de ejecución de las deter-
minaciones y los experimentos de dinámica en condicio-
nes controladas. Son especialmente rápidas de detectar
tanto las isoformas como la actividad enzimática de las
enzimas peroxidasas, polifeno-loxidasas y fenilalanina
amonio liasas. Sus niveles de actiividad o la aparición de
nuevas isoformas en materiales resistentes pueden ser
en ocasiones vinculados a incrementos en los niveles de
otros compuestos del metabolismo secundario que más
adelante se detallarán, como son las fitoalexinas y otros
compuestos fenólicos. En estudios sobre las interacciones
de tomate y A. solani, así como de arroz y
Steneotarsonemus spinki (Smiley), se encontró que es-
tos tres sistemas enzimáticos fueron muy importantes en
los mecanismos de defensa estudiados (45, 60).

En específico, la enzima lipoxigenasa (LOX) como
posible indicador de resistencia, pudiera permitir eva-
luaciones en condiciones controladas e inoculaciones
artificiales con el patógeno y la diferenciación de varie-
dades resistentes y susceptibles en etapas tempranas
despues de la inoculación. En este caso, las determi-
naciones de actividad enzimática e isoformas, pueden
realizarse incluso previas a las 24 horas después de
inoculadas las plantas (45). Esto abre nuevas perspec-
tivas en el perfeccionamiento de los programas de me-
joramiento genéticos tradicionales en Cuba al brindar
una herramienta para la selección, con reducción de
tiempo, recursos y esfuerzos necesarios para el logro
de variedades con resistencia a Meloidogyne spp.

Los inhibidores de proteasas tienen múltiples fun-
ciones en la planta. Recientes avances en la fisiolo-
gía de inhibidores en plantas sugieren que los mis-
mos pueden tener funciones fundamentales como
agentes reguladores en el control de proteasas
endógenas, así como de proteínas de almacenamiento
y como agentes protectores dirigidos contra proteasas
de insectos y de microrganismos. Ellos evitan la inva-
sión de los tejidos de las plantas, probablemente por
la hidrólisis de proteínas en y entre las paredes celu-
lares. Es posible, por lo tanto, que grandes cantida-
des de inhibidores de proteasas en tejidos vegetales
contra proteasas de patógenos puedan retardar la
proteolisis de la pared celular de la planta y de proteí-
nas de membrana, reduciendo la destrucción de la
organización de la célula vegetal. En el caso de los
microrganismos, cuando muchas de sus enzimas con
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actividad proteolítica se enfrentan a inhibidores de
proteasas, resultan fuertemente inhibidas, por lo tan-
to se puede considerar que estos inhibidores son un
mecanismo de la planta para el secuestro de proteasas
extracelulares. Resulta muy interesante su papel con-
tra insectos a partir de la inhibición de las proteasas
digestivas, tanto en estado larval como ya una vez
adultos. Este mecanismo a través del cual los
inhibidores de proteasas disminuyen el crecimiento y
causan la muerte en insectos, involucra probablemente
la creación de una deficiencia en uno o más
aminoácidos esenciales para el desarrollo. Otro posi-
ble mecanismo es la inducción de una superproduc-
ción de proteasas digestivas, lo cual junto a una dieta
insuficiente puede concluir también en la inhibición del
crecimiento (61). Se supone que en nematodos, los
mecanismos de acción son similares a los antes refe-
ridos. Por lo tanto este tipo de proteína es un factor
clave a estudiar en esta interacción.

Los niveles de ARNm de extensina, una familia de
genes que codifica para glicoproteínas que forman el
principal componente de la pared celular y son induci-
das en las plantas como respuestas de defensa, se
incrementan significativamente en las agallas provo-
cadas por M. javanica una semana después de la in-
fección, así como es significativo su incremento en
las zonas de elongación radical en tomate después
de 12 horas de la infección (52). Una fuerte inducción
de extensinas fue observada en la infección con
nematodos formadores de agallas. Las extensinas
pueden ser importantes en las alteraciones inducidas
por los nematodos en el sitio de alimentación o duran-
te el desarrollo de las agallas. La deposición de calosa
alrededor de la punta del estilete en la célula parasitada
puede ser también reflejo de la respuesta a heridas,
debido a que las células de las plantas comúnmente
responden a daños mecánicos o infecciones por hon-
gos con una rápida deposición de calosa a lo largo de
la superficie interna de la pared afectada, Aist (1976)
citado por Moroz y Husseyb (22).

Compuestos del metabolismo secundario

Algunos compuestos procedentes del metabolis-
mo secundario de la planta, resultan también impor-
tantes en el estudio de esta interacción, por ejemplo
las fitoalexinas y fitoanticipinas. Se cree que las
fitoanticipinas incluyen fenoles, terpenoides, glicósidos
y otros compuestos formados como resultado del me-
tabolismo específico de las plantas. Los compuestos
fenólicos tienen un lugar significativo en los mecanis-
mos de la interacción planta – nematodo. Un incre-
mento en sus contenidos se asocia con resistencia a
nematodos migratorios y sedentarios. El ácido salicílico
(AS) está entre los primeros compuestos fenólicos que
han atraído la atención de los investigadores, debido

a la función que desempeña en la inmunidad inducida
contra enfermedades y nematodos y en los eventos
de señalización como una de las moléculas candidatas,
similar al ácido jasmónico. El AS se acumula en los
sitios de localización del nematodo, mientras que el
contenido de esta sustancia fenólica en los órganos
de la planta no afectados por la infección puede
incrementarse en varias veces (incremento sistémico).
El AS es capaz de migrar a través de los tejidos princi-
palmente vía floema; además esta sustancia sirve
como un elicitor que dispara los sistemas de señales
de las células vegetales. El AS endógeno induce la
expresión de genes que trae como resultado la forma-
ción de una serie de PR proteínas y la producción de
fitoalexinas. Un orden de diferencia en la magnitud
del contenido de AS en raíces y hojas de tomate fue
detectado en plantas resistentes y susceptibles a M.
incognita, respectivamente. Estas diferencias se vol-
vieron más pronunciadas durante la invasión, lo cual
da soporte a la idea de la inmediata relación del AS en
la resistencia del tomate a nematodos (47).

Se cree que los isoprenoides pueden ser otro grupo
de compuestos que median la resistencia de las plan-
tas a los nematodos (62). Ciertas propiedades de los
isoprenoides capacitan a las plantas para sobrevivir al
estrés causado por nematodos parásitos. Los
isoprenoides pueden ser tóxicos para los nematodos
(risitin, gossypol, odoracin, tomatina, y chaconina); tie-
nen propiedades antialimento y afectan el crecimiento y
el apareamiento (azadiractin, fitoecdysone, saponinas y
lactosas sesquiterpenoides); afectan la eclosión del
nematodo (glycinoeclepin A); inhiben la  colinesterasa
(asparagus glicósido) y bloquean la habilidad de recono-
cer la planta hospedante (citral y mentol). La estructura
química de las fitoalexinas es dependiente del genotipo
de la planta. Como regla, algunos tipos de fitoalexinas
(que comparten la vía de síntesis), se forman en un
especimen infectado de una especie particular de planta
y no en otras.  Por ejemplo, las fitoalexinas
sesquiterpenoides se forman en solanaceas, dos de ellas,
risitina y lubimina, son encontradas en tomate y papa
infectados con M. incognita y Ditylenchus destructor
(Thorne) y D. dipsaci (Kuhn) Filipjev, respectivamente.
En tejidos de algodón infestados con M. incognita, cinco
compuestos (sesqui- y triterpenoides) fueron detectados.
En plantas infectadas con nematodos sedentarios, el co-
mienzo de la formación de fitoalexinas coincide con el
momento de localización del nematodo y dura 72 horas
aproximadamente.

Los datos sobre la toxicidad de fitoalexinas, sitios
de formación y cinética de acumulación brindan evi-
dencias sobre su función protectora en la inmunidad
de la planta. La habilidad de especies o variedades
de plantas para producir fitoalexinas en respuesta a la
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infección con nematodos es directamente
correlacionada con la resistencia. Otras sustancias
vitales para el nematodo pero que no son sintetizadas
en su propio tejido son de particular importancia. Los
nematodos  son incapaces de sintetizar esteroles y usan
los de la planta. En la interacción tomate - M. incognita,
se demostró que el efecto de la invasión de la raíz so-
bre la cantidad y composición de los esteroles era con-
traria dependiente de la resistencia o susceptibilidad
de las plantas. El contenido total e individual de esteroles
disminuyó en los cultivares resistentes como regla y en
los susceptibles fue lo opuesto. La diferencia fue más
pronunciada en el caso del estigmasterol, el cual es
particularmente preferido por los nematodos. Su con-
tenido en la variedad resistente disminuyó en dos ve-
ces, mientras en la susceptible aumentó de dos a cua-
tro veces. El estigmasterol predomina en huevos y hem-
bras adultas por lo que se piensa que su cantidad de-
termina su actividad vital (21).

En la interacción arroz – S. spinki estudiada en el
laboratorio de Fisiopatología del CENSA, se detectó
por cromatografía, una banda específica presente so-
lamente en las variedades resistentes al ácaro y no en
las susceptibles (60). Esta banda fue encontrada a ni-
vel constitutivo, lo cual pudiera estar relacionado con
ciertas características organolépticas repelentes para
el ácaro y que hacen que prefiera a otros materiales
para desarrollar su ciclo de vida o para alimentarse. En
el caso de los nematodos esta misma situación puede
ser importante, teniendo en cuenta que para estos or-
ganismos, los exudados de las plantas son muy impor-
tantes para la detección del hospedante adecuado y
por otra parte por la necesidad de señales una vez den-
tro de la raíz que los guíen en la selección del lugar
propicio para el desarrollo del sitio de alimentación.

Hormonas

De forma no sorprendente, los niveles de las
fitohormonas también son anormales en raíces infec-
tadas con nematodos formadores de agallas, lo cual
da un nivel de complejidad adicional para comprender
las respuestas de la planta a la infección (22). Se ha
encontrado que las secreciones de los nematodos
formadores de agallas contienen niveles importantes
de citoquininas (especificamente zeatina) y que ade-
más producen la enzima corismato mutasa, la cual está
involucrada en el proceso de síntesis de las auxinas.
Ambos tipos de hormonas a menudo actúan juntas.
La acción de la corismato mutasa de los nematodos
conlleva a la presencia de compuestos que interfieren
con el transporte normal de auxinas, por lo que varían
los niveles de esta enzima dentro o en las cercanías
del precursor del sitio de alimentación. Por su parte,
se sabe que la zeatina influye en la transición de la
fase G2 a la fase M en el ciclo celular y que la forma-

ción de las celulas gigantes depende de este proceso
donde se manifiesta una división nuclear sin división
celular. Por lo tanto el balance de estos dos tipos de
hormonas en la raíz es fundamental para el desarrollo
o no del sitio de alimentación del nematodo (63).

CONCLUSIONES

La resistencia de las plantas es, en la actualidad,
una alternativa atractiva para el manejo de cualquier
enfermedad y en el caso específico de la interacción
Meloidogyne spp. - hospedante, adquiere singular
importancia debido a las particularidades de dicha
interacción. Se hace necesario abordarla a partir del
estudio  de una mayor gama de factores que puedan
contribuir a la resistencia, teniendo en cuenta que  el
conocimiento más profundo de la reacción de los
genotipos resistentes dará elementos para trazar es-
trategias más consistentes. Entre tales estrategias
pudieran incluirse:

•  El uso de marcadores moleculares a fin de acelerar
la selección de los genotipos resistentes en un es-
quema basado en las técnicas de mejoramiento tra-
dicional o biotecnológicas.

• Obtención de transgénicos encaminados a la expre-
sión de genes que depriman el desarrollo del
nematodo, ya sea por una detección rápida y pre-
coz del nematodo o rompiendo pasos determinan-
tes de su ciclo como la formación del sitio de ali-
mentación y su desarrollo a la madurez.

•  Aplicar este conocimiento como base para la utiliza-
ción del fenómeno de la resistencia inducida, tenien-
do en cuenta que aunque para esta interacción se
plantea que el proceso está regido por el ácido
salicílico, esta aseveración aún dista de ser contun-
dente.
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