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RESUMEN: Los cultivos de tomate y papa son productos agrícolas 
de gran importancia a nivel mundial por su valor nutricional e in-
dustrial. La distribución de fotoasimilados en los órganos verteder-
os de estos cultivos depende en gran medida del metabolismo y 
partición de carbono generado en los procesos fotosintéticos, en la 
dinámica tanto de los órganos fuente y vertedero como en la activ-
idad de enzimas vinculadas al metabolismo de azúcares, así como 
factores ambientales y nutricionales. Basado en esto, el objetivo de 
este documento fue revisar y discutir sobre el conocimiento actual 
de la distribución de los fotoasimilados en los órganos verteder-
os y los factores que pueden afectar este mecanismo en los culti-
vos de tomate y papa. De acuerdo con la información recopilada 
en artículos recientes de investigación y revisión, se reporta que 
alrededor del 80% o 90% de los fotoasimilados producidos en los 
órganos fuentes en los cultivos de tomate y papa son transporta-
dos o translocados hacia los órganos vertederos de interés comer-
cial (frutos y tubérculos). Tanto el desbalance en fuente/vertedero, 
así como el estrés hídrico y nutricional, en especial, deficiencias 
de nitrógeno y potasio afectan significativamente la distribución 
y transporte de los fotoasimilados. En contraste con los efectos de 
la calidad de la luz puede mejorar la carga de fotoasimilados en 
los órganos vertederos y mejorar atributos de la calidad como au-
mento en el tamaño de los frutos y concentración de azucares. Sin 
embargo, aún faltan más investigaciones que corrobore este efecto 
bajo condiciones de campo o en invernadero en las condiciones 
del trópico. 

ABSTRACT: Tomato and potato crops are agricultural pro-
ducts of great importance worldwide due to their nutritional 
and industrial value. The distribution of photoassimilates in 
the sink organs of these crops depends to a great extent on 
the metabolism and partition of carbon generated in the pho-
tosynthetic processes, on the dynamics of both of the source 
and sink organs as the activity of enzymes linked to the meta-
bolism of sugars and environmental and nutritional conditions. 
The objective of this paper was to review and discuss current 
knowledge of the distribution of photoassimilates in the sink 
organs and factors that can affect this mechanism in the toma-
to and potato crops. Based on information collected in recent 
research and review articles, it is reported that around 80% or 
90% of the photoassimilates produced in the source organs in 
tomato and potato crops are transported or translocated to 
the sink organs of commercial interest (fruits and tubers). Both 
source/sink imbalance, as well as water stress and nutritional 
deficiencies, especially nitrogen and potassium significantly 
affect the distribution of photoassimilates. In contrast to the 
effects of the quality of light, it can improve the loading of pho-
toassimilates in the sink organs and improve quality attribu-
tes of these such as increases in the size and concentration of 
sugars. However, more research is still needed to corroborate 
this effect, especially under field or greenhouse conditions in 
tropical regions.
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I. Introducción
El tomate (Solanum lycopersicum L.) y la papa (Solanum tuberosum L.) son 
especies de interés económico y hortícola de gran importancia para Colom-
bia, por sus elevados consumos en la canasta familiar y los incrementos en 
el área cultivable en las últimas décadas (Balaguera-López et al., 2009; Perilla 
et al., 2011; Córdoba-Novoa et al., 2018; Fedepapa, 2020). Estos cultivos 
son sembrados en la mayoría de los departamentos de Colombia y están 
establecidos en sistemas de producción a libre exposición solar, así como en 
invernaderos o bajo cubiertas plásticas, específicamente, el cultivo de tomate 
(Ardila et al., 2011; Perilla et al., 2011). Se ha estimado para el año 2019, un 
área de siembra entre 162,000 a 790,000 ha-1 con rendimientos promedio a 
nivel nacional de 23,000 kg ha-1 para papa y entre 29,000 a 83,000 kg ha-1 de 
tomate tanto a libre exposición solar como bajo invernadero, respectivamente 
(Agronet, 2019). No obstante, para garantizar la sostenibilidad económica 
de estos cultivos se ha reportado la necesidad de implementar prácticas 
adecuadas de manejo agronómico, que tome como base los conocimientos 
fisiológicos y de esta manera se pueda mejorar tanto la producción como 
la calidad de los cultivos de tomate y papa (Quintana-Baquero et al., 2010; 
Perilla et al., 2011; Li et al., 2016). 

El proceso de distribución de fotoasimilados en las plantas requiere la 
formación y translocación continua de compuestos carbonados desde los 
órganos fuente; definidos como tejidos o órganos autótrofos fotosintéticos, 
generalmente hojas maduras o bien desarrolladas (Chang et al., 2017; 
Rodrigues et al., 2019), los cuales, producen carbohidratos para asignarlos a 
diferentes procesos esenciales en la planta como el crecimiento y desarrollo 
o translocar estos compuestos hacia los órganos vertederos como hojas en 
formación, tallos, raíces, flores y frutos (Castellanos et al., 2010; Bihmidine 
et al., 2013; Osorio et al., 2014; Aluko et al., 2021). Se ha estimado que 
alrededor del 80% de los fotoasimilados de las hojas son transportados hacia 
los órganos vertederos en forma de azúcares solubles, los cuales, proceden 
de la asimilación de CO2 en las hojas (fotosíntesis) y de procesos de óxido-
reducción (metabolismo de azúcar), para que finalmente se movilicen a 
través del floema hacia los órganos vertederos (Wang et al., 2020; Aluko et 
al., 2021; López-Delacalle et al., 2021). Sin embargo, este transporte puede 
ser afectado por condiciones de estrés abiótico y biótico o por el desbalance 
en la relación de órganos fuente/vertedero. 

La manipulación de la relación de órganos fuente/vertedero constituye uno 
de los principales enfoques de los productores agrícolas que busca garan-
tizar un óptimo desarrollo de las partes cosechables con la calidad deseada 
(Fischer et al., 2012; Li et al., 2016; Smith et al., 2018; Aslani et al., 2020). 
Esta situación ha conllevado a centralizar investigaciones en búsqueda de 
optimizar la producción de fotoasimilados por los órganos fuente (Smith et 
al., 2018; Rodrigues et al., 2019), y también en mejorar la utilización de los 



León-Burgos et al., Distribución fuente/vertedero en Solanaceas

Rev. Ciencia y Agricultura, e-ISBN: 2539-0899 ∙ Septiembre-Diciembre de 2021 ∙ Vol. 18(3): 79-97. 81

León-Burgos et al., Distribución fuente/vertedero en Solanaceas

fotoasimilados por los órganos vertederos (Bihmidine et al., 2013; Osorio et 
al., 2014). En varios estudios por medio de la defoliación de hojas o podas 
de frutos por racimo en cultivos como tomate y papa, se ha constatado los 
efectos del desbalance de los órganos fuentes/vertedero sobre el desempe-
ño fisiológico de las plantas, y por tanto, en los rendimientos de los cultivos 
(Castellanos et al., 2010; Golovko et al., 2019; Aslani et al., 2020; Glanz-Idan 
& Wolf, 2020).

Los factores ambientales influyen en la relación entre fuente y vertedero (Fis-
cher et al., 2012). Se ha corroborado que factores como características físicas 
del suelo, la calidad e intensidad de la luz, condiciones de estrés hídrico, 
temperatura, salinidad y deficiencias nutricionales, pueden tener efectos per-
judiciales en el balance de las relaciones entre órganos fuentes/vertederos 
en los cultivos de tomate y papa (Balaguera-López et al., 2009; Li et al., 2016; 
Aliche et al., 2020; Ji et al., 2020; López-Delacalle et al., 2021). De hecho, se 
ha reportado que los factores mencionados anteriormente afectan los proce-
sos fotosintéticos, la partición de carbono, las concentraciones de azúcares, 
la expresión génica y en general el crecimiento y desarrollo de las plantas 
de tomate y papa (Bihmidine et al., 2013; Rodríguez et al., 2016; Glanz-Idan 
& Wolf, 2020; Luo et al., 2021). Por lo anterior, el objetivo de este artículo fue 
realizar una revisión de información sobre los factores que pueden afectar 
la distribución de fotoasimilados en órganos vertederos, de tal manera que 
se puedan buscar estrategias para mejorar la cantidad y calidad de los ren-
dimientos en los cultivos de tomate (S. lycopersicum) y papa (S. tuberosum).

II. Tomate (S. lycopersicum)
Los patrones de distribución de fotoasimilados depende en gran medida del 
crecimiento de las plantas (Li et al., 2015; Osorio et al., 2014). En el cultivo de 
tomate se obtiene una gran variedad de cultivares con características de cre-
cimiento indeterminado y determinado (Mbonihankuye et al., 2013; Maboko 
et al., 2017). Para el caso de los cultivares de tipo de crecimiento determina-
do durante la fase vegetativa los fotoasimilados se translocan para la forma-
ción y crecimiento de tallos, hojas y raíces, y posteriormente gran parte de 
esta se transfiere a las flores y frutos (vertederos) cuando inicia la fase repro-
ductiva. En contraste, con los cultivares de tipo indeterminado, cuando se 
inicia la fase reproductiva, además de distribuir fotoasimilados en las flores 
y frutos, también se direccionan hacia las zonas vegetativas de crecimiento 
activo (meristemos apicales y laterales) lo cual, genera una competencia por 
la distribución de los fotoasimilados (Quintana-Baquero et al., 2010; Wang et 
al., 2020). Por ello es importante tener en cuenta la fuerza de los órganos 
fuentes (hojas maduras), definida como la capacidad de asimilar y convertir 
el CO2 a azucares y posteriormente exportarlo (Rodrigues et al., 2019) y, por 
otro lado, la fuerza del vertedero, que es la capacidad para importar, utilizar 
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y metabolizar los fotoasimilados (Bihmidine et al., 2013; Chang et al., 2017; 
Ji et al., 2020).

La fuerza del vertedero de interés económico en el cultivo de tomate son los 
frutos (Osorio et al., 2014; Ji et al., 2020). Estos órganos tienen la capacidad de 
importar entre 50 al 90% de la producción de fotoasimilados de los órganos 
fuentes y por esto se les considera como vertederos prioritarios (Yoshioka, 
1985). Sin embargo, se ha reportado que en las plantas de tomate existe 
una alta actividad de órganos vertederos, y por tanto, una limitación en los 
órganos fuentes (Li et al., 2015). De esta manera, en el cultivo de tomate se 
ha recomendado prácticas de manejo como la poda del meristemo apical y/o 
raleo de frutos para mejorar la relación de órganos fuente/ vertedero y así 
obtener una buena producción con frutos de mejor calidad (Quintana-Baque-
ro et al., 2010; Aslani et al., 2020).

Transporte de fotoasimilados hacia órganos vertederos 
Los fotoasimilados translocados hacia los órganos vertederos son proceden-
tes del ciclo de Calvin-Benson-Bassham, en el cual, se obtiene como producto 
el ácido-3- fosfoglicerato (3-PGA) que puede ser almacenado en formas de 
almidón en los cloroplastos, o transportados al citosol a través de trans-
portadores específicos (TPT), los cuales, tienen la capacidad de transpor-
tar tanto el 3-PGA como fosfatos inorgánicos en modo antiporte (Osorio et 
al., 2014; López-Delacalle et al., 2021). Después de movilizarse al citosol, 
el 3-PGA dependiendo de la necesidad de la planta es sintetizado en otros 
azúcares como hexosas y son asignados para el mantenimiento de procesos 
esenciales en la planta como síntesis de pared celular, respiración, crecimiento 
y desarrollo o ser translocado hacia los órganos vertederos en forma de 
sacarosa por medio de la actividad de enzimas vinculadas en el metabolismo 
de azucares (invertasa-Inv, sacarosa sintasa-SuSy, sacarosa fosfato sintasa- 
SPS, UDP glucosa, entre otras.) encargadas de la translocación hacia los 
órganos vertederos (Aluko et al., 2021; Luo et al., 2021; López-Delacalle et al., 
2021). Para el cultivo de tomate en condiciones adecuadas, se ha estimado 
que dentro del 60% hasta el 80% de los fotoasimilados producidos en las 
hojas fuentes son distribuidos hacia los frutos (Yoshioka, 1986).

El proceso de translocación de los fotoasimilados generalmente desde los 
órganos fuentes hacia los órganos vertederos incluye dos rutas claves. La ruta 
simplastica donde la sacarosa sintetizada sale de las células del mesófilo y se 
transfiere a otras células (células acompañantes) a través de los plasmodesmos, 
siguiendo un gradiente de concentración, o la ruta apoplastica que implica el 
movimiento de sacarosa a través de proteínas de transporte simporte como 
SUT o SWEET, las cuales han sido reportadas para las plantas de tomate 
(Osorio et al., 2014; Ho et al., 2019; Abelanda et al., 2020). Este proceso es 
considerado transporte activo secundario, el cual, requiere la activación de 
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bombas tipo ATPasa por medio de la fosforilación, con el fin de promover el 
flujo protones H+, para luego ser transportados junto con la sacarosa a las 
células del parénquima del floema (Carpaneto et al., 2005), en contra de su 
gradiente de concentración y ser posteriormente descargados en los órganos 
vertederos (Figura 1) (Bihmidine et al., 2013; Ho et al., 2019). Cuando los 
azúcares llegan a los órganos vertederos, se convierten a hexosas, y después 
de varios procesos metabólicos y bioquímicos se sintetizan en almidón como 
producto de reserva (Chen et al., 2019). 

Por otro lado, también se ha reportado el rol del K+ sobre la tasa de transporte 
de fotoasimilados en los frutos de tomate (Mengel & Viro, 1974; Kanai et al., 
2007; Luo et al., 2021). Mengel y Viro (1974) reportan que el K+ favoreció entre 
un 80% hasta 90% el transporte de azúcares en mayor medida en la forma 
de sacarosa. Los roles del K+ sobre la tasa de transporte de fotoasimilados 
han sido asociados al aumento de ATP, dado que este compuesto puede 
influenciar varios procesos de la translocación hacia los órganos vertederos 
como la carga de los fotoasimilados dentro del floema (Mengel & Viro, 1974) 
y recientemente se ha registrado su función en la actividad de enzimas 
encargadas del metabolismo de azúcares como SuSy, SPS, SP y adenosin 
difosfato glucosa pirofosforilasa-AGPasa (Luo et al., 2021). Esta actividad de 
enzimas es importante debido a que están relacionadas con la fuerza del 
vertedero, de hecho, se ha relacionado sus funciones en la acumulación de 
azucares y almidón y en el tamaño del fruto durante la etapa de maduración 
(Osorio et al., 2014; Luo et al., 2021).

Factores que influyen en la distribución de fotoasimilados en los órganos 
vertederos

Relación de órganos fuente/vertedero 

La relación adecuada de fuente/vertedero en tomate está relacionada con la 
producción y calidad de los frutos (Aslani et al., 2020; Ji et al., 2020). En la 
Figura 1a, se puede observar como la carga y transporte de fotoasimilados 
hacia los frutos de tomate es reducida por la baja actividad de estos órganos 
(fuerza del vertedero). Esto conlleva a reducir la translocación y utilización de 
sacarosa hacia los frutos, y por tanto, los fotoasimilados producidos pueden 
ser almacenados en las hojas fuentes (Li et al., 2015). Sin embargo, esta 
situación puede alterar negativamente la actividad de la fotosíntesis, dado 
que se reduce la utilización de 3-PGA y la tasa de carboxilación de la Ribulosa 
1,5 bifosfato carboxilasa/oxigenasa (RuBisCo) (Aslani et al., 2020; Fabre et 
al., 2020). 

Para constatar lo anterior, Aslani et al. (2020) manipularon la relación de fuen-
te/ vertedero a través del raleo de frutos de tomate por racimo (alta relación 
fuente/vertedero). En este estudio, se reportó que el raleo de un fruto por 
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cada racimo (1 fruto/racimo), modificó la distribución de los fotoasimilados, 
la cual, fue asignada y translocada para la formación de nuevas estructuras 
vegetativas por la baja actividad de la fuerza de vertedero de los frutos. 
Esto favoreció que se incrementara el tamaño de los frutos no raleados con 
respecto a las plantas control, además modificó los patrones de partición de 
la materia seca, enfocándose la distribución hacia los órganos vegetativos y 
raíces (frutos 20%, tallo 28%, hojas 20% y raíces 32%), con respecto a las plan-
tas control (frutos 43%, tallo 16%, hojas 26%% y raíz 15%). Así mismo, en este 
estudio se registró reducciones en las tasas fotosintéticas, las cuales, fueron 
asociadas con la acumulación de almidón y azúcares en las hojas fuentes. 
Este proceso puede desencadenar un aumento en las concentraciones de 
ABA y especies reactivas de oxígeno-ROS en las hojas, proceso que genera 
cierre de estomas y por ende una afectación en la fotosíntesis por limitación 
estomática (Xu et al., 2014). 

Caso contrario ocurre en la situación de la Figura 1b, donde la baja relación 
de órganos fuentes/vertedero, promueve que la carga de fotoasimilados se 
distribuya para garantizar la formación de los frutos, dado que son verte-
deros prioritarios, y de esta manera, se afecta el crecimiento de estructu-
ras vegetativas y los patrones de distribución de los fotoasimilados. Esta 
afirmación anterior fue corroborada en el estudio de Li et al. (2015), donde 
conservando la carga de frutos estándar de tres cultivares de tomate (baja 
relación fuente/vertedero), la partición de biomasa fue modificada por la 
fuerza de vertedero ejercida por los frutos, registrando datos promedio de 
38% en hojas, 16% tallo y 46% en frutos con respecto a plantas que tenían 
media carga (45% hojas; 20% tallo y 35% frutos). 

Por otro lado, durante esta situación de baja actividad de órganos fuentes, 
se ha reportado que hay incrementos en las tasas fotosintéticas. Glanz-Idan 
& Wolf (2020) reportan que las tasas fotosintéticas en plantas de tomate 
parcialmente defoliadas se incrementaron en un 35%, y esto se debe a los 
aumentos en la conductancia estomática y a los contenidos de clorofilas que 
se registraron en estas plantas, para garantizar una mayor asimilación de 
CO2, y por tanto, aumentos en la producción de fotoasimilados. Además, 
se ha reportado que los frutos de tomate durante sus etapas tempranas de 
desarrollo, son órganos fotosintéticos y de esta manera pueden contribuir 
entre un 10 a 15% de la producción de carbohidratos para su crecimiento y 
desarrollo (Osorio et al., 2014). Sin embargo, en una situación de baja rela-
ción fuente/vertedero es común evidenciar variación en los tamaños de los 
frutos, debido a la alta actividad de órganos vertederos (Ho, 1996; Aslani et 
al., 2020). 

Quintana-Baquero et al. (2010), evaluaron el efecto de la baja relación fuente/
vertedero sobre el rendimiento y la calidad de los frutos cosechados de cul-
tivares de larga vida. En este estudio se reguló la actividad de los frutos de 
tomate (racimos/planta) y el crecimiento apical y lateral del cultivar (podas). 
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FIGURA 1. Efecto de la relación de órganos fuente/vertedero sobre la distribución de fotoasimilados 
en plantas de tomate (S. lycopersicum). 1a: condición de baja relación fuente/vertedero y 1b: 
condición de alta relación fuente/vertedero. 

Se obtuvo que conservando 12 racimos/planta, se alcanzó la mayor produc-
ción, no obstante, esto genero una disminución en la producción de frutos 
de mejor calidad (extra). Parte de la explicación de este resultado, se debe a 
que, con el aumento del número de frutos (fuerza de vertedero), se genera 

a

b
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una competencia entre la distribución de los fotoasimilados entre los órga-
nos vertederos y de esta manera, se reporta tamaños variables en los frutos 
dado que se presenta una baja relación fuente/vertedero, además de que se 
reduce la distribución de la biomasa hacia los órganos vegetativos, este mis-
mo resultado también ha sido reportado por Kang et al. (2011).   

Condiciones de estrés hídrico
Otro factor externo que influye en la relación y la fuerza de los órganos fuen-
te/vertedero, y en la distribución de los fotoasimilados, es el déficit hídrico 
del suelo, el cual, promueve un estrés de tipo abiótico en las plantas (Rodri-
gues et al., 2019). El estrés hídrico en las plantas ha sido asociado como uno 
de los factores ambientales que afecta los rendimientos y el desempeño 
fisiológico de los cultivos de tomate (Chen et al., 2013; Medyouni et al., 2021; 
Luo et al., 2021). Una de las respuestas fisiológicas que afecta el estrés hídri-
co en las plantas es el cierre de las estomas, lo cual, limita la asimilación de 
CO2, disminuye la tasa de carboxilación, la producción de fotoasimilados y 
en general afecta la relación de órganos fuente/vertedero (Sun et al., 2020). 
En el cultivo de tomate se ha reportado que el estrés hídrico afecta la acu-
mulación de fotoasimilados en los frutos debido a la baja actividad de las 
enzimas relacionadas en la síntesis de sacarosa y almidón (SuSy, almidón 
fosforilasa –SP, SPS y la adenosin difosfato glucosa pirofosforilasa– AGPasa 
(Luo et al., 2021). Esta reducción de la actividad de enzimas afecta direc-
tamente la fuerza de vertedero en los frutos, lo que disminuye la carga de 
fotoasimilados desde los órganos fuentes hacia los vertederos y así los ren-
dimientos (Osorio et al., 2014).

En el estudio de Chen et al. (2013) se constató que el déficit hídrico puede 
afectar significativamente los rendimientos del cultivo de tomate. Sin embar-
go, se evidencia que el efecto del déficit hídrico en los rendimientos está 
relacionado con la etapa de crecimiento del cultivo, dado que ellos reportan 
efectos en los rendimientos cuando se disminuye el riego durante la etapa 
de floración, desarrollo y maduración del fruto. Aunque disminuye los rendi-
mientos por el efecto del déficit hídrico, se reporta que se mejora la calidad, 
acumulando más contenidos de azúcares solubles (mayormente hexosas), 
vitamina C y se mejora la firmeza de los frutos, y esto mismo ha sido repor-
tado por Hou et al. (2020).

Luz
La radiación solar como fuente primaria para la producción de fotoasimila-
dos por medio de los procesos fotosintéticos, tiene efectos directos sobre el 
balance de órganos fuentes/vertederos (Kinet, 1977; Hikosaka et al., 2013). Los 
Factores como intensidad y calidad de la radiación solar, han sido reportados 
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sobre el efecto en la distribución y balance de fotoasimilados para el cultivo 
de tomate (Hikosaka et al., 2013; Ji et al., 2020; Wang et al., 2020). En el estu-
dio de Wang et al. (2020), en el cual, se evaluaron diferentes porcentajes de 
sombreamiento sobre el desarrollo de brotes florales (órganos vertederos) 
en un cultivo de tomate, se determinó que al regular la intensidad de la luz, 
se afectan el número de brotes florales, la longitud de la inflorescencia y se 
prolonga la iniciación floral. Estos resultados evidencian que hubo una leve 
carga de fotoasimilados hacia los órganos vertederos (brotes florales), lo que 
retrasó la iniciación de la floración y generó el almacenamiento de almidón y 
azúcares solubles en las hojas fuentes. 

En el estudio de Lanoue et al. (2018) evaluaron el efecto de la calidad del 
espectro de la longitud de onda (luz roja, azul, naranja, verde y blanca) sobre 
la tasa de transporte de fotoasimilados en el cultivo de tomate. En este estudio 
se determinó que no hubo efecto de las diferentes longitudes de onda sobre 
la tasa de exportación de fotoasimilados y que dicha exportación sigue el 
mismo patrón de las tasas fotosintéticas. Por otro lado, Ji et al. (2020) repor-
tan que en plantas de tomate sometidas a radiación del rojo lejano aumentó 
la partición de masa seca, la tasa de crecimiento en los frutos y aumento en 
un 38% la fuerza de vertedero. Este efecto fue asociado a la expresión de 
los genes involucrados en el transporte de sacarosa y del metabolismo de 
azúcares lo que incidió en un aumento en la fuerza de vertedero del fruto. 
También en este mismo estudio, se registra incremento significativo en el 
contenido de fructosa y glucosa en los frutos, además de que la maduración 
fue acelerada en las plantas sometidas a este espectro de la luz.

Estado nutricional
Así como los factores mencionados anteriormente, las deficiencias nutricio-
nales pueden afectar el metabolismo del carbono y la translocación y distri-
bución de los fotoasimilados en los órganos vertederos (Glanz-Idan & Wolf., 
2020). En plantas de tomate no fertilizadas, se ha reportado que disminuye 
las tasas fotosintéticas, las medidas de intercambio gaseoso (conductancia 
estomática y transpiración) y la concentración de las clorofilas, lo que dismi-
nuye la fuerza de los órganos fuentes por la baja producción de fotoasimila-
dos (Kanai et al., 2007; Glanz-Idan & Wolf., 2020). Luo et al. (2021) reportaron 
que las deficiencias de potasio en plantas de tomate redujeron la fuerza de 
vertedero de los frutos, debido a la baja actividad de enzimas vinculadas en 
el metabolismo de azúcares (Susy, SPS, AI y AGPasa), lo que reduce la carga 
de fotoasimilados distribuida hacia los frutos. Además, se reporta que la 
deficiencia de potasio disminuye entre un 53% a 72% la partición de la masa 
seca en los órganos de las plantas de tomate y esto se debe a que el K+ tiene 
un efecto directo sobre el crecimiento y desarrollo de la planta, así como en 
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la tasa de transporte de los fotoasimilados en los frutos, reduciendo así el 
tamaño de estos órganos y la fuerza de vertedero (Kanai et al., 2007).

III. Papa (S. tuberosum L.)
La papa constituye el tercer alimento de mayor consumo después del maíz y 
el trigo, considerándose un cultivo de gran importancia en la seguridad ali-
mentaria e industrial a nivel mundial (De Jong, 2016; Gómez, 2018). En papa, 
las hojas y tallos constituyen los tejidos fuentes de la planta, generadores 
de fotoasimilados, con capacidad de exportar, siendo una función integral 
basada en procesos de fotosíntesis, respiración y crecimiento (Castellanos et 
al., 2010; Golovko & Tavalenkova, 2019). Este cultivo tiene una gran activi-
dad de órganos vertederos durante la fase reproductiva como los estolones, 
tubérculos, flores y frutos, y esta condición estimula diferentes mecanismos 
para que la planta sea eficiente en el transporte y utilización de los fotoasi-
milados (Abelenda et al., 2020). Sin embargo, los tubérculos constituyen los 
vertederos prioritarios y el órgano de interés económico para este cultivo 
(Castellanos et al., 2010; De Jong, 2016).  

Transporte de fotoasimilados en órganos vertederos 
El transporte de fotoasimilados en la planta de papa tiene los mismos meca-
nismos (simplastica y apoplastica) de translocación de fotoasimilados repor-
tados en el capítulo de tomate (Aliche et al., 2020), no obstante, se puede 
presentar modificaciones en los mecanismos de transporte, según la etapa 
fenológica del cultivo (Golovko & Tavalenkova, 2019; Abelenda et al., 2020). 
En la Figura 2, se simuló como los patrones de transporte y distribución de 
los fotoasimilados obtenidos en los órganos fuentes (hojas), se modifican de 
acuerdo con la etapa fenológica del cultivo, por ejemplo, durante el inicio de 
la tuberización y floración (órganos vertederos), el transporte de fotoasimila-
dos se direccionan para ambos órganos, aunque se distribuye más hacia los 
estolones donde se lleva a cabo la diferenciación celular y el inicio del cre-
cimiento y desarrollo de los tubérculos por ser vertederos prioritarios, ade-
más de generar mayor fuerza para utilizar y metabolizar los fotoasimilados 
(Ñústez et al., 2009; Castellanos et al., 2010). Recientemente, se ha reportado 
que los incrementos en la concentración de sacarosa actúan como molécula 
señalizadora en los procesos de inducción de la floración e inicio de la tube-
rización, y de esta manera, se da inicio a la regulación de la distribución de 
fotoasimilados hacia estos órganos (Abelenda et al., 2019). También se ha 
postulado que las proteínas SP6A tiene roles claves en la formación de los 
tubérculos (Lehretz et al., 2019). 

Posteriormente durante el llenado o desarrollo de los tubérculos, cambia la 
distribución de fotoasimilados (tubérculos y frutos), de hecho, se reporta 
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que, durante esta etapa fenológica, la concentración puede distribuirse has-
ta en un 90% en los tubérculos (Golovko & Tavalenkova, 2019). También en 
la Figura 2, se ilustra de acuerdo con el estudio de Abelenda et al. (2019) 
que, durante el llenado de los tubérculos, se ha determinado la síntesis de 
proteínas StSP6A en las hojas, las cuales, se translocan hacia los tubérculos, 
donde al unirse a los transportadores de membrana StSWEET11, bloquean la 
descarga para el transporte de sacarosa vía apoplastica, cambiando el modo 
de descarga a vía simplastica (Abelenda et al., 2019).

Por otro lado, Golovko & Tavalenkova (2019) determinaron los patrones de 
transporte de fotoasimilados según la posición de las hojas (5, 10 y 15) para 
el desarrollo de la planta y de los tubérculos. Estos autores encontraron que 
en plantas jóvenes el tercio inferior de las hojas (hoja 5) distribuye en un 95% 
los fotoasimilados hacia tallos y raíces y solo 5% es transportado hacia el 
meristemo apical. Durante el inicio de la tuberización, todas las hojas distri-
buyeron en su mayoría los fotoasimilados hacia los tubérculos, sin embargo, 
de acuerdo con la posición de las hojas, esta distribución es diferencial. Para 

FIGURA 2. Distribución de fotoasimilados durante el inicio del desarrollo y llenado de los tubérculos 
en plantas de papa. 
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las hojas ubicadas en el tercio inferior el 90% de los fotoasimilados fueron 
translocados hacia los estolones y tubérculos, mientras que las hojas ubica-
das en el tercio medio (hoja 10) se distribuyó el 60% hacia los tubérculos y el 
restante fue asignado al mantenimiento de procesos fisiológicos (respiración, 
síntesis de pared celular y síntesis de esqueletos carbonados). Por último, se 
distribuyó el 90% de los fotoasimilados producidos en las hojas ubicadas en 
el tercio superior (hoja 15) hacia el desarrollo de los tubérculos.  

Factores que influyen en la distribución de fotoasimilados en los órganos 
vertederos

Relación fuente/vertedero

La partición de carbono producido en los procesos fotosintéticos de las plan-
tas depende en gran medida de la relación fuente/vertedero y la fuerza de 
los vertederos para translocar los azúcares (Castellanos et al., 2010; Aliche 
et al., 2020). Aunque la distribución de los fotoasimilados parece ser contro-
lada, esta depende del cultivar (Ñústez et al., 2009; Castellanos et al., 2010). 
En papa se ha relacionado la fuerza del vertedero en relación al tamaño de 
los tubérculos, referido como el peso seco y la tasa relativa del crecimiento. 
Mediante esta forma de analizar la influencia en la relación fuente/vertedero, 
se determinó que durante la etapa de llenado de los tubérculos diferentes 
cultivares (Diacol Capiro, Pastusa suprema, Betina y Esmeralda) presenta-
ron limitación en órganos fuentes, lo cual, genero rendimientos diferenciales 
entre 45,000 a 55,000 kg ha-1 (Castellanos et al., 2010).

En el estudio de Caicedo et al. (2010) se evaluó diferentes niveles de defo-
liación (baja relación fuente/vertedero) aplicados en diferentes etapas feno-
lógicas del cultivo de papa. Se determinó que las plantas defoliadas en un 
40% durante la formación de los tubérculos se afectaron los rendimientos. 
Este efecto se debe por el desbalance en los órganos fuente y por tanto 
disminución en la producción de los fotoasimilados, lo que conlleva a gene-
rar una baja actividad de vertederos. Además, durante esta etapa fenológi-
ca, se requiere una gran cantidad de transporte de fotoasimilados hacia los 
tubérculos, dado que hay una mayor fuerza de vertedero para satisfacer las 
necesidades en los incrementos en las tasas de división y elongación celular 
de estos órganos. Lo anterior, se constata con los aumentos progresivos y 
partición de la biomasa reportados en los estudios de Ñústez et al. (2009) y 
Castellanos et al. (2010).

Por otro lado, en el cultivo de papa también se ha evidenciado que el índice de 
cosecha; parámetro que relaciona el peso seco total de los órganos de interés 
económico con el peso total de la planta (Victorio et al., 1986; Ñústez et al., 
2009; Kim and Lee, 2019), y puede reflejar los patrones de distribución de los 
fotoasimilados. Este parámetro indica la actividad de los órganos vertederos 
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en una determinada etapa fenológica del cultivo, y de esta manera, entre 
mayor sea su valor se puede interpretar la proporción de los fotoasimilados 
direccionada hacia los tubérculos. Sin embargo, este parámetro está 
relacionado con el tipo de cultivar (Victorio et al., 1986), por ejemplo, en 
cultivares como Diacol Capiro, Betina y esmeralda se reporta un índice de 
cosecha entre 80% a 85% durante la etapa de llenado de los tubérculos, en 
comparación con el cultivar Pastusa Suprema que alcanza un valor del 72% 
(Ñústez et al., 2009). Estos valores permiten concluir que la actividad de 
vertederos en los cultivares Diacol Capiro, Betina y esmeralda tienen una 
mayor capacidad de importar, utilizar y metabolizar los fotoasimilados 
generados en los órganos fuentes.

Condiciones de estrés hídrico

En papa como en la mayoría de las plantas bajo condiciones de estrés hídrico 
se prioriza la partición de fotoasimilados hacia las raíces, como mecanismo 
de evitación, para aumentar la capacidad de exploración de este recurso en 
el suelo (Aliche et al., 2020; Brunner et al., 2015). Bajo estas condiciones, se 
ha reportado que se afecta la relación de los órganos fuentes/vertederos de 
interés comercial, reduciéndose hasta en 17% el número de tubérculos, dismi-
nuciones significativas en el número de hojas y altura de las plantas (Deblon-
de & Ledent, 2001). Caso contrario ocurrió en lo encontrado por Rodríguez 
et al. (2016), donde se reporta que no hubo reducciones significativas en 
las variables de número de hojas/tallo, número de tallos/sitio y longitud del 
tallo; componentes de rendimiento de este cultivo. Mientras que, si se regis-
tró una reducción en las etapas fenológicas como la floración, desarrollo 
foliar y maduración de los frutos. Esta respuesta fue asociada a la plasticidad 
de la planta de papá como un mecanismo para adaptarse a las condiciones 
de estrés hídrico. Sin embargo, cuando el estrés es más severo, hay reduc-
ciones de hasta el 79% en los rendimientos (Deblonde & Ledent, 2001; Aliche 
et al., 2020). 

De otra parte, Aliche et al. (2020) reportan que en plantas con estrés hídrico 
hay disminuciones en los contenidos de almidón en los tubérculos e incre-
mentos en los contenidos de sacarosa en hojas fuente. Esto se debe a la 
disminución de la actividad de enzimas vinculadas al metabolismo de azu-
cares (baja fuerza de vertedero) y a la baja actividad de transportadores de 
sacarosa. Lerna & Mauromicale (2012), observaron una disminución signifi-
cativa en el número y tamaño de las hojas, bajas tasas fotosintéticas y como 
consecuencia limita la formación, el tamaño y rendimiento de los tubérculos, 
este mismo resultado lo obtuvieron Li et al. (2016).

Luz

La fotosíntesis es limitada por la intensidad y calidad de la luz, lo que tam-
bién afecta la capacidad de translocación de fotoasimilados hacia los órganos 
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vertederos, y por tanto, los patrones de distribución de masa seca de los dife-
rentes órganos de la planta de papa (Zheng et al., 2009; Li et al., 2020). En 
este sentido, regulando la intensidad de la luz en plantas de papa se determi-
naron diferencias significativas en la distribución de la masa seca total en los 
diferentes órganos (hojas, tallo y tubérculos), reportando una reducción del 
25% en comparación con las plantas control. Así mismo, se reportan diferen-
cias significativas en la acumulación de azúcares como hexosas y almidón 
en los tubérculos.  

En cuanto al efecto de la calidad de la luz, en el estudio de Li et al. (2020) 
se encontró que hay una modificación en los patrones de distribución de la 
masa seca en los diferentes órganos de la planta. También se reporta que la 
luz roja y azul presentaron mayor acumulación de masa seca en los microtu-
bérculos (entre 75% a 80%) con respecto a la luz amarilla y verde (55% a 65%), 
lo que indica que los espectros de longitud de onda de estos tipos de luz 
afectan la distribución de fotoasimilados en los órganos vertederos y favo-
rece la acumulación en los órganos fuentes. Este mismo resultado lo obtuvo 
Chen et al. (2019), donde la calidad de luz azul presenta mayor área foliar y 
contenidos de pigmento respecto a las plantas tratadas con luz blanca (con-
trol), lo que favoreció mayor fuerza de los órganos fuente y así se obtuvo 
una temprana inducción a la tuberización y mayor número de tubérculos.

Estado nutricional

La disponibilidad de nutrientes regula la relación de los órganos fuente/ver-
tedero y por tanto afecta la distribución de los fotoasimilados y productivi-
dad del cultivo de papa (Li et a., 2016; Gómez et al., 2017; Grzebisz et al., 
2020). Lo anterior fue corroborado en plantas con deficiencias en nitrógeno, 
dado que estas condiciones redujeron significativamente el área foliar, y por 
tanto las tasas fotosintéticas de las plantas, lo que conllevo a disminuir el 
suministro de los fotoasimilados por los órganos fuente hacia los órganos 
vertederos y de esta manera, se tuvo limitaciones en los rendimientos de 
los cultivos (Li et al., 2016). También, se ha reportado que disminuciones o 
excesos de nitrógeno en la fertilización del cultivo de papa, puede afectar 
la partición de fotoasimilados, principalmente por reducción del crecimiento 
del dosel ocasionando senescencia prematura de las hojas y disminución de 
la translocación de los fotoasimilados en etapas de llenado. Así mismo, se 
mencionan reducciones en las tasas fotosintéticas, en la superficie total de 
la hoja y en el número y peso de los tubérculos (Ruža et al., 2013; Gómez et 
al., 2017).
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IV. Conclusiones y perspectivas
La distribución de fotoasimilados en cultivos de tomate y papa es un proceso 
integral, el cual considera optimizar la producción de fotoasimilados por los 
órganos fuentes, para mejorar la eficiencia en la utilización de estos produc-
tos en los órganos vertederos de interés comercial. De esta manera, garanti-
zar la relación adecuada de fuente/vertedero se convierte en una herramienta 
necesaria para favorecer el rendimiento y la calidad de los frutos de tomate, 
y tubérculos de papa. Sin embargo, en esta revisión se discute que mantener 
este balance de fuente/vertedero resulta ser afectada por diversos factores 
como estrés hídrico, intensidad y calidad de la luz, deficiencias nutricionales 
y factores internos como la fuerza de los órganos fuente/vertedero. Aunque 
existen evidencias positivas del efecto del déficit de riego en algunas etapas 
fenológicas y también en el uso de tecnologías para mejorar la calidad de la 
luz sobre los rendimientos y calidad de los órganos de interés comercial tan-
to para tomate y papa, es necesario realizar más investigaciones sobre estos 
temas enfocadas en las condiciones particulares del trópico. 
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