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Abstract

We characterised the biodiversity of wild tomato in the Lurin, Rimac and Chillon river basins, in the Lima valley, and analysed in silico five
families of abiotic resistance genes. Sampling was carried out between 628 and 3694 m above sea level, using in situ taxonomic recognition,
ecological indices and bioinformatic profiling of the “resistome” of the DREB, NAC and MYB transcription factor families, whose profiles
were compared with those of the commercial species S. lycopersicum using an exact Poisson test with Holm correction. Four wild species
were identified: S. corneliomulleri, S. habrochaites, S. pimpinellifolium and S. pennellii. Ecological analysis revealed that the Lurin basin
exhibited the greatest diversity (H' = 1.07), whereas the Rimac basin was impoverished (H" =~ 0.20). Genomic comparisons quantified in S.
lycopersicum a 45% reduction in DREB genes and a 30% reduction in NAC genes relative to S. pennellii, the species with the largest
repertoire in both families. S. corneliomulleri stood out as a potential reservoir of abiotic resistance with 3095 MYB genes, and S. pennellii
showed the greatest representation in the families associated with salinity and drought. Interspecific differentiation was concentrated in
the two families linked to the drought response. These findings identify wild populations in Lima as critical reservoirs for reintroducing
resilience into cultivated tomato in the face of climate change and its impact on food security.
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Resumen

Se caracterizé la biodiversidad del tomate silvestre en las cuencas de los rfos Lurin, Rimac y Chillon, en el valle de Lima, y se analizaron in
silico cinco familias de genes de resistencia abidtica. El muestreo se realizé entre los 628 y 3694 m s. n. m., empleando reconocimiento
taxondmico in situ, indices ecoldgicos y el perfilado bicinformatico del “resistoma” de las familias de factores de transcripcion DREB, NAC
y MYB, cuyos perfiles se compararon con los de la especie comercial S. lycopersicum mediante la prueba exacta de Poisson con correccion
de Holm. Se identificaron cuatro especies silvestres: S. corneliomulleri, S. habrochaites, S. pimpinellifoliumy S. pennellii. El anélisis ecoldgico
reveld que la cuenca del Lurin presenté la mayor diversidad (H' = 1.07), mientras que la del Rimac se encontré empobrecida (H' = 0.20).
Las comparaciones gendmicas cuantificaron en S. lycopersicum una reduccion del 45 % en los genes DREB y del 30% en los genes NAC
respecto de S. pennellii, la especie con mayor repertorio en ambas familias. S. corneliomulleri destacdé como potencial reservorio de
resistencia abidtica con 3095 genes MYB, y S. pennellii mostré la mayor representacion en las familias asociadas a salinidad y sequia. La
diferenciacion interespecifica se concentré en las dos familias vinculadas a la respuesta a sequia. Estos hallazgos identifican poblaciones
silvestres de Lima como reservorios criticos para reintroducir resiliencia en el tomate cultivado frente al cambio climético y sus impactos
sobre la seguridad alimentaria.
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1. Introduccion

Estudios de super-pangenoma han revelado una
cantidad significativa de genes no referenciados
previamente en el pan-genoma del tomate. Estos
estudios han identificado millones de SNPs vy
variaciones estructurales Unicas en los parientes sil-
vestres del tomate, subrayando su importancia para
la mejora genética de cultivos (Gao et al, 2019;
Zs6gon et al., 2018). Un estudio reciente en Europa
mostro que la diversidad genética de las variedades
comerciales de tomate ha aumentado en las Ulti-
mas décadas debido a la introgresion de alelos de
parientes silvestres, reflejando un esfuerzo por me-
jorar la resistencia a enfermedades y la calidad del
sabor (Schouten et al., 2019). En Sudamérica, estu-
dios sobre la diversidad genética de tomates en Bo-
livia y otras regiones han revelado que, aunque la
diversidad genética en algunas poblaciones silves-
tres es baja, la variacion entre accesiones es signifi-
cativa, subrayando la importancia de conservar
estas poblaciones como reservas genéticas para el
mejoramiento de cultivos (Villanueva-Gutierrez et
al., 2022).

Estudios destacan la importancia de los parientes
silvestres del tomate en la mejora genética, propor-
cionando alelos para la resistencia a enfermedades,
la tolerancia a estrés abidtico y la mejora de la cali-
dad del fruto. Dentro de estos factores de estrés
abidtico destacan las condiciones climaticas extre-
mas Y la limitada disponibilidad de agua, elementos
que influyen directamente en la adaptacion y su-
pervivencia de las especies silvestres en diferentes
ecosistemas. La resistencia a estos factores externos
son el resultado de respuestas intrinsecas que invo-
lucran mutaciones adaptativas que surgen para ga-
rantizar la supervivencia de la especie y puede he-
redarse como "resistomas” que, manera anéloga a
los microorganismos (Chis et al., 2022), se constitu-
yen en proteomas identificables genéticamente.
De este modo, la conservacion de estas especies es
esencial para mantener una reserva genética que
pueda ser utilizada en programas de mejoramiento
(Schouten et al., 2019), en las cuales, la implemen-
tacion de técnicas avanzadas de biologia molecular
y genética, como la secuenciacion de nueva gene-
racion y la edicion gendmica CRISPR/Cas9, ha per-
mitido avances significativos en la identificacion y
utilizacion de alelos valiosos de especies silvestres
en la mejora de cultivos de tomate (Hivert et al,,
2020; Schouten et al., 2019).

Por otra parte, la domesticacion y el mejoramiento
genético del tomate han llevado a una erosion ge-
nética significativa, reduciendo la diversidad gené-
tica en variedades comerciales. Sin embargo, los
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esfuerzos recientes de mejoramiento han buscado
reintroducir alelos de especies silvestres para au-
mentar la resistencia a enfermedades y mejorar la
calidad del fruto (Zs6gon et al., 2018). Precisa-
mente, el andlisis ecogeogréfico permite identificar
los rangos adaptativos de las especies v las varia-
bles ambientales mas relevantes para su distribu-
cion. Este estudio analizd 21 variables climaticas de
1296 accesiones de especies silvestres de tomate,
agrupandolas en cinco grupos filogenéticos, identi-
ficando 10 tipos de clima (Ramirez-Ojeda et al.,
2022). Estos estudios evidencian que las variables
climéaticas y la disponibilidad de recursos hidricos
son factores determinantes para la distribucion
geografica y la adaptacion ecoldgica de las espe-
cies silvestres de tomate. Esto quiere decir que la
conservacion y uso sostenible de la diversidad de
especies requiere describir el entorno en el que se
desarrollan.

Como se puede observar, a nivel global y nacional,
la biodiversidad del tomate ha sido objeto de ex-
tensos estudios, sin embargo, existe una notable
carencia de investigaciones especificas sobre la
biodiversidad del tomate silvestre en las cuencas de
los rios Lurin, Rimac y Chillon, en las cuales se tienen
reportes antiguos de poblaciones nativas. En este
contexto, en el 2021 se emiti6 la Ley 31111y su re-
glamento, el Decreto Supremo 012-2023-MINAM,
que establecieron que, tras la publicacién de la li-
nea de base de la diversidad de los cultivos nativos
en el Pery, el siguiente paso consiste en monitorear
no solo su conservacion sino también su integridad
genética, descartando cualquier tipo de introgre-
sion de organismos vivos modificados (OVM)
(Ministerio del Ambiente, 2023), con lo cual, el go-
bierno peruano busca la proteccion del recurso na-
tural. De modo delimitado, con la declaratoria de la
Ley 32025, en la que se sefiala de interés nacional
la proteccion, conservacion y recuperacion de los
ecosistemas de la cuenca del rio Lurin, se refuerza
la importancia de iniciativas que buscan preservar
la biodiversidad y promover un desarrollo sosteni-
ble de las comunidades adyacentes y la poblacion
nacional (Congreso de la Republica del Pert, 2024).
La gestion sostenible de estas cuencas implica la
proteccion de sus recursos hidricos y la adaptacion
frente a los efectos del cambio climatico, que
pueden alterar los patrones de precipitacion,
humedad de los suelos y las condiciones am-
bientales que sustentan la biodiversidad local.

En ese sentido, esta investigacion propuso caracte-
rizar la biodiversidad y abundancia de las especies
de tomate silvestre en las cuencas de los rios Lurin,
Rimac y Chilldbn para promover su conservacion y
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utilizacién  sostenible.  Proponiendo  especifica-
mente: (i) identificar las especies de tomate silvestre
presentes en dichas cuencas. (ii) establecer la con-
centracion de especies (abundancia) de tomate sil-
vestre en estas cuencas. (iii) corroborar la diversidad
genética de las especies de tomate silvestre repor-
tadas, (iv) comparar los patrones genéticos de pro-
teomas de resistencias abidtica de las especies de
tomate silvestre identificadas mediante analisis de
bioinformatica (in silico).

El desarrollo de esta investigacion se alinea con los
objetivos de desarrollo sostenible (ODS) 02 (Ham-
bre cero); 11 (Ciudades y comunidades sostenibles);
13 (accion por el clima) y el 15 (Vida de ecosistemas
terrestres) (Naciones Unidas, 2015) y, las directrices
de la Ley 29811 (Gobierno del Perd, 2011), que esta-
blece la moratoria al ingreso y produccién de OVM
al territorio nacional por un periodo de 10 afios, si
bien la vigencia de esta ley culminé el 2021, fue
ampliada hasta diciembre de 2035 mediante la Ley
31111 (Congreso de la Republica del Perd, 2021). Por
otra parte, la biodiversidad de especies silvestres
como el tomate, es un componente crucial para la
resiliencia y sostenibilidad de los sistemas agricolas
que cultivan el tomate comercial.

La cuenca del rfo Lurin, junto con las cuencas de los
rfos Rimac y Chillon, albergan una vasta diversidad
de especies de tomate silvestre que estan en peli-
gro debido a multiples factores adversos. La impor-
tancia de proteger y conservar estos recursos con-
verge con la reciente legislacion nacional y regional,
y tiene amplias implicaciones para la seguridad ali-
mentaria, el desarrollo sostenible y la mitigacion del
cambio climético en el contexto de los Objetivos de
desarrollo sostenible (ODS). Esta investigacion ayu-
daré a identificar variedades de tomate que pueden
ser resistentes a las fluctuaciones climaticas, pu-
diendo identificarse como candidatos de reservorio
de genes que podrian contribuir a la resiliencia agri-
cola nacional y local.

2. Metodologia

2.1. Area de estudio y muestreo

Se realizaron expediciones de campo a las tres
cuencas hidrograficas estratégicas de la region de
Lima, Perd: Chillon (zona norte), Rimac (zona cen-
tro) y Lurin (zona sur). En cada cuenca, el muestreo
se estratificd en tres zonas altitudinales: zona alta
(2800 — 3694 m s. n. m.), media (1800 — 2799 m s.
n. m.) y baja (550 = 1799 m s. n. m.) Los puntos de
muestreo se visualizan en el Material Suplementario
S1 (Puntos de muestreo) y S2 (Mapa de ubicacién).
Se muestreé desde septiembre a noviembre del
2025.
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2.2. Colecta de espedmenes e identificacién botéanica
El muestreo de las poblaciones de tomate silvestre
(Solanum spp.) siguid un método de transectos op-
timizado para vegetacion herbacea. En cada zona
altitudinal se establecieron transectos de 50 m de
longitud y 5 m de ancho a lo largo de un corredor
de prospeccion de aproximadamente 2 km, con la
finalidad de maximizar la probabilidad de deteccion
de poblaciones de tomate silvestre. Este enfoque
amplia los protocolos convencionales de monitoreo
de vegetacion herbacea descritos en la literatura
(Herman, 2022). Se priorizaron los especimenes
con frutos, flores o semillas, colectando hasta tres
individuos por biotipo identificado (Herman, 2022).
Las muestras fueron georreferenciadas mediante
GPS 'y preservadas en prensas botanicas. El
reconocimiento taxonémico inicial se realizé in situ,
seguido de una identificaciéon formal respaldada
por el herbario botanico de la Universidad Nacional
Pedro Ruiz Gallo (UNPRG), utilizando especimenes
preservados y evidencia fotografica (Material
suplementario S3).

2.3. Andlisis de abundancia ecolégica

La medicién de la biodiversidad incluyd el calculo
del indice de abundancia relativa de Simpson para
determinar la probabilidad de encuentros interes-
pecfficos. La diversidad y riqueza de especies se
evaluaron ademés mediante el indice de Margalef,
el inverso de Simpson y el indice de Shannon-
Weaver (Moreno, 2001; Salmerdn et al., 2015). Para
los resultados se empled el software libre PAST®
V.3.2.6b.

2.4. Bioinformética y gendmica comparativa

Los analisis se ejecutaron en una estacion de
trabajo de alto rendimiento (Ubuntu 24.04 LTS, 32
vCPU, 64 GB RAM) sobre secuencias proteicas de
acceso publico. No se realizd secuenciacion de
novo en este estudio.

Adaquisicién y prediccion del proteoma: Las anota-
ciones oficiales para S. pennellii, S. lycopersicoides y
S. pimpinellifolium se obtuvieron de la Sol Genomics
Network (SGN). Para S. corneliomulleri 'y S. habro-
chaites, la prediccion estructural se realizd con Mi-
niprot v0.18, utilizando el proteoma ITAG4.0 como
referencia ortéloga. Se emplearon secuencias de S.
lycopersicum y S. lycopersicoides como modelos de
tomates comerciales para efectos de comparacion.
Identificacidn de candidatos: Las secuencias se fil-
traron (longitud > 30 aa) mediante SegKit v2.3.0.
Los candidatos de resistencia abidtica se identifica-
ron usando Diamond BLASTp v2.1.9 (modo sensible,
e-value < 1e-5) alineados contra la base de datos
PlantTFDB v5.0.

-781-



Scientia Agropecuaria 17(3): 779-794 (2026)

2.5. Andlisis estadistico

Las comparaciones ecoldgicas utilizaron indices
(Jaccard, Shannon, Simpson, Margalef, Bray-Curtis
y Chao-1) y anélisis de conglomerados (Cluster) ba-
sados en distancias euclidianas (Moreno, 2001). La
abundancia individual se comparé mediante un
Anédlisis de Varianza (ANOVA), seguido de pruebas
post hoc de Scheffé para los resultados significati-
vos (o = 0,05) (Moreno, 2001; Salmerdn et al., 2015).
La abundancia de genes candidatos se comparé
entre especies en dos niveles. Entre especies a tra-
vés de las cinco familias funcionales, mediante un
ANOVA de dos vias sin replicacion sobre los con-
teos transformados a logo y la prueba de Friedman
con las familias como bloques, cuantificando la
concordancia con el coeficiente W de Kendall y
aplicando el post hoc de Nemenyi. Dentro de cada
familia, donde el disefio aporta una Unica observa-
cion por especie, se contrasto primero la homoge-
neidad entre las seis especies mediante chi-cua-
drado sobre una tabla de 2 x 6 (genes de la familia
frente al resto del repertorio de cada especie) y se
calcularon los residuos estandarizados ajustados
con umbral de Bonferroni; las quince comparacio-
nes por pares se realizaron mediante la prueba
exacta de Poisson sobre la cantidad de genes
(Przyborowski & Wilenski, 1940) y mediante la
prueba exacta de Fisher sobre la proporcién del re-
pertorio asignada a cada familia (Agresti, 2013),
aplicando en ambos casos la correccién de Holm
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dentro de cada familia (Holm, 1979) con o = 0,05,
siguiendo el enfoque de comparacion de conteos
con correccion de Holm y letras de agrupamiento
aplicado por Nagy et al. (2018). El anélisis estadistico
y figuras se realizaron en R v4.52; el cédigo
completo se incluye como Material Suplementario.

3. Resultados y discusién

3.1. Biodiversidad y abundancia de las especies de
tomate silvestre

Se evaluaron un total de 88 puntos de muestreo en
tres cuencas hidrogréficas: 26 en el rio Rimac, 23 en
el rio Lurin y 39 en el rio Chillén (Material suple-
mentario S4). A pesar del mayor nimero de puntos
de muestreo en la cuenca del Chillén debido a su
compleja fisiograffa y microclimas, esta no albergd
la mayor biodiversidad aun reportandose cuatro
especies (S. pennellii, S. pimpinellifolium, S. cornelio-
mulleriy S. habrochaites). Los indices ecoldgicos re-
velaron un gradiente de diversidad entre las cuen-
cas (Tabla 1). La cuenca del rio Rimac exhibid una
comunidad empobrecida con solo dos especies (S.
pimpinellifolium y S. corneliomulleri) y 276 indivi-
duos, mostrando altos indices de dominancia (D =
0,90 y Berger-Parker = 0,95), lo que indico ser un
ecosistema con baja diversidad y con un alto estrés
antropogénico. En contraste, la cuenca del rio Lurin
fue la méas diversa y equilibrada (H' = 1,07), seguida
por la cuenca del Chillon (H" = 0,85), albergando
ambas las cuatro especies identificadas (Figura 1).

Tabla 1
indices de diversidad biologica de las especies reportadas en tres cuencas de Lima
o Rimac Chillén Lurin

Detalle estadistico Medio Menor Mayor Medio Menor Mayor Medio Menor Mayor
Taxa_S 2 2 2 4 4 4 4 4 4
Individuals 276 276 276 338 338 338 182 182 182
Dominance_D 0,9037 0,8594 0,9506 0,508 0,4682 0,5548 0,3954 0,3582 0,4438
Simpson_1-D 0,0963 0,04944  0,1406 0,492 0,4452 0,5318 0,6046 0,5562 0,6416
Shannon_H 0,2006 0,182 0,2691 0,8528 0,7648 0,9285 1,069 0,9621 1,151
Evenness_e"H/S 0,611 0,5628 0,6544 0,5866 0,5371 0,6327 0,7284 0,6543 0,7905
Brillouin 0,1926 01114 0,2604 0,8315 0,7453 0,9064 1,031 0,9263 1112
Menhinick 0,1204 0,1204 0,1204 0,2176 0,2176 02176 0,2965 0,2965 0,2965
Margalef 01779 01779 01779 0,5152 0,5152 0,5152 0,5765 0,5765 0,5765
Equitability_J 0,2895 0,1706 0,3882 0,6152 0,5517 0,6698 0,774 0,694 0,8304
Fisher_alpha 0,2918 0,2918 0,2918 0,6374 0,6374 0,6374 0,723 0,723 0,723
Berger-Parker 0,9493 0,9239 0,9746 0,6509 0,6006 0,7012 0,51 0,4396 0,5824
Chao-1 2 2 2 4 4 4 4 4 4

338 276 182 I (N) Individuos

12 00 08 S. pennellii

09 14 64 S. pimpinellifolium

220 262 93 S. comeliomulleri

97 00 17 S. habrochaites

S 8 £

6 = 3

e o e

i

Figura 1. ndice de similitud de las comunidades de tomate silvestre analizadas en tres cuencas de Lima.
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3.2. Identificacién de especies de tomate silvestre
en las cuencas de Lima

Se identificaron cuatro especies pertenecientes al
género Solanum, seccion Lycopersicon: S. cornelio-
mulleri, S. habrochaites, S. pimpinellifolium y S. pen-
nellii. Para la identificacidon en campo se utilizaron
rasgos morfoldgicos distintivos, como el habito de
crecimiento, la pubescencia y las caracteristicas flo-
rales (Tabla 2, Figura 2). S. corneliomulleri fue la
especie con mayor amplitud altitudinal y la mas
abundante en las tres cuencas, mientras que S.
habrochaites destacd como un reservorio potencial
de genes de resistencia a insectos. S.
pimpinellifolium se distinguié por la calidad de su

Tabla 2
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fruto y su tolerancia a la sequia, y S. pennellii fue
identificado como un modelo fisioldgico clave para
la tolerancia a la sequia extrema y la salinidad.

3.3. Andlisis de abundancia de especies y distri-
bucién altitudinal

La distribucién de las especies varié significativa-
mente a través de los gradientes altitudinales (Tabla
3). Para las comparaciones estadisticas se utilizaron
datos transformados logaritmicamente [LN(n)] para
reducir la proporcion de variabilidad de los recuen-
tos (n) realizados. El ANOVA indico diferencias sig-
nificativas solo entre especies (p < 0,001), mientras
que no se encontraron diferencias significativas
entre las cuencas hidrogréficas (p = 0,421) (Tabla 4).

Caracteristicas reportadas para la identificacion de las especies de tomate silvestre presentes en las cuencas de los rios Lurin, Rimac y

Chillén

Grupo Habito Attitud /

Caracteristicas distintivas morfo anatémico- fisiolégica vegetativa

Especie filoge de

e - Tipo de terreno Hojas por Flores /
nético crecimiento Indumento . ) Frutos
simpodio Anteras
Baya globosa, verde
5 Arbustivo. Desde 1200 a co:: bindas OSZ 2
K ) uras.
S S Encontrado 3300 msnm. Variable. No Flores con )
S < ) ) Su fruto es piloso. En
S g desde 15cma  Laderas rocosas, Pubes-cencia tiene un anteras lantas mu
§ S 2,8 mde acantilados, larga y densa patron curvadas y > i
S = ) expuestas al sol, el
© ! cobertura huaycos. Terrenos determinado soldadas.
u ) fruto es morado
promedio Secos.
oscuro
Desde 750 a 2800
- Rastrero. msnm. Terrenos Muy hirsuto,
% 5 Encontrado inclinados y con tricomas Flores con Baya pequefia, verde
o
§ & desde 0,85m planos. Rodeado glandulares y ) con pubescencia
S o) 3 hojas anteras
< S a57mde de cobertura emana olor moderadamente
=2 5 soldadas. )
3 cobertura vegetal que fuerte al pilosa.
promedio proporcionan més  contacto.
humedad al suelo.
: Arbustiva,
. erecta. Flores con
= S Desde 550 a 1350 Variable. No o
= £ Encontrado ) corola Baya pequefia, roja
S 2 msnm. Zonas Escasa tiene un ,
< 8 desde 15 cm a ) , estrellada y cuando estd madura.
S S costeras secas de pubescencia. patron ) )
iS S 1,2 mde ) . anteras Sin pubescencia.
S — los rios. determinado
i cobertura soldadas
promedio
Arbustivo. Fl
CHE Desde 550 a 2200 _ ores con
= = Encontrado Variable. No corola N
T g msnm. Zonas Escasa a ) . Baya pequefia, verde
s N desde 0,55 m . tiene un asimétrica y )
I S aridas, cuencas moderada | claro. Sin
S8 S al2mde . patréon anteras )
> 3 secas de pubescéncia. ) pubescencia.
o} cobertura determinado separadas,
< ) quebradas.
promedio. porales.
Tabla 3
Detalle cuantitativo de las cuatro especies reportadas por tres pisos altitudinales en las cuencas de los rios Rimac, Lurin y Chillon
AL Rimac Lurfn Chillén
(m.s.n.m.)
Especies 2800-3694 1800-2799 550-1799  2800-3694 1800-2799  550-1799 2800-3694 1800-2799 550-1799
S. corneliomulleri 79 69 114 32 15 46 76 92 52
S. pimpinellifoliur 0 0 14 0 0 64 0 0 9
S. habrochaites 0 0 0 0 17 0 0 82 15
S. pennellii 0 0 0 0 0 8 0 0 12
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Las pruebas post-hoc de Scheffé separaron a las
especies en dos grupos: S. corneliomulleri se ubicod
de forma independiente con una abundancia
significativamente mayor, mientras que las tres
especies restantes formaron un segundo grupo con
recuentos poblacionales mas bajos. En general, S.
corneliomulleri fue la mas abundante (72,2%),
sequida de S. habrochaites (143%) y S
pimpinellifolium (10,9%), mientras que S. pennellii
fue la més rara (2,5%).

3.4. Perfilado bicinformético del "resistoma" de
resistencia abidtica

El perfilado del "resistoma" se centré en las familias
de factores de transcripcién DREB (DRE-binding
proteins- Proteinas de unidn, cruciales para
tolerancia al frio y a la sequfa), NAC (Familia de
proteinas de respuesta frente a la salinidad y

Tabla 4

Marin-Sanchez et al.

sequia), MYB (Protefnas que regulan el metabo-
lismo secundario y tolerancia al estrés abidtico) vy
bZIP (Basic Leucine Zipper — Proteinas reguladoras
que responden a sefiales de fitohormonas vy estrés
hidrico) (Garcia-Morales et al., 2013; Golldack et al.,
2011; Jin et al,, 2010).

El control de calidad de los modelos predichos
mostrd que S. corneliomulleri concentra la mayor
proporcion de su repertorio en una sola categoria
funcional (Figuras 4 y 6): el 454% de sus genes
candidatos corresponde a la familia MYB asociada a
la biosintesis de cuticula, frente al 26,2% en S. pimpi-
nellifolium. Su repertorio total (6811 genes candida-
tos) ocupa el tercer lugar del conjunto, por detras de
S. pennellii (7435) y S. lycopersicoides (6915), de modo
que el rasgo distintivo de esta especie es la
concentracion del repertorio y no su tamafio.

Anélisis de varianza entre las cuatro especies reportadas por tres cuencas de los rfos Rimac, Lurin y Chillon

Variable dependiente: Recuento Ln(especimenes)

Tipo Il de suma de

Origen cuadrados gl Media cuadrética F Sig.
Modelo corregido 81,2082 il 7,383 4,161 0,002
Interseccion 98,848 1 98,848 55,715 < 0,001
Especie 68,623 3 22,874 12,893 < 0,001
Rio 3,179 2 1,590 0,896 0,421
Especie * Rio 9,406 6 1,568 0,884 0,522
Error 42,580 24 1774

Total 222,636 36

Total corregido 123,788 35

@R al cuadrado = 0,656 (R al cuadrado ajustada = 0,498).

100 1

80 1

60 4

% ldentidad con PlantTFDB

40

20 1

Figura 3. Control de calidad de la identidad de secuencias & referencia en la validacion de la calidad de prediccion vs la anotacion final
provista por el GenBank.
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Respecto a los perfiles funcionales, S. pennellii lideré
la resistencia a la sequia/frio a través de la via DREB
(> 2000 genes), mientras que el tomate comercial
(S. lycopersicum) presentd un déficit significativo en
ambas familias: 44,9% menos genes DREB y 31,5%
menos genes NAC que S. pennellii, la especie con
mayor repertorio en ambas (Figura 4).

La subfamilia R2R3-MYB controla rasgos relaciona-
dos con el grosor de la cuticula epidérmica (Seo et
al., 2011). Las especies xerdfilas de Solanum presen-
tan caracteristicas morfoldgicas (cuticulas gruesas)
que podrian estar asociadas con la expansion del
gen MYB (Tang et al., 2023). bZIP (cremallera béasica
de leucina): Integradores de la sefializacion hormo-
nal, en particular de la via dependiente de ABA,
median respuestas como el cierre estomatico vy la
latencia de las semillas bajo estrés (Guedes Corréa
et al, 2008; Jakoby et al., 2002). La subfamilia
AREB/ABF es esencial para la tolerancia a la sequia
en angiospermas modelos (Yoshida et al., 2010).

Al agrupar los genes segun su supuesta funcién
biologica, surgieron perfiles de resistencia claros
que diferenciaron las especies silvestres del control
comercial (5. lycopersicum),  observandose
"Resistomas”  mudltiple/Bidtico  (que  involucra
resistencia a plagas y/o enfermedades); Resistoma
Sequia (ABA); Sequia/frio (DREB); Salinidad/raiz vy

NuUmero Total de Genes
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Sequia/  Cuticula  representados de modo
independiente (Figura 5). Los resultados obtenidos
indicaron que:

Sequia/Frio (via DREB/AP2): Donde S. pennellii
lidera esta categorfa con més de 2000 genes
candidatos, seguida de cerca por S. pimpinellifolium
(~1900). En contraste, el tomate comercial (S.
lycopersicum) muestra una contraccion significativa
(~1100 genes), lo que sugiere una posible pérdida
de variantes genéticas durante la domesticacion.

Sequfa/Cuticula (via MYB): Se identificd una
expansion masiva y Unica en S. corneliomulleri, que
supera los 3000 genes, mientras que las demas
especies oscilaron entre 1696 y 2146. Esto sugiere
una especializacion en barreras fisicas (ceras
cuticulares) para prevenir la deshidratacion en esta
especie.

Salinidad/Rafz (via NAC): S. pennelliiy S. lycopersicoides
lideran la lista con 1816 y 1690 genes, respectivamente,
lo que confirma su potencial como fuentes de
tolerancia a suelos salinos.

Respuesta hormonal (via ABA/bZIP): Donde S.
lycopersicoides presentd la mayor abundancia (681
genes), lo que indica una regulacion estomatica
altamente sensible mediada por acido abscisico.

6000 -
Tipo de Resistencia
‘_—_—_’ Mdltiple/Bidtico
o B salinidad/Raiz
[ ] sequia (aBA)
- Sequia/Cuticula
[] sequiarFrio (DREB)
2000 -
0 - —— - _
3 <& 0 & \ SO
N & & S @ o
& © © 0 DY Y
) o © e O ¢ A\
é\ \\ Q' oQ .40 X Lol
& o® R O S N
O c).‘\ \A(' 3\\‘ O)\ ((\Q
5 % Q o

Figura 4. Composicion de los resistomas por especie de tomate (silvestres y domesticado) en base a la cantidad de genes candidatos
separados por funcién putativa.
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Respecto a las estrategias de adaptacion, en el
mapa de calor (heatmap) de intensidad génica se
identificc dos estrategias divergentes: una
Estrategia estructural en S. corneliomulleri que
mostro la mayor intensidad general en una sola
categorfa (3095 genes para sequia/cuticula — MYB

Muiltiple/Bidtico

1000 4

400 A

200 A

Sequia (ABA) |

Numero de genes candidatos

Marin-Sanchez et al.

— color negro). Esta cantidad de genes fue seguida
por S. habrochaites (con 2146 genes candidatos) y
una Estrategia metabdlica en S. pennellii para
mantener la  homeostasis celular mediante
intensidades altas y constantes en DREB (2071
genes) y NAC (1816 genes) (Figura 6).

Salinidad/Raiz

2000

1500

1000

500

Sequfa/Cuticula

3000

2000

1000

Sequia/Frio (DREB)

2000

1500

1000

500

Figura 5. Perfiles de resistencia funcional de los resistomas por especie de tomate (silvestres y domesticado).

S. pimpinellifolium

S. pennellii

S. lycopersicum (comercial)

S. lycopersicoides

5. habrochaites

S. corneliomulleri

st
2

. ‘;\6""‘6\9
S

N® genes

3000
612

555 2500

2000

681
1500

518
1000

Figura 6. Heatmap de la intensidad de los genes de los resistomas por especie de tomate (silvestres y domesticado).
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A partir de los conteos por familia se contrasté la
abundancia de genes entre las especies dentro de
cada familia génica. La comparacion se realizé me-
diante la prueba exacta de Poisson con correcciéon
de Holm y su resultado se presenta en la Figura 7,
cuyo tridngulo inferior recoge las quince
comparaciones posibles entre las seis especies en
cada familia. La intensidad del color azul codifica la
significancia: a mayor intensidad, menor es la

Muiltiple/Biético

S. lycopersicoides NS

S. pimpinellifolium NS

g chopersicum . - ' i
1 2

4 5
Sequia (ABA)

S. lycopersicoides = %%
S. comeliomulleri

S. pimpinellifolium NS ns ns

ns ' ns ns

1 2 3 4 5

S. lycopersicoides '

S. comeliomulleri H n

. chope’slcum ' ' = '
1 2 3 4

S. habrochaites

S. lycopersicum

Sequia/Frio (DREB)

S. pimpinellifolium
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probabilidad de que la diferencia observada se
deba al azar (un asterisco, p < 0.05; dos, p < 0.01;
tres, p < 0.001), mientras que el gris indica ausencia
de diferencia significativa. Las seis especies siguen
el mismo orden en los cinco paneles, de modo que
una misma celda ocupa siempre la misma posicion

y el patrén de una familia puede compararse
visualmente con el de las demas.

Salinidad/Raiz

S. lycopersicoides NS

-
S. pimpinellifolium ' “
S. habrochaites . n ns ns
S. lycopersicum ' H ns ns ns

1 2 3

Sequia (Cuticula)

S. lycopersicoides NS

-
S. pimpinellifolium "

S. habrochaites ns

S. lycopersicum *%

3 4

Especies (filas y columnas)

S. pennellii

S. lycopersicoides
S. corneliomulleri
S. pimpinellifolium
S. habrochaites

S. lycopersicum

O O S 0! INORES

Significancia
ns p>=0.05 sin diferencia
* p < 0.05
= | p<ool

“ p<0.001

Figura 7. Significancia de las familias de genes de resistomas por especie de tomate (silvestres y domesticado).
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De esa manera, las cinco familias de genes resulta-
ron significativas en la prueba global, pero el nu-
mero de pares significativos vario, observandose
que la diferenciacion interespecifica se concentrd
en dos de las familias de genes que estuvieron aso-
ciadas a la sequia (Sequifa (Cuticula) y Sequia/Frio
con reguladores DREB)) teniendo como linea
independiente a la familia de genes de Sequia con
reguladores ABA que fue la mas homogénea en las
seis especies analizadas.

Es importante sefialar, a partir de este resultado se
desprende que en la familia dependiente de regu-
ladores ABA, el S. lycopersicum solo difirié de S.
lycopersicoides y es estadisticamente indistinguible
de las cuatro especies silvestres restantes. Mientras
que en la familia de respuesta Multiple/Bidtica no
difiri6 de S. habrochaites ni de S. corneliomulleri. En
cambio, en la familia dependiente de los regulado-
res DREB presentd un déficit significativo frente a S.
pennellii, S. pimpinellifolium y S. lycopersicoides y, en
la familia de genes de Sequia mediados por la cuti-
cula difirié de cuatro de las cinco especies restantes,
teniéndose que la erosién -medida asi- no fue
generalizada, localizandose en las familias de genes
asociadas en las respuestas a sequia y frio.

3.5. Discusion

En cuanto a la planificacién del proyecto de inves-
tigacién, las disposiciones de muestreo resultaron
Optimas, resultado que fue validado por el indice de
Chao-1. Este indicador demostrd que la baja diver-
sidad de especies de tomate silvestre en la cuenca
del rio Rimac no fue resultado de un muestreo in-
suficiente, sino que refleja un detrimento real en la
capacidad de carga bioldgica de la cuenca. Este
empobrecimiento de la biodiversidad esta estre-
chamente relacionado con la disponibilidad limi-
tada de recursos hidricos y la alteracion de los
patrones climaticos locales que afectan la humedad
del suelo. Este estado ecoldgico fue consistente con
los datos de diversidad y dominancia obtenidos en
las otras dos cuencas, lo que sugiere que la alta in-
tervencion antropogénica en el area del Rimac ha
conducido a un empobrecimiento auténtico de la
riqueza de especies locales (Moreno-Castillo, 2025;
Vega-Jacome et al., 2017). Asimismo, los indices de
riqueza como Menhinick, Margalef y alfa de Fisher
fueron consistentemente menores en el rio Rimac y
mayores en el rio Lurin, incluso con tamarios de
muestra comparables. Esto confirma que la mayor
diversidad en la cuenca del Lurin no es simple-
mente una funcién del nimero de individuos, sino
el resultado de una mayor representatividad de es-
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pecies y que estarfa en funcién a la menor interven-
cion antropica en las riberas de la cuenca (Salmerén
et al.,, 2015; Singini & Baso, 2025).

Un hallazgo significativo en este estudio se refiere
a la distribucion altitudinal de los especimenes. Se
registraron colectas hasta los 3694 m s. n. m., sin
encontrarse especies por encima de este limite. Esta
observacién difiere de registros previos de otros in-
vestigadores, quienes tipicamente reportaron estas
especies solo desde los 3000 m s. n. m. hacia pisos
altitudinales inferiores (Arce, 2013), sefialandose
que S. corneliomulleri fue la Unica especie detectada
a esta mayor altitud, lo que podria tener una
explicacion fundada en los cambios climaticos
producidos por la alteracion de los microhabitats
locales y también por el calentamiento global que
estan ocasionando desplazamientos de especies
hacia pisos altitudinales donde no se encontraban
anteriormente, como ha reportado la literatura en
otras  latitudes  (Moradi et al, 2025;
Rezapouraghdam et al., 2024). De ser este el caso,
entonces se tendria que redefinir las estrategias de
conservacion de especies silvestres y endémicas,
orientando esfuerzos a la identificacion de areas
con mayor resiliencia a los cambios del clima o, en
su defecto a la adopcion de estrategias de
conservacion itinerantes (Ludovicy et al., 2022).
Desde una perspectiva eco-analitica, la coexistencia
de cuatro especies (S. corneliomulleri, S.
pimpinellifolium, S. habrochaites y S. pennellii) con
alta uniformidad en las cuencas de los rios Chillén
y  Lurin  sugiere  condiciones  ecoldgicas
significativamente mas favorables. Estas areas se
caracterizan por una menor perturbacién y una
mayor variedad de microhabitats en comparacion
con el rio Rimac, donde solo se registraron S.
corneliomulleri y S. pimpinellifolium (Arce, 2013;
Peralta et al., 2005; Ramirez-Ojeda et al,, 2022). En
consecuencia, las cuencas del Chillon y Lurin actdan
como reservorios estratégicos de diversidad
genética, lo que justifica la implementacion de
normativas proteccionistas nacionales (Congreso
de la Republica del Perq, 2024), aunque, sin la
implementacion efectiva de un plan estratégico de
manejo y conservacion, se corre el riesgo de imitar
la actual condicion del rio Rimac.

Por otra parte, el analisis bioinformatico permitio
identificar diferencias en la representacion de fami-
lias de factores de transcripcion y genes candidatos
asociados con respuestas al estrés abidtico, no obs-
tante, estos resultados no demuestran per se la exis-
tencia de estrategias fisioldgicas diferenciadas. En
ese orden de ideas, la mayor representacion rela-
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tiva de genes MYB asociadas con la categoria Se-
quia (cuticula) en S. corneliomulleriy de genes DREB
y NAC en S. pennellii se interpreta como un patrén
gendémico putativo compatible respectivamente
con una mayor contribucién potencial de mecanis-
mos vinculados con barreras cuticulares y regula-
cion de la homeostasis celular, y no como una evi-
dencia experimental de una estrategia estructural o
estrategia metabdlica.

Este analisis bioinforméatico proporciond informa-
cién referencial cuantitativa de la erosién genética
causada por la domesticacion de S. lycopersicum.
La reduccion observada en la especie domesticada
(44,9% en los genes DREB y 31,5% en los genes
NAC respecto de S. pennellii, la especie con mayor
repertorio en ambas familias), explicaria la alta
susceptibilidad de los tomates modernos a las
fluctuaciones climaticas y sobre todo al estrés
hidrico (Rezk et al., 2021). Indudablemente, esta
pérdida de redundancia funcional representaria
una amenaza para la seguridad alimentaria bajo
escenarios de cambio climatico, frente al cual, los
resultados obtenidos sugieren dos vias evolutivas
divergentes dentro del género: Evitacion del estrés:
en el cual S. corneliomulleri exhibi® una inversion
masiva en genes MYB (3095 genes) asociados con
la sintesis de ceras y cuticula para prevenir la
pérdida de agua vy, la tolerancia celular: en donde
S. pennellii mostré una expansion considerable de
DREB (2071 genes) y NAC (1816 genes), lo que
indicaria una capacidad superior para mantener la
homeostasis celular bajo estrés abidtico severo
(Calafiore et al, 2019, Pessoa et al, 2023),
significando una oportunidad para nuevos estudios
experimentales orientados hacia la dilucidacién de
esta expresion en el tomate domesticado.

Esta interpretacién es bioloégicamente meritoria
dado que estudios previos en S. pennellii han rela-
cionado la tolerancia a ambientes aridos con
diferencias en la composicion de ceras cuticulares,
observandose la expresion de genes asociados con
la cuticulay la tolerancia a sequfa y salinidad (Bolger
et al,, 2014). Sin embargo, es necesario indicar que
extrapolarlo a S. corneliomulleri requiere de valida-
cién mediante técnicas de expresion génica, analisis
quimico de ceras y cutina, debiéndose hacer tam-
bién mediciones fisioldgicas bajo estrés. Por otro
lado, los conteos obtenidos y comparados en este
estudio no deben tomarse como equivalentes a ab-
solutos, porque podrian estar afectados por la cali-
dad y completitud de los ensamblajes, prediccion
de modelos génicos, redundancia proteica, versio-
nes de las bases de datos, umbrales de similitud y
la clasificacion funcional aplicada.
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Una limitacién importante de este estudio fue que
la identificacion de los genes asociados con la tole-
rancia al estrés abidtico se realizd exclusivamente
mediante analisis comparativo y anotacién bioin-
formatica in silico de los transcriptomas, obviando
la corroboracién de la expresion genética diferen-
cial bajo condiciones de sequia, salinidad u otro
tipo de estrés abidtico y tampoco se considerd si la
presencia de estos genes se vinculaba con algun
fenotipo de tolerancia. Por lo tanto, los genes y las
familias: DREB, NAC y MYB identificados deben
considerarse candidatos putativos y no como evi-
dencia concluyente de causalidad, pues la presen-
cia, expansion o anotacion de alguna secuencia no
implica necesariamente su transcripcion y traduc-
cién que se asociarfa con la respuesta fisioldgica
efectiva.

Esta aseveracion es relevante en la medida que la
explicacion de la tolerancia al estrés en especies de
tomate es un caracter complejo dependiente del
genotipo, tipo de tejido, etapa del desarrollo feno-
l6gico, intensidad y duracion del estrés y, sobre
todo de la interaccion del genotipo por tipo de am-
biente. Asi, en estudios con tomate silvestre, las di-
ferencias transcriptomicas entre S. pennellii y S.
lycopersicum se confirmaron con RT-gPCR y se aso-
ciaron con mediciones fisioldgicas de pérdida de
agua, contenido relativo de agua, dafio oxidativo y
conductancia estomética (Egea et al., 2018). Asi-
mismo, en lineas de introgresion de S. pennellii, la
identificacion de genes candidatos se comple-
mentd con fenotipado bajo déficit hidrico durante
las fases vegetativas y reproductivas (Pessoa et al.,
2023), situacion que perfectamente podria ser co-
rroborada en futuros estudios, pudiendo ser valida-
dos mediante perfiles transcriptémicos de lineas
tolerantes mediante RT-PCR, como lo recomiendan
algunos autores (Gong et al., 2010; Shu et al., 2024).
Consecuentemente, los resultados obtenidos en
este estudio deben interpretarse como una
priorizacion inicial de recursos genéticos y genes
candidatos, cuya relevancia funcional debe
verificarse mediante ensayos controlados de estrés,
evaluacion fenotipica (como potencial hidrico foliar,
contenido relativo de agua, conductancia
estomatica, variabilidad de la acumulacion de
prolina, actividad antioxidante y, sobre todo, nivel
de supervivencia, (Egea et al., 2018)) y andlisis de
expresion mediane RT-gPCR, teniendo genes
referenciales previamente validados para cada
tejido y condicion experimental. Esta validacion
permitird determinar si las diferencias observadas
entre las especies de tomate silvestre y la especie
comercial S. lycopersicum representan verdaderas
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respuestas adaptativas y si los genes candidatos
identificados  podrian emplearse de manera
confiable en programas de mejoramiento del
tomate.

Precisamente, a la luz de estos resultados, para los
programas de fitomejoramiento, se recomendarfa a
S. pimpinellifolium como la opcién méas inmediata
por su condicidon de ancestro mas cercano y su
carga genética DREB, casi idéntica a la de S.
pennellii (Egea et al., 2022; Paolo et al., 2021). No
obstante, S. corneliomulleri deberia ser considerada
una fuente primaria para mejorar la vida poscose-
cha de tomate y la resistencia fisica a la sequia me-
diante la introgresion de sus alelos MYB Unicos, evi-
denciado en este estudio. Estos hallazgos represen-
tan un paso significativo en la preparacion ante es-
cenarios ambientales inciertos, incluyendo variabili-
dad climatica y disponibilidad hidrica limitada, y en
la garantfa de la resiliencia agricola futura conside-
rando que, el gobierno peruano ya inicid procesos
de fomento de mejora genética de especies clave
para garantizar la seguridad alimentaria de la po-
blacion (Ministerio del Ambiente, 2026).

Una consideracién adicional es el posible efecto de
la introgresion natural o de la hibridacion interes-
pecifica sobre los perfiles genémicos observados.
Asi, las cuencas de los rios Chillon y Lurin presenta-
ron coexistencia espacial para mas de tres especies
de Solanum, por lo que la simpatria crea una opor-
tunidad ecoldgica para el intercambio génico,
aunque no implica necesariamente que éste haya
ocurrido. En el clado de tomates silvestres se han
documentado individuos de ascendencia mixta y
sefiales de hibridacion histérica y, la proximidad
geogréfica se ha vinculado con una mayor proba-
bilidad de introgresion, no obstante, también se re-
portaron barreras pre-cigéticas y post-cigéticas
que impiden la formacién de hibridos viables. Par-
ticularmente, los estudios poblacionales simpatricos
en Perd han demostrado que la hibridacién interes-
pecifica es posible en algunos cruces, pero que la
mayoria de ellos presentan barreras reproductoras
y fallas en el desarrollo de las semillas (Baek et al.,
2016; Beddows et al., 2017)

Esa es una razon por la cual no seria posible atribuir
las expansiones o reducciones de las familias MYB,
NAC o DREB exclusivamente a la adaptacion local,
domesticacion o divergencia interespecifica, puesto
que una fraccion de la variacién podria ser un re-
flejo del flujo génico, segregacion ancestral incom-
pleta o diferencias demogréficas para cada grupo.
En ese sentido, la confirmacién de introgresion re-
querird andlisis estructural poblacional, genotifica-
cion de los multiples individuos por poblacion,
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identificacién de bloques haplotipicos, ademés de
la comparacion de poblaciones alopatricas de
referencia.

4. Conclusiones

La caracterizacion de la biodiversidad y abundancia
en las cuencas hidrograficas estudiadas reveld que
la cuenca del Rimac fue la menos diversa, a pesar
de la dominancia de S. corneliomulleri; por el
contrario, la cuenca del Lurin destacd como la mas
diversa y equilibrada, representando un ecosistema
optimo para futuros esfuerzos de conservacion
orientados a preservar los recursos genéticos del
tomate silvestre.

El reconocimiento taxondmico in situ, respaldado
por el depdsito vy la verificacion de muestras en el
Herbario Botanico de la Universidad Nacional
Pedro Ruiz Gallo, permiti6 identificar cuatro
especies  silvestres  (S.  corneliomulleri,  S.
habrochaites, S. pimpinellifoliumy S. pennellii) en las
tres cuencas evaluadas. Ademas, aungue no se
encontraron diferencias cuantitativas significativas
en la abundancia total entre las tres cuencas, la
concentracion de especimenes de S. corneliomulleri
fue significativamente mayor que la de las otras
especies registradas en estos habitats.

El andlisis bioinformatico de los repertorios génicos
de resistencia abidtica permitid construir un
catalogo de factores de transcripcion candidatos,
identificando a S. corneliomulleri como la especie
con la mayor concentracion relativa de su
repertorio en la familia MYB asociada a la biosintesis
de cuticula (45,4% de sus genes candidatos) y a S.
pennellii como la de mayor repertorio total y mayor
representacion en las familias DREB y NAC. El déficit
del tomate comercial (S. lycopersicum) no resultd
generalizado: se localizé en las familias asociadas a
la respuesta a sequia y frio, lo que orienta la
reintroduccion de variabilidad genética desde los
parientes silvestres hacia esos grupos funcionales
en particular.

Por ultimo, en base a los resultados obtenidos, se
proponen algunas opciones de trabajo futuro para
maximizar el valor aplicado de este trabajo: (i) se-
cuenciar los genomas completos de las especies
identificadas (S. corneliomulleri, S. habrochaites, S.
pimpinellifolium y S. pennellii) mediante tecnologias
de lectura larga para obtener ensamblajes de alta
calidad y mejorar la prediccion de genes candida-
tos; (i) analizar la expresién génica diferencial me-
diante  ARN-seq y RT-gPCR bajo condiciones
controladas de estrés abidtico (sequia, salinidad,
frio) para validar funcionalmente los genes DREB,
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NAC y MYB identificados; (iii) evaluar la variabilidad
genética intraespecifica y estructura poblacional
mediante marcadores moleculares de alta resolu-
cién (como microsatélites, SNP por genotipado por
secuenciacion, entre otros); (iv) validar fenotipi-
camente la resistencia a la sequia y salinidad me-
diante ensayos controlados que incluyan medicio-
nes de potencial hidrico foliar, conductancia esto-
matica, actividad antioxidante, acumulacion de pro-
lina, composicién de ceras cuticulares y superviven-
cia y; (v) realizar estudios de conectividad genética
y flujo génico entre cuencas y poblaciones simpa-
tricas mediante analisis de ascendencia, pruebas de
introgresion y modelamiento de dispersion de po-
len y semillas. Estos estudios permitiran transformar
los candidatos putativos identificados en este
trabajo en recursos genéticos validados.
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