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Resumen

La hibridacién es un proceso de mejoramiento genético para generar varie-
dades con mayor potencial de rendimiento en el cultivo de la papa y el
éxito depende de la eleccién de los progenitores mediante la estimacion de
parametros genéticos como la heterosis (heterosis media, heterobeltiosis y
heterobeltiosis especifica), la heredabilidad (en sentido amplio y estrecho),
la aptitud combinatoria (general y especifica), y la respuesta a la seleccién
entre otros, en este articulo se habla de cada uno, estableciendo las férmu-
las para su determinacion y algunos ejemplos de como se han utilizado en
los ultimos 70 afos en este cultivo. Los parametros mas utilizados son la
aptitud combinatoria general y especifica debido a que ambos permiten

§ Autor para correspondencia: djperezl@uaemex.mx
* Doctora en Ciencias Agropecuarias y Recursos Naturales. Profesora de Asignatura de la Uni-
versidad Autonoma del Estado de México. ORCID: https://orcid.org/0000-0001-5519-6125
** Doctora en Ciencias Agropecuarias y Recursos Naturales. Profesora de tiempo completo de la
Universidad Auténoma del Estado de México. ORCID: https://orcid.org/0000-0003-1621-
5690
*** Doctora en Ciencias. Editora en jefa de la Revista Mexicana de Ciencias Agricolas del Instituto
Nacional de Investigaciones Forestales, Agricolas y Pecuarias, Campo Experimental Valle de
México. ORCID: https://orcid.org/0000-0002-9658-1182
**** Doctor en Ciencias Agropecuarias y Recursos Naturales por la Universidad Auténoma del
Estado de México. ORCID: https://orcid.org/0000-0001-6055-7597
**¥% Doctor en Ciencias Agropecuarias y Recursos Naturales por la Universidad Auténoma del
Estado de México. ORCID: https://orcid.org/0009-0002-2139-6203
**e%Doctora en Ciencias Agropecuarias y Recursos Naturales por la Universidad Auténoma del
Estado de México. ORCID: https://orcid.org/0000-0002-8518-9636

243


http://comunicacion-cientifica.com

244

GENETICA Y MEJORAMIENTO DE CULTIVOS

establecer el tipo de accion génica que esta presente en el caracter evaluado,
con la finalidad de establecer los criterios a seguir en el programa de mejo-
ramiento y para hacer predicciones sobre el comportamiento de las cruzas
tanto muestreadas como no muestreadas.

Palabras clave: Solanum tuberosum L., aptitud combinatoria, heterosis.

Introduccion

La papa (Solanum tuberosum L.), es parcialmente alégama y tiene un nu-
mero basico de cromosomas de 2n =2x=24. Hay 235 especies: siete son
cultivables y 228 son silvestres (Hawkes, 1990); 180 producen tubérculos;
las subespecies de importancia econdémica son S. tuberosum'y S. andigenum
pero sdlo la primera es extensamente cultivada (Ross, 1986); por su nime-
ro de cromosomas hay especies diploides (2n=2x=24), triploides
(3n=3x=36), tetraploides (4n=4x=48), pentaploides (5n=5x=60) y
hexaploides (6n=6x="72) (Howard, 1970). Por el nivel poliploide que pre-
senta esta especie ha sido dificil incorporar de genes del tipo diploide al
tetraploide y porque presenta herencia tetrasdmica.

El mejoramiento genético en papa por hibridacién inicio desde 1959,
cuando se identificaron progenitores sobresalientes usando disefios de apa-
reamiento, que son planes cruzamiento entre individuos seleccionados,
utilizados para estimar parametros genéticos en éstos y en sus progenies
sobre la naturaleza de los genes involucrados en la herencia de los caracte-
res bajo consideracién (Nduwumuremyi et al., 2013).

Los pardmetros genéticos son la varianza genética aditiva (¢?,), la va-
rianza de dominancia (¢°), la varianza epistética (0*), el grado promedio
de dominancia (0,’/ 0,%), la interaccién genotipo por ambiente (G x A), la
correlacion genotipica entre variables cuantitativas, la heredabilidad (Dud-
ley y Moll, 1969), los coeficientes de variacién genotipica y aditiva, la res-
puesta a la seleccidn, la aptitud combinatoria general y especifica y la
heterosis. La informacion proveniente de los componentes de varianza
genética y heredabilidad son esenciales para hacer inferencias sobre la
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respuesta a la selecciéon (Nduwumuremyi et al., 2013; Fasahat et al., 2016;
Awata et al., 2018).

Los disefios de apareamiento mas usados en un programa de fitomejo-
ramiento son la cruza dialélica (Griffing, 1956), el disefio factorial III de
Carolina del Norte (Comstock y Robinson, 1952) y los propuestos por Hay-
man (1954) y Jinks (1954). El cruzamiento dialélico es util para la evaluacion
de los componentes genéticos en los progenitores y para calcular la capa-
cidad reproductiva en sus cruzas (Baker, 1978). Estos proveen una oportu-
nidad para seleccionar padres basados en una mayor aptitud combinatoria
general (ACG) y cruzas con mejor aptitud combinatoria especifica (ACE).
Estos son los dos parametros genéticos principales del analisis de cruzas
dialélicas; la ACG es el comportamiento promedio de un progenitor en una
serie de cruzas y la ACE es la desviacion de determinadas cruzas con rela-
cioén al comportamiento promedio de los progenitores que intervienen en
el cruzamiento (Sprague y Tatum, 1942). Desde un punto de vista genético
la ACG:; es el resultado de la accidn genética aditiva, mientras que la ACE
depende de la dominancia y la epistasis.

Las cruzas dialélicas son poco usados en papa por la dificultad que se
presenta generar todas las combinaciones posibles con n progenitores. La
informacién que proporciona la aptitud combinatoria general (ACG) y es-
pecifica (ACE) es util en el andlisis e interpretacion de la estructura genéti-
ca de las especies tetraploides (Mendoza y Haynes, 1974). Plaisted et al.
(1962) concluyeron que la ACE es la mas importante cuando se desea ex-
plicar la variabilidad existente en el rendimiento de tubérculo.

El apareamiento entre progenitores tetraploides con buena aptitud com-
binatoria general (ACG) ha resultado ser la estrategia mds apropiada y la mas
utilizada hasta ahora. Los resultados publicados por Golmirzale y Mendoza
(1985) y Mendoza (1983) muestran la factibilidad de trabajar exitosamente
con esta metodologia. En papas se ha observado que la ACE es casi tan gran-
de como la ACG (Gopal, 2015; Terres et al., 2017; Dedahr et al., 2020) y en
este contexto, se hablara sobre el uso de ambos parametros genéticos en papa.
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Parametros genéticos

En un disefio de apareamientos tienen que ser elegidos los padres, después
sus progenies son evaluadas y los genotipos superiores son seleccionados,
por lo que es necesario conocer los aspectos agronémicos y la estructura
genética de la especie a través de la estimacidn de los efectos y varianzas
de aptitud combinatoria, las covarianzas, la heredabilidad, la heterosis, la
respuesta a la seleccidn, los coeficientes de correlacién genética, la identi-
ficacion de progenitores y cruzas simples sobresalientes, y la prediccién de
hibridos de mayor produccién y calidad; a todos estos estimadores son
denominados parametros genéticos los cuales dan informacién sobre los
tipos de accién génica (Nduwumuremyi et al., 2013; Fasahat et al., 2016;
Awata et al., 2018; Bonierbale et al., 2020). Asi, es pertinente estimar pe-
riodicamente los parametros genéticos de la poblacion a fin de disefar
estrategias alternativas para aumentar el avance genético (Hallauer y Mi-
randa, 1981).

Los disefios genéticos mas usados en papa son las cruzas dialélicas (Gri-
ffing, 1956), los disefios I y II de Carolina del Norte (Comstock y Robinson,
1952) y los métodos propuestos por Hayman (1954) y Jinks (1954). Killick
y Malcolmson (1973), Hirut et al. (2017), Tung et al. (2018), y Namugga et
al. (2020) utilizaron los disefios I y II de Carolina del Norte para evaluar la
resistencia al tizon tardio (Phythoptora infestans [Mont.] de Bary). Rowe
(1969) también uso ambos disefios para estudiar la variacion cuantitativa
en papas diploides. Los dialélicos parciales también se han usado en papas
(Tai, 1976; Killick, 1977; Muhinyuza et al., 2016); este propuesto por Kemp-
thorne y Curnow (1961), permite el analisis genético en papasy otras espe-
cies en caracteristicas cuantitativas, particularmente cuando se incluyan
cruzar entre subespecies, o razas contrastantes.

La papa cultivada tetraploide, Solanum tuberosum ssp. tuberosum, fre-
cuentemente presenta alta heterocigocidad y la accién génica no aditiva
es importante en muchas caracteristicas de importancia econémica, pero
presenta una base genética estrecha (Tai, 1976; Dehdar et al., 2020). Los
primeros trabajos realizados por seleccién para adaptacion de clones y la
pandemia ocasionada por tizén tardio en el siglo x1x generd una dismi-
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nucion en la variabilidad genética del germoplasma existente, lo que evi-
dencid, atin la base genética estrecha que hay en esta especie. Posterior-
mente se incorporaron genes del grupo andigena, pero los clones
obtenidos no estaban adaptados a fotoperiodo largo y no presentaban
buena calidad.

En 1959, Simmonds inicio un experimento en seleccién en masa para
crear el grupo tuberosum mediante seleccion de clones del grupo andigena,
logrando una adaptacion a dias largos; otros trabajos similares con el mismo
propdsito fueron hechos por Plaisted et al. (1962). A partir de esto se inicid
la formacién de hibridos de tuberosum por andigena; se han generado cru-
zas diploides (2x —2x) (Rowe 1969; Mendiburu y Peloquin, 1971), tetraploi-
des (4x—4x) (Mendoza y Haynes, 1974) y tetraploides con diploides (4x—2x)
(Rowe, 1969). Rowe reporto que las familias tetraploides superaron en ren-
dimiento a las familias diploides. Pocos estudios se han realizados a nivel
tetraploide, ya que las papas sufren depresion endogamica, esto reduce el
rendimiento. También hay heterosis al utilizar padres con caracteristicas
superiores contrastantes ya que es una especie altamente heterocigdtica y
las interacciones intra e inter locus son importantes para incrementar el
potencial del rendimiento: incrementando la heterocigocidad se incremen-
ta la heterosis (Mendoza y Haynes, 1974).

Heterosis

La heterosis es un indicador de la diversidad genética per se de los progenito-
res y de la expresion génica que rige a un caracter; se debe a la presencia de
genes dominantes heterocigotos en condicion favorable, a la sobredominan-
cia causada por un heterocigoto superior o por ambos progenitores, cuando
hay efectos epistaticos, o debido a genes pleiotropicos (Kuruvadi, 1991).

Gardner y Eberhart (1966) y Gardner (1967) propusieron un modelo
que divide a la heterosis en tres efectos: (a) en la heterosis se comparan las
caracteristicas de la generacion F1 con el promedio de ambos progenitores,
(b) la heterobeltiosis, cuando se compara la F1 con el promedio del mejor
progenitor, y (c) en la heterosis util o neta se compara la F1 con la variedad
comercial mds usada en la region.
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F, — (P1 + P2/2)
P1 + P2/2

P, = promedio del progenitor 1, P, = promedio del progenitor 2
L Mp
progenitor
[ F, - MVC
- MVC
mds usada en la region

Heterosis = [ ]x 100, donde: F; = promedio de la cruza;

Heterobeltosis = ] x 100, donde: MP = promedio del mejor

Heterosis util =

] x 100, donde: MVC = variedad comercial

Tarn y Tai (1977) generaron hibridos con los grupos tuberosum (7) y
andigena (A) en apareamiento TT, AA, TA, y AT; TA y AT superarona TT
en rendimiento y la heterosis media fue de 21.4%. Estos valores fueron
contrastantes a los obtenidos por Glendinning (1969) (13%) y lo reportado
por Cubillos y Plaisted (1976) (15%). Gopal et al. (2000) cruzaron TA y
obtuvieron progenies mas vigorosas, de mayor rendimiento y didmetro de
tubérculo y también se incremento, mayor heterosis y heterobeltiosis. An-
drade et al. (2016) estimaron la heterosis para resistencia a P, infestans en
15 cruzas mediante el area bajo la curva del progreso de la enfermedad
(AUDPC) y reportaron una heterosis negativa significativa por lo que hubo
resistencia al tizén tardio. Manivel et al. (2010) reportaron heterosis media
negativa para rendimiento de tubérculo (-2.89) y peso promedio de tubér-
culos (-23.50) y heterosis positiva para nimero de tubérculos (27.80%) y
materia seca (0.59%). Los efectos heterdticos negativos debido a la depresion
endogdmica en rendimiento de tubérculo y otros caracteres son comunes
dentro del grupo tuberosum.

Aptitud Combinatoria General (ACG) y Especifica (ACE)

Sprague y Tatum (1942) introdujeron los conceptos de aptitud combinato-
ria general (AcG) y aptitud combinatoria especifica (ACE) para distinguir
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entre el desempefio promedio de los padres en las cruzas y la desviacion
causada con relacion a las cruzas individuales (Bradshaw y Mackay, 1994).

Frecuentemente los padres son elegidos debido a su comportamiento
per se pero tedricamente no es seguro en cultivos que se multiplican
clonalmente, como la papa, la cual es altamente heterocigota y presenta
niveles de ploidia por lo que la segregacion genética es altamente imprede-
cible. Para estimar la aptitud combinatoria (Ac) se recomienda utilizar a la
cruza de prueba (aunque es laboriosa y requiere de tiempo) asi como una
reduccidn en el nivel poliploide (Gopal et al., 2008). En papas tetraploides
se recomienda el cruzamiento entre probadores sobresalientes para deter-
minar cual produce progenie deseable con mayor frecuencia; este método
reduce el nimero de cruzamientos requeridos para estimar la ACG. El ana-
lisis linea por probador usado por Plaisted et al. (1962) y Gopal et al. (2008)
sigue un patrén muy al que genera el disefio II de Carolina del Norte. Con
este se pueden seleccionar los mejores progenitores para iniciar el proceso
de cruzamientos por medio de los disefios de apareamiento (Gopal, 2015);
también se ha usado método 3 de Griffing en papas (Vesali et al., 2020); otra
técnica usada son las policruzas generadas con 6 o 7 lineas o variedades. Sin
embargo, la divergencia genética basada en caracteres morfologicos es un
parametro indirecto de efectividad moderada en la seleccion de padres para
producir progenies de mayor rendimiento y heterosis, y este es el que ha
tenido mas éxito en la practica (Gopal y Minocha, 1997).

Los analisis de aptitud combinatoria determinan la contribucién gené-
tica de los padres en caracteres cuantitativos como materia seca, rendimien-
to y los componentes del rendimiento (Mendoza y Hynes, 1974). La AC es
util para identificar a las mejores combinaciones en cruzas, tanto para ex-
plotar la heterosis como en la transmision de caracteristicas hereditarias
(Bukreyeva et al., 2014; Gopal, 2015). La AC se divide en aptitud combina-
toria general (ACG) y aptitud combinatoria especifica (ACE): estas miden,
efectos aditivos y no aditivos, respectivamente. Griffing (1956), integrando
los conceptos de Hayman (1954), Jinks (1954) y Kempthorne (1956), pro-
puso cuatro modelos de cruzamiento para estimar ACG y ACE. El primero
comprende p autofecundaciones, y todas sus cruzas directas y reciprocas;
el segundo, incluye p autofecundaciones y todas las cruzas directas; el ter-

249



250

GENETICA Y MEJORAMIENTO DE CULTIVOS

cero incluye todos las cruzas directas y reciprocas, y el cuarto a todas las
cruzas directas.

En el método 2 de Griffing (1956), modelo I, o de efectos fijos, la ACG
y ACE se estima como:

Xu=H+g+g+b +s,+te,

Donde: x,, es el valor observado en la cruza entre los padres i, j; ¢ es la
media poblacional; g, g es el efecto de ACG originado por los padres i, j;
s, €s la es la ACE de la cruza originada con los padres i, j; bk es el efecto
causado por el késimo bloque; e, es el error experimental o residual del
modelo.

La importancia relativa de los efectos de ACG y ACE para cada carac-
teristica cuantitativa se determina con base en el cociente (ACG )/ACE2C-
M, /2CM, .+2CM, ,); cuando la proporcion ACG/ACE es mayor que
0.5 los efectos aditivos son mas importantes que los efectos no aditivos.
Cuando la proporcién es menor a 0.5 el efecto dominante es mas importan-
te que en el aditivo (Baker, 1978). En la expresion anterior, cM son cuadra-
dos medios de un analisis de varianza.

Sandford (1960) encontré que la aptitud combinatoria especifica (ACE)
fue dos veces mas grande que la aptitud combinatoria general (ACG). Plais-
ted et al. (1962) determinaron que la aptitud combinatoria especifica (ACE)
fue cuatro veces mas grande que la ACG en rendimiento de tubérculo. Re-
sultados similares se observaron en Killick y Malcolmson (1973) quienes
estudiaron la resistencia al tizon tardio y encontraron que los efectos de ACE
fueron superiores a los de la ACG; Tai (1976) y Terres et al. (2017) reporta-
ron que la ACG para peso promedio del tubérculo, gravedad especifica, asi
como la comercializacion fueron altamente significativos. En ACE lo fue en
rendimiento total y para mercado, asi como el nimero total de tubérculos.
Estos resultados concuerdan con lo reportado por Killick (1977) quien con-
cluyo la ACE fue altamente significativa para rendimiento (Vesali et al.,
2020), numero de tubérculos, peso promedio del tubérculo, porcentaje de
agrietamiento de tubérculo, textura, ennegrecimiento y gravedad especifica.
Dehdar et al. (2020) y Terres et al. (2017) reportaron valores significativos
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para ACG en la forma, puntiagudez, cuticula y tamafo del tubérculo, asi
como en longitud del estolén y tubérculos por planta.

Bradshaw et al. (1995), Muhinyuza et al. (2016) Hirut et al. (2017), Gas-
telo et al. (2019) y Namugga et al. (2020) reportaron que la accién genética
aditiva fue predominante sobre la no aditiva en rendimiento y resistencia a
tizén tardio, lo que permitira el uso de alguna técnica de seleccién. Manivel
et al. (2010) encontraron que las varianzas de ACG y ACE fueron igualmente
importantes en rendimiento de tubérculo, tubérculos por planta, peso pro-
medio de los tubérculos y materia seca, este ultimo uno de los caracteres
mas importantes para calidad industrial (Tai, 1976; Killick, 1977). Muhu-
muza et al. (2020) reportaron que en materia seca los efectos genéticos
aditivos (AcG) fueron mas importantes.

Componentes de varianza y heredabilidad

Los componentes fundamentales de la variacion en la descripcion mende-
liana de una variable cuantitativa fueron introducidos por Fisher en 1918,
al establecer que varianza fenotipica = 0° .+ 0%, +0° . ,donde de la: 0° , =
varianza genética; 0°, = varianza ambiental; 0° , = varianza de la interaccion
genotipo ambiente.

Wright (1921) dividi6 la varianza genética (0” ) en varianza genética
aditiva (0?,), y varianza genética debida a desviaciones del modelo aditivo
(dominancia o sobredominancia) y varianza de interaccion de genes de loci
diferentes (epstasis). Es decir 0’ =¢*, + 0%+ 0?,.

La heredabilidad es el grado en que los progenitores trasmiten sus ca-
racteristicas a sus hijos. Aunque bajo cierto enfoque esto es cierto, en gene-
ral, en un programa de mejoramiento genético, la heredabilidad se usa para
definir el grado de parecido entre individuos o familias basado en una ca-
racteristica en particular y ademas para analizar las causas genéticas y am-
bientales de ese parecido (Jacquard, 1983), o para predecir el avance gené-
tico que se espera alcanzar al seleccionar progenitores en una o mas
poblaciones (Reyes, 1985).

La heredabilidad, como fue definida por Lush (1948), se divide en dos
tipos: en sentido amplio (H?), que es la porcion de la varianza genética total
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con relacion a la varianza fenotipica (0® /0?,) y se expresa en porcentaje, y
en sentido estricto (H?) se define como la proporcidn de las varianzas ge-
nética aditiva sobre la fenotipica (¢*,/0%,) (Nyquist, 1991).

La heredabilidad en sentido amplio, también conocida como el grado de
determinacién genética, expresa la proporcion en la cual los fenotipos de
los individuos estan determinados por sus genotipos, es decir, es la propor-
cién de la varianza fenotipica explicada por factores genéticos (Falconer y
Mackay, 1986) y esta relacionada con la respuesta a la seleccién entre indi-
viduos o familias. Estos estimadores pueden variar, dependiendo del disefio
experimental y de la unidad de seleccion, entre otros.

A partir del analisis de varianza correspondiente a un diseio comple-
tamente al azar o bloques completos al azar, es posible obtener estimaciones
de heredabilidad en sentido amplio. Esta se estima con las esperanzas ma-
tematicas de los cuadrados medios del analisis de varianza, segun las for-
mulas siguientes.

E(CM) =7 + 0'2g E(CM)=¢,

Donde: E(CM)) es el valor esperado del cuadrado medio entre varieda-
des; E(CcM,) es el valor esperado de los cuadrados medios del error experi-
mental.

Ademas 02g= (CM,—-CM)/r o*,=CM,

sz: (02g+ o’ )lr
(H7)=(02g)/(02f) 100

Los componentes de varianza se evaluan en términos de respuesta a la
seleccion, pero el empleo del método de momentos, calculado con funcio-
nes lineales de estos componentes permite calcular variabilidad genética
(H?) (Holland et al., 2003). Pérez et al. (2007) observaron que la heredabi-
lidad varié de 61.8 a 95.8% en cada localidad en altura de planta, nimero
de tallos por planta, nimero y peso de tubérculo por planta, y diametro y
longitud de tubérculo, pero en el andlisis combinado se observo que en
general la varianza de la IGA fue mayor que la varianza genética o del error,
por lo que los valores de H? variaron entre 3.7 y 67.7%; esto indica que la
varianza de la IGA reducira la respuesta a la seleccion. Thompson et al.
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(1983) estimaron valores de H* entre 61 y 64% para nimero de tubérculos
y para rendimiento; Javier et al. (1974) observaron valores de H* entre 92.9
a 95.5% para numero de tallos, numero y peso de tubérculos. Namugga et
al. (2018) encontrando que H? para peso promedio del tubérculo fue de 70%
y para dias a floracion de 78%.

Dehdar et al. (2020) estimaron 76% de H* para rendimiento, 84% en
apariencia de cuticula del tubérculo, 77% para forma del tubérculo, 60%
para profundidad de ojo, 49% para numero de tallos, 65% para longitud del
estolon, 79% para materia seca del tubérculo, 78% para altura del tallo, 75%
para tamano del tubérculo, 80% para nimero de tubérculos por planta y
76% para uniformidad en el tamafio del tubérculo. La heredabilidad es con-
siderada alta si esta >60% (Jibrin et al., 2016) por lo que estas caracteristicas
seran recomendables para seleccionar genotipos sobresalientes de papa.
Paget et al. (2014) estimaron los valores H? 0.25 a 0.60 para rendimiento y
calidad de tubérculo. Muhumuza et al. (2020) encontraron que en porcen-
taje de materia seca H fue de 50.6%, en azticares reductores H* fue de 77.8%
y en rendimiento total H* fue de 29.5%.

Avance genético

Dehdar et al. (2020) encontraron que el avance genético como porcentaje de
la media, fue alto (escala: bajo de 0-10%, moderado 10-20% y alto >20%)
para caracteres como rendimiento del tubérculo, forma del tubérculo, tama-
fio del tubérculo, nimero de tubérculos por planta y uniformidad del tubér-
culo. Este fue considerado moderado para apariencia de la piel del tubércu-
lo, profundidad de ojos y nimero de tallos. En términos generales, un alto
valor de estos caracteres sugiere que estos estan gobernados por genes adi-
tivos y que la seleccion seria efectiva para mejorarlos.

Conclusiones

La estimacion de parametros genéticos en papa mediante disefios de apa-
reamiento resulta complicada por la herencia tetrasomica que presenta la
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especie ya que existen problemas de autoincompatibilidad, asi como las
relaciones con la estructura genética de los érganos reproductores que son
muy débiles, y hay poca produccién y reducida viabilidad de polen en cul-
tivares tetraploides. Sin embargo, se podrian obtener progenies usando cru-
zas dialélicas, policruzas, cruzas de prueba o linea por probador quizas
mucho mas rapido y facil. La determinacién del tipo de accién génica del
rendimiento y sus principales componentes nos permite tener una idea cla-
ra que técnica de mejoramiento es la adecuada y la mas eficiente.
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