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INTRODUCCION

La papa, Solanum tuberosum L (4x=2n=48), es el cultivo horticola mas importante del mundo y el
guinto cultivo en drea cosechada y produccién para la alimentacion humana. Con un rendimiento
que supera las 200.000 hg/ha (FAO, 2017), su significancia como fuente de carbohidratos, minera-
les y vitaminas en regiones templadas y tropicales del mundo continuta creciendo (Khoury et al.,
2014). Al igual que en otros cultivos, el proceso de domesticacidn ha llevado a la reduccién de la
riqueza de alelos y sus posibles combinaciones en los cultivares modernos (Hawkes, 1979; Wang
et al., 2011), ya que han sido desarrollados con una minima o inexistente incorporacién de varian-
tes alélicas novedosas (Jansky et al., 2013). El proceso de pérdida de riqueza alélica y por exten-
sién de la capacidad de generar nuevas combinaciones se denomina erosién genética (Maxted y
Guarino, 2004), y es uno de los factores que han conducido a que los cultivares de papa sean sus-
ceptibles a diversas enfermedades y pestes (Stevenson et al., 2001; Wale et al., 2008). En este
sentido, el paradigma para afrontar los efectos de la erosidn apunta desde hace un siglo a la in-
corporacion de material genético proveniente de parientes silvestre a los programas de mejora-

miento de papa (Hawkes, 1979; Camadro, 2012; Spooner et al., 2014).

Los parientes silvestres de los cultivos son definidos por Maxted et al. (2006) como “las plantas
silvestres que conforman un taxon que tiene utilidad indirecta para la alimentacion y la agricultu-
ra, derivado de su relativamente cercana relacion filogenética con un cultivo; esta relacion se defi-
ne segun el grado de parentesco entre el taxon silvestre y el cultivo en cuestion”. Su importancia
radica en los atributos beneficiosos que pueden aportar para mejorar el rendimiento y la estabili-
dad de los cultivo, siendo las poblaciones naturales el mejor reservorio de diversidad a la hora de
encontrar nuevos genes y variantes alélicas que confieran adaptabilidad (Shah et al., 2020). Estos
nuevos genes y variantes son Unicos, ya que surgen bajo presiones selectivas en un contexto ge-
ndémico complejo y lleno de interacciones que no podremos simular por aproximaciones biotecno-
l6gicas. La caracterizacion y evaluacion de los parientes silvestres de los cultivos es esencial para
su conservacion (Gepts, 2006) y le dan un valor agregado promoviendo su utilizacién en procesos
productivos (Lobo, 2008). La relevancia de los parientes silvestres de los cultivos fue evidenciada a
principios del siglo XX gracias al trabajo del botdnico y genetista ruso Nikoldi Ivdnovich Vavilov
(1887-1943). En primera instancia, Vavilov postulé la Ley de Series de Variaciones Homélogas, que
explica como especies, géneros y familias relativamente cercanas siguen los mismos patrones

evolutivos, es decir que desarrollan caracteristicas homdlogas. El mayor valor de esta ley es su



capacidad predictiva, puesto que cuanto mads cercanos sean los taxones, mas evidente sera la
homologia (Vavilov, 1922). Esta ley aplica tanto para las especies cultivadas como para sus parien-
tes silvestres y es el fundamento del segundo gran aporte de Vavilov: los centros de origen de las
especies cultivadas. Es en los centros de origen y diversidad donde los mejoradores encontraran
las especies mds emparentadas a los cultivos, portadoras de caracteristicas homoélogas y variantes
novedosas (Loskutov, 1999). En particular para Sudamérica, Vavilov describié en 1940 el centro de
origen Andino, con tres centros secundarios, el Andino (Peru, Bolivia, Ecuador), el de Bogota, en
Colombia (establecido por sus colaboradores S.M. Bukasov y S.V. Juzepchuk), y el Chileno (en el
sur de chile e islas vecinas), que es el centro de origen de S. tuberosum (Vavilov, 1940: “The theory

of the origin of cultivated plants after Darwin”, en Loskutov, 1999).

Los parientes silvestres de S. tuberosum son encontrados en los ambientes mas diversos de Su-
damérica (Hijmans y Spooner, 2001) y si bien han sido usados ampliamente en el mejoramiento
del cultivo (Hawkes, 1979; Camadro, 2012; Spooner et al., 2014), aportando rusticidad y resilien-
cia, su uso se ve limitado. Esto se debe en parte a que, a pesar que se estima que el 40% de las
especies silvestres de papa habian sido colectadas para 1987 (FAO, 1997), el segundo reporte del
estado de los recursos genéticos del mundo para la alimentacidn y la agricultura (2010) indica que
del total de los recursos genéticos en bancos de germoplasma’, sélo el 1,56% de las accesiones
son recursos para papa (98285 accesiones), de los cuales un 15% corresponde a especies silves-
tres (aproximadamente 14743 accesiones, 0,23% del total de accesiones para todos los cultivos),
con lo que dificilmente sean representativas de toda la variabilidad disponible en los centros de
diversidad (Jansky et al., 2013; Warschefsky et al., 2014). Ademas, se estima que sélo un 10 % de
las especies silvestres de papa han sido exploradas para utilizar en programas de mejoramiento
(Budin y Gavrilenko, 1994). La baja representacion de parientes silvestres de papa en las coleccio-
nes y la limitaciéon en su uso se debe en parte a que las delimitaciones del grupo no son claras:
presentan alta plasticidad fenotipica y reticulacidon genética (Jacobs et al., 2011; Camadro et al.,
2012; Spooner et al., 2014) y si bien se ha abordado el problema desde distintos enfoques (Raker
y Spooner, 2002; Berg y Jacobs, 2007; Lou et al., 2010; Jacobs et al., 2011; Spooner et al., 2014),
pocos lo han hecho integrando distintas fuentes de informacién (Knapp et al., 2004; Camadro et

al., 2012; Jansky et al., 2015). El uso de parientes silvestres, en contraposicién al uso de especies

* Se estima que los parientes silvestres de los cultivos comprenden el 2-6% en las colecciones de germo-
plasma a nivel mundial (Warschefsky et al., 2014)



cultivadas emparentadas (cultivares y variedades criollas) en los programas de mejoramiento de
S. tuberosum aporta grandes ventajas, como son la produccion de hibridos con fertilidad masculi-
na, mejor calidad de los tubérculos y mas resistencia a estreses y enfermedades (Jansky y
Peloquin, 2006). Varios trabajos han destacado la necesidad de la sistematizacion, integraciéon y
accesibilidad de la variabilidad de los recursos genéticos de papa para su conservacion en pobla-
ciones naturales y en colecciones ex situ (Camadro, 2012; Jansky et al., 2013; Warschefsky et al.,
2014), asi como de la identificacion de sus nichos ecoldgicos para mejorar su proteccién in situ y
representacion en colecciones (Castafieda-Alvarez et al., 2015), dado que no se conoce sistemati-
camente cémo se estructuran y qué especies forman el complejo. Es necesario el estudio sistema-
tico de los parientes silvestres de la papa con colectas exhaustivas que permitan enriquecer las
colecciones, explorando la diversidad genética y morfoldgica de estas especies, asi como sus atri-
butos ecoldgicos, para preservarlas tanto in situ como ex situ y utilizarlas para mejorar la adapta-
bilidad del cultivo a los retos agrondmicos actuales y futuros, identificando las especies y accesio-
nes que pueden ser flamantes fuentes de resistencia y tolerancia a estreses bidticos y abidticos,
para aumentar la resiliencia, ciertos aspectos de la calidad e indirectamente la productividad del
cultigeno (Camadro, 2012; Spooner et al., 2014; Warschefsky et al., 2014; Castafieda-Alvarez et
al., 2015; Gaiero et al., 2018).

Para Uruguay han sido citadas tres especies emparentadas con la papa pertenecientes a Solanum
L. sect. Petota Dumort: S. chacoense Bitter, S. commersonii Dunal y S. malmeanum Bitter (Hawkes
y Hjerting, 1969; Spooner et al., 2014; Castafieda-Alvarez et al., 2015) que tienen distribuciones
geograficas comunes en el territorio nacional, el sur de Brasil y Argentina (Bohs et al., [acceso en
01 abril 2020]) y son poseedoras de una gran diversidad morfoldgica (Prieto et al., 2016; Dal
Molin, 2017), molecular (Siri et al., 2009; Silveira, 2018) y fisioldgica (Pianzzola et al., 2005; Siri et
al., 2005). Los estudios se han centrado en S. commersonii, y su importancia radica en los multi-
ples atributos genéticos que la convierten en un recurso fitogenético excepcional. Presenta resis-
tencia a Ralstonia solanacearum, causante de la marchitez bacteriana (Laferriere et al., 1999; Kim-
Lee et al., 2005; Siri et al., 2005, 2009; Galvan et al., 2007; Gonzalez, 2010; Gonzalez et al., 2013;
Narancio et al., 2013; Carputo et al., 2013; Andino, 2017), a los viri X e Y de la papa (Tozzini et al.,
1991; Carputo et al., 2013;), a Phytophthora infestans, responsable del tizon tardio (Micheletto et
al., 2000), y a Pectobacterium carotovorum, causante de la podredumbre blanda (Carputo et al.,
2002; Carputo et al, 2007), entre otras. Particularmente es interesante la resistencia a R. solana-

cearum, dada la ocurrencia ocasional de brotes agudos en Uruguay, que son muy dificiles de pre-



venir y controlar (Siri, 2010). De sus atributos también se destacan su resistencia al frio y su capa-
cidad de aclimatacion a bajas temperaturas (Cardi et al., 1993; Palta y Simon, 1993; Chen et al.,
1999; Carputo et al., 2013). Estos atributos, sumados a la gran diversidad genética que poseen
(Pianzzola et al., 2005; Siri et al., 2009; Carputo et al., 2013; Sandro et al., 2016; Dinges et al.,
2018; Silveira, 2018) las hacen sumamente atractivas para incluirlas en los programas de mejora-
miento de papa ya que permitirian aumentar las resistencias y aportarian rusticidad a los cultiva-

res de S. tuberosum actuales.

La diversidad genética de estas especies ha sido analiza utilizando marcadores moleculares neu-
tros, pero los estudios se han centrado principalmente en S. commersonii. Siri et al. (2009) anali-
zaron la diversidad molecular para 30 accesiones de S. commersonii mediante marcadores del tipo
AFLP, RAPD y SSR, siendo éstos ultimos los mas variables debido a su mecanismo de generacion
de variabilidad. Silveira (2018) analizdé 12 poblaciones naturales del Uruguay con ocho SSR de los
cuales tres amplificaron exitosamente y fueron polimdrficos. Ambos trabajos concluyen que exis-
ten al menos dos grupos genéticos diferentes, uno ocupando el litoral oeste del Uruguay y el otro
al sur del Rio Negro, a la vez que coinciden en recomendar el uso de mas marcadores del tipo
microsatélite polimérficos en futuros estudios. Silveira (2018) encontré ademas que la riqueza
clonal no necesariamente se corresponde con la extensién de la poblacion, por lo que colectando
una o dos plantas por poblacién se obtiene la misma representacion de la variabilidad que con
una mayor intensidad de colecta. Dinges et al. (2018) estudiaron la variabilidad molecular en un
panel diverso y cruzamientos interpoblacionales de S. chacoense de las provincias de Tucuman y
Buenos Aires (Argentina) con SSR disefiados en S. commersonii, obteniendo seis de ellos polimor-
ficos y algunos de ellos presentaron alelos especificos de S. chacoense. Si bien estos estudios han
sido un gran aporte al entendimiento de la diversidad genética de los parientes silvestres de la
papa, un mayor numero de genotipos o puntos de colecta y un aumento en el nimero de loci
codominantes analizados permitiria un mayor entendimiento de la variabilidad genética de las
poblaciones y como se estructura. El uso de claves morfolégicas para determinar las accesiones
no contempla la gran variabilidad morfoldgica que se observa en Uruguay, por lo que un enfoque
multivariado en el andlisis de estas caracteristicas, acoplado al analisis genético, puede dar una
vision integral de la diversidad. La importancia de conocer la variabilidad genética y morfoldgica
de las poblaciones presentes en nuestro territorio es fundamental para asegurar su conservacién

y manejo, asi como para su utilizacién en los programas de mejoramiento.



Morfolégicamente, S. commersonii es descrita como hierba de hojas cortas, con el apice del folio-
lo terminal obtuso a redondeado, siempre mucho mas largo que los laterales pareados de cero a
cinco pares, que disminuyen su tamano hacia la base de la hoja; foliolos sésiles o con peciolulo
corto, decurrentes en el raquis e interhojuelas en general ausentes(Hawkes y Hjerting, 1969;
Morton, 1976). La inflorescencia es no ramificada con corolas estrelladas violetas, con los lobos de
la corola 1,5 veces o mas largos que anchos, mds largos y angostos que S. malmeanum. Para S.
malmeanum, se describe hojas mds largas que S. commersonii, un foliolo terminal mds ancho,
pero apenas mas largo que los laterales, dos-seis pareados que decrecen menos abruptamente
qgue S. commersonii con peciolulos hasta cuatro milimetros, hojuelas en general dos a cinco pa-
readas. La corola es siempre blanca y los lobos apenas mas largos que anchos (Hawkes y Hjerting,
1969). En cuanto a S. chacoense, se la describe como hierba arrosetada, de 20 a 150 cm de largo
con tallos alados y sin pigmentacién. Las hojas son pinnadas, glabrescentes, con tres a ocho folio-
los laterales peciolados de hasta ocho milimetros, y hojuelas ausentes a tres, y hasta diez parea-
das, el foliolo terminal mds ancho, pero igual de largo que los laterales, con apice agudo a acumi-
nado; la corola es estrellada y blanca, con lobos triangulares. (Hawkes y Hjerting, 1969; Morton,
1976). Sin embargo, estas especies presentan una alta variabilidad morfoldgica (Prieto et al.,
2016; Dal Molin, 2017) por lo que las caracteristicas especie-especificas usadas para identificarlas
muchas veces muestran estados comunes, ya que se trata de caracteristicas de alta plasticidad y
dependen del ambiente donde se evalien (Hijmans y Spooner, 2001; Camadro, 2012). A su vez la
posible ocurrencia de hibridaciones interespecificas entre las especies de Solanum L. sect. Petota
Dumort, y para el caso de nuestro territorio entre S. chacoense, S. commersonii y S. malmeanum
(Hawkes y Hjerting, 1969; Siri et al., 2009; Spooner et al., 2014), asi como la presencia de indivi-
duos triploides, dificulta aun mas la interpretacion morfoldgica y diferenciacion o identificacion

entre las especies.

El material triploide colectado en nuestro pais es descrito por Hawkes y Hjerting (1969) como
“aberrante”, reconocible por tratarse de plantas mds vigorosas con hojas y flores mas grandes,
cortas ramificaciones de la inflorescencia, anchos foliolos peciolulados e interhojuelas. A su vez,
Tarn y Hawkes (1986) observaron morfologias de mayor tamafio que las esperadas para diploides
en triploides artificiales de estas especies. Esta variacion en la morfologia de los organismos con
ploidias mayores a dos es una generalidad del reino vegetal y recibe el nombre de efecto nucleo-
tipico. El fenémeno es descrito por Bennett (1987) como los cambios fenotipicos y fisioldgicos

debidos a la variacién de la relacién volumen superficie de la célula y sus componentes a causa del



aumento de material genético, independientemente de la carga genética. Varios autores deter-
minan el efecto nucleotipico basados en cambios cuantitativos en tamafio, actividad metabdlica y
desarrollo comparando con genotipos diploides (Tal, 1980; Bennett, 1987; Balao et al., 2011;
Hegarty et al., 2013; Leal-Bertioli et al., 2017). Siendo unos triploides mas semejantes a S. com-
mersonii y otros a S. malmeanum, Hawkes y Hjerting (1969) postulan estos organismos aberrantes
como autotriploides, originados por la uniéon de gametos reducidos y no reducidos de individuos
de una misma poblacion. Otros autores proponen un origen hibrido entre S. commersonii, S.
malmeanum y S. chacoense, debido a la facilidad de hibridacion entre estas especies y la capaci-
dad de sus gametos no reducidos para producir triploides intra e inter especificos (Tarn y Hawkes,
1986; Spooner et al., 2014). Por otra parte, la cruzabilidad entre S. chacoense y S. commersonii ha
sido reportada en hibridaciones dirigidas (Johnston y Hanneman, 1980, 1982) en general involu-
crando gametos no reducidos de la uUltima. S. chacoense es también conocida por su capacidad de
producir gametos 2n (Den Nijs y Peloquin, 1977b; Marks, 1996), lo que le da un amplio rango de

posibilidades de hibridacion interespecifica.

La distribucidn de estas especies en Uruguay no es clara y son muchas las zonas donde no hay
colectas ni registros. Se espera que S. commersonii se distribuya en todo el territorio, mientras
gue S. malmeanum se distribuiria en el litoral norte de nuestro pais (Bohs et al., [acceso en 01
abril 2020]). Existen registros en MVFA de colectas de S. chacoense en el litoral sur y la regidn sur-
suroeste del pais. De todos modos, los registros son insuficientes para que permitan delimitar su
distribucién y la determinacién de los ejemplares es ambigua (EL Camadro, com. Pers.). Distintos
factores pueden estar determinando la distribucidon geografica de las especies y su estructura
genética. En nuestro pais se ha propuesto que la morfologia del territorio podria ser una de las
causantes de la distribucidn de las especies vegetales (Chebataroff 1942, 1960), con algunas espe-
cies de plantas mas asociadas a una regién que a otra (Grela 2004). Asimismo, se han encontrado
especies que aun en simpatria mantienen su identidad genética, con reducidos casos de hibridos
viables (Turchetto et al., 2014). En el género Solanum L. se han descrito barreras de aislamiento
pre y postcigoticas (Camadro et al., 2004), algunas de ellas superadas a través de la produccion de
gametos 2n y la poliploidizacién (den Nijs y Peloquin, 1977a, 1977b; Hanneman, 1999; Jansky,
2006; Camadro et al., 2012; Spooner et al., 2014) permitiendo la aparicion de individuos hibridos
en poblaciones naturales ( Hawkes y Hjerting, 1969; Tarn y Hawkes, 1986; Bedonni y Camadro,
2009; Spooner et al., 2014). Si bien estos hibridos pueden tener su fertilidad comprometida per-

sisten de forma clonal, permitiendo que eventualmente se reproduzcan (Camadro et al., 2012).



La introgresién de material genético al cultivo de papa se ve limitada por la presencia de barreras
a la hibridacién interespecifica interploide pre y postcigéticas. Dentro de las postcigdticas, la mas
comun es la falla en el desarrollo del endosperma debido al desbalance entre la cantidad de ge-
nomios maternos y paternos (Johnston et al., 1980; Camadro et al., 2004; Spooner et al., 2014).
En 1980 Johnston et al. postularon la hipétesis del nimero de balance del endosperma, que esta-
blece necesaria una relacién 2:1 entre los germoplasmas materno y paterno respectivamente
para el correcto desarrollo del endosperma. Segun esta hipétesis, cada especie tiene una ploidia
efectiva (o EBN) que se le asigna a partir de su cruzabilidad con S. chacoense (2EBN), que puede ir
de 1EBN en S. commersonii a 4EBN en S. tuberosum (Hanneman, 1994). Las especies que difieran
en su valor de EBN deberan sufrir una modificacién de su ploidia efectiva para poder hibridarse
(Johnston y Hanneman, 1980, 1982; Carputo et al., 1997; Carputo et al., 2000). La poliploidizacion
(ya sea espontanea o inducida artificialmente) es una de las estrategias mas difundidas para sor-
tear la barrera del EBN (Camadro et al., 2004; Jansky, 2006) y ha sido de gran importancia en los
procesos de especiacion de las plantas tuberosas del género Solanum. El mecanismo mas potente
es la poliploidizacion sexual por gametos no reducidos, de hecho la mayoria de las especies del
género presentan évulos o polen 2n (Quinn et al., 1974; den Nijs y Peloquin, 1977b; Carputo et
al., 2000) (e.g. S. chacoense es 2EBN y S. commersonii es 1EBN, por lo tanto, una correcta hibrida-
cion entre ellas requiere el doble de genomios de S. commersonii, es decir que el gameto aporta-

do por ella sea 2n, lo que derivaria en una progenie triploide).

En nuestro pais el Programa Nacional de Mejoramiento en Papa inicié en 1983 y cuenta con cua-
tro cultivares liberados (INIA, 2017). Los esfuerzos de introgresién de germoplasma silvestre a los
cultivares de papa llevados a cabo por instituciones como INIA y UdelaR han mostrado buenos
resultados de hibridacidn interespecifica y transferencia de resistencia a Ralstonia solanacearum
en progenies avanzadas (Gonzdlez, 2010; Andino, 2017; Ferreira et al., 2017; Gaiero et al., 2017,
Gaiero et al., 2018). Se han obtenido materiales con diferencias en la habilidad combinatoria para
resistencia a la enfermedad y caracteristicas agrondmicas, que ya estan siendo evaluado en ensa-
yos a campo en Brasil e in vitro en nuestro pais para seleccionar los clones que mejor combinen
las caracteristicas agrondmicas deseables con la resistencia R. solanacearum. (Vilard, F., com.
pers.). Aunque prometedores, estos resultados estdn marcados por poca diversidad de accesiones
y el sesgo de busqueda por caracteres de interés agrondomico (Pianzzola et al., 2005; Gonzalez,

2010), que son reflejo de la necesidad de obtener cultivares nacionales adaptados a las condicio-



nes locales y resistentes al patégeno mencionado (Galvan et al., 2007; Gonzalez et al., 2013

Andino, 2017).

El presente trabajo se enmarca en el proyecto CSIC I1+D 2016_250 (Responsable Paola Gaiero)
“Identificacion de grupos genéticos y distribucién de la variabilidad de papas silvestres para su
conservacioén en colecciones nucleo y uso en mejoramiento genético”. Dicho proyecto trabaja en
paralelo con el proyecto “Caracterizagdo e avaliagdo de batatas-silvestres para o melhoramento
da batata cultivada” dirigido por el Dr. Gustavo Heiden de EMBRAPA Clima Temperado (RS, Bra-
sil). En conjunto, estos proyectos podran abarcar una mayor area dentro de la distribucién de
estas especies de parientes silvestres de papa. A su vez abordaran el problema de forma sistema-
tica, con un enfoque global de su diversidad genotipica y morfoldgica que permita conocer la es-
tructura genética de las poblaciones y sus relaciones inter e intra especificas, que permitira apro-

vechar mas eficazmente los recursos genéticos de papa de nuestro pais y la region.

OBIJETIVOS

OBIJETIVO GENERAL

El objetivo de este trabajo es caracterizar mediante el uso de diversos marcadores morfoldgicos y
moleculares una seleccidon de accesiones de parientes silvestres de papa de Uruguay, y corroborar
la capacidad de dichos marcadores para identificar entre las tres especies reportadas en el pais y

sus hibridos interespecificos.

OBIJETIVOS ESPECIFICOS

Determinar la diferenciacién morfoldgica y molecular de los parientes silvestres de la papa pre-
sentes en Uruguay y comprobar si existe una correlacidon entre las caracteristicas morfoldgicas y

genéticas evaluadas.

Determinar la estructura geografica de la variabilidad de los grupos morfoldgicos y genéticos

identificados



Determinar qué grupos genéticos darian origen a los individuos triploides identificados mediante

marcadores morfoldgicos y moleculares.

HIPOTESIS

1- Los parientes silvestres de la papa se distribuyen en tres grupos, tanto por caracteres ge-
néticos como morfoldgicos, que se corresponderian cada uno a las especies S. commerso-
nii, S. malmeanumy S. chacoense. A su vez estos grupos los grupos genéticos y morfolégi-

cos se relacionan entre siy con el origen geografico de las accesiones

2- Las plantas que se distribuyen en el litoral norte se diferencian morfolédgica y genética-

mente de las del resto del pais.

3- Existen hibridos interespecificos que se situan entre los grupos, teniendo caracteristicas
de ambas especies parentales. Los individuos triploides son parte de la poblacién hibrida y

son distinguibles genética y morfolégicamente de los diploides.

MATERIALES Y METODOS

Material vegetal:

Para este trabajo se contd con colectas de accesiones de parientes silvestres de papa del territorio
nacional, realizadas entre octubre de 2017 y marzo de 2018. Las colectas se realizaron cerca de
caminos y rutas nacionales, ya que estas especies tienen gran facilidad para dispersarse en terre-
nos recientemente perturbados por el hombre, y frecuentemente se las encuentra donde ha ha-
bido obras viales. De cada poblacién encontrada en el campo se colectaron hasta dos plantas,
siguiendo la recomendacién de Silvera (2018) para representar la variabilidad clonal de cada po-
blacién sin realizar colectas redundantes. Las accesiones colectadas se plantaron en macetas de
3,5l para su recuperacién fisioldgica. La coleccidén se mantuvo in vivo e in vitro en la Facultad de
Agronomia de la UdelaR. Se midid la ploidia de las accesiones siguiendo el protocolo descrito en
Vaio et al. (2007), la fluorescencia relativa de las muestras se obtuvo mediante un citdmetro de
flujo Partec Cyflow Space y los datos se analizaron en el programa Flomax. Las mediciones se rea-

lizaron en el servicio de citometria de flujo de Departamento de Biologia Vegetal, Facultad de
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Figura 1: Mapa de las poblaciones de Uruguay analizadas. Los colores corresponden a la ploidia de
las accesiones: dilpoides en verde y triploides en violeta.

Agronomia. Finalmente se seleccionaron 72 genotipos para analizar, en base a su estado fitosani-
tario al momento de la multiplicacidn, ploidia y origen geografico (figura 1 y anexos tabla 1). Para
las zonas de alta densidad de colecta se priorizaron las accesiones mas distantes entre si. Como
grupo externo se seleccionaron dos genotipos de S. chacoense provenientes de Tucuman, Argen-
tina, que a la vez funcionaron como testigos de dicha especie. No se utilizaron testigos de S.

commersonii ni S. malmeanum. Cabe destacar que al momento de realizar la seleccién de los ge-
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notipos no se habian realizado colectas en los departamentos de Durazno, Flores y Florida, por lo
gue las muestras de estos departamentos estdn siendo incluidas en otros estudios que se realizan

en el marco del proyecto.

Las accesiones seleccionadas se multiplicaron segun el protocolo de propagacion de papa a través
del sistema autotréfico hidroponico propuesto por Rigato et al. (2001) con las modificaciones
introducidas por Claudia Braida (com. pers). A los 21 dias de la multiplicacidon las plantulas fueron
trasplantadas a macetas de 3,5l para permitir su desarrollo radicular. Se monté un ensayo en el
invernaculo de condiciones controladas del Laboratorio de Evoluciéon y Domesticacion de Plantas
(LEDP). El disefio experimental fue de bloques completos al azar con tres repeticiones, donde la
unidad experimental fue cada maceta. En algunos casos las plantulas no lograron acondicionarse
al trasplante y murieron, por lo que se produjeron nuevas plantulas que se incluyeron en un se-

gundo ensayo con testigos de las cuatro regiones geograficas.

Caracterizacion morfoldgica:

Se eligieron treinta caracteres morfoldgicos de alta heredabilidad de las guias de caracterizacién
morfoldgica basica de papa nativa del Centro Internacional de la Papa (CIP), elaboradas por Goé-
mez (2000) y Huaman (2008), prestando atencién a los caracteres evaluados previamente por
Prieto (2016) y Dal Molin (2017) y a observaciones en material vivo de la coleccién y herborizado

del herbario Bernardo Rosengurtt de Facultad de Agronomia, UdelaR (anexos tabla 2).

La caracterizacion se realizd entre octubre de 2018 y marzo de 2019 y consistid en tres etapas,
siguiendo las recomendaciones del Centro Internacional de la Papa (CIP). Mediante la aplicacion
de licencia libre Google Forms (©Google, 2019) se crearon formularios en linea por cada etapa
para tomar e ingresar los datos directamente a una planilla electrénica, junto con un registro fo-
tografico del habito de crecimiento de la planta y de las hojas, flores, frutos y tubérculos caracte-
rizados (figura 2). Este registro permitié revisar los datos y zanjar ambigliedades entre los clones
de un mismo genotipo. La primera etapa de caracterizacién fue la floracion, que comenzé cuando
el 50% de las plantas del ensayo manifestaron ese estado. En esta etapa se midieron las caracte-
risticas vegetativas de la planta habito de crecimiento, color de tallo y pubescencia. La morfologia
foliar se evalud en tres hojas por planta, a la que se le contaron los foliolos e interhojuelas y se le
asignod una categoria de forma al foliolo terminal segln su relacién largo/ancho. Las hojas caracte-

rizadas se fotografiaron en una cuadricula de 5x5mm y se herborizaron. Se corté una flor por
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Figura 2: Fotografiias ilustrativas de las distintas etapas del proceso de caracterizacion. Las
plantas y sus drganos fueron registrados fotograficamente sobre cuadriculas de 5x5mm en las tres
etapas de caracterizacion. Por columnas: A) plantas del este de la Cuchilla de Haedo y sur del pais,
B) plantas del Litoral Norte, C) genotipos triploides, D) testigos de S. chacoense.

planta sobre la cual se realizé la caracterizacion, que consistio asignar una categoria morfoldgica
segun la relacién largo/ancho del pétalo y la determinacién ocular de la coloracién de la corola y
el cdliz con la carta de colores de flor de Huaman (2008). Las flores se fotografiaron del haz y en-
vés sobre una cuadricula de 5x5mm y se fijaron en una solucién 3:1 de etanol absoluto y acido

acético glacial. La segunda etapa fue la de fructificacién. Cuando se observé que los frutos empe-

zaban a cuajar se los embolsé para evitar que cayeran y se perdiera su identidad. Luego se cose-
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charon los frutos maduros y se calculd la relacién de largo/ancho para asignarles una forma. Se
observo si tenian manchas blancas y como se distribuian y luego se cortaron transversalmente
para contar la cantidad de carpelos y determinar si la unién de los carpelos generaba una hendi-
dura. Cuando termind la fructificacion se comenzé a restringir el riego de las plantas para inducir
la tuberizacion. Una vez senescentes, las plantas se cortaron y los tubérculos se cosecharon y la-
varon para almacenarlos en bolsas de papel rotuladas dentro de contenedores plasticos dispues-
tos en las heladeras del banco de germoplasma de Facultad de Agronomia, con un recipiente con
agua para controlar la humedad hasta la caracterizacidn. Para la caracterizacidén se masé el total
de tubérculos y se midié su tamario sobre el eje del ombligo. Se determind visualmente la forma
general de los tubérculos, asi como las formas raras cuando estaban presentes. Para evaluar la
coloracién primaria y secundaria de la piel y la de la carne del tubérculo se utilizo la carta de color
de tubérculo publicada por Huaman (2008), y luego se observé la distribucion del color secundario
de la piel cuando estuvo presente. Finalmente se midié la profundidad de los ojos con un calibre.
Tanto los frutos como los tubérculos fueron fotografiados sobre las cuadriculas mencionadas an-
teriormente. Todas las medidas realizadas fueron categdricas ya que se utilizaron para calcular las
relaciones de tamafio de los diferentes érganos y asignar una forma o rango posibles. Al finalizar
la caracterizacion, la matriz de datos crudos se componia de registros desiguales para gran parte
de los genotipos. Esto sucedié debido a que algunos clones no alcanzaron una etapa de caracteri-
zacion (es decir no florecio, fructificd ni/o produjo tubérculos) o porque no fue posible la toma de
datos en alguna de las instancias de evaluacion. También hubo genotipos con mas de tres regis-
tros debido a que fueron replicados o usados como testigos del primer ensayo en el segundo. En
el caso de los frutos, los registros extra se debieron a que se fueron colectando y caracterizando

en la medida en que iban madurando, que no fue simultdneamente para todos los frutos del clon.

Caracterizacion Molecular:

Primariamente se extrajo ADN de las accesiones de la muestra utilizando el kit de extraccidn (Zy-
mo Quick DNA Plant/Seed kit, no. cat. D6020, Zymo Research). Se evalud en ocho accesiones el
grado de polimorfismo de 17 marcadores tipo microsatélite (SSR), disefiados en S. tuberosum y S.
commersonii (Ghislain et al. 2009; Sandro et al. 2016), y seleccionados en base a su comporta-
miento en trabajos anteriores (Sandro et al. 2016; Dinges et al. 2018; Silveira 2018) y a su rango
de amplificacidn. Se seleccionaron los nueve SSR mas polimérficos para amplificar en la muestra

(tabla 1). La amplificacion de los fragmentos se realizé por medio de PCR; la reaccién consistié en
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PCR tampén 1x, MgCl2 1,5mM, dNTPs 0,15mM, M13 0,40uM, cebador iniciador 0,30uM, cebador
reverso 4,5uM, BSA 0,80ug, Taq 0,60U/uL, ADN 150ug y H,O hasta completar un volumen de
15uL. El programa de PCR consistid en un ciclo de desnaturalizacién a 94°C por 4 min, 33 ciclos
con desnaturalizacién a 94°C por 1 min, alineamiento de 51 a 56°C por 1 min dependiendo del
cebador (tabla 1), elongacién a 72°C por 1 min y finalmente un ciclo de extensién a 72°C por 4
min, seguida por 10°C de tiempo indefinido hasta el almacenamiento a -20°C. El producto de am-
plificacién se corrié en un gel de agarosa [1%] a 150 V durante 1 h, tefiido posteriormente con
bromuro de etidio durante 5 min y lavado en agua durante 10 min. Confirmada la amplificacién
del fragmento objetivo, las muestras fueron acondicionadas y enviadas al servicio de secuencia-
cion del DNA Fragment Analysis Facility de la Universidad de Yale. La lectura y genotipado se reali-

z6 con el programa Peak Scanner™ Version: 1.0.

Tabla 1: SSR utilizados en la caracterizacién genética. Los marcadores moleculares de secuencia
repetida simple utilizados se seleccionaron en base a su polimorfismo. Los nueve loci selecciona-

dos presentaron en promedio 17 alelos, con un rango entre ocho y 32 alelos detectados.

Locus Cantidad de alelos Rango Temperatura de alineamiento (2C)
A9l 32 164-252 54

A72 30 255-317 53

A2 11 174-232 53

555995R2 16 130-181 55-56

A97 13 255-289 51

393707R1 8 90-129 54

STMO0037 14 81-119 53

A55 24 130-236 53

STM2028 9 277-422 56

Analisis Estadistico

El analisis estadistico de los datos morfoldgicos se realizé mediante el software estadistico R (R
Core Team, 2018). Previo al analisis se obtuvieron medias ajustadas por genotipo para cada varia-

ble usando el siguiente modelo mixto lineal generalizado:

Yijk =+ ai + B + Vi + €iji
donde Yij es la variable de respuesta, 1 es la media poblacional, a; es el efecto del i-ésimo geno-

tipo, B; es el efecto del j-ésimo bloque, vy« es el efecto del k-ésimo ensayo y i es el error experi-
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mental. Los efectos aleatorios se encuentran subrayados en la férmula. La funcién link utilizada

fue el “log” de la familia de distribuciones Poisson.

Con las medias ajustadas se construyd una matiz con informacién de los 74 genotipos evaluados y
las 30 variables evaluadas. Los genotipos triploides se excluyeron de la matriz para analizar sélo
los genotipos diploides, evitando asi que un posible efecto nucleotipico forzara los agrupamien-
tos. Finalmente se realizé una imputacion de los datos faltantes con el comando MICE del paque-
te homoénimo de R (van Buuren y Groothuis-Oudshoorn, 2011). De la estandarizacién de los datos
surgieron nuevas categorias para algunas variables, que segun la variable tuvieron mayor o menor
influencia en la definicién de los grupos. Estas nuevas categorias aparecen debido a que se opté
por registrar todos los estados que se encontraron en un mismo clon y entre clones de un genoti-
po, en vez de elegir sélo el estado mas prevalente. Se deben también a la existencia de datos fal-
tantes, debido a clones que se perdieron o no entraron en alguna de las etapas de la caracteriza-
cion (e.g. no fructificaron o no produjeron tubérculos). La informacién faltante en la matriz de
medias generada con la estandarizacion se imputd modelando en base a los datos existentes para

poder aplicar el modelo estadistico.

Sobre la matriz resultante se realizé un analisis de correspondencias multiples (ACM) (Husson, L€,
y Pages, 2011) incluido en el paquete FactoMineR (L€, Josse, y Husson, 2008). El ACM es una ex-
tensidn del analisis de correspondencias, que permite analizar variables cualitativas dependientes.
El ACM genera una matriz indicadora al convertir cada categoria de cada variable en una variable
binaria, y luego aplica un analisis de correspondencias sobre dicha matriz indicadora (Abdi y
Valentin, 2007). Los agrupamientos morfoldgicos fueron obtenidos a partir de la herramienta
HCPC (Husson, Le Ray y Molto), también del paquete FactoMineR, que realiza un agrupamiento
jerarquico aglomerativo de los resultados de un andlisis factorial (métrica euclidiana, método de
Ward). Una de las posibilidades que nos da esta herramienta es analizar los conglomerados segun
las variables que los definieron y las categorias que los determinaron (anexos tabla 4). Para saber
a qué especie correspondia cada grupo se aplicé la clave de propuesta por Hawkes y Hjerting

(1969) al genotipo mas cercano al centro del grupo.

El andlisis estadistico de los datos moleculares se realizdé con el complemento GenAlEx 6.5 de Mi-
crosoft Excel (Peakall y Smouse, 2006, 2012). Dado que los microsatélites son marcadores molecu-
lares codominantes (es decir que ambas variantes alélicas son visibles por lo que evidencian hete-

rocigosis), y dado que GenAIEx no tiene un complemento para analizar codominancia de tres ale-
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los simultdneamente, los triploides fueron excluidos de la primera parte del analisis y sus datos
moleculares no fueron utilizados. Para determinar diferencias entre genotipos diploides, se calcu-
laron las distancias genéticas y a partir de ellas se realizé un analisis de coordenadas principales
(PCoA). Para evaluar la correlacién entre los grupos genéticos observados y el agrupamiento mor-
foldgico previo se categorizaron los genotipos segun el conglomerado que le asigné el HCPC mor-
foldgico. Se realizaron test de Mantel entre las matrices de distancias morfoldgicas y genéticas,
entre las geograficas y morfoldgicas, y entre las de geograficas y genéticas, para determinar si
existid una correlacion que explique los agrupamientos y si estos estaban asociados a alguna re-
gién particular del territorio (Mantel, 1967). Los test fueron realizados con 999 iteraciones re-

muestreando la matriz.

Finalmente se analizé la estructuracién genética de las poblaciones mediante un AMOVA. Dado
gue las colectas se llevaron a cabo segln las recomendaciones de Silvera (2018) y que para con-
formar la muestra analizada en este trabajo se priorizé que los genotipos no tuviesen un origen
geografico cercano, el nimero de individuos analizados por poblacién natural fue uno. Esto llevd a
que al momento de determinar los parametros para el AMOVA se tuviera el mismo nimero de
accesiones que de poblaciones. Se tomé el enfoque de determinar cdmo poblaciones a los grupos
jerarquicos del analisis morfolégico, por lo que el AMOVA evidencié heterocigosidad interpobla-

cional y variabilidad intra e interconglomerado.

Para estudiar su origen, los triploides fueron reincorporados al conjunto de datos morfoldgicos y
mediante el comando MICE se generd una nueva matriz con los datos faltantes imputados. Sobre
esta nueva matriz se aplicé el andlisis de correspondencias multiples y las coordenadas de cada
genotipo se extrajeron para graficar los resultados en Microsoft Excel (2013). Se catalogd cada
genotipo de acuerdo a su ploidia y a su origen geografico. Posteriormente su origen fue estudiado
a partir de los datos de marcadores moleculares. Para esto fueron evaluados conjuntamente con
los diploides, catalogados por su origen geogréfico y ploidia. El formato de datos codominantes de
GenAlEx no permite analizar los individuos como triploides por lo que se le asignd a cada variante
alélica la categoria de locus dominante. De esta forma, si un genotipo tenia un alelo dado se le
asignaba un valor igual a 1, y si no lo tenia se le asignaba 0. La matriz binaria resultante contabilizé
un total de 162 columnas, correspondientes a la suma de todos los alelos de los nueve loci ampli-

ficados. Este tratamiento ya habia sido empleado por Silvera (2018) en las mismas especies.
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RESULTADOS

Cuarenta y cinco de los 74 genotipos pudieron ser caracterizados para todas las variables morfo-
I6gicas en al menos una de las repeticiones. De los 29 que no se caracterizaron en su totalidad
para 25 no se pudo colectar fruto, siete no se caracterizaron en floracién y tres no presentaron
tubérculos. Sélo uno de los genotipos que no tienen datos de floracién presentd frutos
(Tus2chc5). Las caracteristicas vegetativas fueron medidas en todos los genotipos (tabla 2 y

anexos tabla 3).

Tabla 2: Porcentajes obtenidos en la matriz de medias ajustadas para cada estado de cada va-
riable de la caracterizacion morfoldgica. La codificacién de las variables se observa en la tabla 2

de los anexos.

CancarCcal CCtubCflo CfloB CfloBInCfloInCfru CstemCtubCtubBCtubinDCfloBDCtubBDeye

NA33,8 95 45 9595 95 95 338 - 45 45 45 82 45 45
055 - - - 23 189 189 - - - 662 - 1,4 662 -
168 689- 32495 - 45 45 351 - - 527 82,4 55 14
2 - 16,21,4 44,631,8 45 1,4 1,4 432 - 14 419 68 122 12,2
3 - 45 68 14297 27 55 55 176 - 82 14 - 82 743
4 - - 149 - - 55 68 55 - 95 68 - 1,4 27 68
5 - 14 - - - 55 14 14 27 - 82 - - 1,4 14
6 - - - - - 432 176 - - - 27 - - - -
7 - - - - - 95 297 - 14 - 27 - - - -
8 - - - - 1,4 55 - - 1,4 - - - - -
9 - - - - - - - - - - - - - - -

FAFT FBFTFflo FfruFrmFTFtub FtubBHcrecHend NFP NIHP NIHR Pub Sobr Ttub

NA- - 95 338 45 45 - 338 - - - - - 4,5
0 - - - o 257 - 324 - 892 10,8 - - -
145 23 446 1,8 649 2,7 297 14 338 - 68 378 68 635 338
2 95 45 - 45338 284 95 189 - 12,22,7 2,7 95 284 39,2
3 189 55 2,7 18914 29,7 1,8 351 - 58214 162 324 68 1,4
4 23 9582 23 - 31,8 95 23 - 29,7- 68 257 14 95
5 243 1,4 - 45 - 2,7 1,4 176 - - - 1,4 12,2 - -
6 14,9 2,7 32,4 2,7 - 1,4 55 45 - - - - 95 - -
7 82 18 1,4 27 - - L4 - - - - - 45 - -
8 - - 14 - - - 1,4 - - - - - - - -
9 - 95 - - - - 1,4 - - - - - - - -
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Grupos morfolégicos y genéticos de individuos diploides

Las tres primeras dimensiones del AMC para las caracteristicas morfoldgicas explicaron el 15,9%
de la variabilidad acumulada (6,3%, 5,1% y 4,6% respectivamente) (figura 3). A pesar de esto en la
representacion grafica del Andlisis de correspondencias multiples de los datos morfolégicos se
observa una distribucion de los genotipos sobre el eje de la primera dimensién en dos nubes de

puntos mas o menos definidas

El agrupamiento jerdrquico del AMC resulté en la formacién de dos conglomerados morfolégicos
principales, conteniendo 28 y 30 plantas (conglomerado 2 y 3 respectivamente) y un tercer con-
glomerado (conglomerado 1) conteniendo sdlo 4 genotipos, los dos genotipos de S. chacoense de
Tucuman, uno de Rio Negro (RN7P1), y uno de Montevideo (Mo1P29). La variable conglomerado
resulté determinada por las variables CtubB, FAFT, FBFT, Ccal, Fflo, Ftub, Pub, CfloB, Cstem,
DCtubB, CfloIn, Ttub, Cfru, NFP, CfloBIn, NIHP, Ctubln y Ffru (anexos tabla 2). Diecisiete categorias
de 13 variables definieron el conglomerado 1, ya sea por su presencia o ausencia, el conglomera-
do 2 fue descrito por 28 categorias de 13 variables, y el conglomerado 3 corresponden 17 a varia-
bles representadas en 33 categorias (anexos tabla 4). A modo de ejemplo describo el conglome-
rado 1, el cual contuvo el 60% de los genotipos glabrescentes (8,1% del total), que representaron
el 75% de los genotipos del conglomerado. El 100% de los genotipos contabilizaron 4 pares de
foliolos principales, esto representa el 19,1% de los genotipos en esta categoria, que contiene
33,9% de la muestra. Respecto a los foliolos secundarios sobre el raquis, el conglomerado contuvo
el 30,0% de los genotipos con 3 pares (16,1% en la muestra caracterizada). Todos los genotipos
tuvieron frutos esféricos, que aparecieron en el 22,6% de los genotipos y el conglomerado 1 con-
tuvo el 28,6% del total. El 75% de los genotipos tuvo frutos verdes con abundantes manchas blan-
cas y ninguno fue completamente verde. Para ninguno de los genotipos el color secundario de la
piel del tubérculo fue ausente, categoria presente en el 66,1% de la muestra. El morado rojizo fue
el color secundario predominante en el conglomerado (50%) y su distribucién fue en manchas
dispersas para el 75% del grupo. Si bien este tipo de andlisis no permitié elaborar una lista de va-
riables discriminatorias de cada conglomerado, en la tabla 4 (anexos) se incluyen los pesos que

tiene cada categoria de cada variable en la descripcion de los conglomerados.

El analisis de coordenadas principales de los marcadores SSR explicé una mayor proporcion de la
variabilidad total y nuevamente se observd una separacion sobre el eje de la primera dimension,

aunque con mayor dispersién de las nubes de puntos resultantes. Las plantas formaron dos gru-
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pos mas o menos definidos con algunos genotipos dispuestos mas bien centrales en la distribu-
cion, como es el caso de los genotipos incluidos en el conglomerado 1 (figura 4). Las tres primeras

dimensiones explicaron el 29,3% de la variabilidad total (18,4%, 5,7% y 5,2% respectivamente).

Para saber si los agrupamientos morfoldgicos y genéticos coincidian se identificaron los genotipos
del PCoA con el conglomerado que habia recibido cada genotipo en el ACM (figuras 3 y 4). Al ob-
servar coincidencia en los agrupamientos se realizd un test de correlacién de Mantel entre las
distancias morfoldgicas y genéticas, no siendo posible encontrar una correlacién clara entre am-

bos enfoques (R? = 0,0508) (figura 5a).

La geolocalizacién de los genotipos ubicé al conglomerado 2 en la regidn noroeste principalmente
(71,4% de los genotipos), con 6 genotipos en la regién sureste (Ro3P1, CL2P1, L7P1, M1P29,
M6P15 y M6P6), una en la region suroeste (C14P1) y una en el noreste (R2P1). El conglomerado 3
se correspondid con los genotipos del resto del pais. Ningln genotipo del conglomerado 3 resultd
proveniente del noroeste (figura 6). Se realizaron pruebas de Mantel entre las distancias genéticas
y geograficas (figura 5b) y entre las morfoldgicas y geograficas (figura 5c) para determinar si los
agrupamientos se debieron a la regidon de origen de las accesiones (R? = 0,0958 y R? = 0,034, res-
pectivamente). Los resultados no dan un soporte estadistico para decir que las distancias genéti-

cas y morfoldgicas se deben a las distancias geograficas entre los origenes de las accesiones.

El AMOVA realizado para ver la estructuracion de la variabilidad genética de la muestra arrojé un
valor de Fst de 0,139 (p=0,001). La mayor variabilidad genética (61%) fue entre individuos (como
Unicos representantes de cada poblacidn), mientras que la variabilidad dentro de los conglomera-

dos (25%) fue mayor que la registrada entre conglomerados (14%).

El conglomerado 1 se determind como S. chacoense por contener a los dos testigos de dicha es-
pecie originarios de Tucuman, Argentina. Por no contar con testigos de las otras dos especies,
para la determinacion de los conglomerados 2 y 3 se selecciond el genotipo mas cercano al centro
de cada conglomerado (RN3P1 y So1P1, respectivamente) y se les aplicé la clave dicotémica pro-
puesta por Hawkes y Hjerting (1969). La determinacion resulté en S. malmeanum para el conglo-

merado 2 y S. commersonii para el conglomerado 3.
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Figura 3: AMC. Representacién de las poblaciones diploides de papas silvestres de Uruguay y los
testigos de S. chacoense de Argentina analizadas, mediante un andlisis de correspondencias mul-
tiples para las 30 variables morfoldgicas evaluadas. Los agrupamientos se obtuvieron mediante un
agrupamiento jerdrquico de componentes principales. Los entramados responden al origen geo-
grafico de dichas poblaciones. NE: noreste, SE: sureste, NO: noroeste, SO: suroeste, TU: Tucuman
(Argentina). A) Primeray segunda dimensién, B) Primera y tercera dimension.
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testigos de S. chacoense de Argentina analizadas, mediante un analisis de componentes principa-
les para los nueve loci evaluados. Los agrupamientos se obtuvieron del agrupamiento jerarquico
de componentes principales realizado al analisis de correspondencias multiples de las variables
morfoldgicas. Los entramados responden al origen geografico de dichas poblaciones. NE: noreste,

SE: sureste, NO: noroeste, SO: suroeste, TU: Tucuman (Argentina). A) Primera y segunda dimen-
sién, B) Primera y tercera dimension.
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Figura 5: Test de Mantel. Correlogramas de distancias morfoldgicas contra genéticas (A), geogra-
ficas contra genéticas (B), y morfoldgicas contra geogréficas (C). En los tres casos las correlaciones
fueron significativas (999 iteraciones). Las dos accesiones de S. chacoense de Tucuman fueron ex-
cluidas para estos anadlisis.
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Figura 6: Mapa de las poblaciones diploides de Uruguay analizadas. Los colores corresponden al a-
grupamiento morfoldgico: clister 1 en rojo, clister 2 en azul y clister 3 en amarillo. A la fecha se
cuenta con accesiones del centro del pais que seran incluidas en estudios posteriores, en los que
se combinara también informacidn de accesiones del sur de Brasil.



24

Localizacidn de los individuos triploides en los grupos morfoldgicos y genéticos definidos

De los doce genotipos triploides incluidos en el analisis tres no alcanzaron la etapa de floracién en
el periodo de caracterizacién (A9P2, P2P1 y S35P1) y otros tres florecieron pero no fructificaron
(P2P2, S5P3 y T3P2). Los seis genotipos restantes pudieron ser caracterizados en todas las etapas.
Al ser incorporados a los analisis de componentes principales, los triploides se agruparon junto
con los diploides, mostrando que su presencia no afecta la estructura de la especie (figura 7).
Mientras que en el PCoA genético no se los pudo separar de la poblacion de origen y se agruparon
con los genotipos diploides de su region (figura 7a), en el analisis morfolédgico los genotipos tri-
ploides mostraron una tendencia a agruparse proximos al origen de coordenadas (figura 7b), evi-
denciando un efecto nucleotipico. Si bien las caracteristicas evaluadas no son cuantitativas se

logrd detectar este efecto a partir de caracteristicas morfoldgicas categoricas.
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DISCUSION

El presente trabajo analiza la variabilidad de parientes silvestres de papa del Uruguay a partir de
la combinacién de marcadores morfolégicos y moleculares integrando ambas fuentes de informa-
cion, que resultaron complementarias y consistentes entre si. La variabilidad de los datos permitid
definir dos grupos morfoldgicos principales que se corresponden con los grupos genéticos y que a
su vez se distribuyen en zonas distintas del pais, como se observa en el mapa de la figura 5. Las
discontinuidades y agrupamientos en este primer analisis sugieren una regionalizacion para este

grupo de especies en Uruguay.

Encontramos variables discriminantes en todos los estadios de caracterizacidn, que permitieron
agrupar los genotipos en 3 conglomerados morfoldgicos. El hecho de que las guias de caracteriza-
cion utilizadas hayan sido disefiadas para variedades cultivadas y no silvestres, y que se haya usa-
do una seleccidn de los marcadores morfoldgicos alli propuestos, primando los cualitativos por su
practicidad a la hora de tomar los datos pueden ser motivos de que las 3 primeras dimensiones
del AMC explicaran soélo el 15,9% de la variabilidad. De todos modos, este trabajo preliminar per-
mitid identificar grupos congruentes entre varias fuentes de informacién y conservé suficiente
material en el que se buscardn caracteristicas especificas que distingan a estas especies silvestres.
Esa caracterizacién se ampliara a toda la coleccién y se comparara con las caracterizaciones reali-
zadas en el sur de Brasil por G Heiden y su equipo. En el trabajo que esta en marcha, se estara en
condiciones de apoyar o no el estatus especifico de estos agrupamientos y seleccionar y registrar
nuevos caracteres especificamente con el propdsito de discriminar entre especies y elaborar fi-

nalmente una clave, aunque ya hay algunas variables promisorias que se detallan a continuacién.

Algunas de las variables que definieron los conglomerados ya habian sido postuladas como dis-
criminantes importantes de la variabilidad en estudios previos, como el numero de foliolos latera-
les e interhojuelas sobre el raquis, la forma de la flor y las coloraciones de tallos, flores, frutos y
tubérculos (Prieto et al., 2016; Dal Molin, 2017). El nimero de pares de foliolos primarios y la
cantidad y posicién de las interhojuelas fueron importantes en la definiciéon de los conglomerados
de este trabajo. Las caracteristicas de coloracion de los tubérculos fueron suficientemente varia-
bles y aportaron al agrupamiento de los genotipos en los tres conglomerados, en concordancia
con lo postulado por Dal Molin (2017). La coloracion de las flores fue también importante para
determinar los tres grupos; la variabilidad de la coloracién en sus distintos marcadores y cdmo

esta influyod en el agrupamiento también concuerdan con los resultados de Dal Molin (2017), que
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sugiere que estas caracteristicas son fundamentales para determinar estas especies. La coloracién
de la flor habia sido mencionada por Hawkes y Hjerting (1969) previamente, incluyendo como
caracteristicas diagndésticas también la forma de la flor y la morfologia foliar. Asimismo, los auto-
res habian mencionado diferencias en el tamafio y la coloracidn de la piel del tubérculo y la forma
del fruto como caracteristicas que podian diferenciar las especies S. malmeanum y S. commerso-
nii. Estas variables, junto con el grado de pubescencia, la coloracién del fruto y la forma del tu-

bérculo, fueron las mas discriminantes a la hora de definir los grupos morfolégicos.

Los conglomerados delimitados ocupan regiones geograficas definidas: el conglomerado 2 se dis-
tribuye fundamentalmente el litoral norte del pais, mientras que el conglomerado 3 se distribuye
en el resto del territorio (figura 6). Las plantas del conglomerado 2 presentaron caracteristicas
morfoldgicas que las hacen comparables con la descripcion de S. malmeanum de Hawkes vy
Hjerting (1969), a su vez las plantas del conglomerado 3 se ajustan a la descripcion de S. commer-
sonii, lo que concuerda con lo encontrado por Siri et al. (2009) en analisis moleculares de estas
especies. Estas diferencias genéticas entre las poblaciones de papas silvestres del litoral norte y el
resto del pais también fueron encontradas por Silvera (2018), mencionando que la morfologia
atipica de las plantas del litoral las relaciona con S. chacoense. Incluir en este estudio testigos de
S. chacoense permitid el analisis morfologico comparativo con la muestra evidenciando que las
poblaciones del litoral norte no estan tan relacionadas con dicha especie, y que si bien comparten
algunas caracteristicas morfolégicas estarian mas relacionadas con S. malmeanum. Es de destacar
gue los resultados obtenidos en este trabajo son el producto de un analisis sistematico de la di-
versidad de estas especies, que aborda la variabilidad morfolégica y la genética de forma conjun-
ta, lo que acumula evidencia sobre la distribucidn de la diversidad en dos clados principales. No
obstante, puede existir un sesgo de colecta, dada la ausencia de genotipos del centro del pais y el
hecho de que las colectas fueron realizadas al borde de los caminos, que son de alta actividad
antrépica. Si bien algunos genotipos del conglomerado 2 no se resuelven con claridad y necesitan
un analisis mas exhaustivo, los resultados obtenidos permiten asociar la distribucidon de S. mal-
meanum principalmente al litoral norte del pais, entre la cuchilla de Haedo y el rio Negro, y a S.
commersonii a una distribucion mucho mds amplia, que si bien abarca todo el pais, excluye la
regién dominada por S. malmeanum. Esta distribucidn parece coincidir con las zonas geomorfolo-
gicas y fitogeograficas propuestas para Uruguay por Chebataroff (1942, 1960) y revisadas por
Grela (2004) quien ademas observa que la clara diferencia entre la geomorfologia de las regiones

podria ser causal de las propuestas floras occidental y oriental.
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El valor de Fst obtenido (0,139) indica que la estructuracion genética de los conglomerados es
baja. Esto concuerda con los valores esperados para especies que comparten caracteristicas de
historia de vida (superposicion de generaciones y distribucién regional) y sistema reproductivo
(alogamia y autoincompatibilidad) con las papas silvestres (Hamrick y Godt, 1996). La alta hetero-
cigosis y la baja estructura poblacional encontradas se condicen con lo propuesto por Jacobs el al.
(2011) que agrupa como subespecies a S. commersonii y S. malmeanum, e incluye a S. chacoense
dentro de un grupo de especies de la seccidon Petota que tendria facilidad para intercambiar ma-
terial genético con especies que compartan o hayan compartido distribucién geogréfica, en con-
traposicién a la hipotesis de que las especies S. commersonii y S. malmeanum tienen fuertes ba-
rreras a la hibridacién con S. chacoense (Hawkes y Hjerting, 1969). Si bien los resultados indican la
existencia de dos grupos genéticos asociados a dos regiones del pais, la falta de estructuracién

podria indicar la ocurrencia de flujo génico entre ellos.

El patréon de distribucidn geografica de la variabilidad observado en este trabajo ya habia sido
reportado por distintos autores en varios complejos de especies de Uruguay, algunas con caracte-
risticas similares a las papas silvestres. Ando et al. (1995) y Kokubun et al. (1997) encontraron a
partir de andlisis morfoldgicos que la distribucién de dos subespecies de Petunia axillaris, subsp.
axillaris y subsp. parodii se da al sur y al norte del rio Negro, respectivamente. Turchetto et al.
(2014) confirma esta distribucidon en una caracterizacion morfoldgica y genética con marcadores
cloroplasticos y nucleares. En el complejo de subespecies de Turnera sidoides, Speranza et al.
(2007) encontraron que la distribucion de ciertos haplotipos cloropldsticos, independientemente
de la subespecie, sigue una clara estructura geografica; en particular para Uruguay los dos haplo-
tipos presentes se encuentran separados por la cuchilla de Haedo. Posteriormente se encontraron
cuatro clados a partir del andlisis de haplotipos del territorio uruguayo, dos asociados a las sierras
de la Cuchilla Grande y otros dos a la cuchilla de Haedo (Moreno et al., 2018). Jolochin (2016)
estudio la variabilidad genética de Eugenia uniflora mediante un andlisis biogeografico y observd
que las poblaciones de nuestro pais se agrupan en dos clados principales, uno asociado a la regién
norte de la Cuchilla Grande y otro asociado al norte de la cuchilla de Haedo. Por su parte, Hernan-
dez (2019) encontré una distribucidn similar al analizar secuencias cloroplasticas de poblaciones
de llex paraguayensis uruguayas. A pesar de ser modelos diferentes que no se relacionan filoge-
néticamente, los autores coinciden en que esta distribucidn estaria relacionada con la retraccién y
expansion de la distribucidén de las especies desde los refugios climaticos generados durante el

Ultimo Maximo Glacial (UMG) (Speranza et al., 2007; Turchetto et al., 2014; Jolochin, 2016;
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Moreno et al., 2018; Hernandez, 2019). Los refugios climaticos son areas que mantienen condi-
ciones climaticas favorables para la supervivencia de poblaciones bioldgicas que ven su distribu-
cion restringida debido a condiciones climaticas regionales desfavorables (Dobrowski, 2011). Du-
rante el UMG, las oscilaciones climaticas generaron el avance y retroceso de glaciares en los An-
des, lo que devino en una serie de periodos de mayor humedad y calor alternados con periodos
de frio y aridez en las zonas bajas del continente (Iriondo y Garcia, 1993). En estos periodos mds
secos, los valles y quebradas de los rios y cerros habrian servido de refugio para especies adapta-
das a climas mas hiumedos (Vuilleumier, 1971; Ab’Saber, 1977). El hecho de que otras solanaceas,
asi como también otros complejos de especies, se subdividan como las papas silvestres sugiere

gue podrian ser los mismos factores que subyacen a esta distribucién.

El analisis de los marcadores microsatélites reveld que los triploides no se separan genéticamente
de las poblaciones de origen. Hawkes y Hjerting (1969) postularon que el origen de estos triploi-
des podria ser autotriploide, en el sentido de cruzamiento intraespecifico, hipdétesis que apoyan
Tarn y Hawkes (1986) basados en la facilidad de hibridacidon y el nivel de produccion de gametos
2n que observaron. Por otra parte, la cruzabilidad entre S. chacoense y S. commersonii ha sido
reportada en hibridaciones dirigidas (Johnston y Hanneman, 1980, 1982) en general involucrando
polen no reducido de la Ultima, que permitiria sortear la barrera del EBN. Si bien se encontré evi-
dencia de formacion de polen no reducido en varios genotipos de la muestra (Amarillo et al.,
2019), el analisis genético de los genotipos triploides analizados no arrojé evidencia de si son pro-
ducto del cruzamiento interespecifico entre cualquiera de los grupos principales, o de estos con S.
chacoense u otra especie (Figura 4). Si bien se contintan analizando por diferentes enfoques para
dilucidar su origen, se podria postular que surgen de la unién de un gameto reducido con un ga-
meto 2n dentro de la misma poblacién tal como proponen Hawkes y Hjerting (1969), probable-
mente escapando a la barrera del EBN, como fue reportado en los cruces entre S. acaule 4x
(2EBN) x S. commersonii 2x (1EBN) que produjeron una progenie triploide (Masuelli y Camadro,

1997)

El analisis morfoldgico mostré una tendencia a que los triploides se agrupen en el centro de la
distribucién. Hawkes y Hjerting (1969) ya habian identificado por su morfologia “anémala” indivi-
duos 3x de las dos especies principales en Uruguay. Los describen en comparacion con individuos
diploides como mas robustos, con flores tenian la misma morfologia de los diploides, aunque po-

dian ser blancas o violetas. Bennett (1987) propone el concepto de nucleotipo como las condicio-
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nes del ADN nuclear que afectan el fenotipo independientemente de la informacién codificada en
él. Leal-Bertioli et al. (2017) encontraron que seis variedades de tetraploides de mani presentaban
morfologias similares a pesar de venir de padres diploides distintos, similar a lo encontrado en el
presente estudio con papas silvestres. Dado que esta similitud morfolégica de los triploides no se
constata en el andlisis genético y que los genotipos 3x provienen de distintas regiones del pais, se
descarta que esta morfologia se deba a un efecto genético o a un morfotipo asociado a una regién
particular, siendo mas bien causa del efecto nucleotipico generado por el aumento del material

genético en los nucleos celulares.

CONCLUSIONES

El presente trabajo contribuye al entendimiento de la composicidn y estructura del complejo de
especies silvestres de papa de Uruguay, abordando la problemadtica con un enfoque integral y
sistematico de su variabilidad morfoldgica y genética, y comparandolo con otros complejos de

especies silvestres de la region.

Los resultados indican que las papas silvestres de Uruguay conforman 3 grupos genéticos que
tienden a coincidir con los grupos morfoldgicos y de los cuales dos predominan cada uno en dos
regiones distintas del territorio, delimitadas por la cuchilla de Haedo y el rio Negro. Si bien es ne-
cesaria la caracterizacion de individuos del centro del pais, asi como la identificacidon de posibles
zonas de contacto de los grupos genéticos observados, el grupo asociado al litoral norte se co-
rresponde morfolégicamente con las descripciones dadas para S. malmeanum, mientras que en el
resto del pais la morfologia se ajusta a la descripcidn de S. commersonii. Esta distribucidén se con-
dice con la encontrada en otros grupos de especies, tanto relacionados filogenéticamente como
no, dejando entrever la influencia de factores externos en el moldeado de la biodiversidad regio-
nal. En cuanto a S. chacoense, son necesarios mas muestreos para comprender su distribucion en

Uruguay.

Hasta el momento, el entendimiento sobre la ocurrencia de individuos triploides en poblaciones
naturales de parientes silvestres de papa no nos permite separarlos de su origen geografico. Si
bien se agrupan morfolégicamente, esto podia atribuirse a efectos nucleotipicos, ya que no se
agrupan genéticamente. Entender su origen requiere de otros abordajes, que ya han resultado

utiles en otros modelos como el analisis de marcadores cloroplasticos plastidiales (Speranza et al.,
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2007; Turchetto et al., 2014), o de genotipos segregantes de cruzamientos con accesiones ya ca-

racterizadas.

RESUMEN

La papa Solanum tuberosum es el cultivo horticola mdas importante del mundo y sus parientes
silvestres han sido ampliamente usados en el mejoramiento del cultivo. Las papas silvestres S.
chacoense, S. commersonii y S. malmeanum se distribuyen en Uruguay presentan interés agro-
ndémico por su resistencia al frio y a patégenos como Ralstonia solanacearum. La distribucién y
estructura genética de estas especies no ha sido estudiada sistematicamente. Se conoce la rique-
za clonal de las poblaciones de Uruguay y se ha postulado al Rio Negro como limite entre dos gru-
pos genéticos principales, pero aun no se ha determinado la estructura poblacional de estas espe-
cies. El objetivo es caracterizar mediante marcadores morfolégicos y moleculares una seleccién de
las accesiones colectadas sistematicamente en todo Uruguay para esclarecer qué especies estan
presentes y cudl es la distribucién geografica de su variabilidad, y dilucidar el origen de los genoti-
pos triploides identificados. Se utilizaron 30 descriptores morfolégicos del Centro Internacional de
la Papa en floracién, fructificacién y tuberizacion. Las medias estandarizadas se analizaron por
correspondencias multiples. Se analizé el perfil para 9 marcadores tipo microsatélite por coorde-
nadas principales. Finalmente se analizé la correlacion de los datos morfoldgicos y moleculares
entre si y con la localidad de cada genotipo. Los resultados tanto morfoldgicos como moleculares
mostraron una marcada tendencia a formar dos grupos principales correlacionados. A su vez, en
ambos analisis la variabilidad se correlaciona con el origen geografico de los genotipos. No fue
posible dilucidar el origen de los triploides, pero se observé un agrupamiento morfoldgico, proba-
blemente por efectos nucleotipicos. La determinacidn de los grupos sugiere la presencia de dos
especies que corresponderian a la descripcion de S. malmeanum en Litoral Norte al oeste de la
Cuchilla de Haedo y S. commersonii en el resto del pais. También se determinaron dos genotipos
S. chacoense, pero se necesitan mas muestras para entender su distribucion. Los patrones de
distribucién de la variabilidad genética corresponden con los de otras especies y se podrian rela-

cionar con la geomorfologia de la regién.
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ANEXOS

Tabla 1 — Accesiones seleccionadas para la caracterizacidn, con su origen geografico y ploidia.

Accesion Departamento Regidn Latitud Longitud Ploidia
Al11P1 Artigas NO -30,48 -57,65 2X
A12P1 Artigas NO -30,67 -57,69 2x
A2P3 Artigas NO -30,65 -56,43 2X
A3P2 Artigas NO -30,45 -56,55 2x
A7P2 Artigas NO -30,46 -57,41 2X
A8P1 Artigas NO -30,36 -57,49 2x
A9P2 Artigas NO -30,29 -57,61 3x
C10pP1 Colonia SO -34,22 -57,88 3x
C11P1 Colonia SO -34,4 -57,62 2X
C12P1 Colonia SO -34,45 -57,77 2X
C14P1 Colonia SO -34,45 -57,77 2x
C2P2 Colonia SO -34,26 -57,28 2x
C4aP2 Colonia SO -34,24 -57,39 2X
C6P1 Colonia SO -34,19 -57,43 2x
C7P2 Colonia SO -34,32 -57,45 2x
CoP1 Colonia SO -34,42 -57,25 2X
CalP1 Canelones SE -34,79 -55,89 2x
CL1P1 Cerro Largo SE -32,3 -54,78 2Xx
CL2P1 Cerro Largo SE -32,7 -54,21 2X

L4P3 Lavalleja SE -34,43 -55,45 2X
L5P1 Lavalleja SE -34,42 -55,37 2x
L7P1 Lavalleja SE -34,32 -55,03 2X
L9P1 Lavalleja SE -34,07 -54,79 2x
M10P8 Maldonado SE -34,84 -55,31 2X
M1P29 Maldonado SE -34,82 -55,32 2x
M3P8 Maldonado SE -34,83 -54,64 3x
M6P15 Maldonado SE -34,84 -54,65 2X
M6P6 Maldonado SE -34,84 -55,29 2x

Mo1P29 Montevideo SE -34,84 -56,4 2X
P1P1 Paysandu NO -32,03 -57,33 3x
P2P1 Paysandu NO -32,02 -57,38 3x
P2P2 Paysandu NO -32,02 -57,38 3x
P3P1 Paysandu NO -32,43 -58,09 2X
R10P1 Rivera NE -32,01 -54,84 2x
R11P1 Rivera NE -31,31 -55,85 2X
R1P1 Rivera NE -31,16 -55,87 2x
R2P1 Rivera NE -31,2 -55,9 2X
R4P1 Rivera NE -31,15 -55,65 2x
R7P1 Rivera NE -31,31 -55,27 2X
R8P1 Rivera NE -31,66 -54,83 2X
RN2P1 Rio Negro NO -32,64 -58,15 2X



RN3P1
RN4P1
RN5P2
RN7P1
RN9P2
Ro1P1
Ro2P1
Ro3P1
S1P12
S31P1
S32P1
S35P1
S36P1
S38P1
S39P1
S40P1
S41P1
S42P1
S43P2
S5P3
SJ1P1
SJ2P1
SI3P1
SolP1
T1P1
T3P2
T5P1
T7P1
TyT1P1
TyT2P1
TyT6P1
TUS2CHC5
TUS7CHC1

Rio Negro
Rio Negro
Rio Negro
Rio Negro
Rio Negro
Rocha
Rocha
Rocha
Salto
Salto
Salto
Salto
Salto
Salto
Salto
Salto
Salto
Salto
Salto
Salto
San José
San José
San José
Soriano
Tacuarembo
Tacuarembo
Tacuarembo
Tacuarembo
Treintay Tres
Treintay Tres
Treintay Tres
Tucuman, ARG
Tucuman, ARG

NO
NO
NO
NO
NO
SE
SE
SE
NO
NO
NO
NO
NO
NO
NO
NO
NO
NO
NO
NO
SO
SO
SO
SO
NE
NE
NE
NE
SE
SE
SE
TU
TU

-32,6
32,71

-33,1
-33,16
-33,24
-34,07
-34,58

-34,5
-31,46
-31,39
-31,38
31,42
-31,45
31,27

31,3
-30,79
-30,95
-30,89
-31,07
31,22
-34,39
-34,72
-34,59
-33,87
-31,58
-31,83
-31,66
-31,83
-32,91
-33,26
-33,03

-58,09
-57,99
-58,09
-58,36
-58,04
-54,41
-54,12
-54,3

-58,02
-57,71
-57,75

-58,01
57,91
57,87
-57,78
57,52
-57,6
-57,86
-57,09
-56,61
-56,47
-56,54
-57,39
-55,76
-56,17
-56,12
-55,59
-54,29
54,4
54,41

2X
2X
2X
2X
2X
2X
3x
2X
2X
2X
2X
3x
2X
2X
3x
2X
3x
2X
2X
3x
2X
2X
2X
2X
2X
3x
2X
2X
2X
2X
2X
2X
2X
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Tabla 2 — Descriptores morfoldgicos utilizados en la caracterizacidn y sus estados.

Caracteres

Estados

Habito de Crecimiento (Hcrec)

Color de Tallo (Cstem)

1-Erecto
2-Semi-erecto
3-Decumbente
4-Postrado
5-Semi-arrosetado
6-Arrosetado
1-Verde



Grado de Pubescencia (Pub)

Numero de pares de foliolos laterales
primarios (NFP)

Numero de Pares de Inter-hojuelas
sobre el Raquis Principal (NIHR)

Numero de Pares de Foliolos Latera-
les Secundarios sobre los Peciolulos
(NIHP)

Sobre posicidn de foliolos (Sobr)

Forma del foliolo terminal (FrmFT)

Forma del apice del Foliolo Terminal
(FAFT)

Forma de la Base del Foliolo Terminal
(FBFT)
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2 - Mayormente verde

3 - Verde con muchas manchas pigmentadas
4 - Pigmentado con muchas manchas verdes
5 - Mayormente pigmentado

7 - Morado

1- Glabra

3- Escasa

5- Intermedia

7- Abundante

2
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1- Muy separados (> 2 mm de separacion)
3- Separados (1-2 mm de separacion)

5- Unidos

1- Anchamente eliptico (Tla/Tll cerca de 0.5 y TII/Tlw
cerca de 1.5)

2- Eliptico (Tla/Tll cercade 0.5 y Tll/Tlw >=2)
6- Obovado (Tla/Tll cerca de 0.3 y Tll/TIw >=2)
1- Con acumen largo (> 2mm)

3- Con acumen corto (1-2 mm)

5- Obtuso

7- Redondeado

1- Cuneado

2- Cuneado y decurrente (con alas)

3- Truncado



Forma de la corola (Fflo)

Color predominante de la corola
(Cflo)

Intensidad del color predominante
(Cfloln)

Color secundario de la corola (CfloB)

Intensidad del color secundario
(CfloBIn)

Distribucion del Color secundario de
la corola (DCfloB)

Color del Caliz (Ccal)

Color de Fruto (Cfru)

Forma del fruto (Ffru)

5- Redondeado

9- Desigual o asimétrico

1- Estrellada (ClI/Cw >= 1.2

3- Semi-estrellada (Cl/Cw entre 0.9y 1.1)
5- Pentagonal (Cl/Cw entre 0.5y 0.8

1- Blanco

6- Lila

7- Parpura

8- Violeta

1- Claro

2- Intermedio

3- Oscuro

0- Ausente

1- Blanco

6- Lila

7- Parpura

8- Violeta

0- Ausente

1- Claro

2- Intermedio

3- Oscuro

0- Ausente

2- Acumen abaxial

3- Acumen ambas caras

4- En estrella adaxial

5- Bandas adaxiales

6- Bandas abaxiales

7- Bandas en ambas caras

8- Manchas salpicadas

1-Verde

2 - Mayormente verde

3 - Verde con muchas manchas pigmentadas
4 - Pigmentado con muchas manchas verdes
5 - Mayormente pigmentado

1- Verde

2- Verde con pocas manchas blancas

3- Verde con bandas blancas

4- Verde con abundantes manchas blancas
7- Predominantemente pigmentado

1- Globular (FI/Fd cerca de 1)
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Presencia de hendidura en la unidén
de los carpelos (Hend)

Cantidad de carpelos (Cancar)

Tamafio del tubérculo (Ttub)

Color Predominante de la Piel del
Tubérculo (Ctub)

Intensidad del Color Predominante
de la Piel del Tubérculo (Ctubln)

Color Secundario de la Piel del Tu-
bérculo (CtubB)

Distribucion del Color Secundario de
la Piel del Tubérculo (DCtubB)

Forma del tubérculo: forma general
(Ftub)
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2- Globular mucronado

3- Ovoide (FI/Fd cerca de 1.5)

4- Ovoide mucronado

5- Conica (FI/Fd=2)

6- Cdnica alargado (FI/Fd >2)

7- Piriforme (FI/Fd cerca de 2 y en forma de pera)
0- No

1-Si

0- Presencia de 2 carpelos

1- Presencia de mas o menos de 2 carpelos
1-Hasta2 cm

2-De2a3cm

3-De3adcm

4- Masde 4 cm

3- Anaranjado

4- Marrén

8- Morado

1- Claro

2- Intermedio

3- Oscuro

0- Ausente

4- Marrén

5- Rosado

7- Morado rojizo

8- Morado

9- Morado violeta

0- Ausente

1- Solamente en los ojos

4- En manchas dispersas

6- En manchas salpicadas

7- Muy pocas manchas

1- Comprimido, el eje mayor es mas corto.
2- Redondo, el contorno es casi circular.

3- Ovado, parecido a la seccion longitudinal de un hue-
vo. La parte mas ancha esta dentro del 1/3 de la distan-
cia desde el extremo de insercidn del estoldn.

4- Obovado, inversamente ovoide con la parte mas an-
cha dentro del 1/3 de la distancia desde el extremo api-
cal donde estan los ojos.

5- Eliptico, con aproximadamente el mismo ancho a
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distancias iguales desde los extremos que son ligera-
mente agudos.

6- Oblongo, con un contorno casi rectangular que tiene
los lados casi paralelos y las esquinas redondeadas. La
proporcién del largo y el ancho debe ser mas de 1.5.

7- Oblongo alargado, la proporcidn del largo y el ancho
debe ser cercana a 2.

Forma del tubérculo: formas raras O0- Ausente
(FtubB) 1- Aplanado

2- Clavado

4- Fusiforme

5- Falcado

8- Concertinoide

9- Tuberosado
Color Predominante de la Carne del 1-Blanco
Tubérculo (Cctub) 2- Crema

3- Amarillo claro

4- Amarillo

5- Amarillo oscuro
Profundidad de los ojos (Deye) 1- Protuberante

3- Superficial (<2mm)

5- Medio (2-4mm)

Tabla 3 — Matriz de mdias ajustadas por genotipo de la caracterizacion morfoldgica. La
codificaciéon de las categorias se detalla en la tabla 2 de los anexos y los porcentajes

obtenidos para cada categoria de cada variable en la tabla 2. Los guiones indican falta de

registro
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Ci2P1 01 313 6621401102524416420301¢6123
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Tabla 4 — Descripcion de cada conglomerado segun las categorias de las variables. La columna

Cla/Mod indica el porcentaje de genotipos con dicha categoria que estan en el

conglomerado. La columna Mod/Cla indica el porcentaje de genotipos del conglomerado

gue presentan dicha categoria. La columna Global indica el porcentaje de dicha categoria en

la poblacidon. La columna p.value testea que la proporcion de dicha categoria en el

conglomerado sea mayor que en la poblacién, sélo incluye las categorias con p-value

menores a 0.05.

Conglomerado 1

Categorias Cla/Mod Mod/Cla Global p.value v.test
Pub=Pub_1 60,00 75,00 8,06 0,00 3,28
Ffru=Ffru_1 28,57 100,00 22,58 0,00 3,12
Ftub=Ftub_1 100,00 50,00 3,23 0,00 2,95
FAFT=FAFT_1 100,00 50,00 3,23 0,00 2,95
DCtubB=DCtubB_3 37,50 75,00 12,90 0,01 2,77
NFP=NFP_3 19,05 100,00 33,87 0,01 2,55
NIHR=NIHR_4 30,00 75,00 16,13 0,01 2,51
Cfru=Cfru_4 30,00 75,00 16,13 0,01 2,51
Cfloln=CfloIn_1 25,00 75,00 19,35 0,02 2,30
CfloBIn=CfloBIn_1 25,00 75,00 19,35 0,02 2,30
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CtubB=CtubB_4 40,00 50,00 8,06 0,03 2,16
CfloB=CfloB_1 21,43 75,00 22,58 0,03 2,11
Cfru=Cfru_1 0,00 0,00 51,61 0,05 -1,97
NFP=NFP_2 0,00 0,00 54,84 0,04 -2,09
CtubB=CtubB_1 0,00 0,00 66,13 0,01 -2,55
DCtubB=DCtubB_1 0,00 0,00 67,74 0,01 -2,62
Ccal=Ccal_1 0,00 0,00 77,42 0,00 -3,12
Conglomerado 2
Categorias Cla/Mod Mod/Cla Global p.value v.test
Fflo=Fflo_1 75,00 95,45 45,16 0,00 6,08
Cstem=Cstem_1 81,82 81,82 35,48 0,00 5,61
FBFT=FBFT_2 70,37 86,36 43,55 0,00 5,04
CtubB=CtubB_1 53,66 100,00 66,13 0,00 4,49
Ttub=Ttub_1 72,73 72,73 35,48 0,00 4,43
DCtubB=DCtubB_1 52,38 100,00 67,74 0,00 4,33
CfloB=CfloB_1 78,57 50,00 22,58 0,00 3,64
CtubIn=Ctublin_2 57,14 72,73 45,16 0,00 3,16
Cfloln=CfloIn_1 75,00 40,91 19,35 0,00 2,99
CfloBIn=CfloBIn_1 75,00 40,91 19,35 0,00 2,99
FAFT=FAFT 3 72,73 36,36 17,74 0,01 2,66
CfloIn=Cfloln_5 100,00 18,18 6,45 0,01 2,48
FAFT=FAFT_4 66,67 36,36 19,35 0,02 2,35
CCtub=CCtub_1 75,00 27,27 12,90 0,02 2,30
Ftub=Ftub_2 58,82 45,45 27,42 0,02 2,24
FAFT=FAFT_6 9,09 4,55 17,74 0,05 -2,00
CCtub=CCtub_2 27,27 54,55 70,97 0,04 -2,01
CtubB=CtubB 5 0,00 0,00 11,29 0,04 -2,08
FBFT=FBFT_1 8,33 4,55 19,35 0,03 -2,19
Ttub=Ttub_2 19,23 22,73 41,94 0,03 -2,23
DCtubB=DCtubB_3 0,00 0,00 12,90 0,02 -2,28
Cstem=Cstem_3 0,00 0,00 12,90 0,02 -2,28
CfloB=CfloB_4 10,53 9,09 30,65 0,01 -2,75
CfloBIn=CfloBIn_6 18,75 27,27 51,61 0,01 -2,78
Cfloln=Cfloln_8 13,04 13,64 37,10 0,00 -2,83
Cstem=Cstem_2 13,79 18,18 46,77 0,00 -3,32
Ctubln=Ctubln_1 15,15 22,73 53,23 0,00 -3,51
Fflo=Fflo_4 0,00 0,00 38,71 0,00 -4,98

Conglomerado 3
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Categorias Cla/Mod Mod/Cla Global p.value v.test
Fflo=Fflo_4 95,83 63,89 38,71 0,00 4,98
Cfloln=CfloIn_8 86,96 55,56 37,10 0,00 3,55
Ctubln=Ctubin_1 78,79 72,22 53,23 0,00 3,47
CfloB=CfloB_4 89,47 47,22 30,65 0,00 3,36
CfloBIn=CfloBIn_6 78,13 69,44 51,61 0,00 3,25
Cfru=Cfru_1 75,00 66,67 51,61 0,01 2,73
Cstem=Cstem_2 75,86 61,11 46,77 0,01 2,61
Ccal=Ccal_1 66,67 88,89 77,42 0,01 2,43
FAFT=FAFT 6 90,91 27,78 17,74 0,02 2,42
CtubB=CtubB_5 100,00 19,44 11,29 0,02 2,39
Ttub=Ttub 4 100,00 16,67 9,68 0,03 2,15
Pub=Pub_6 100,00 16,67 9,68 0,03 2,15
Pub=Pub_5 100,00 16,67 9,68 0,03 2,15
Fflo=Fflo_3 100,00 16,67 9,68 0,03 2,15
FBFT=FBFT_8 100,00 16,67 9,68 0,03 2,15
FAFT=FAFT_7 100,00 16,67 9,68 0,03 2,15
DCtubB=DCtubB_4 100,00 16,67 9,68 0,03 2,15
NFP=NFP_2 70,59 66,67 54,84 0,03 2,14
CfloIn=CfloIn_5 0,00 0,00 6,45 0,03 -2,21
DCtubB=DCtubB_1 47,62 55,56 67,74 0,02 -2,38
CtubB=CtubB_1 46,34 52,78 66,13 0,01 -2,58
Ftub=Ftub_2 29,41 13,89 27,42 0,01 -2,71
FAFT=FAFT_3 18,18 5,56 17,74 0,00 -2,83
CtubIn=Ctublin_2 35,71 27,78 45,16 0,00 -3,17
NFP=NFP_3 28,57 16,67 33,87 0,00 -3,28
Ffru=Ffru_1 14,29 5,56 22,58 0,00 -3,68
FBFT=FBFT_2 29,63 22,22 43,55 0,00 -3,93
Ttub=Ttub_1 22,73 13,89 35,48 0,00 -4,11
Cfloln=CfloIn_1 0,00 0,00 19,35 0,00 -4,59
CfloBIn=CfloBIn_1 0,00 0,00 19,35 0,00 -4,59
Cstem=Cstem_1 18,18 11,11 35,48 0,00 -4,67
CfloB=CfloB_1 0,00 0,00 22,58 0,00 -5,10
Fflo=Fflo_1 14,29 11,11 45,16 0,00 -6,55




