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INTRODUCCIÓN 

La papa, Solanum tuberosum L (4x=2n=48), es el cultivo hortícola más importante del mundo y el 

quinto cultivo en área cosechada y producción para la alimentación 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 continúa creciendo (Khoury et al., 

2014). Al igual que en otros cultivos, el proceso de domesticación ha llevado a la reducción 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 mínima o inexistente incorporación de varian-

tes alélicas novedosas (Jansky et al., 2013). El proceso de pérdida de riqueza alélica y por exten-

sión de la capacidad de generar nuevas combinaciones se denomina erosión 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 erosión apunta desde hace un siglo a la in-

corporación 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 taxón que tiene utilidad indirecta para la alimentación y la agricultu-

ra, derivado de su relativamente cercana relación filogenética con un cultivo; esta relación se defi-

ne según el grado de parentesco entre el taxón silvestre y el cultivo en cuestión”. 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 únicos, ya que surgen bajo presiones selectivas en un contexto ge-

nómico complejo y lleno de interacciones que no podremos simular por aproximaciones biotecno-

lógicas. La caracterización y evaluación de los parientes silvestres de los cultivos es esencial para 

su conservación (Gepts, 2006) y le dan un valor agregado promoviendo su utilización 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 botánico y genetista ruso Nikolái Ivánovich Vavílov 

(1887-1943). En primera instancia, Vavílov postuló la Ley de Series de Variaciones Homólogas, que 

explica cómo especies, géneros y familias relativamente cercanas siguen los mismos patrones 

evolutivos, es decir que desarrollan características homólogas. El mayor valor de esta ley es su 
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capacidad predictiva, puesto que cuanto más cercanos sean los taxones, más evidente será la 

homología (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 Vavílov: los centros de origen de las 

especies cultivadas. Es en los centros de origen y diversidad donde los mejoradores encontrarán 

las especies más emparentadas a los cultivos, portadoras de características homólogas y variantes 

novedosas (Loskutov, 1999). En particular para Sudamérica, Vavílov describió en 1940 el centro de 

origen Andino, con tres centros secundarios, el Andino (Perú, Bolivia, Ecuador), el de Bogotá, 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 más 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 habían sido colectadas para 1987 (FAO, 1997), el segundo reporte del 

estado de los recursos genéticos del mundo para la alimentación y la agricultura (2010) indica que 

del total de los recursos genéticos  en bancos de germoplasma*, sólo 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 difícilmente sean representativas de toda la variabilidad disponible en los centros de 

diversidad (Jansky et al., 2013; Warschefsky et al., 2014). Además, se estima que sólo un 10 % de 

las especies silvestres de papa han sido exploradas para utilizar en programas de mejoramiento 

(Budin y Gavrilenko, 1994). La baja representación de parientes silvestres de papa en las coleccio-

nes y la limitación en su uso se debe en parte a que las delimitaciones del grupo no son claras: 

presentan alta plasticidad fenotípica y reticulación 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 información (Knapp et al., 2004; Camadro et 

al., 2012; Jansky et al., 2015). El uso de parientes silvestres, en contraposición 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) 
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cultivadas emparentadas (cultivares y variedades criollas) en los programas de mejoramiento de 

S. tuberosum aporta grandes ventajas, como son la producción de híbridos con fertilidad masculi-

na, mejor calidad de los tubérculos y más resistencia a estreses y enfermedades (Jansky y 

Peloquin, 2006).  Varios trabajos han destacado la necesidad de la sistematización, integración y 

accesibilidad de la variabilidad de los recursos genéticos de papa para su conservación en pobla-

ciones naturales y en colecciones ex situ (Camadro, 2012; Jansky et al., 2013; Warschefsky et al., 

2014), así como de la identificación de sus nichos ecológicos para mejorar su protección in situ y 

representación en colecciones (Castañeda-Álvarez et al., 2015), dado que no se conoce sistemáti-

camente cómo se estructuran y qué especies forman el complejo. Es necesario el estudio sistemá-

tico de los parientes silvestres de la papa con colectas exhaustivas que permitan enriquecer las 

colecciones, explorando la diversidad genética y morfológica de estas especies, así como sus atri-

butos ecológicos, para preservarlas tanto in situ como ex situ y utilizarlas para mejorar la adapta-

bilidad del cultivo a los retos agronómicos actuales y futuros, identificando las especies y accesio-

nes que pueden ser flamantes fuentes de resistencia y tolerancia a estreses bióticos y abióticos, 

para aumentar la resiliencia, ciertos aspectos de la calidad e indirectamente la productividad del 

cultígeno (Camadro, 2012; Spooner et al., 2014; Warschefsky et al., 2014; Castañeda-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; Castañeda-Alvarez et al., 2015) que tienen distribuciones 

geográficas 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 morfológica (Prieto et al., 2016; Dal 

Molin, 2017), molecular (Siri et al., 2009; Silveira, 2018) y fisiológica (Pianzzola et al., 2005; Siri et 

al., 2005). Los estudios se han centrado en S. commersonii, y su importancia radica en los múlti-

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; Galván et al., 2007; González, 2010; González 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 tizón tardío (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 difíciles de pre-
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venir y controlar (Siri, 2010). De sus atributos también se destacan su resistencia al frío y su capa-

cidad de aclimatación 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 permitirían aumentar las resistencias y aportarían 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 últimos los más variables debido a su mecanismo de generación 

de variabilidad. Silveira (2018) analizó 12 poblaciones naturales del Uruguay con ocho SSR de los 

cuales tres amplificaron exitosamente y fueron polimórficos.  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 Río Negro, a la vez que coinciden en recomendar el uso de más marcadores del tipo 

microsatélite polimórficos en futuros estudios. Silveira (2018) encontró además que la riqueza 

clonal no necesariamente se corresponde con la extensión de la población, por lo que colectando 

una o dos plantas por población se obtiene la misma representación 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 Tucumán y 

Buenos Aires (Argentina) con SSR diseñados en S. commersonii, obteniendo seis de ellos polimór-

ficos y algunos de ellos presentaron alelos específicos 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 número de genotipos o puntos de colecta y un aumento en el número de loci 

codominantes analizados permitiría un mayor entendimiento de la variabilidad genética de las 

poblaciones y cómo se estructura. El uso de claves morfológicas para determinar las accesiones 

no contempla la gran variabilidad morfológica que se observa en Uruguay, por lo que un enfoque 

multivariado en el análisis de estas características, acoplado al análisis genético, puede dar una 

visión integral de la diversidad. La importancia de conocer la variabilidad genética y morfológica 

de las poblaciones presentes en nuestro territorio es fundamental para asegurar su conservación 

y manejo, así como para su utilización en los programas de mejoramiento. 
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Morfológicamente, S. commersonii es descrita como hierba de hojas cortas, con el ápice del folio-

lo terminal obtuso a redondeado, siempre mucho más largo que los laterales pareados de cero a 

cinco pares, que disminuyen su tamaño 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 más largos que anchos, más largos y angostos que S. malmeanum.  Para S. 

malmeanum, se describe hojas más largas que S. commersonii, un foliolo terminal más ancho, 

pero apenas más largo que los laterales, dos-seis pareados que decrecen menos abruptamente 

que S. commersonii con peciolulos hasta cuatro milímetros, hojuelas en general dos a cinco pa-

readas. La corola es siempre blanca y los lobos apenas más 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 pigmentación. Las hojas son pinnadas, glabrescentes, con tres a ocho folio-

los laterales peciolados de hasta ocho milímetros, y hojuelas ausentes a tres, y hasta diez parea-

das, el foliolo terminal más ancho, pero igual de largo que los laterales, con ápice 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 morfológica (Prieto et al., 

2016; Dal Molin, 2017) por lo que las características especie-específicas usadas para identificarlas 

muchas veces muestran estados comunes, ya que se trata de características de alta plasticidad y 

dependen del ambiente donde se evalúen  (Hijmans y Spooner, 2001; Camadro, 2012). A su vez la 

posible ocurrencia de hibridaciones interespecíficas 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), así como la presencia de indivi-

duos triploides, dificulta aún más la interpretación morfológica y diferenciación o identificación 

entre las especies.  

El material triploide colectado en nuestro país es descrito por Hawkes y Hjerting (1969) como 

“aberrante”, reconocible por tratarse de plantas más vigorosas con hojas y flores más grandes,  

cortas ramificaciones de la inflorescencia, anchos foliolos peciolulados e interhojuelas. A su vez, 

Tarn y Hawkes (1986) observaron morfologías de mayor tamaño que las esperadas para diploides 

en triploides artificiales de estas especies. Esta variación en la morfología de los organismos con 

ploidías mayores a dos es una generalidad del reino vegetal y recibe el nombre de efecto nucleo-

típico. El fenómeno es descrito por Bennett (1987) como los cambios fenotípicos y fisiológicos 

debidos a la variación de la relación volumen superficie de la célula y sus componentes a causa del 



6 
 

aumento de material genético, independientemente de la carga genética. Varios autores deter-

minan el efecto nucleotípico basados en cambios cuantitativos en tamaño, actividad metabólica 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 más semejantes a S. com-

mersonii y otros a S. malmeanum, Hawkes y Hjerting (1969) postulan estos organismos aberrantes 

como autotriploides, originados por la unión de gametos reducidos y no reducidos de individuos 

de una misma población. Otros autores proponen un origen híbrido entre S. commersonii, S. 

malmeanum y S. chacoense, debido a la facilidad de hibridación entre estas especies y la capaci-

dad de sus gametos no reducidos para producir triploides intra e inter específicos (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 última. 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 hibridación interespecífica. 

La distribución 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 

que S. malmeanum se distribuiría en el litoral norte de nuestro país (Bohs et al., [acceso en 01 

abril  2020]). Existen registros en MVFA de colectas de S. chacoense en el litoral sur y la región sur-

suroeste del país. De todos modos, los registros son insuficientes para que permitan delimitar su 

distribución y la determinación de los ejemplares es ambigua (EL Camadro, com. Pers.). Distintos 

factores pueden estar determinando la distribución geográfica de las especies y su estructura 

genética. En nuestro país se ha propuesto que la morfología del territorio podría ser una de las 

causantes de la distribución de las especies vegetales (Chebataroff 1942, 1960), con algunas espe-

cies de plantas más asociadas a una región que a otra (Grela 2004). Asimismo, se han encontrado 

especies que aún en simpatría mantienen su identidad genética, con reducidos casos de híbridos 

viables (Turchetto et al., 2014). En el género Solanum L. se han descrito barreras de aislamiento 

pre y postcigóticas (Camadro et al., 2004), algunas de ellas superadas a través de la producción de 

gametos 2n y la poliploidización (den Nijs y Peloquin, 1977a, 1977b; Hanneman, 1999; Jansky, 

2006; Camadro et al.,  2012; Spooner et al., 2014) permitiendo la aparición de individuos híbridos 

en poblaciones naturales ( Hawkes y Hjerting, 1969; Tarn y Hawkes, 1986; Bedonni y Camadro, 

2009; Spooner et al., 2014). Si bien estos híbridos pueden tener su fertilidad comprometida per-

sisten de forma clonal, permitiendo que eventualmente se reproduzcan (Camadro et al., 2012). 
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La introgresión de material genético al cultivo de papa se ve limitada por la presencia de barreras 

a la hibridación interespecífica interploide pre y postcigóticas. Dentro de las postcigóticas, la más 

común 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 hipótesis del número de balance del endosperma, que esta-

blece necesaria una relación 2:1 entre los germoplasmas materno y paterno respectivamente 

para el correcto desarrollo del endosperma. Según esta hipótesis, cada especie tiene una ploidía 

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 deberán sufrir una modificación de su ploidía efectiva para poder hibridarse 

(Johnston y Hanneman, 1980, 1982; Carputo et al., 1997; Carputo et al., 2000). La poliploidización 

(ya sea espontánea o inducida artificialmente) es una de las estrategias más difundidas para sor-

tear la barrera del EBN (Camadro et al., 2004; Jansky, 2006) y ha sido de gran importancia en los 

procesos de especiación de las plantas tuberosas del género Solanum. El mecanismo más potente 

es la poliploidización sexual por gametos no reducidos, de hecho la mayoría de las especies del 

género presentan óvulos 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-

ción entre ellas requiere el doble de genomios de S. commersonii, es decir que el gameto aporta-

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

En nuestro país el Programa Nacional de Mejoramiento en Papa inició en 1983 y cuenta con cua-

tro cultivares liberados (INIA, 2017). Los esfuerzos de introgresión de germoplasma silvestre a los 

cultivares de papa llevados a cabo por instituciones como INIA y UdelaR han mostrado buenos 

resultados de hibridación interespecífica y transferencia de resistencia a Ralstonia solanacearum 

en progenies avanzadas (González, 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 características agronómicas, que ya están siendo evaluado en ensa-

yos a campo en Brasil e in vitro en nuestro país para seleccionar los clones que mejor combinen 

las características agronómicas deseables con la resistencia R. solanacearum. (Vilaró, F., com. 

pers.). Aunque prometedores, estos resultados están marcados por poca diversidad de accesiones 

y el sesgo de búsqueda por caracteres de interés agronómico (Pianzzola et al., 2005; González, 

2010), que son reflejo de la necesidad de obtener cultivares nacionales adaptados a las condicio-
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nes locales y resistentes al patógeno mencionado (Galván et al., 2007; González et al., 2013 

Andino, 2017). 

El presente trabajo se enmarca en el proyecto CSIC I+D 2016_250 (Responsable Paola Gaiero) 

“Identificación de grupos genéticos y distribución de la variabilidad de papas silvestres para su 

conservación en colecciones núcleo y uso en mejoramiento genético”. Dicho proyecto trabaja en 

paralelo con el proyecto “Caracterização e avaliação 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 podrán abarcar una mayor área dentro de la distribución de 

estas especies de parientes silvestres de papa. A su vez abordarán el problema de forma sistemá-

tica, con un enfoque global de su diversidad genotípica y morfológica que permita conocer la es-

tructura genética de las poblaciones y sus relaciones inter e intra específicas, que permitirá apro-

vechar más eficazmente los recursos genéticos de papa de nuestro país y la región. 

 

OBJETIVOS 

OBJETIVO GENERAL 

El objetivo de este trabajo es caracterizar mediante el uso de diversos marcadores morfológicos y 

moleculares una selección 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 país y 

sus híbridos interespecíficos. 

 

OBJETIVOS ESPECÍFICOS 

Determinar la diferenciación morfológica y molecular de los parientes silvestres de la papa pre-

sentes en Uruguay y comprobar si existe una correlación entre las características morfológicas y 

genéticas evaluadas.  

Determinar la estructura geográfica de la variabilidad de los grupos morfológicos y genéticos 

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

marcadores morfológicos y moleculares. 

 

HIPÓTESIS 

1- Los parientes silvestres de la papa se distribuyen en tres grupos, tanto por caracteres ge-

néticos como morfológicos, que se corresponderían cada uno a las especies S. commerso-

nii, S. malmeanum y S. chacoense. A su vez estos grupos los grupos genéticos y morfológi-

cos se relacionan entre sí y con el origen geográfico de las accesiones 

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

mente de las del resto del país. 

3- Existen híbridos interespecíficos que se sitúan entre los grupos, teniendo características 

de ambas especies parentales. Los individuos triploides son parte de la población híbrida y 

son distinguibles genética y morfológicamente de los diploides. 

 

MATERIALES Y MÉTODOS 

Material vegetal:  

Para este trabajo se contó 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 población encontrada en el campo se colectaron hasta dos plantas, 

siguiendo la recomendación de Silvera (2018) para representar la variabilidad clonal de cada po-

blación sin realizar colectas redundantes. Las accesiones colectadas se plantaron en macetas de 

3,5l para su recuperación fisiológica. La colección se mantuvo in vivo e in vitro en la Facultad de 

Agronomía de la UdelaR. Se midió la ploidía de las accesiones siguiendo el protocolo descrito en 

Vaio et al. (2007), la fluorescencia relativa de las muestras se obtuvo mediante un citómetro de 

flujo Partec Cyflow Space y los datos se analizaron en el programa Flomax. Las mediciones se rea-

lizaron en el servicio de citometría de flujo de Departamento de Biología Vegetal, Facultad de 
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Agronomía. Finalmente se seleccionaron 72 genotipos para analizar, en base a su estado fitosani-

tario al momento de la multiplicación, ploidía y origen geográfico (figura 1 y anexos tabla 1). Para 

las zonas de alta densidad de colecta se priorizaron las accesiones más distantes entre sí. Como 

grupo externo se seleccionaron dos genotipos de S. chacoense provenientes de Tucumán, 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 selección de los ge-

Figura 1: Mapa de las poblaciones de Uruguay analizadas. Los colores corresponden a la ploidía de
las accesiones: dilpoides en verde y triploides en violeta.
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notipos no se habían realizado colectas en los departamentos de Durazno, Flores y Florida, por lo 

que las muestras de estos departamentos están siendo incluidas en otros estudios que se realizan 

en el marco del proyecto. 

Las accesiones seleccionadas se multiplicaron según el protocolo de propagación de papa a través 

del sistema autotrófico hidropónico propuesto por Rigato et al. (2001) con las modificaciones 

introducidas por Claudia Braida (com. pers). A los 21 días de la multiplicación las plántulas fueron 

trasplantadas a macetas de 3,5l para permitir su desarrollo radicular. Se montó un ensayo en el 

invernáculo de condiciones controladas del Laboratorio de Evolución y Domesticación de Plantas 

(LEDP). El diseño experimental fue de bloques completos al azar con tres repeticiones, donde la 

unidad experimental fue cada maceta. En algunos casos las plántulas no lograron acondicionarse 

al trasplante y murieron, por lo que se produjeron nuevas plántulas que se incluyeron en un se-

gundo ensayo con testigos de las cuatro regiones geográficas. 

Caracterización morfológica: 

Se eligieron treinta caracteres morfológicos de alta heredabilidad de las guías de caracterización 

morfológica básica de papa nativa del Centro Internacional de la Papa (CIP), elaboradas por Gó-

mez (2000) y Huamán (2008), prestando atención a los caracteres evaluados previamente por 

Prieto (2016) y Dal Molin (2017) y a observaciones en material vivo de la colección y herborizado 

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

La caracterización se realizó entre octubre de 2018 y marzo de 2019 y consistió en tres etapas, 

siguiendo las recomendaciones del Centro Internacional de la Papa (CIP). Mediante la aplicación 

de licencia libre Google Forms (©Google, 2019) se crearon formularios en línea por cada etapa 

para tomar e ingresar los datos directamente a una planilla electrónica, junto con un registro fo-

tográfico del hábito de crecimiento de la planta y de las hojas, flores, frutos y tubérculos caracte-

rizados (figura 2). Este registro permitió revisar los datos y zanjar ambigüedades entre los clones 

de un mismo genotipo. La primera etapa de caracterización fue la floración, que comenzó cuando 

el 50% de las plantas del ensayo manifestaron ese estado. En esta etapa se midieron las caracte-

rísticas vegetativas de la planta hábito de crecimiento, color de tallo y pubescencia. La morfología 

foliar se evaluó en tres hojas por planta, a la que se le contaron los folíolos e interhojuelas y se le 

asignó una categoría de forma al foliolo terminal según su relación largo/ancho. Las hojas caracte-

rizadas se fotografiaron en una cuadrícula de 5x5mm y se herborizaron. Se cortó una flor por 



12 
 

planta sobre la cual se realizó la caracterización, que consistió asignar una categoría morfológica 

según la relación largo/ancho del pétalo y la determinación ocular de la coloración de la corola y 

el cáliz con la carta de colores de flor de Huamán (2008). Las flores se fotografiaron del haz y en-

vés sobre una cuadrícula de 5x5mm y se fijaron en una solución 3:1 de etanol absoluto y ácido 

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

zaban a cuajar se los embolsó para evitar que cayeran y se perdiera su identidad. Luego se cose-

A B C D

Figura 2: Fotografiías ilustrativas de las distintas etapas del proceso de caracterización. Las
plantas y sus órganos fueron registrados fotográficamente sobre cuadrículas de 5x5mm en las tres
etapas de caracterización. Por columnas: A) plantas del este de la Cuchilla de Haedo y sur del país,
B) plantas del Litoral Norte, C) genotipos triploides, D) testigos de S. chacoense.



13 
 

charon los frutos maduros y se calculó la relación de largo/ancho para asignarles una forma. Se 

observó si tenían manchas blancas y cómo se distribuían y luego se cortaron transversalmente 

para contar la cantidad de carpelos y determinar si la unión de los carpelos generaba una hendi-

dura. Cuando terminó la fructificación se comenzó a restringir el riego de las plantas para inducir 

la tuberización. 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 plásticos dispues-

tos en las heladeras del banco de germoplasma de Facultad de Agronomía, con un recipiente con 

agua para controlar la humedad hasta la caracterización. Para la caracterización se masó el total 

de tubérculos y se midió su tamaño sobre el eje del ombligo. Se determinó visualmente la forma 

general de los tubérculos, así como las formas raras cuando estaban presentes. Para evaluar la 

coloración primaria y secundaria de la piel y la de la carne del tubérculo se utilizó la carta de color 

de tubérculo publicada por Huamán (2008), y luego se observó la distribución del color secundario 

de la piel cuando estuvo presente. Finalmente se midió la profundidad de los ojos con un calibre. 

Tanto los frutos como los tubérculos fueron fotografiados sobre las cuadrículas mencionadas an-

teriormente. Todas las medidas realizadas fueron categóricas ya que se utilizaron para calcular las 

relaciones de tamaño de los diferentes órganos y asignar una forma o rango posibles. Al finalizar 

la caracterización, la matriz de datos crudos se componía de registros desiguales para gran parte 

de los genotipos. Esto sucedió debido a que algunos clones no alcanzaron una etapa de caracteri-

zación (es decir no floreció, fructificó ni/o produjo tubérculos) o porque no fue posible la toma de 

datos en alguna de las instancias de evaluación. También hubo genotipos con más 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 simultáneamente para todos los frutos del clon.  

Caracterización Molecular: 

Primariamente se extrajo ADN de las accesiones de la muestra utilizando el kit de extracción (Zy-

mo Quick DNA Plant/Seed kit, no. cat. D6020, Zymo Research). Se evaluó en ocho accesiones el 

grado de polimorfismo de 17 marcadores tipo microsatélite (SSR), diseñados 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 amplificación. Se seleccionaron los nueve SSR más polimórficos para amplificar en la muestra 

(tabla 1). La amplificación de los fragmentos se realizó por medio de PCR; la reacción consistió en 
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PCR tampón 1x, MgCl2 1,5mM, dNTPs 0,15mM, M13 0,40μM, cebador iniciador 0,30μM, cebador 

reverso 4,5μM, BSA 0,80μg, Taq 0,60U/μL, ADN 150μg y H2O hasta completar un volumen de 

15μL. El programa de PCR consistió en un ciclo de desnaturalización a 94C por 4 min, 33 ciclos 

con desnaturalización a 94C por 1 min, alineamiento de 51 a 56C por 1 min dependiendo del 

cebador (tabla 1), elongación a 72C por 1 min y finalmente un ciclo de extensión a 72C por 4 

min, seguida por 10C de tiempo indefinido hasta el almacenamiento a -20C. El producto de am-

plificación se corrió en un gel de agarosa [1%] a 150 V durante 1 h, teñido posteriormente con 

bromuro de etidio durante 5 min y lavado en agua durante 10 min. Confirmada la amplificación 

del fragmento objetivo, las muestras fueron acondicionadas y enviadas al servicio de secuencia-

ción del DNA Fragment Analysis Facility de la Universidad de Yale. La lectura y genotipado se reali-

zó con el programa Peak Scanner™ Versión: 1.0.  

Tabla 1: SSR utilizados en la caracterización 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 (ºC) 

A91 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 

STM0037 14 81-119 53 

A55 24 130-236 53 

STM2028 9 277-422 56 

 

Análisis Estadístico 

El análisis estadístico de los datos morfológicos se realizó mediante el software estadístico R (R 

Core Team, 2018). Previo al análisis se obtuvieron medias ajustadas por genotipo para cada varia-

ble usando el siguiente modelo mixto lineal generalizado: 

𝑌𝑖𝑗𝑘 = 𝜇 + 𝛼𝑖 + 𝛽𝑗 + 𝛾𝑘 + 𝜀𝑖𝑗𝑘  

donde Yijk es la variable de respuesta,  es la media poblacional, i  es el efecto del i-ésimo geno-

tipo, j es el efecto del j-ésimo bloque, k es el efecto del k-ésimo ensayo y ijk es el error experi-
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mental. Los efectos aleatorios se encuentran subrayados en la fórmula. La función link utilizada 

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

Con las medias ajustadas se construyó una matiz con información de los 74 genotipos evaluados y 

las 30 variables evaluadas. Los genotipos triploides se excluyeron de la matriz para analizar sólo 

los genotipos diploides, evitando así que un posible efecto nucleotípico forzara los agrupamien-

tos. Finalmente se realizó una imputación de los datos faltantes con el comando MICE del paque-

te homónimo de R (van Buuren y Groothuis-Oudshoorn, 2011). De la estandarización de los datos 

surgieron nuevas categorías para algunas variables, que según la variable tuvieron mayor o menor 

influencia en la definición de los grupos. Estas nuevas categorías aparecen debido a que se optó 

por registrar todos los estados que se encontraron en un mismo clon y entre clones de un genoti-

po, en vez de elegir sólo el estado más 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-

ción (e.g. no fructificaron o no produjeron tubérculos). La información faltante en la matriz de 

medias generada con la estandarización se imputó  modelando en base a los datos existentes para 

poder aplicar el modelo estadístico.  

Sobre la matriz resultante se realizó un análisis de correspondencias múltiples (ACM) (Husson, Lê, 

y Pagès, 2011) incluido en el paquete FactoMineR (Lê, Josse, y Husson, 2008). El ACM es una ex-

tensión del análisis de correspondencias, que permite analizar variables cualitativas dependientes. 

El ACM genera una matriz indicadora al convertir cada categoría de cada variable en una variable 

binaria, y luego aplica un análisis de correspondencias sobre dicha matriz indicadora (Abdi y 

Valentin, 2007). Los agrupamientos morfológicos fueron obtenidos a partir de la herramienta 

HCPC (Husson, Le Ray y Molto), también del paquete FactoMineR, que realiza un agrupamiento 

jerárquico aglomerativo de los resultados de un análisis factorial (métrica euclidiana, método de 

Ward). Una de las posibilidades que nos da esta herramienta es analizar los conglomerados según 

las variables que los definieron y las categorías que los determinaron (anexos tabla 4). Para saber 

a qué especie correspondía cada grupo se aplicó la clave de propuesta por Hawkes y Hjerting 

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

El análisis estadístico de los datos moleculares se realizó 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 GenAlEx no tiene un complemento para analizar codominancia de tres ale-
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los simultáneamente, los triploides fueron excluidos de la primera parte del análisis 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 realizó un análisis de coordenadas principales 

(PCoA). Para evaluar la correlación entre los grupos genéticos observados y el agrupamiento mor-

fológico previo se categorizaron los genotipos según el conglomerado que le asignó el HCPC mor-

fológico. Se realizaron test de Mantel entre las matrices de distancias morfológicas y genéticas, 

entre las geográficas y morfológicas, y entre las de geográficas y genéticas, para determinar si 

existió una correlación que explique los agrupamientos y si estos estaban asociados a alguna re-

gión particular del territorio (Mantel, 1967). Los test fueron realizados con 999 iteraciones re-

muestreando la matriz. 

Finalmente se analizó la estructuración genética de las poblaciones mediante un AMOVA. Dado 

que las colectas se llevaron a cabo según las recomendaciones de Silvera (2018) y que para con-

formar la muestra analizada en este trabajo se priorizó que los genotipos no tuviesen un origen 

geográfico cercano, el número de individuos analizados por población natural fue uno. Esto llevó a 

que al momento de determinar los parámetros para el AMOVA se tuviera el mismo número de 

accesiones que de poblaciones. Se tomó el enfoque de determinar cómo poblaciones a los grupos 

jerárquicos del análisis morfológico, por lo que el AMOVA evidenció heterocigosidad interpobla-

cional y variabilidad intra e interconglomerado. 

Para estudiar su origen, los triploides fueron reincorporados al conjunto de datos morfológicos y 

mediante el comando MICE se generó una nueva matriz con los datos faltantes imputados. Sobre 

esta nueva matriz se aplicó el análisis de correspondencias múltiples y las coordenadas de cada 

genotipo se extrajeron para graficar los resultados en Microsoft Excel (2013). Se catalogó cada 

genotipo de acuerdo a su ploidía y a su origen geográfico. 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 geográfico y ploidía. El formato de datos codominantes de 

GenAlEx no permite analizar los individuos como triploides por lo que se le asignó a cada variante 

alélica la categoría de locus dominante. De esta forma, si un genotipo tenía un alelo dado se le 

asignaba un valor igual a 1, y si no lo tenía se le asignaba 0. La matriz binaria resultante contabilizó 

un total de 162 columnas, correspondientes a la suma de todos los alelos de los nueve loci ampli-

ficados. Este tratamiento ya había 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-

lógicas 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 floración y tres no presentaron 

tubérculos. Sólo uno de los genotipos que no tienen datos de floración presentó frutos 

(Tus2chc5). Las características 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 caracterización morfológica. La codificación de las variables se observa en la tabla 2 

de los anexos.  

 

Cancar Ccal CCtub Cflo CfloB CfloBIn CfloIn Cfru Cstem Ctub CtubB CtubIn DCfloB DCtubB Deye 
NA 33,8 9,5 4,5 9,5 9,5 9,5 9,5 33,8 - 4,5 4,5 4,5 8,2 4,5 4,5 
0 59,5 - - - 2,3 18,9 18,9 - - - 66,2 - 1,4 66,2 - 
1 6,8 68,9 - 32,4 9,5 - 4,5 4,5 35,1 - - 52,7 82,4 5,5 1,4 
2 - 16,2 1,4 44,6 31,8 4,5 1,4 1,4 43,2 - 1,4 41,9 6,8 12,2 12,2 
3 - 4,5 6,8 1,4 29,7 2,7 5,5 5,5 17,6 - 8,2 1,4 - 8,2 74,3 
4 - - 14,9 - - 5,5 6,8 5,5 - 9,5 6,8 - 1,4 2,7 6,8 
5 - 1,4 - - - 5,5 1,4 1,4 2,7 - 8,2 - - 1,4 1,4 
6 - - - - - 43,2 17,6 - - - 2,7 - - - - 
7 - - - - - 9,5 29,7 - 1,4 - 2,7 - - - - 
8 - - - - - 1,4 5,5 - - 1,4 - - - - - 
9 - - - - - - - - - - - - - - - 

 
FAFT FBFT Fflo Ffru FrmFT Ftub FtubB Hcrec Hend NFP NIHP NIHR Pub Sobr Ttub 

NA - - 9,5 33,8 - 4,5 4,5 - 33,8 - - - - - 4,5 
0 - - - - - - 25,7 - 32,4 - 89,2 10,8 - - - 
1 4,5 2,3 44,6 1,8 64,9 2,7 29,7 1,4 33,8 - 6,8 37,8 6,8 63,5 33,8 
2 9,5 4,5 - 4,5 33,8 28,4 9,5 18,9 - 12,2 2,7 2,7 9,5 28,4 39,2 
3 18,9 5,5 2,7 18,9 1,4 29,7 1,8 35,1 - 58,2 1,4 16,2 32,4 6,8 1,4 
4 2,3 9,5 8,2 23 - 31,8 9,5 23 - 29,7 - 6,8 25,7 1,4 9,5 
5 24,3 1,4 - 4,5 - 2,7 1,4 17,6 - - - 1,4 12,2 - - 
6 14,9 2,7 32,4 2,7 - 1,4 5,5 4,5 - - - - 9,5 - - 
7 8,2 1,8 1,4 2,7 - - 1,4 - - - - - 4,5 - - 
8 - - 1,4 - - - 1,4 - - - - - - - - 
9 - 9,5 - - - - 1,4 - - - - - - - - 



18 
 

Grupos morfológicos y genéticos de individuos diploides 

Las tres primeras dimensiones del AMC para las características morfológicas explicaron el 15,9% 

de la variabilidad acumulada (6,3%, 5,1% y 4,6% respectivamente) (figura 3). A pesar de esto en la  

representación gráfica del Análisis de correspondencias múltiples de los datos morfológicos se 

observa una distribución de los genotipos sobre el eje de la primera dimensión en dos nubes de 

puntos más o menos definidas 

El agrupamiento jerárquico del AMC resultó en la formación de dos conglomerados morfológicos 

principales, conteniendo 28 y 30 plantas (conglomerado 2 y 3 respectivamente) y un tercer con-

glomerado (conglomerado 1) conteniendo sólo 4 genotipos, los dos genotipos de S. chacoense de 

Tucumán, uno de Río Negro (RN7P1), y uno de Montevideo (Mo1P29). La variable conglomerado 

resultó determinada por las variables CtubB, FAFT, FBFT, Ccal, Fflo, Ftub, Pub, CfloB, Cstem, 

DCtubB, CfloIn, Ttub, Cfru, NFP, CfloBIn, NIHP, CtubIn y Ffru (anexos tabla 2). Diecisiete categorías 

de 13 variables definieron el conglomerado 1, ya sea por su presencia o ausencia, el conglomera-

do 2 fue descrito por 28 categorías de 13 variables, y el conglomerado 3 corresponden 17 a varia-

bles representadas en 33 categorías (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 

folíolos principales, esto representa el 19,1% de los genotipos en esta categoría, que contiene 

33,9% de la muestra. Respecto a los folíolos 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, categoría presente en el 66,1% de la muestra. El morado rojizo fue 

el color secundario predominante en el conglomerado (50%) y su distribución fue en manchas 

dispersas para el 75% del grupo. Si bien este tipo de análisis no permitió elaborar una lista de va-

riables discriminatorias de cada conglomerado, en la tabla 4 (anexos) se incluyen los pesos que 

tiene cada categoría de cada variable en la descripción de los conglomerados.  

El análisis de coordenadas principales de los marcadores SSR explicó una mayor proporción de la  

variabilidad  total y nuevamente se observó una separación sobre el eje de la primera dimensión, 

aunque con mayor dispersión de las nubes de puntos resultantes. Las plantas formaron dos gru-
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pos más o menos definidos con algunos genotipos dispuestos más bien centrales en la distribu-

ción, 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 morfológicos y genéticos coincidían se identificaron los genotipos 

del PCoA con el conglomerado que había recibido cada genotipo en el ACM (figuras 3 y 4). Al ob-

servar coincidencia en los agrupamientos se realizó un test de correlación de Mantel entre las 

distancias morfológicas y genéticas, no siendo posible encontrar una correlación clara entre am-

bos enfoques (R² = 0,0508) (figura 5a). 

La geolocalización de los genotipos ubicó al conglomerado 2 en la región noroeste principalmente 

(71,4% de los genotipos), con 6 genotipos en la región sureste (Ro3P1, CL2P1, L7P1, M1P29, 

M6P15 y M6P6), una en la región suroeste (C14P1) y una en el noreste (R2P1). El conglomerado 3 

se correspondió con los genotipos del resto del país. Ningún genotipo del conglomerado 3 resultó 

proveniente del noroeste (figura 6). Se realizaron pruebas de Mantel entre las distancias genéticas 

y geográficas (figura 5b) y entre las morfológicas y geográficas (figura 5c) para determinar si los 

agrupamientos se debieron a la región de origen de las accesiones (R² = 0,0958 y R² = 0,034, res-

pectivamente). Los resultados no dan un soporte estadístico para decir que las distancias genéti-

cas y morfológicas se deben a las distancias geográficas entre los orígenes de las accesiones.  

El AMOVA realizado para ver la estructuración de la variabilidad genética de la muestra arrojó un 

valor de Fst de 0,139 (p=0,001). La mayor variabilidad genética (61%) fue entre individuos (como 

únicos representantes de cada población), mientras que la variabilidad dentro de los conglomera-

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

El conglomerado 1 se determinó como S. chacoense por contener a los dos testigos de dicha es-

pecie originarios de Tucumán, Argentina. Por no contar con testigos de las otras dos especies, 

para la determinación de los conglomerados 2 y 3 se seleccionó el genotipo más cercano al centro 

de cada conglomerado (RN3P1 y So1P1, respectivamente) y se les aplicó la clave dicotómica pro-

puesta por Hawkes y Hjerting (1969). La determinación resultó en S. malmeanum para el conglo-

merado 2 y S. commersonii para el conglomerado 3. 
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Figura 3: AMC. Representación de las poblaciones diploides de papas silvestres de Uruguay y los
testigos de S. chacoense de Argentina analizadas, mediante un análisis de correspondencias múl-
tiples para las 30 variables morfológicas evaluadas. Los agrupamientos se obtuvieron mediante un
agrupamiento jerárquico de componentes principales. Los entramados responden al origen geo-
gráfico de dichas poblaciones. NE: noreste, SE: sureste, NO: noroeste, SO: suroeste, TU: Tucumán
(Argentina). A) Primera y segunda dimensión, B) Primera y tercera dimensión.
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Figura 4: PCoA. Representación de las poblaciones diploides de papas silvestres de Uruguay y los
testigos de S. chacoense de Argentina analizadas, mediante un análisis de componentes principa-
les para los nueve loci evaluados. Los agrupamientos se obtuvieron del agrupamiento jerárquico
de componentes principales realizado al análisis de correspondencias múltiples de las variables
morfológicas. Los entramados responden al origen geográfico de dichas poblaciones. NE: noreste,
SE: sureste, NO: noroeste, SO: suroeste, TU: Tucumán (Argentina). A) Primera y segunda dimen-
sión, B) Primera y tercera dimensión.
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Figura 6: Mapa de las poblaciones diploides de Uruguay analizadas. Los colores corresponden al a-
grupamiento morfológico: clúster 1 en rojo, clúster 2 en azul y clúster 3 en amarillo. A la fecha se
cuenta con accesiones del centro del país que serán incluidas en estudios posteriores, en los que
se combinará también información de accesiones del sur de Brasil.
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Localización de los individuos triploides en los grupos morfológicos y genéticos definidos  

De los doce genotipos triploides incluidos en el análisis tres no alcanzaron la etapa de floración en 

el período de caracterización (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 análisis 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 población de origen y se agruparon 

con los genotipos diploides de su región (figura 7a), en el análisis morfológico los genotipos tri-

ploides mostraron una tendencia a agruparse próximos al origen de coordenadas (figura 7b), evi-

denciando un efecto nucleotípico. Si bien las características evaluadas no son cuantitativas se 

logró detectar este efecto a partir de características morfológicas categóricas. 
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Figura 7: PCoA (A) y AMC (B). Representación de las poblaciones diploides (triángulos) y triploides
(círculos) de papas silvestres de Ururguay y Argentina estudiadas en este trabajo. Los entramados
responden al origen geográfico de dichas poblaciones. NE: noreste, SE: sureste, NO: noroeste, SO:
suroeste, TU: Tucumán (Argentina)
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DISCUSIÓN  

El presente trabajo analiza la variabilidad de parientes silvestres de papa del Uruguay a partir de 

la combinación de marcadores morfológicos y moleculares integrando ambas fuentes de informa-

ción, que resultaron complementarias y consistentes entre sí. La variabilidad de los datos permitió 

definir dos grupos morfológicos principales que se corresponden con los grupos genéticos y que a 

su vez se distribuyen en zonas distintas del país, como se observa en el mapa de la figura 5. Las 

discontinuidades y agrupamientos en este primer análisis sugieren una regionalización para este 

grupo de especies en Uruguay. 

Encontramos variables discriminantes en todos los estadios de caracterización, que permitieron 

agrupar los genotipos en 3 conglomerados morfológicos. El hecho de que las guías de caracteriza-

ción utilizadas hayan sido diseñadas para variedades cultivadas y no silvestres, y que se haya usa-

do una selección de los marcadores morfológicos allí 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 sólo el 15,9% de la variabilidad. De todos modos, este trabajo preliminar per-

mitió identificar grupos congruentes entre varias fuentes de información y  conservó suficiente 

material en el que se buscarán características específicas que distingan a estas especies silvestres. 

Esa caracterización se ampliará a toda la colección y se comparará con las caracterizaciones reali-

zadas en el sur de Brasil por G Heiden y su equipo. En el trabajo que está en marcha, se estará en 

condiciones de apoyar o no el estatus específico de estos agrupamientos y seleccionar y registrar 

nuevos caracteres específicamente con el  propósito de discriminar entre especies y elaborar fi-

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

Algunas de las variables que definieron los conglomerados ya habían sido postuladas como dis-

criminantes importantes de la variabilidad en estudios previos, como el número de folíolos 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 número de pares de folíolos primarios y la 

cantidad y posición de las interhojuelas fueron importantes en la definición de los conglomerados 

de este trabajo. Las características de coloración 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 Molín (2017). La coloración de las flores fue también importante para 

determinar los tres grupos; la variabilidad de la coloración en sus distintos marcadores y cómo 

esta influyó en el agrupamiento también concuerdan con los resultados de Dal Molín (2017), que 
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sugiere que estas características son fundamentales para determinar estas especies. La coloración 

de la flor había sido mencionada por Hawkes y Hjerting (1969) previamente, incluyendo como 

características diagnósticas también la forma de la flor y la morfología foliar. Asimismo, los auto-

res habían mencionado diferencias en el tamaño y la coloración de la piel del tubérculo y la forma 

del fruto como características que podían diferenciar las especies S. malmeanum y S. commerso-

nii. Estas variables, junto con el grado de pubescencia, la coloración del fruto y la forma del tu-

bérculo, fueron las más discriminantes a la hora de definir los grupos morfológicos. 

Los conglomerados delimitados ocupan regiones geográficas definidas: el conglomerado 2 se dis-

tribuye fundamentalmente el litoral norte del país, mientras que el conglomerado 3 se distribuye 

en el resto del territorio (figura 6). Las plantas del conglomerado 2 presentaron características 

morfológicas que las hacen comparables con la descripción de S. malmeanum de Hawkes y 

Hjerting (1969), a su vez las plantas del conglomerado 3 se ajustan a la descripción de S. commer-

sonii, lo que concuerda con lo encontrado por Siri et al. (2009) en análisis moleculares de estas 

especies. Estas diferencias genéticas entre las poblaciones de papas silvestres del litoral norte y el 

resto del país también fueron encontradas por Silvera (2018), mencionando que la morfología 

atípica de las plantas del litoral las relaciona con S. chacoense. Incluir en este estudio testigos de 

S. chacoense permitió el análisis morfológico comparativo con la muestra evidenciando que las 

poblaciones del litoral norte no están tan relacionadas con dicha especie, y que si bien comparten 

algunas características morfológicas estarían más relacionadas con S. malmeanum. Es de destacar 

que los resultados obtenidos en este trabajo son el producto de un análisis sistemático de la di-

versidad de estas especies, que aborda la variabilidad morfológica y la genética de forma conjun-

ta, lo que acumula evidencia sobre la distribución de la diversidad en dos clados principales. No 

obstante, puede existir un sesgo de colecta, dada la ausencia de genotipos del centro del país y el 

hecho de que las colectas fueron realizadas al borde de los caminos, que son de alta actividad 

antrópica. Si bien algunos genotipos del conglomerado 2 no se resuelven con claridad y necesitan 

un análisis más exhaustivo, los resultados obtenidos permiten asociar la distribución de S. mal-

meanum principalmente al litoral norte del país, entre la cuchilla de Haedo y el río Negro, y a S. 

commersonii a una distribución mucho más amplia, que si bien abarca todo el país, excluye la 

región dominada por S. malmeanum. Esta distribución parece coincidir con las zonas geomorfoló-

gicas y fitogeográficas propuestas para Uruguay por Chebataroff (1942, 1960) y revisadas por 

Grela (2004) quien además observa que la clara diferencia entre la geomorfología de las regiones 

podría ser causal de las propuestas floras occidental y oriental.  
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El valor de Fst obtenido (0,139) indica que la estructuración genética de los conglomerados es 

baja. Esto concuerda con los valores esperados para especies que comparten características de 

historia de vida (superposición de generaciones y distribución 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 sección Petota que tendría facilidad para intercambiar ma-

terial genético con especies que compartan o hayan compartido distribución geográfica, en con-

traposición a la hipótesis de que las especies S. commersonii y S. malmeanum tienen fuertes ba-

rreras a la hibridación con S. chacoense (Hawkes y Hjerting, 1969). Si bien los resultados indican la 

existencia de dos grupos genéticos asociados a dos regiones del país, la falta de estructuración 

podría indicar la ocurrencia de flujo génico entre ellos. 

 El patrón de distribución geográfica de la variabilidad observado en este trabajo ya había sido 

reportado por distintos autores en varios complejos de especies de Uruguay, algunas con caracte-

rísticas similares a las papas silvestres. Ando et al. (1995) y Kokubun et al. (1997) encontraron a 

partir de análisis morfológicos que la distribución de dos subespecies de Petunia axillaris, subsp. 

axillaris y subsp. parodii se da al sur y al norte del río Negro, respectivamente. Turchetto et al. 

(2014) confirma esta distribución en una caracterización morfológica y genética con marcadores 

cloroplásticos y nucleares. En el complejo de subespecies de Turnera sidoides, Speranza et al. 

(2007) encontraron que la distribución de ciertos haplotipos cloroplásticos, independientemente 

de la subespecie, sigue una clara estructura geográfica; 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 análisis 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). Jolochín (2016) 

estudió la variabilidad genética de Eugenia uniflora mediante un análisis biogeográfico y observó 

que las poblaciones de nuestro país se agrupan en dos clados principales, uno asociado a la región 

norte de la Cuchilla Grande y otro asociado al norte de la cuchilla de Haedo. Por su parte, Hernán-

dez (2019) encontró una distribución similar al analizar secuencias cloroplásticas de poblaciones 

de Ilex paraguayensis uruguayas. A pesar de ser modelos diferentes que no se relacionan filoge-

néticamente, los autores coinciden en que esta distribución estaría relacionada con la retracción y 

expansión de la distribución de las especies desde los refugios climáticos generados durante el 

Último Máximo Glacial (UMG) (Speranza et al., 2007; Turchetto et al., 2014; Jolochín, 2016; 
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Moreno et al., 2018; Hernández, 2019). Los refugios climáticos son áreas que mantienen condi-

ciones climáticas favorables para la supervivencia de poblaciones biológicas que ven su distribu-

ción restringida debido a condiciones climáticas regionales desfavorables (Dobrowski, 2011). Du-

rante el UMG, las oscilaciones climáticas generaron el avance y retroceso de glaciares en los An-

des, lo que devino en una serie de períodos de mayor humedad y calor alternados con períodos 

de frío y aridez en las zonas bajas del continente (Iriondo y Garcia, 1993). En estos períodos más 

secos, los valles y quebradas de los ríos y cerros habrían servido de refugio para especies adapta-

das a climas más húmedos (Vuilleumier, 1971; Ab’Sáber, 1977). El hecho de que otras solanáceas, 

así como también otros complejos de especies, se subdividan como las papas silvestres sugiere 

que podrían ser los mismos factores que subyacen a esta distribución. 

El análisis de los marcadores microsatélites reveló que los triploides no se separan genéticamente 

de las poblaciones de origen. Hawkes y Hjerting (1969) postularon que el origen de estos triploi-

des podría ser autotriploide, en el sentido de cruzamiento intraespecífico, hipótesis que apoyan 

Tarn y Hawkes (1986) basados en la facilidad de hibridación y el nivel de producción 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 última, que permitiría sortear la barrera del EBN. Si bien se encontró evi-

dencia de formación de polen no reducido en varios genotipos de la muestra (Amarillo et al., 

2019), el análisis genético de los genotipos triploides analizados no arrojó evidencia de si son pro-

ducto del cruzamiento interespecífico entre cualquiera de los grupos principales, o de estos con S. 

chacoense u otra especie (Figura 4). Si bien se continúan analizando por diferentes enfoques para 

dilucidar su origen, se podría postular que surgen de la unión de un gameto reducido con un ga-

meto 2n dentro de la misma población 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 análisis morfológico mostró una tendencia a que los triploides se agrupen en el centro de la 

distribución. Hawkes y Hjerting (1969) ya habían identificado por su morfología “anómala” indivi-

duos 3x de las dos especies principales en Uruguay. Los describen en comparación con individuos 

diploides como más robustos, con flores tenían la misma morfología de los diploides, aunque po-

dían 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 información codificada en 

él. Leal-Bertioli et al. (2017) encontraron que seis variedades de tetraploides de maní presentaban 

morfologías similares a pesar de venir de padres diploides distintos, similar a lo encontrado en el 

presente estudio con papas silvestres. Dado que esta similitud morfológica de los triploides no se 

constata en el análisis genético y que los genotipos 3x provienen de distintas regiones del país, se 

descarta que esta morfología se deba a un efecto genético o a un morfotipo asociado a una región 

particular, siendo más bien causa del efecto nucleotípico generado por el aumento del material 

genético en los núcleos celulares. 

 

CONCLUSIONES 

El presente trabajo contribuye al entendimiento de la composición y estructura del complejo de 

especies silvestres de papa de Uruguay, abordando la problemática con un enfoque integral y 

sistemático de su variabilidad morfológica y genética, y comparándolo con otros complejos de 

especies silvestres de la región. 

Los resultados indican que las papas silvestres de Uruguay conforman 3 grupos genéticos que 

tienden a coincidir con los grupos morfológicos y de los cuales dos predominan cada uno en dos 

regiones distintas del territorio, delimitadas por la cuchilla de Haedo y el río Negro. Si bien es ne-

cesaria la caracterización de individuos del centro del país, así como la identificación de posibles 

zonas de contacto de los grupos genéticos observados, el grupo asociado al litoral norte se co-

rresponde morfológicamente con las descripciones dadas para S. malmeanum, mientras que en el 

resto del país la morfología se ajusta a la descripción de S. commersonii. Esta distribución 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 más muestreos para comprender su distribución 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 geográfico. Si 

bien se agrupan morfológicamente, esto podía atribuirse a efectos nucleotípicos, ya que no se 

agrupan genéticamente. Entender su origen requiere de otros abordajes, que ya han resultado 

útiles en otros modelos como el análisis de marcadores cloroplásticos 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 hortícola más 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-

nómico por su resistencia al frío y a patógenos como Ralstonia solanacearum. La distribución y 

estructura genética de estas especies no ha sido estudiada sistemáticamente. Se conoce la rique-

za clonal de las poblaciones de Uruguay y se ha postulado al Río Negro como límite entre dos gru-

pos genéticos principales, pero aún no se ha determinado la estructura poblacional de estas espe-

cies. El objetivo es caracterizar mediante marcadores morfológicos y moleculares una selección de 

las accesiones colectadas sistemáticamente en todo Uruguay para esclarecer qué especies están 

presentes y cuál es la distribución geográfica de su variabilidad, y dilucidar el origen de los genoti-

pos triploides identificados. Se utilizaron 30 descriptores morfológicos del Centro Internacional de 

la Papa en floración, fructificación y tuberización. Las medias estandarizadas se analizaron por 

correspondencias múltiples. Se analizó el perfil para 9 marcadores tipo microsatélite por coorde-

nadas principales. Finalmente se analizó la correlación de los datos morfológicos y moleculares 

entre sí y con la localidad de cada genotipo. Los resultados tanto morfológicos como moleculares 

mostraron una marcada tendencia a formar dos grupos principales correlacionados. A su vez, en 

ambos análisis la variabilidad se correlaciona con el origen geográfico de los genotipos. No fue 

posible dilucidar el origen de los triploides, pero se observó un agrupamiento morfológico, proba-

blemente por efectos nucleotípicos. La determinación de los grupos sugiere la presencia de dos 

especies que corresponderían a la descripción de S. malmeanum en Litoral Norte al oeste de la 

Cuchilla de Haedo y S. commersonii en el resto del país. También se determinaron dos genotipos 

S. chacoense, pero se necesitan más muestras para entender su distribución. Los patrones de 

distribución de la variabilidad genética corresponden con los de otras especies y se podrían rela-

cionar con la geomorfología de la región. 
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ANEXOS 

Tabla 1 — Accesiones seleccionadas para la caracterización, con su origen geográfico y ploidía.  

Accesión Departamento Región Latitud Longitud Ploidía 
A11P1 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 
C10P1 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 
C4P2 Colonia SO -34,24 -57,39 2x 
C6P1 Colonia SO -34,19 -57,43 2x 
C7P2 Colonia SO -34,32 -57,45 2x 
C9P1 Colonia SO -34,42 -57,25 2x 

Ca1P1 Canelones SE -34,79 -55,89 2x 
CL1P1 Cerro Largo SE -32,3 -54,78 2x 
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 Paysandú NO -32,03 -57,33 3x 
P2P1 Paysandú NO -32,02 -57,38 3x 
P2P2 Paysandú NO -32,02 -57,38 3x 
P3P1 Paysandú 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 Río Negro NO -32,64 -58,15 2x 
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RN3P1 Río Negro NO -32,6 -58,09 2x 
RN4P1 Río Negro NO -32,71 -57,99 2x 
RN5P2 Río Negro NO -33,1 -58,09 2x 
RN7P1 Río Negro NO -33,16 -58,36 2x 
RN9P2 Río Negro NO -33,24 -58,04 2x 
Ro1P1 Rocha SE -34,07 -54,41 2x 
Ro2P1 Rocha SE -34,58 -54,12 3x 
Ro3P1 Rocha SE -34,5 -54,3 2x 
S1P12 Salto NO -31,46 -58,02 2x 
S31P1 Salto NO -31,39 -57,71 2x 
S32P1 Salto NO -31,38 -57,75 2x 
S35P1 Salto NO -31,42 -58 3x 
S36P1 Salto NO -31,45 -58,01 2x 
S38P1 Salto NO -31,27 -57,91 2x 
S39P1 Salto NO -31,3 -57,87 3x 
S40P1 Salto NO -30,79 -57,78 2x 
S41P1 Salto NO -30,95 -57,52 3x 
S42P1 Salto NO -30,89 -57,6 2x 
S43P2 Salto NO -31,07 -57,86 2x 
S5P3 Salto NO -31,22 -57,09 3x 
SJ1P1 San José SO -34,39 -56,61 2x 
SJ2P1 San José SO -34,72 -56,47 2x 
SJ3P1 San José SO -34,59 -56,54 2x 
So1P1 Soriano SO -33,87 -57,39 2x 
T1P1 Tacuarembó NE -31,58 -55,76 2x 
T3P2 Tacuarembó NE -31,83 -56,17 3x 
T5P1 Tacuarembó NE -31,66 -56,12 2x 
T7P1 Tacuarembó NE -31,83 -55,59 2x 

TyT1P1 Treinta y Tres SE -32,91 -54,29 2x 
TyT2P1 Treinta y Tres SE -33,26 -54,4 2x 
TyT6P1 Treinta y Tres SE -33,03 -54,41 2x 

TUS2CHC5 Tucumán, ARG TU - - 2x 
TUS7CHC1 Tucumán, ARG TU - - 2x 

 

Tabla 2 — Descriptores morfológicos utilizados en la caracterización y sus estados. 

Caracteres  Estados 
Hábito de Crecimiento (Hcrec) 1-Erecto 

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

Color de Tallo (Cstem) 1 - Verde 
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2 - Mayormente verde 
3 - Verde con muchas manchas pigmentadas 
4 - Pigmentado con muchas manchas verdes 
5 - Mayormente pigmentado 
7 - Morado 

Grado de Pubescencia (Pub) 1- Glabra 
3- Escasa 
5- Intermedia 
7- Abundante 

Número de pares de folíolos laterales 
primarios (NFP) 

2 
3 
4 
5 

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

0 
1 
2 
3 
4 
5 
6 
8 

Número de Pares de Folíolos Latera-
les Secundarios sobre los Peciolulos 
(NIHP) 

0 
1 
2 
3 
4 

Sobre posición de folíolos (Sobr) 1- Muy separados (> 2 mm de separación) 
3- Separados (1-2 mm de separación)  
5- Unidos 

Forma del folíolo terminal (FrmFT) 1- Anchamente elíptico (Tla/Tll cerca de 0.5 y Tll/Tlw 
cerca de 1.5) 
2- Elíptico (Tla/Tll cerca de 0.5 y Tll/Tlw >=2) 
6- Obovado (Tla/Tll cerca de 0.3 y Tll/Tlw >=2) 

Forma del ápice del Folíolo Terminal 
(FAFT) 

1- Con acumen largo (> 2mm) 
3- Con acumen corto (1-2 mm) 
5- Obtuso 
7- Redondeado 

Forma de la Base del Folíolo Terminal 
(FBFT) 

1- Cuneado 
2- Cuneado y decurrente (con alas) 
3- Truncado 
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5- Redondeado 
9- Desigual o asimétrico 

Forma de la corola (Fflo) 1- Estrellada (Cl/Cw >= 1.2 
3- Semi-estrellada (Cl/Cw entre 0.9 y 1.1) 
5- Pentagonal (Cl/Cw entre 0.5 y 0.8 

Color predominante de la corola 
(Cflo) 

1- Blanco 
6- Lila 
7- Púrpura 
8- Violeta 

Intensidad del color predominante 
(CfloIn) 

1- Claro 
2- Intermedio 
3- Oscuro 

Color secundario de la corola (CfloB) 0- Ausente 
1- Blanco 
6- Lila 
7- Púrpura 
8- Violeta 

Intensidad del color secundario 
(CfloBIn) 

0- Ausente 
1- Claro 
2- Intermedio 
3- Oscuro 

Distribución del Color secundario de 
la corola (DCfloB) 

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 

Color del Cáliz (Ccal) 1 - Verde 
2 - Mayormente verde 
3 - Verde con muchas manchas pigmentadas 
4 - Pigmentado con muchas manchas verdes 
5 - Mayormente pigmentado 

Color de Fruto (Cfru) 1- Verde 
2- Verde con pocas manchas blancas 
3- Verde con bandas blancas 
4- Verde con abundantes manchas blancas 
7- Predominantemente pigmentado 

Forma del fruto (Ffru) 1- Globular (Fl/Fd cerca de 1) 
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2- Globular mucronado 
3- Ovoide (Fl/Fd cerca de 1.5) 
4- Ovoide mucronado 
5- Cónica (Fl/Fd=2) 
6- Cónica alargado (Fl/Fd >2) 
7- Piriforme (Fl/Fd cerca de 2 y en forma de pera) 

Presencia de hendidura en la unión 
de los carpelos (Hend) 

0- No 
1- Si 

Cantidad de carpelos (Cancar) 0- Presencia de 2 carpelos 
1- Presencia de más o menos de 2 carpelos 

Tamaño del tubérculo (Ttub) 1- Hasta 2 cm 
2- De 2 a 3 cm 
3- De 3 a 4 cm 
4- Más de 4 cm 

Color Predominante de la Piel del 
Tubérculo (Ctub) 

3- Anaranjado 
4- Marrón 
8- Morado 

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

1- Claro 
2- Intermedio 
3- Oscuro 

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

0- Ausente 
4- Marrón 
5- Rosado 
7- Morado rojizo 
8- Morado 
9- Morado violeta 

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

0- Ausente 
1- Solamente en los ojos 
4- En manchas dispersas 
6- En manchas salpicadas 
7- Muy pocas manchas 

Forma del tubérculo: forma general 
(Ftub) 

1- Comprimido, el eje mayor es más corto. 
2- Redondo, el contorno es casi circular. 
3- Ovado, parecido a la sección longitudinal de un hue-
vo. La parte más ancha está dentro del 1/3 de la distan-
cia desde el extremo de inserción del estolón. 
4- Obovado, inversamente ovoide con la parte más an-
cha dentro del 1/3 de la distancia desde el extremo api-
cal donde están los ojos. 
5- Elíptico, 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 
proporción del largo y el ancho debe ser más de 1.5. 
7- Oblongo alargado, la proporción del largo y el ancho 
debe ser cercana a 2. 

Forma del tubérculo: formas raras 
(FtubB) 

0- Ausente 
1- Aplanado 
2- Clavado 
4- Fusiforme 
5- Falcado 
8- Concertinoide 
9- Tuberosado 

Color Predominante de la Carne del 
Tubérculo (Cctub) 

1- Blanco 
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 caracterización morfológica. La 

codificación de las categorías se detalla en la tabla 2 de los anexos y los porcentajes 

obtenidos para cada categoría de cada variable en la tabla 2. Los guiones indican falta de 
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A11P1 0 1 3 1 0 0 0 2 1 4 0 2 1 0 3 4 2 1 3 1 4 2 5 1 3 0 1 1 1 1 
A12P1 - 1 4 1 0 0 0 - 1 4 0 2 2 0 3 5 2 1 - 1 3 3 6 - 3 0 1 4 3 1 
A2P3 0 1 3 3 0 0 0 1 1 4 0 1 1 0 3 4 2 1 1 1 3 0 4 0 3 0 2 3 2 2 
A3P2 - 2 2 2 2 6 6 - 1 4 0 2 1 0 3 6 2 3 - 1 2 1 2 - 2 0 0 3 1 1 
A7P2 0 1 2 1 0 0 0 1 1 4 0 2 1 0 3 3 2 1 3 2 3 3 3 1 4 0 2 3 1 1 
A8P1 0 2 3 2 3 5 5 1 1 4 0 1 1 0 3 5 3 1 4 1 2 1 4 0 3 0 1 4 3 1 
A9P2 - - 3 - - - - - 1 4 0 2 - 0 3 5 2 - - 1 2 1 3 - 3 0 2 2 2 1 
C10P1 0 1 2 2 3 5 7 3 2 4 0 1 1 0 3 3 7 6 4 1 4 0 3 0 3 0 0 2 1 4 
C11P1 0 1 3 1 3 6 7 1 2 4 4 1 1 2 2 7 2 6 3 1 3 0 3 0 2 0 0 6 1 2 
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C12P1 0 1 3 1 3 6 6 2 1 4 0 1 1 0 2 5 2 4 4 1 6 4 2 0 3 0 1 6 2 3 
C14P1 0 1 3 1 2 6 7 1 1 4 0 1 1 0 3 6 2 1 5 1 3 1 3 1 4 0 4 7 1 2 
C2P2 0 1 3 1 3 6 6 1 2 4 0 1 1 0 3 5 1 4 1 1 2 0 2 1 2 0 1 4 1 1 
C4P2 - 1 3 1 2 6 7 - 2 4 5 1 1 3 2 2 4 7 - 2 4 5 3 - 3 0 3 7 1 2 
C6P1 1 1 3 3 3 2 7 1 3 4 0 1 1 0 5 4 1 6 3 1 5 1 3 0 2 0 2 4 1 4 
C7P2 0 1 3 2 2 6 7 1 2 4 0 1 1 0 3 5 1 6 3 2 5 0 3 1 3 1 1 5 1 2 
C9P1 0 2 4 1 3 2 6 4 1 4 3 2 1 1 4 6 4 6 2 1 4 1 3 1 3 0 1 4 2 3 

Ca1P1 0 1 - 2 3 7 7 1 7 - - - 1 - - 3 9 6 4 2 - - 2 0 2 0 1 6 2 - 
CL1P1 0 1 3 2 3 6 7 1 2 4 5 1 1 3 3 6 1 6 3 1 3 2 4 0 2 0 1 3 1 2 
CL2P1 0 1 3 2 3 6 7 1 5 4 0 1 1 0 3 5 1 6 4 2 4 0 5 1 4 0 4 3 1 2 
L4P3 0 2 3 2 3 6 8 1 2 4 0 1 2 0 3 7 6 6 4 1 4 6 3 0 3 0 2 5 2 3 
L5P1 - 1 4 1 3 6 7 - 2 4 0 2 1 0 4 6 9 6 - 2 4 2 3 - 3 0 0 5 2 2 
L7P1 0 1 3 2 2 5 7 1 2 4 0 1 1 0 3 5 1 6 7 1 4 4 5 1 3 0 1 3 3 2 
L9P1 - 1 2 2 2 6 8 - 2 4 3 2 1 2 3 6 7 4 - 2 3 6 5 - 3 0 2 4 2 3 

M10P8 0 1 3 1 2 6 7 1 2 4 0 1 2 0 3 7 9 6 5 1 3 1 2 1 3 0 2 6 1 4 
M1P29 - 1 3 3 0 0 0 - 2 4 0 2 1 0 2 5 2 1 - 1 2 4 3 - 4 0 1 3 2 1 
M3P8 0 2 3 1 3 7 6 1 3 4 6 1 1 3 3 4 4 1 1 1 2 1 5 0 4 0 1 3 4 1 

M6P15 - - 3 - - - - - 1 4 0 2 - 0 2 4 2 - - 1 3 1 3 - 3 0 1 3 1 1 
M6P6 0 1 - 1 3 6 7 1 1 - - - 1 - - 7 1 1 3 1 - - 4 1 3 0 1 3 1 - 

Mo1P2
9 0 2 3 2 0 0 0 5 2 4 2 1 1 1 3 3 5 1 1 1 1 0 2 0 4 0 3 1 2 2 

P1P1 0 2 3 1 3 7 6 1 3 4 0 2 1 0 4 4 1 1 4 1 4 1 5 1 3 0 2 4 1 2 
P2P1 - - 4 - - - - - 1 4 0 1 - 0 3 2 7 - - 1 3 2 6 - 2 0 2 4 2 1 
P2P2 - 1 3 2 0 0 0 - 2 4 0 1 1 0 2 5 9 1 - 1 3 4 4 - 3 0 3 3 1 2 
P3P1 0 1 3 2 0 0 0 1 2 4 0 2 1 0 3 5 2 1 4 2 2 8 2 1 3 0 1 4 1 1 

R10P1 0 1 3 1 3 6 6 1 3 4 0 1 2 0 3 5 4 6 3 1 4 0 2 0 3 0 1 3 2 4 
R11P1 0 1 3 3 2 6 7 2 2 4 0 2 1 0 3 2 4 6 4 2 4 4 5 1 3 0 2 3 1 2 
R1P1 1 1 3 1 1 2 2 2 3 4 3 1 1 1 3 2 1 1 2 2 4 2 2 1 3 0 1 1 1 4 
R2P1 0 1 4 2 2 7 7 1 2 4 0 1 1 0 3 3 1 1 4 2 3 3 4 0 4 0 3 2 1 1 
R4P1 - 1 3 2 1 3 1 - 2 4 0 1 1 0 3 3 7 6 - 1 3 0 3 - 3 0 1 4 2 2 
R7P2 0 1 3 3 2 4 1 1 2 4 5 1 1 2 1 7 2 8 6 1 2 0 4 1 2 0 1 4 1 4 
R8P1 0 1 3 2 1 6 8 1 3 4 0 1 2 0 3 6 9 6 3 2 2 0 2 1 3 0 0 3 1 2 

RN2P1 - - 4 - - - - - 1 4 0 2 0 0 4 4 2 - - 1 4 1 4 - 3 1 3 3 1 2 
RN3P1 - 1 2 2 1 6 4 - 1 4 0 2 1 0 3 4 2 1 - 3 2 1 2 - 4 3 4 4 3 1 
RN4P1 - 1 3 1 0 0 0 - 1 4 0 2 1 0 2 3 2 1 - 1 4 4 3 - 3 0 3 3 1 3 
RN5P2 - 1 3 2 2 6 6 - 1 4 0 2 1 0 3 5 2 1 - 2 3 1 5 - 4 1 4 3 1 1 
RN7P1 1 3 3 2 0 0 0 4 2 4 6 2 1 2 3 2 3 1 1 1 1 3 3 1 4 0 3 2 2 2 
RN9P2 - 1 3 1 3 6 7 - 2 4 0 1 1 0 3 4 2 4 - 2 3 3 5 - 4 0 3 4 1 1 
Ro1P1 0 1 - 2 1 7 3 1 2 - - - 1 - - 2 7 4 4 2 - - 3 0 3 0 1 6 1 - 
Ro2P1 0 3 3 1 3 6 6 3 1 4 0 1 1 0 3 5 1 1 3 1 2 0 3 1 3 0 2 5 3 1 
Ro3P1 0 1 3 2 2 6 8 1 2 4 0 2 1 0 4 6 2 3 3 1 3 1 3 1 3 0 1 5 1 1 
S1P12 - - 2 - - - - - 1 4 0 1 - 0 3 3 2 - - 1 3 1 4 - 4 0 1 3 2 1 
S31P1 - 2 3 2 1 4 3 - 1 4 0 2 1 0 3 3 2 1 - 1 2 1 4 - 3 0 1 4 1 1 
S32P1 0 2 3 2 2 5 4 2 2 4 0 2 1 0 3 4 2 1 1 2 2 0 4 1 4 0 2 4 1 1 
S35P1 - - 3 - - - - - 2 4 0 2 - 0 3 1 2 - - 1 2 3 4 - 2 0 0 5 1 1 
S36P1 - 1 3 1 0 4 3 - 1 4 0 2 1 0 3 4 2 1 - 1 4 1 5 - 4 0 5 4 1 2 
S38P1 0 1 3 2 2 6 4 2 1 4 0 2 1 0 3 3 2 1 3 2 2 0 3 0 4 0 2 2 1 1 
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S39P1 0 1 3 2 2 6 4 1 3 4 3 2 1 1 3 3 3 1 3 1 4 1 2 1 3 2 3 5 2 3 
S40P1 - 1 2 3 0 0 0 - 1 4 0 1 1 0 3 3 2 1 - 1 2 0 3 - 3 0 1 3 1 2 
S41P1 0 3 3 2 2 7 6 2 3 4 0 1 1 0 3 4 2 1 4 1 2 1 4 1 3 0 2 3 1 2 
S42P1 - 1 2 3 0 0 0 - 1 4 0 3 1 0 3 3 2 1 - 2 4 0 5 - 4 0 1 3 1 2 
S43P1 0 2 4 2 1 6 4 3 1 4 0 2 1 0 3 4 7 1 4 2 2 0 6 1 4 1 3 2 1 1 
S5P3 - 1 2 2 0 0 0 - 1 4 0 2 1 0 3 2 1 1 - 1 4 3 5 - 3 0 0 4 1 2 
SJ1P1 0 1 3 1 3 6 7 1 3 4 5 2 1 3 2 4 1 6 6 2 2 9 4 0 3 0 1 4 1 2 
SJ2P1 1 1 3 1 3 6 6 1 2 4 4 2 1 3 3 5 9 6 4 1 4 1 3 0 4 1 3 7 1 3 
SJ3P1 1 1 4 3 3 6 7 2 5 4 7 1 1 5 3 4 2 6 4 2 3 6 1 0 3 0 1 2 1 2 
So1P1 0 2 4 1 2 6 7 1 3 8 4 2 4 4 3 6 4 6 4 2 3 7 3 1 4 0 2 6 1 2 
T1P1 0 1 3 3 2 3 1 1 2 4 5 1 1 2 3 5 3 6 4 1 4 4 4 0 3 0 1 3 2 4 
T3P2 - 1 4 3 2 8 6 - 3 4 3 1 1 2 2 3 4 1 - 1 3 2 4 - 3 0 2 6 2 3 
T5P1 0 1 3 2 2 6 6 3 2 4 5 1 1 3 3 6 9 6 5 1 4 2 5 0 3 0 2 4 2 2 
T7P2 - 1 3 2 2 7 7 - 2 4 0 1 1 0 3 6 7 1 - 1 4 3 4 - 3 0 2 3 1 2 

Tus2chc5 0 - 3 - - - - 4 3 4 4 1 - 2 3 1 1 - 1 2 2 0 3 0 4 0 3 1 1 2 
Tus7chc1 0 5 3 2 0 0 0 4 2 4 4 2 1 2 3 1 6 1 1 2 2 0 2 0 4 2 4 1 1 1 
TyT1P1 0 1 4 2 2 6 7 2 2 4 0 1 1 0 3 5 2 4 3 1 3 1 3 0 3 0 0 5 1 2 
TyT2P1 0 2 3 2 2 4 3 1 3 4 7 1 1 4 3 5 7 6 2 2 3 1 3 1 4 0 2 5 2 3 
TyT6P1 0 1 2 1 3 6 7 2 2 4 3 1 1 2 3 7 1 6 7 1 4 6 2 0 3 0 2 3 2 3 
 

Tabla 4 — Descripción de cada conglomerado según las categorías de las variables. La columna 

Cla/Mod indica el porcentaje de genotipos con dicha categoría que están en el 

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

que presentan dicha categoría. La columna Global indica el porcentaje de dicha categoría en 

la población. La columna p.value testea que la proporción de dicha categoría en el 

conglomerado sea mayor que en la población, sólo incluye las categorías con p-value 

menores a 0.05. 

Conglomerado 1 

Categorías 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 

CfloIn=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 

Categorías 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=CtubIn_2 57,14 72,73 45,16 0,00 3,16 

CfloIn=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=CfloIn_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 

CfloIn=CfloIn_8 13,04 13,64 37,10 0,00 -2,83 

Cstem=Cstem_2 13,79 18,18 46,77 0,00 -3,32 

CtubIn=CtubIn_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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Categorías Cla/Mod Mod/Cla Global p.value v.test 

Fflo=Fflo_4 95,83 63,89 38,71 0,00 4,98 

CfloIn=CfloIn_8 86,96 55,56 37,10 0,00 3,55 

CtubIn=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=CtubIn_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 

CfloIn=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 

 


