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RESUMEN

La papa (Solanum tuberosum ssp. tuberosum L.) es el cuarto alimento mas consumido
en el mundo, luego del maiz, el trigo y el arroz. El tizon tardio de la papa, enfermedad
causada por el oomycete Phytophthora infestans (Mont.) de Bary, se encuentra en
todas las zonas de produccién de papa de Argentina. Los objetivos del mejoramiento
genético de este cultivo, han sido la incorporacién de resistencias a factores biéticos y
abidticos adversos, el desarrollo de cualidades para el procesamiento industrial y su
combinacién con alto rendimiento y calidad comercial. En este sentido, el mapeo
asociativo utiliza la diversidad existente en el germoplasma estudiado para identificar
alelos y loci responsables de la variacion observada en la manifestacion de un caracter
fenotipico sin la necesidad de construir poblaciones de mapeo biparentales. A pesar
de que la base genética de la papa cultivada es considerada estrecha, posee un alto
namero de especies emparentadas (de diferente ploidia y origen) con gran variabilidad
para numerosos caracteres de interés agronémico. Se analiz6 la diversidad genética y
la estructura de una poblacién formada por 231 genotipos de la coleccion de
germoplasma del Programa de Mejoramiento genético de papa de la EEA INTA
Balcarce compuesta por variedades de S. tuberosum ssp. tuberosum de distintos
origenes, genotipos de S. tuberosum ssp. andigena y especies silvestres de papa
mediante la utilizacion de marcadores moleculares (SNPs). El analisis de estructura
dividi6 a la poblacién en grupos bien definidos relacionados con origen, ploidia,
taxonomia y programa de mejoramiento de cada genotipo. Este resultado fue
confirmado por un dendrograma realizado a partir de la distancia genética de Nei para
la poblacion completa. Los indices de diversidad confirmaron la presencia de
variabilidad genética en la poblacion. ElI andlisis de pedigri dentro de las
subpoblaciones de S. tuberosum ssp. tuberosum identifico los genotipos parentales
més frecuentes y aquellos que realizaron la mayor contribucion a cada subpoblacion.
Katahdin estuvo presente como el parental mas frecuente en las lineas materna y
paterna de todas las subpoblaciones analizadas de S. tuberosum ssp. tuberosum, pero
sus contribuciones a la diferenciacion genética fueron bajas. Por otro lado, se
determiné el comportamiento a campo de los genotipos frente a P. infestans y se
estimo el rendimiento luego de someter las plantas a la infeccion con el patégeno. Las
condiciones meteorolégicas permitieron que la enfermedad estuviera presente en
todos los afios de ambas localidades. Se encontré variabilidad para los tres
parametros fenotipicos evaluados, lo cual se vio reflejado en los valores de las medias

ajustadas para cada genotipo en cada localidad.
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El analisis de componentes principales dividido a los genotipos con valores altos de
RAUDPC de aquellos con valores bajos para la variable, y de igual forma lo realizd
para la variable PESO TOTAL, en ambas localidades. De esta manera, se pudo
obtener un grupo de genotipos con buen comportamiento para ambas variables. Los
valores de heredabilidad obtenidos para la variable RAUDPC son medios a altos y
coinciden con aquellos reportados en la bibliografia. Sin embargo, para la variable
PESO TOTAL resultaron mas bajos que los reportados. Finalmente, dicha informacion
se utilizé para realizar mapeo por asociacién. EI mismo se efectu6 sobre 187
genotipos del panel analizado, los cuales contaron con informacién fenotipica y
caracterizacién molecular con SNPs. Se encontraron ocho asociaciones significativas
utilizando la metodologia de Bonferroni, con valores de -log (p) que oscilan entre 4,61
y 5,42 y nueve asociaciones significativas empleando Permutaciones, con valores de -
log(p) entre 4,5y 6,42. Algunos de los SNPs detectados, se encuentran adyacentes a
genes que codifican enzimas participantes de vias metabdlicas que se activan en

respuesta a la interaccién con patégenos.

Palabras claves: mejoramiento genético, diversidad genética, papa; tizon tardio,

mapeo por asociacion
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ABSTRACT

Cultivated potato (Solanun tuberosum ssp. tuberosum L.) is the fourth most consumed
food in the world, after corn, wheat and rice. Potato late blight is a disease caused by
Phytophthora infestans (Mont.) de Bary. It is found in all areas of potato production in
Argentina. Potato breeding objectives have been the incorporation of resistance or
tolerance to adverse biotic and abiotic factors, the development of better qualities for
the industrial processing and and combine these characters with high yield and
commercial quality. According to this, association mapping uses the existing diversity in
the studied germplasmto identify alleles and loci responsible for the variation observed
of a phenotypic character without the need to build biparental mapping populations.
Although the genetic base of the cultivated potato is considered narrow, it has a high
number of related species (of different ploidy and origin) with great variability for many
characters of agronomic interest. The genetic diversity and the genetic structure of a
population formed by 231 genotypes of the germplasm collection of the EEA INTA
Balcarce Potato Breeding Program were analyzed using molecular markers (SNPs).
The population was composed by genotypes of S. tuberosum ssp. tuberosum of
different origins, genotypes of S. tuberosum ssp. andigena and wild potato species.
The structure analysis divided the population into well-defined groups related to their
origin, ploidy, taxonomy and breeding program. This result was confirmed by a
dendrogram made from the Nei genetic distance for the whole population. The diversity
indices confirmed the presence of genetic variability in the population. Pedigree
analysis within subpopulations of S. tuberosum ssp. tuberosum identified the most
frequent parental genotypes and those that made the greatest contribution to each
subpopulation. Katahdin was the most frequent parental in the maternal and paternal
path of all the subpopulations analyzed of S. tuberosum ssp. tuberosum, but their
contributions to genetic differentiation were very low. On the other hand, an
assessment of the genotype’s behavior and yield under infection with P. infestans, was
made under field conditions. The environmental conditions allowed the presence of the
disease in all the years of both localities. Phenotipic variability was found for the three
parameters evaluated, which was reflected in the values of the adjusted means for

each genotype in each locality.

Principal components analysis divided the genotypes with high values of RAUDPC
from those with low values for the variable, and in the same way it was done for the
variable TOTAL WEIGHT, in both locations. In this way, it was possible to identify a

group of genotypes with desirable values for both variables. The heritability values
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obtained for the variable RAUDPC are medium to high and coincide with those
reported in the bibliography. However, the heritability for TOTAL WEIGHT was lower
than that reported. Finally, this information was used to perform mapping by
association. The same was carried out on 187 genotypes of the panel analyzed, which
had phenotypic information and molecular characterization with SNPs. Eight significant
associations were found using the Bonferroni methodology, with values of -log (p)
ranging between 4.61 and 5.42 and eleven significant associations using Permutations,
with values of -log (p) between 4.5 and 6.42. Some of the SNPs detected are adjacent
to genes that encode enzymes that participate in metabolic pathways that are activated

in response to interaction with pathogens.

Keywords: breeding, genetic diversity, potato; late blight, association mapping



INTRODUCCION GENERAL

La papa (Solanum tuberosum ssp. tuberosum L.) es el cuarto alimento mas
consumido en el mundo, luego del maiz, el trigo y el arroz (FAOstat, 2017). En
Argentina, la mayor superficie cultivada de papa y los mayores rendimientos se logran
en el Sudeste bonaerense, convirtiendo a esta zona en la principal regiéon productora
del pais (Mosciaro, 2011). Es una especie tetraploide (2n=4x=48; 4 NBE") de
propagacion vegetativa, con herencia tetrasémica y un alto nivel de heterocigocidad
(Howard 1970).

El género Solanum comprende alrededor de 1000-1100 especies (D’Arcy, 1991).
Las especies que forman tubérculos, las cuales se incluyen en la seccion Petota se
encuentran distribuidas en 21 series (Hawkes, 1991). Forman, con pocas excepciones,
estolones con tubérculos terminales. Muchas de las series contienen solo especies
diploides (2n=24), mientras que otras pueden tener especies tetraploides y
hexaploides.

La serie Tuberosa comprende 68 especies silvestres y 8 cultivadas, la mayoria de
ellas muy emparentadas con S. tuberosum. Estan distribuidas desde el centro del sur
de chile hasta sur de Estados Unidos. Crecen en un amplio rango de altitud, desde el
nivel del mar hasta 4.500 m.s.n.m. Poseen un amplio espectro de resistencia a
parasitos, a sequia y bajas temperaturas, entre otros caracteres de importancia.

La papa fue introducida por primera vez en Europa en el siglo XVI como una planta
tropical aclimatada a fotoperiodos cortos en regiones ecuatoriales. Por este motivo, no
formaba tubérculos durante el verano europeo y el desarrollo del cultivo se veia
retrasado, pudiendo ser afectado por las bajas temperaturas antes de que llegara a
cosecha. Luego de dos siglos de seleccidn involuntaria a cargo de los horticultores
europeos, asistida por algo de seleccidn natural, se produjeron nuevas variedades de
papa insensibles a la longitud del dia. Estas, también poseian mejores cualidades
agronomicas, como tubérculos mas grandes y estolones mas cortos (Robinson, 1996).

Los cultivares modernos de papa proceden de unos pocos clones llevados a
Europa desde el continente americano en el siglo pasado, por lo que su base genética
es considerada estrecha (Ross 1986; Mendoza y Haynes, 1974; Douches et al. 1996).
Sin embargo, la papa cultivada posee un alto nUmero de especies emparentadas (de
diferente ploidia y origen) con gran variabilidad para numerosos caracteres de interés

agronémico (Ross, 1986; Hanneman, 1989; Hawkes y Hjerting 1969, Hawkes, 1990)

! Numero de Balance de Endosperma (NBE). Johnston, S.A., & Hanneman, R.E. 1980. Support
of the Endosperm Balance Number hypothesis utilizing some tuber-bearing Solanum species.
American Potato Journal, 57(1), 7-14.



tales como resistencia a estreses biéticos y abidticos y calidad de tubérculo (Peloquin
y Ortiz 1991), por lo que estas especies pueden ser utilizadas para ampliar la base
genética de la papa cultivada. Esto ha provocado que muchos de los cultivares en la
actualidad sean un mosaico de especies con cantidades variables de segmentos de
genomas introgresados desde ellas (Umaerus & Umaerus, 1994). El mayor problema
de utilizar hibridacion interespecifica en programas de mejoramiento genético, es la
baja probabilidad de obtener individuos con una combinacion deseable de genes de
ambos progenitores. En cuanto a este punto, los mejoradores deberian escoger, si es
posible, los individuos de poblaciones que estdan mas relacionadas con la especie a
mejorar. Segun Zohary (1973) el germoplasma disponible puede clasificarse en
especies cultivadas (cultivares), especies silvestres emparentadas y especies que
comparten el mismo género. Estas lltimas deberian ser exploradas cuando las
potencialidades de la especie cultivada y las silvestres han sido exhaustivamente
explotadas.

Debido a que la papa posee propagacion vegetativa, cada genotipo seleccionado
mantiene todas las interacciones intra e inter loci y, cuando se considera que posee
caracteristicas satisfactorias, puede ser multiplicado y liberado como una nueva
variedad. Muchos de los caracteres de importancia son fuertemente dependientes de
las interacciones intralocus, por lo tanto, los genotipos con loci multialelicos son
superiores que aquéllos mono o dialélicos.

Los objetivos del mejoramiento genético de este cultivo, han sido la incorporacion
de resistencias a factores bidticos y abioticos adversos, el desarrollo de mejores
cualidades para el procesamiento industrial y su combinacién con alto rendimiento y
calidad comercial. En la Argentina, el mejoramiento genético de papa ha sido una
actividad de larga data y con reconocido prestigio internacional, tanto por los valiosos
materiales obtenidos como por los aportes al conocimiento.

El tizon tardio de la papa, enfermedad causada por el oomycete Phytophthora
infestans (Mont.) de Bary, se encuentra en todas las zonas de produccién de papa de
Argentina. La resistencia a esta enfermedad, ha sido objetivo de mejoramiento desde
el siglo XIX: en la década del 40 de ese siglo causé un gran dafio al cultivo de papa en
Irlanda, resultando en una hambruna generalizada y la emigracion de millones de
personas. Puede afectar hojas, tallos y tubérculos. Su control se basa en el uso de
funguicidas de contacto y sistémicos (Fry 1975; Mantecon 1998; Kapsa 2002). Las
cantidades aplicadas de los mismos son elevadas para los estandares internacionales,
incluyendo un creciente riesgo de contaminacion ambiental y humana, ademas de

incrementar los costos de produccion. El conocimiento y uso de variedades resistentes



a esta enfermedad se ha planteado como alternativa para disminuir las aplicaciones de
fungicidas y ser parte del control integrado de la misma. (Huarte 2002; Micheletto et al.
1999; Micheletto et al. 2000).

Los marcadores moleculares han tenido una limitada aplicacion en el mejoramiento
de papa debido, principalmente, a la complejidad de la herencia tetrasomica de este
autotetraploide con baja tolerancia a la endocria (Li et al., 2008). Técnicas como la
obtencion de isolineas no han podido ser aplicadas en papa; sélo algunos trabajos con
monoploides y diploides han facilitado el conocimiento de la herencia de algunos
caracteres y la aplicacion de marcadores especificos para algunas poblaciones
diploides, y por lo tanto, de limitada utilidad. Por otro lado, recientemente se ha dado
cierto impulso al desarrollo de cultivares diploides y lineas endocriadas de alto
rendimiento con miras al desarrollo de hibridos altamente heteréticos (Lindhout et al.,
2011).

Debido a que practicamente todo el andlisis de ligamiento de -caracteres
agronémicos Y fisioldgicos ha sido desarrollado en poblaciones de mapeo diploides, su
utilizaciéon no puede ser aprovechada directamente en los programas de mejoramiento
geneético.

El mapeo asociativo surge como una herramienta simple y poderosa para identificar
alelos y loci responsables de la variacion fenotipica observada (Myles et al., 2009). En
contraste con el clasico analisis de mapeo de ligamiento, que requiere el desarrollo de
progenies para la identificacién de loci de caracteres cuantitativos (QTL), el analisis de
desequilibrio de ligamiento utiliza la diversidad existente en el germoplasma estudiado
sin la necesidad de construir poblaciones de mapeo biparentales. Es decir que explota
todos los eventos de recombinacion que han ocurrido en la historia evolutiva de la
poblacion de estudio (Zhu et al. 2008). EI mapeo asociativo puede convertirse en una
posible solucion a los problemas encontrados hasta el momento con la aplicacién del
mejoramiento molecular en papa a nivel tetraploide, derivando en conocimientos sobre
las bases moleculares de los rasgos de interés agronémicos (D’hoop et al., 2008; Li et
al., 2008).

Resultados recientes parecen indicar el potencial que esta metodologia posee en
los programas de mejoramiento de papa ya que ha ayudado a identificar marcadores
asociados con caracteres de herencia compleja en poblaciones tetraploides de papa
(Simko et al., 2004; Gebhardt et al., 2004; Malosetti et al., 2007; D’hoop et al., 2008; Li
et al.,, 2008; Myles et al, 2009, Berdugo-Cely et al.,, 2017). Asimismo, el mapeo

asociativo y el analisis de desequilibrio de ligamiento han sido propuestos para otros



cultivos de interés econémico y de herencia compleja (Li et al., 2008; Simko et al.,
2009).

De forma particular, la plataforma de SNPs utilizada en este estudio para realizar la
caracterizacion genotipica denominada Illlumina Infinium 12K V2, fue desarrollada por
el Proyecto de Agricultura Coordinada Solanaceae-SolCAP en la Universidad de
Michigan, EE. UU (Hamilton et al. 2011; Felcher et al. 2012). Se compone de 12,808
SNPs, de los cuales 8303 corresponden al conjunto de marcadores del arreglo previo
(Infinium 8303 Potato). Los 4417 SNPs adicionales fueron seleccionados para lograr la
cobertura del genoma y algunos genes candidatos en regiones vinculadas a tolerancia
a estreses.

El desequilibrio de ligamiento se refiere a una asociacién no aleatoria entre alelos
en diferentes loci. Esto puede deberse a una historia compartida de mutaciones y
recombinaciones (Flint-Garcia et al., 2003) asi como seleccion, mutaciones o deriva
génicaUn punto critico para la aplicacion de mapeo asociativo para caracteres
cuantitativos es la eleccion del germoplasma a estudiar. Este debe ser suficientemente
diverso como para explotar los eventos de recombinacion y cubrir el intervalo mas
completo de la variacién fenotipica derivada, de forma tal que pueda tener robustez
estadistica para encontrar asociaciones (Myles et al., 2009). Asimismo, la estructura
de la poblacién presente en los grupos de germoplasma utilizados tiene gran
relevancia. Si la poblacién se encuentra estructurada, puede ser que se detecten
falsas asociaciones entre marcadores y fenotipos. En estos casos, la asociacion
positiva puede deberse a la relacion entre individuos mas que a la relacion marcador-
fenotipo (Myles et al., 2009). Para evitar esto, se debe contar con métodos estadisticos
para eliminar el efecto de la estructura poblacional y de esta forma, las falsas
asociaciones. Como ejemplo de los anteriores se podria citar a STRUCTURE
(Pritchard et al., 2000), kinship (Yu et al., 2006), pedigree (Malosetti et al., 2007),
EIGENSTRAT (Price et al., 2006) Andlisis discriminante de componentes principales
(DAPC) (Jombart et al., 2010) y distintas combinaciones entre estos.

La caracterizacion genética y molecular del germoplasma de papa respecto a su
tolerancia a estrés bidtico constituye un aporte al conocimiento basico y permite
disponer de mejores herramientas para la seleccién de genotipos en la produccion de
cultivares de interés para los sectores productivos. La aplicacion de una estrategia que
identifigue marcadores moleculares asociados a caracteres multiples en presencia de
Phytophthora infestans es una actividad adn no validada en los planes de
mejoramiento a nivel mundial. La investigacién propuesta generara nuevas hipotesis

de trabajo, que conducira a otras investigaciones en genética, mejoramiento y biologia



molecular de la papa. En definitiva, se aumentara el conocimiento basico y aplicado
para la transmisién de caracteres de valor que permitan elevar la sustentabilidad del

cultivo de papa en un marco de manejo integrado del mismo.

Hipotesis
La variabilidad genética presente en la poblacién de papa tetraploide utilizada en este

estudio permite la identificacion de factores genéticos asociados a la resistencia a P.

infestans, mediante el uso de técnicas de mapeo asociativo.

El uso del mapeo asociativo junto al analisis de desequilibrio de ligamiento permite la
identificacion de genes para tolerancia a estrés bhiético, (P. infestans), en variedades

tetraploides de papa.

Objetivo general
Identificar marcadores moleculares asociados a la tolerancia a estrés biodtico (P.
infestans) en germoplasma tetraploide de papa.

Objetivos especificos

1. Evaluar los genotipos presentes en la poblacion de estudio (germoplasma
tetraploide de papa utilizado como progenitor en el Plan de Mejoramiento de
papa EEA INTA Balcarce) por su comportamiento frente a P. infestans en dos
localidades (Balcarce, Buenos Aires y Tafi del Valle, Tucuman) y durante tres
afnos consecutivos.

2. Evaluar la diversidad molecular, la heterocigocidad y la estructura poblacional
del germoplasma tetraploide de papa utilizado como progenitor en el Plan de
Mejoramiento de papa EEA INTA Balcarce.

3. Medir el desequilibrio de ligamiento (DL) en el germoplasma utilizado como
progenitor.

4. Analizar estadisticamente los datos provenientes de la caracterizacion
fenotipica a campo, asi como de la caracterizacién genotipica (SNPs).

5. Identificar asociaciones de marcadores y caracteres relacionados con estrés

biotico (P. infestans) bajo condiciones de dia largo.



CAPITULO 1

EVALUACION DE LA ESTRUCTURA POBLACIONAL Y LA DIVERSIDAD
GENETICA DE UNA POBLACION DE PAPA TETRAPLOIDE CON EL USO DE
SNPs



INTRODUCCION

Los cultivares modernos de papa provienen de pocos clones que fueron
trasladados desde América a Europa en el siglo XVI. Luego de la hambruna de Irlanda
en el siglo XIX, su base genética disminuyé de forma drastica (Ross 1986). Para
recuperar la diversidad genética luego de las epidemias de tizén tardio, se han
utilizado cruzamientos que involucran a especies silvestres emparentadas (Ortiz
2001). Estas especies poseen gran variabilidad para muchos caracteres de interés
agronémico (Ross, 1986; Hanneman, 1989; Hawkes y Hjerting, 1969; Hawkes, 1990;
Micheletto et al., 2000; Jansky et al., 2013). Sin embargo, muchos estudios sugieren

gque la base genética de la papa aln es estrecha.

La caracterizacion genética de las poblaciones de papa disponibles permite evaluar
su diversidad y estructura e identificar genotipos que podrian servir como fuente de
nuevos alelos en programas de mejoramiento genético. El objetivo de dichos
programas ha sido la incorporacién de resistencias a estreses bhibticos y abibticos, asi
como el desarrollo de mejores cualidades de procesamiento y, la combinacién de
estas caracteristicas con alto rendimiento y calidad comercial (Trognitz et al., 2001)
con la utilizacion de técnicas convencionales o moleculares. En este sentido, los
marcadores moleculares han sido usados para evaluar la diversidad genética de
muchas poblaciones de papa (Bisognin y Douches, 2002; Barandalla et al., 2006;
D’hoop et al., 2008; Hirsch et al., 2013; Hardigan et al., 2015)

En estudios de mapeo poblacional, existen patrones complejos de relacion genética
entre individuos que componen la poblacién estudiada. En este sentido, la variacion
fenotipica que se intenta mapear puede estar correlacionada con el parentesco entre
individuos. En tales casos de covarianza genotipo-fenotipo, los marcadores que
parecen estar asociados con el fenotipo, simplemente capturaran la relacion genética
entre los individuos (Myles et al., 2009). En este sentido, se han desarrollado diversos
métodos para evaluar la estructura de una poblacion con el uso de informacién
genotipica, entre los que se encuentran STRUCTURE (Pritchard et al., 2000),
EIGENSTRAT (Price et al., 2006), kinship (Yu et al., 2006), andlisis discriminante de
componentes principales (DAPC) (Jombart et al., 2010), métodos basados en
distancias genéticas (lvandic et al., 2002; Kraakman et al., 2004), entre otros.
Particularmente, DAPC es un método multivariado utilizado para identificar y describir
grupos de individuos genéticamente relacionados. La variacibn genética es

particionada en dos componentes: variacidbn entre grupos y dentro de grupos y se



maximiza la primera. Los discriminantes lineales son combinaciones lineales de los
alelos que realizan la mejor separacion de los individuos en grupos. Los alelos que
poseen mayor contribucion a dicha discriminacion, son aquellos que mas se
diferencian entre grupos. La contribucion de los alelos a la estructura identificada por
el DAPC, permite la identificacion de regiones del genoma que conducen a una
divergencia genética entre los grupos (Jombart et al., 2010).

La informacion generada en los registros de genealogia de los programas de
mejoramiento no es utilizada, generalmente, para la evaluacién de la diversidad
genética y la caracterizacion de poblaciones. Sin embargo, es muy valiosa ya que
complementa la informacion proveniente de los andlisis moleculares y ayuda a
comprender la base genética y la historia de una poblacion.

El objetivo de este capitulo fue evaluar la estructura genética y la diversidad de una
poblacion de papa compuesta por genotipos de diversos origenes, a partir de una

caracterizacién molecular y mediante el uso de DAPC e informacién genealégica.



MATERIALES Y METODOS

1. Material vegetal

La poblacién analizada estuvo formada por 231 genotipos de la coleccion de
germoplasma del Programa de Mejoramiento Genético de papa de la EEA INTA
Balcarce, seleccionados por representar diferentes fuentes de diversidad genética. La
misma contenia variedades de papa provenientes de China, Uruguay, Chile, Peru,
Estados Unidos, Holanda, Brasil, Bolivia, Reino Unido, Argentina y clones avanzados
de los programas de mejoramiento genético del Centro Internacional de la Papa (CIP,
Perl) y del Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria (INTA Balcarce). También
incluyé algunas variedades del Grupo Andigena (Solanum tuberosum ssp. andigena),
especies silvestres (Solanum chacoense Bitt. and Solanum tarijense Hawkes (syn
Solanum berthaultii)) y dos hibridos: Solanum tuberosum var. Calén x Solanum

gourlayii y su reciproco (Tabla ).

2. Métodos
2.1 Extraccion de ADN

La extraccion de ADN se realiz6 a partir de 100 mg de tejido vegetal en activo
crecimiento de cada genotipo bajo condiciones de crecimiento en invernaculo o en
ensayos a campo. Se utilizé un kit de extraccion QIAGEN Plant mini kit ® (Qiagen,
Valencia, CA, USA). La calidad y cantidad de ADN en cada muestra se determin6 a
partir de electroforesis en geles de agarosa y espectrofotometria (espectrofotometro
de bajos volumenes Epoch, BIOTEK ®), respectivamente. La concentracion final de

cada muestra fue determinada mediante la utilizacién de PicoGreen (Eugene, Oregon)
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2.2 Marcadores moleculares

La poblacién fue genotipada con la plataforma para papa Illlumina Infinium Potato
SNP Array V2 compuesta por 12.808 SNPs (incluye los marcadores pertenecientes a
la anterior version de dicha plataforma SolCAP Infinium 8303 Potato SNP Array)
(Hamilton et al. 2011, Felcher et al. 2012). Se utiliz6 el software Illlumina
GenomesStudio (lllumina, San Diego, CA) para la evaluacion inicial de la calidad de las
muestras. El genotipado a nivel tetraploide (5-cluster AAAA, AAAB, AABB, ABBB,
BBBB) se basé en umbrales de valor theta, mediante la utilizacién de un “script”
personalizado perteneciente al proyecto SolCAP (Hirsch et al., 2013). Luego de la
utilizacion de un modelo de 5 “clusters” y un filtrado de los SNPs con bajo porcentaje
de amplificacién, la frecuencia del alelo menor (MAF) fue calculada utilizando el
paquete estadistico adegenet (versién 1.4-2) (Jombart 2008) para R (R Core Team,
2016). Solo se retuvieron los SNPs con MAF mayor a 0,05. Finalmente quedaron
4.859 marcadores de alta calidad los cuales fueron utilizados para los analisis

subsiguientes.

2.3 Estructura poblacional y diversidad genética

La estructura de la poblacién fue analizada mediante un andlisis discriminante de
componentes principales (DAPC) (Jombart et al. 2010) con la utilizacion del paquete
estadistico adegenet (Jombart, 2008) para el programa estadistico R (R Core Team,
2016). La funcion find.clusters fue utilizada para detectar el niumero de grupos
presentes en la poblacion. EI mismo utiliza un agrupamiento por “K-means” que
descompone la varianza total de una variable en varianza “entre grupos” y varianza
“dentro de grupos”. El mejor niumero de subpoblaciones se asocia al menor valor del
Criterio de Informacion Bayesiana (BIC). Se utilizé una funcién de validacién cruzada
(Xval.dapc) para confirmar el nUmero correcto de componentes principales que se
debia retener en el analisis DAPC. La funcion Xval.dapc divide a los individuos en dos
grupos: un grupo de entrenamiento (90% de la informacion) y un grupo de validacion
(10% de la informacion). Los individuos de cada set son seleccionados para que al
menos un individuo de cada subpoblacion de los datos originales esté representado en
los grupos de entrenamiento y validacion. Se llevo a cabo el analisis DAPC con el set
de entrenamiento, cambiando el nimero de componentes principales retenidos y se
identific6 el ndmero Optimo de componentes principales que debian ser retenidos,
mediante el grado en el cual el andlisis es capaz de predecir a qué grupo pertenecen

los individuos excluidos (grupo de validacion). El analisis se repitié6 una determinada
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cantidad de veces con cada numero de componentes principales retenidos (Jombart y
Collins, 2015). ElI mejor niumero de componentes principales a retener, serd aquel
asociado al menor valor de la raiz del cuadrado medio del error. Los grupos
resultantes fueron dibujados en un gréafico representado por las dos primeras
discriminantes lineales del DAPC en los ejes x e y. Los discriminantes lineales son
combinaciones lineales de alelos que realizan la mejor separacion de los genotipos en
grupos. El andlisis se repiti6 dentro de los grupos mas numerosos con el objetivo de
averiguar si también se hallaban estructurados.

El andlisis SNPZIP (adegenet) utiliza el DAPC para identificar cuéles alelos poseen
las mayores contribuciones a la formacién de los discriminantes lineales y, por lo tanto,
a la asignaciéon de los genotipos a los distintos grupos con el objetivo de conocer la
estructura de la poblacién bajo estudio. Para confirmar la asignacién de los genotipos
a los grupos realizada por el DAPC, se calculdé una matriz de distancias genéticas de
Nei (Nei, 1972) a partir de la informacién de los SNPs, utilizando el paquete estadistico
StAMPP de R (R Core Team, 2016). La matriz resultante fue graficada como un
dendrograma usando el método Ward, en el programa InfoStat (Di Rienzo et al., 2016).
El andlisis de la varianza molecular (AMOVA), el coeficiente de diferenciacién genética
entre poblaciones (Fg) y el coeficiente de endocria de las subpoblaciones (Fis) fueron
calculados usando el programa GenAlEx (Peakall et al., 2012) con 999 permutaciones.
La heterocigocidad esperada y observada (He, Ho) y el porcentaje de loci polimérficos

también fueron calculados utilizando el mismo programa estadistico.

2.4 Informacion genealdgica

Se realizd6 una compilacion de informacion genealdgica de los clones y variedades
de papa que componen la poblacion bajo estudio y se representd en forma de arbol
genealdgico mediante el uso del programa Peditree ® (Van Berloo y Hutten, 2005). La
informacion fue tomada del Programa de mejoramiento genético de INTA Balcarce, del
Programa de mejoramiento genético del Centro Internacional de la Papa (CIP) y de la
base de datos publica Potato pedigree database (Wageningen) (Van Berloo et al.,
2007). Para cada genotipo, se consider6 el méximo numero de generaciones
disponibles en las bases de datos usadas. Los coeficientes de endocria y coancestria
se calcularon utilizando el programa Peditree ® y fueron usados para el posterior
calculo del Coeficiente de Parentesco (Falconer y Mackay, 1996) entre los individuos
de cada subpoblacion.

La contribucién maxima promedio (CMP) fue calculada como el cociente entre la

frecuencia de la contribucion de cada parental a cada genotipo de acuerdo al nivel que
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ocupa en la genealogia y la frecuencia de aparicion de cada parental en los genotipos
gue forman cada subpoblacién. Para este andlisis, se consideré un valor maximo de

cinco generaciones de ancestros.
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RESULTADOS

1 Estructura poblacional y diversidad genética

Se detectaron cinco grupos dentro de la poblacion, en coincidencia con el menor
valor de BIC (Figura 1 y 2 y Tabla Il). El andlisis DAPC se llevé a cabo utilizando el
namero de grupos detectados. El andlisis retuvo los 10 primeros componentes
principales (24,7% de la varianza) y cuatro discriminantes lineales. Estos valores
fueron confirmados por un andlisis de validacion cruzada con la funcion Xval.dapc
(adegenet) (Figura 2). Los coeficientes de pertenencia de los genotipos a cada grupo
se encontraron entre 0,721 y 1, lo cual confirm6 que la poblacion se encontraba
estructurada. Las excepciones a estos valores fueron los clones B 99.558.1 y
CIP393595.1 y la variedad Kennebec cuyos valores fueron 0,620, 0,616 y 0,543,
respectivamente.

En la Figura 3, el discriminante lineal 1 (DL1) separé los grupos conformados por
distintas especies de Solanum (Grupos 1, 2 y 4 = S. tuberosum ssp. tuberosum; Grupo
3 = S. tuberosum ssp. andigena; Grupo 5 =S. chacoense y S. tarijense), mientras que
la funcién discriminante 2 (DL2) separé los grupos compuestos por individuos de S.
tuberosum ssp. tuberosum (1, 2 y 4). Los grupos 2, 3 y 5 se encontraron
aproximadamente al mismo nivel respecto del DL2, mientras que los grupos 1y 4 se
ubicaron por debajo y por encima de éstos, respectivamente. En la Figura 4, se puede
observar el andlisis DAPC realizado dentro de los dos grupos mAas numerosos
(subpoblaciones 1 y 2), mientras que en la Tabla Il se encuentran los genotipos

asignados a cada subpaoblacion.
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Figura 1. Numero de grupos en funcidon de Criterio de informacion Bayesiana
(BIC). En el eje x esta representado el nimero de grupos en los que se podria dividir
la poblacion. En el eje y, estan representados los valores de BIC asociados a cada
ndamero de grupos.
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Figura 2. Validacién cruzada del andlisis DAPC. En el eje x se representa el nimero
de componentes principales retenidos en cada analisis DAPC. En el eje y se encuentra
la proporcion de resultados de prediccion exitosos. Cada punto representa una
repeticion individual del analisis.
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Figura 3. Andlisis discriminante de componentes principales (DAPC) para 231
genotipos de la coleccion de germoplasma del Programa de Mejoramiento
genético de INTA Balcarce. Los ejes representan las dos primeras funciones lineales
discriminantes (DL). Los circulos representan los grupos y los puntos representan los
individuos dentro de cada grupo. Los numeros representan cada subpoblacion
identificada por el analisis.
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PCA eigenvalues
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Figura 4. Anédlisis discriminante de componentes principales (DAPC) para 231
genotipos de la coleccion de germoplasma del plan de mejoramiento de papa de
INTA Balcarce.

DA eigenvalues

(a) grupo 1 (b) grupo 2. Los ejes representan las dos primeras funciones discriminantes (DL).
Los circulos representan los diferentes grupos y los puntos representan los individuos dentro
de cada grupo.

El dendrograma confeccionado utilizando la matriz de distancias genéticas de Nei
de la poblacion completa, también reveld la presencia de cinco subpoblaciones. La
asignacion de los genotipos en los grupos realizada por el dendrograma, se
corresponde en un 86% con la realizada por el andlisis DAPC (Figura 5 a). EI mismo
andlisis se llevo a cabo para las subpoblaciones mas numerosas (1 y 2). La primera
fue dividida en tres subgrupos, al igual que el analisis DAPC, con una coincidencia
mayor al 70% en la asignacion de los genotipos a los grupos. La subpoblacion 2 fue
dividida en cuatro grupos, tres de ellos coinciden en méas del 75% en la asignacion de

los genotipos a los grupos realizada por el andlisis DAPC (Figura5 by c).
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Figura 5. Dendrograma realizado a partir de la matriz de distancias genéticas de
Nei para 231 genotipos de la coleccibn de germoplasma del Programa de
Mejoramiento Genético de papa de INTA Balcarce (a) Dendrograma de la poblacion
completa dividida en grupos. En el eje Y, se ven representadas las 5 subpoblaciones en las
que se dividid la poblacion (b) Dendrograma de la subpoblaciéon 1 dividida en grupos (c)
Dendrograma de la subpoblacién 2 dividida en grupos. En el eje X estan representadas las
distancias genéticas entre grupos e individuos. En el eje Y se encuentran representadas las
subpoblaciones en las cuales cada poblacién/subpoblacién se divide.

El analisis SNPZIP detectdé 26 SNPs que tuvieron gran contribuciéon a la
identificacion de las subpoblaciones. Dos de ellos corresponden al DL1, y los restantes
24, al DL2. La mayoria de ellos pertenecen a genes con anotacion funcional (Tabla
IV). El analisis se repiti6 dentro de las subpoblaciones mas numerosas de S.
tuberosum ssp. Tuberosum (1 y 2) y se identificaron 23 y 18 SNPs, respectivamente
(Tabla V).

Los resultados de la Tabla 1, muestran que la variabilidad dentro de los grupos
generados por el DAPC (88%) fue mayor que la variabilidad entre dichos grupos
(12%). Ademas, las frecuencias alélicas de los grupos detectadas por el analisis DAPC
estuvieron bien diferenciadas (Fs=0.118) y porcentaje de heterocigotas dentro de los
subgrupos fue cercano al esperado bajo equilibrio (Fis= -0.022). El porcentaje de loci

polimérficos fue alto para todas las poblaciones. La diversidad genética de la poblacion
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completa fue alta (H,= 0.468, H.=0.390), pero fue mayor en las subpoblaciones
tetraploides (1,2,3 y 4) que en la subpoblacion diploide (5) tomada como muestra
(Tabla 2). Los valores de heterocigocidad observada (H,) fueron mayores que los
valores esperados (H.) para todas las subpoblaciones tetraploides (1, 2, 3 y 4). Estos
fueron similares en las subpoblaciones de S. tuberosum ssp. tuberosum (H, = 0.633,
0.614 y 0.594), pero fueron menores para la subpoblacién de S. tuberosum ssp.
andigena (H, = 0.439). Por otro lado, el valor presentado por la subpoblaciéon 5
(diploide) fue el menor de todos (H,= 0.063), teniendo en cuenta que solo se
analizaron dos individuos a modo de muestra discriminatoria de ploidia. Los grupos
internos detectados en las subpoblaciones 1 y 2 (tres grupos en cada caso)
presentaron valores bajos de diferenciacion genética (Fsy (0.01 y 0.008,
respectivamente). Ambas subpoblaciones presentaron valores de Fis cercanos a cero,
lo que significa que la proporcién de heterocigotas observada es cercana a la

esperada bajo equilibrio (-0.093 y -0.033, respectivamente).

Tabla 1. Resultados del analisis de varianza molecular (AMOVA) y estadisticos F-
para la poblacion completay las subpoblaciones mas numerosas (1y 2).

Estadisticos | p

Poblacién FV gl |SC CM Var.Est. | % F valor

Total Entre Pob 4| 53045,866 | 13261.467 | 167,582 | 12% |Fs: 0,118 0,001
Dentro de Pob | 473 | 590469,447 | 1248.350 | 1248,350 | 88% | Fis: -0,022 0,954
Total 477 | 643515,314 1415,932 | 100%

Subpoblacién 1 | Entre Pob 213180,36795| 1590.183 12,236 1% | Fst: 0,010 0,214
Dentro de Pob | 127 | 159792.017 | 1258.204 | 1258.204 | 99% | Fis: -0,093 0,997
Total 1291 162972,385 1270,441 | 100%

Subpoblacién 2 | Entre Pob 2 4213,340| 2106.670 10,003 1% | Fs: 0,008 0,017
Dentro de Pob [ 257 | 332369,245 | 1293.265 | 1293,266 | 99% | Fis: -0,033 0,960
Total 259 | 336582,585 1303,269 | 100%

FV: Fuente de variacion; gl: grados de libertad; SC: Suma de cuadrados; CM:
Cuadrado medio; Var.Est.: Varianza estimada; %: Porcentaje de variacion;
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Tabla 2. Estadisticos de variacion genética para la poblacion de 231 genotipos

de papa.
Ho He
Subpob. | N %P
Media EE | Media | EE

1 65 | 0,633 | 0,004 | 0,458 | 0,003 | 97,76%
2 134 | 0,614 | 0,003 | 0,469 | 0,002 | 99,81%
3 16 | 0,439 | 0,005 | 0,339 | 0,003 | 82,14%
4 17 | 0,594 | 0,005 | 0,411 | 0,003 | 90,62%
5 7 0,063 | 0,003 | 0,273 | 0,002 | 91,71%

Subpob. = Subpoblacion, N=Numero de individuos, Ho=Heterocigocidad observada,
He=Heterocigocidad esperada, %P=Porcentaje de loci polimorficos

El coeficiente de diferenciacién genética entre poblaciones (Fg) fue alto en las
subpoblaciones tetraploides (1, 2, 3 y 4) en comparacion a la subpoblacién diploide (5)
(Tabla VI). Cuando se contrastaron las subpoblaciones tetraploides de S. tuberosum
ssp. tuberosum (1, 2 y 4) con la subpoblacién formada por S. tuberosum ssp. andigena
(3), el menor valor se encontr6 entre las subpoblaciones 2 y 3. Los valores de F¢ entre
las subpoblaciones de S. tuberosum ssp. tuberosum fueron menores, lo cual sugiere

que habria baja diferenciacién genética entre ellas.

2. Informacion genealégica

En la subpoblacion 1, el 83% de los individuos son clones y variedades
pertenecientes al programa de mejoramiento genético de papa de INTA Balcarce.
Serrana INTA posee el mayor valor de CMP (26,7%) y esta presente en la linea
maternal del 17% de los individuos (Tabla 7VII). MPI 59.703/21, B 2.63, Katahdin,
Huinkul MAG y Saranac son otros genotipos que presentan valores altos de CMP,
pero inferiores a Serrana INTA. El ancestro materno con mayor frecuencia dentro de la
poblacion es Katahdin, ya que se presenta en el 41% de los individuos. Sin embargo,
su valor de CMP es inferior al de Serrana INTA (11,66%). El ancestro paterno mas
prominente de este grupo es Huinkul MAG debido a que posee un valor de CMP del
31,75% y se encuentra presente dentro del 39% de los individuos. Esta variedad es
seguida por Saranac, Earlaine y Katahdin. Este ultimo, es el ancestro paterno mas

frecuente, pero su valor de CMP es menor al de Huinkul MAG.
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La subpoblacion 2 posee el 45% de los individuos con ancestros silvestres (S.
demissum, S. stoloniferum, S. verneii, S. phureja) y con S. tuberosum ssp. andigena
dentro de su fondo genético, los cuales son clones de mejoramiento de INTAy CIP y
variedades originadas en Argentina, Estados Unidos, Holanda y Chile. Ademas, esta
subpoblacion posee 34% de individuos provenientes del programa de mejoramiento
genético del CIP, los cuales fueron originados a partir de diferentes poblaciones de
seleccidn recurrente con resistencia o tolerancia a diferentes estreses (B: Resistencia
horizontal a tizon tardio, LTVR: Tolerancia a altas temperaturas y a virus, LBHT:
Resistencia horizontal a tizén tardio y tolerancia a altas temperaturas): 11% pertenece
a la poblacién LTVR, 42% pertenece a la poblacién B y el 0,06% pertenece a la
poblacion LBHT. La subpoblacién 2 no posee ancestros maternos y paternos que
tengan grandes contribuciones a los genotipos que lo forman. Por otro lado, hay una
gran cantidad de genotipos con pequefias contribuciones. Katahdin es el ancestro con
mayor frecuencia, tanto en la linea materna como en la paterna, pero posee valores
muy bajos de CMP en ambos casos.

La subpoblacion 3 esta compuesta por individuos de S. tuberosum ssp. andigena y
por clones del CIP de S. tuberosum ssp. tuberosum que pertenecen a una poblacién
de seleccion recurrente llamada B1C5. La misma posee gran introgresion del ssp.
andigena y altos niveles de resistencia horizontal a tizén tardio.

Los ancestros maternos de la subpoblacion 4 que tuvieron las mayores
contribuciones fueron Gabriela, Katahdin, Saranac, USDA 96,56, Earlaine, CPC 1673-
20 (adg) x Furore y Saskia. Sus frecuencias de aparicion fueron muy similares pero
sus valores de CMP variaron entre 7,3 y 4%, siendo Gabriela el genotipo con mayor
contribucion. La linea paterna estuvo fuertemente influenciada por Innovator, el cual se
encontr6 presente en el 41% de los genotipos y su contribucion fue de 50%. Katahdin
es el genotipo méas frecuente de la linea paterna (60% de los individuos), pero su
contribucién al fondo genético del grupo fue muy baja (8.75%). Saskia x (CPC 1673-20
(adg) x Furore) y CPC 1673-11 (adg) x Furore también se encuentran presentes en la
linea paterna de este grupo en el 53% de los individuos, pero con baja contribucién
(7,03%).

La matriz construida con los coeficientes de parentesco de cada subpoblacion
mostré valores de similitud bajos entre los individuos de cada grupo analizado. La
subpoblacion 1 presenté solo el 0,4% de los valores con coeficiente de parentesco
cercanos a 0,5. Sin embargo, en las subpoblaciones 2 y 4 ninguno de los valores de

coeficiente de parentesco fue mayor a 0,5.
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DISCUSION

La variabilidad genética es esencial para la obtencién de variedades tolerantes a
enfermedades y adaptadas a condiciones ambientales adversas, sin resignar
rendimiento y calidad comercial. Por lo tanto, constituye una fuente de nuevos alelos
para la mejora de diversos caracteres complejos, lo que contribuye a ampliar la base
genética de la papa. En el presente estudio, la estructura de la poblacion y la
diversidad genética de la misma fueron evaluadas en un panel diverso compuesto por
genotipos provenientes a dos programas de mejoramiento genético con diferentes
estrategias y objetivos finales, variedades de papa de distintos paises alrededor del

mundo, especies silvestres y cultivares Andigena.
1. Estructurade la poblacion y diversidad genética

El andlisis DAPC dividi6 a la poblacién en grupos bien definidos relacionados con la
estructura genética de la poblacion, la cual estuvo asociada a origen, ploidia,
taxonomia y programa de mejoramiento de cada genotipo. Este resultado fue
confirmado por un dendrograma realizado a partir de la distancia genética de Nei para
la poblacién completa. La diferencia entre ambos métodos en la asignacién de los
genotipos a los grupos esta basada en el hecho de que los dendrogramas se
realizaron con el método Ward, el cual consiste en un agrupamiento jerarquico
aglomerativo, mientras que las subpoblaciones fueron identificadas usando DAPC, el
cual emplea el método K-means con numero creciente de grupos, el cual es un
método de agrupamiento no jerarquico. Estos ultimos comienzan particionando la
muestra en grupos y mediante iteraciones, mueven los individuos entre distintos
grupos para generar valores Optimos de homogeneidad dentro de grupos y
heterogeneidad entre grupos. Los grupos generados no poseen relaciones jerarquicas
entre ellos (Belvin 1987). Los métodos jerarquicos aglomerativos comienzan
asignando cada genotipo a su propio grupo y luego estos grupos se van fusionando de
a uno por vez, para formar finalmente un gran grupo que los contiene a todos
(Miyamoto 2012)

Las subpoblaciones compuestas por individuos de S. tuberosum ssp. tuberosum
presentaron poca diferenciacién entre ellas. Este resultado es acorde al presentado
por Hirsch et al., 2013, quienes también encontraron una fuerte estructura en una
poblacion diversa formada por especies de papa silvestres y cultivadas, pero la
subestructura fue minima dentro de los grupos de papa cultivada. Esto pudo deberse a

que el germoplasma utilizado en dicho estudio tenia un fondo genético similar, ya que
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en su mayoria se trataba de variedades de Estados Unidos. Por lo tanto, los
subgrupos dentro de las subpoblaciones m&s numerosas de S. tuberosum ssp.
tuberosum, resultaron similares entre ellos. En concordancia con este resultado, el
fondo genético de las subpoblaciones 1 y 2 podria ser bastante homogéneo ya que
estan formadas por individuos que provienen de un proceso de seleccion y
cruzamiento dentro de programas de mejoramiento genético con un objetivo
especifico. En consecuencia, esto pudo acotar la diversidad genética lo que se traduce

en valores similares de frecuencias alélicas dentro de cada subpoblacién

Los SNPs que tuvieron mayor contribucion a la dilucidacion de la estructura de la
poblacion fueron aquellos que estaban relacionados a regiones del genoma que
condujeron a la divergencia genética entre grupos (Jombart et al., 2010). Algunos de
ellos estan involucrados en la regulacion de la transcripcion, el metabolismo de los
carbohidratos, y en diferentes cadenas de reaccién de defensa ante enfermedades.
Estos resultados concuerdan parcialmente con Hardigan et al.,, 2015, quienes
encontraron frecuencias alélicas divergentes entre poblaciones diploides y tetraploides

de papa, para SNPs relacionados al metabolismo de los carbohidratos.

Los valores de heterocigocidad fueron mayores en las subpoblaciones de S.
tuberosum ssp. tuberosum, que en el resto. Esto puede relacionarse al hecho de que
la mayor cantidad de individuos de la poblaciéon son S. tuberosum ssp. tuberosum.
Ademas, el germoplasma perteneciente a cada una de estas subpoblaciones presenté
bajo coeficiente de parentesco entre individuos. El valor de heterocigocidad observada
(Ho) correspondiente a la subpoblacién de S. tuberosum ssp. andigena fue menor que
en S. tuberosum ssp. tuberosum, probablemente debido a que la subpoblacién de
Andigena esta formada por un nimero muy pequefio de genotipos que poseen el
mismo origen, lo cual no representa la variabilidad total disponible para este grupo. Sin
embargo, el menor valor de H, corresponde al subgrupo diploide, lo cual es una
consecuencia del pequefio nimero de genotipos que lo componen. Estos resultados
concuerdan con Hirsch et al., 2013 quienes sugieren que una mayor ploidia podria
estar asociada a mayor heterocigocidad. Por otro lado, el microarreglo Illumina
Infinium Potato SNP, ha sido desarrollado utilizando solo germoplasma de papa elite
(Hamilton et al., 2011), por lo que los polimorfismos pertenecientes a S. tuberosum
ssp. andigena y a especies silvestres, podrian no ser detectados. Sin embargo,
Berdugo-Cely et al., (2017) encontraron mayores valores de H, en poblaciones de S.

tuberosum ssp. andigena y S. phureja utilizando el microarreglo lllumina Infinium
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Potato SNP, pero estas poblaciones estaban compuestas por un mayor nimero de

individuos.
2. Informacién genealdgica

El analisis de pedigri dentro de las subpoblaciones de S. tuberosum ssp. tuberosum
identificd los genotipos parentales més frecuentes y aquellos que realizaron la mayor
contribucién a cada subpoblacion. En la subpoblaciéon 1, el parental materno con la
mayor contribucién fue Serrana INTA, una variedad argentina conocida por su
resistencia a virus y calidad de almacenamiento. Fue ampliamente utilizada como
progenitor en programas de mejoramiento genético por resistencia a virus en INTA
Balcarce (Huarte et al., 1986; Huarte et al., 1990) y CIP (Innes 1992; Thiele et al.,
2008), y en otros programas. Dentro de los parentales paternos, Huinkul MAG fue el
genotipo con mayor contribucién y una alta frecuencia de aparicién. Este fué el primer
cultivar argentino (1948) y es conocido por sus buenas cualidades para el
almacenamiento y su excelente calidad culinaria. Antes de 1948, en Argentina se
plantaban tubérculos semilla de variedades importadas de Europa y Estados Unidos. A
partir de dicho afio, Huinkul MAG desplazé a Katahdin la cual ocupaba mas del 80%
del area plantada en el Sudeste de la Provincia de Buenos Aires, zona de mayor
produccién de papa en el pais (Mendiburu y Huarte, 1990). De acuerdo a lo anterior, la
subpoblacion 1 podria representar la historia del mejoramiento genético de papa en
Argentina. El andlisis de la genealogia de la subpoblacibn 2 detect6é varios
progenitores con contribuciones y frecuencias bajas, en concordancia con la estrategia
de mejoramiento genético del CIP. El objetivo del programa de mejoramiento del CIP
es el desarrollo de clones avanzados y variedades de papa para zonas tropicales,
subtropicales y templadas de paises en desarrollo utilizando recursos genéticos de
base amplia (Thiele et al., 2008). Debido a esto, se propone la busqueda de genes de
resistencia y tolerancia en las especies emparentadas a S. tuberosum ssp. tuberosum,
para la posterior introduccion en nuevas variedades de papa. Dentro de la
subpoblacién 4, el parental con mayor contribucién y frecuencia fue Innovator. El
genotipo CPC 1673-20 (S. tuberosum ssp. andigena) estuvo presente en la linea
materna como en la paterna. Esta podria ser la razén por la cual esta subpoblacion es
la que mas difiere de las otras dos subpoblaciones de S. tuberosum ssp. tuberosum
debido a que no hay progenitores con alta frecuencia o contribucién que se encuentren
en los otros dos grupos. En consecuencia, estos parentales podrian ser los que estén
marcando la diferencia en frecuencias alélicas. El genotipo CPC 1673-20 se encontro

entre las primeras fuentes de resistencia a Globodera rostochiensis, utilizada en
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programas de mejoramiento genético (Franco et al., 1993; Bradshaw y Ramsey 2005).
Por otro lado, Innovator podria ser el progenitor que haya conferido buenas cualidades

para fritura a esta poblacion.

Sin embargo, Katahdin estuvo presente como el parental mas frecuente en las
lineas materna y paterna de todas las subpoblaciones analizadas de S. tuberosum
ssp. tuberosum, pero sus contribuciones a la diferenciacion genética fueron muy bajas.
Esta variedad fue lanzada en 1935 por el programa de mejoramiento genético
Beltsville de USDA. Ha sido ampliamente utilizada en los Estados Unidos debido a que
ha sido utilizada como parental de la mayoria de los cultivares estadounidenses del
siglo XX (Mendoza y Haynes, 1974; Love 1999). De acuerdo con Love (1999), este
cultivar podria formar parte de un cuarto del germoplasma que compone los cultivares
norteamericanos de mayor prominencia. La presencia de Katahdin en el fondo
genético de todas las subpoblaciones analizadas, podria deberse al hecho de que los
programas de mejoramiento genético de INTA Balcarce y CIP comenzaron a
desarrollarse luego de la introduccion de Katahdin (1948 y 1974, respectivamente) y
ambos utilizaron variedades de Europa y Estados Unidos como parte del germoplasma
inicial (Mendiburu y Huarte 1990; Mendoza 1990)

DAPC y otros métodos estadisticos fueron utilizados por diferentes autores para
evaluar la estructura genética de poblaciones vegetales (Filippi et al., 2015; Rosyara et
al., 2016; Berdugo-Cely et al.,, 2017). De acuerdo con Rosyara et al., 2016,
STRUCTURE, EIGENSTRAT y DAPC son capaces de evaluar la estructura de una
poblacién en estudios de mapeo asociativo: EIGENSTRAT y DAPC son ligeramente
mejores que STRUCTURE, pero DAPC ha logrado la mejor separacién entre grupos.
El andlisis de genealogia fue utlizado para complementar la evaluacion de la
poblacion realizada a partir de los SNPs. El mismo provee de informacion que permite
realizar una caracterizacion mas completa y ayuda a entender la estructura de la
poblacién estudiada. Las metodologias utilizadas en el presente estudio y la
caracterizacion molecular mediante el uso de marcadores SNP, confirman que la
poblacién de estudio se encontraba estructurada en cinco grupos y esta estructura se
correspondia de forma clara con la similitud del fondo genético y los programas de
mejoramiento de los cuales provienen los genotipos estudiados. Los alelos que fueron
divergentes entre grupos son una guia para la deteccion de las principales diferencias
entre subpoblaciones debidas a las estrategias de mejoramiento genético y los
diferentes origenes. La informacion obtenida en este trabajo confirma que la base

genética de la papa se esta ampliando gracias a los esfuerzos de varios programas de
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mejoramiento genético y permitird a los mejoradores el disefio de estrategias de
cruzamiento entre grupos de genotipos que tiendan a maximizar la diversidad
genética. De acuerdo a lo anteriormente expuesto, esta informacién actualiza el
conocimiento sobre el germoplasma de papa existente y podria ser una guia para la
introduccion de progenitores en nuevos programas de mejoramiento genético que

quieran combinar distintas fuentes de variabilidad como las que se presentan aqui.



APENDICE

Tabla I. Genotipos que componen la poblacion bajo estudio

Genotipo Origen Especies Ploidia
21mat Argentina Solanum t;gle;gjummgziﬂ.at;iberosum X ax
mgerina | Sl oyt S o

304013.11 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

304013.18 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

304056.4 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

304072.6LB Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

304079.9 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

304081.2 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

304085.1 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

304092.1 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

304141.4 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

304146.1 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

304149.15 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

304150.11 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

304150.2 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

304150.8 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

304152.10 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

304152.5 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

304152.9LB Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

388615,22 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

388790.24 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax
Tacna Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

391533.1 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

392785.31 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

392141.5 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

392785.24 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

393371.57 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

393371.66 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

393371.7 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

393072.22 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

393073.18 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

393073.26 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

393073.8 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

393075.15 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

393371.35 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

393371.37 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

393536.13 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

393595.1 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax

395195.7 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax

396004.225 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
396026.101 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
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396031.108 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
396033.102 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
396037.215 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
397077.16 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
398017.54 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
398098.119 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
399001.16 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
399049.14 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
399053.15 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
399079.28 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

399083.4 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

86060 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Granola Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax
987174 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

Achirana INTA Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax
Agata Paises Bajos Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Alpha Paises Bajos Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Ana Brasil Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Americana Bolivia Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Araucana INTA Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

Arazati Uruguay Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Astarte Paises Bajos Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax
Asterix Paises Bajos Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax
Atlantic EE.UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

Azul Ar’\éjcza)n(:ier}\a Solanum tuberosum ssp. andigenaa 4x

B 00.607.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax
B 01.504.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax
B 01.505.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax
B 01.559.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax
B 02.556.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 03.04.505.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 03.04.525.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
B 03.04.573.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
B 03.04.573.3 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax

B 03.540.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
B 03.559.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
B 03.559.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
B 03.565.7 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 03.573.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 03.574.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 03.574.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 03.578.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 03.602.4 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 03.620.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax

B 03.636.30 TT Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax

B 05.513.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
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B 06.07.640.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 06.07.640.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 06.07.804.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 06.07.817.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 06.559.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 06.660.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 06.07.640.6 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 06.07.683.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 06.665.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 06.714.3 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

B 06.785.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

B 07.515.3 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

B 07.516.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

B 07.537.4 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

B 07.573.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

B 07.577.3 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 07.591.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 07.606.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 07.606.4 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 07.616.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 07.660.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 07.660.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

B 78.502.5 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

B 79.526.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

B 79.571.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax
BT 84.527.48 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

B 85.523.11 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

B 85.616.3 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 86.511.2LR Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 86.525,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 86.604.2LR Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax

B 87.605.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax

B 87.621.7 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax

B 87.823.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 88.959.4 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 90.519.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 90.557.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax

B 90.557.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax

B 90.592.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax

B 90.610.4 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 90.619.3 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 90.827.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax

B 91.1042.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 91.717.4 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 91.880.3 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 91.899.6 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
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B 92.10.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 92.647.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 92.659.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 92.660.5 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 92.678.4 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 92.868.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 92.903.4 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 93.1104.4LR Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 93.1116.3 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 94.96.510.5 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 97.523.4 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 97.617.4 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 98.99.508.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 98.99.627.2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

B 99.558.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

Balinca Ar’\‘cllgn?i?\a Solanum tuberosum ssp. andigena 4x

Bannock russet EE.UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

Baronesa Paises Bajos Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

Beate Noruega Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

BGRC-41479/1 (P1) Argentina Solanum chacoense 2X

BGRC-41479/15_(P15) Argentina Solanum chacoense 2X

Bintje Paises Bajos Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

Blanca dulce ArNg(Zn?il?\a Solanum tuberosum ssp. andigena 4ax

Bonaerenslﬁ#z Ballenera Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum

BT 84.529.5 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

BT 84.530.28 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

BT 85.520.117 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax

Calén INTA Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

Chacay INTA Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

Chieftain EE.UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax

Collareja ArNggnctjiia Solanum tuberosum ssp. andigena 4x

Collareja de Jujuy NO d.e Solanum tuberosum ssp. andigena 4x
Argentina

Coloradita NO d.e Solanum tuberosum ssp. andigena ax
Argentina

Cuarentona NO d_e Solanum tuberosum ssp. andigena 4x
Argentina

Daekwar.48 Corea Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

E_86.011 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

EDLorado Reino Unido Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

Eurostar Paises Bajos Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

Feiwu China Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

Fenchuixue China Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

FL 1879 EE.UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

Fontane Paises Bajos Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

Frital INTA Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

Gem Russet EE.UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
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Genotipo Origen Especies Ploidia
Huinkul MAG Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Innovator Paises Bajos Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Ipora Uruguay Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Jopung Corea Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Kantara Paises Bajos Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Kardal Paises Bajos Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Karu Chile Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Keluné Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Kennebec EE.UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Kexin China Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
La Florida Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
M. roja ~Paises Bajos Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Monalisa Paises Bajos Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Morada Morada A%gn(:ﬁ‘ a Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Moradita NO d_e Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

Argentina

Newen INTA Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Nicola Alemania Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
OCL 7383.7 A:\égn?ier}\a Solanum tarijense 2x
OCL 7383.12 ArNggn?il?\a Solanum tarijense 2x?
Oka 5632.11 ArNggn?il?\a Solanum tarijense 2x?
Oka 5880.22 A:\'gce)n?ﬁ‘ . Solanum tarijense 2x?
Ona INIA Chile Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Overa 213 A%gn?r;\a Solanum tuberosum ssp. andigenaa 4ax
Pampeana INTA Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Pehuenche Chile Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax
Pentland Crown Reino Unido Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4ax
Pintada A%gn?r;\a Solanum tuberosum ssp. andigena 4ax
PO 97.11.10 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
PO 97.11.9 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
PO 99.26.1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Poluya Bolivia Solanum stenotomum 2X
Primicia Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Pukara Chile Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Puren Chile Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Purple Majesty EE.UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Ramos Paises Bajos Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Ranger Russet EE.UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
Revolucion Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
Rosada A:\lggnctji?\a Solanum tuberosum ssp. andigenaa 4x
Russet Burbank EE.UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
RZ 90.44.3 Paises Bajos Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
Sani A:\lggnctji?\a Solanum tuberosum ssp. andigenaa 4x
Shepody Canada Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
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Genotipo Origen Especies Ploidia
Sierra volcan INTA Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Snowden EE.UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Spunta Paises Bajos Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Tuni blanca 105 ArNg(gn?iia Solanum tuberosum ssp. andigena 4x
Umatilla EE.UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
Unknown Ecuador Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Yaguari Uruguay Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Yagana Chile Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
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SUBPOBLACION 1

SUBPOBLACION 2

SUBPOBLACION

SUBPOBLACION

SUBPOBLACION

3 4 5
B .
21 mat B 88.959.4 90.610.4 304056.4 396037.215 B 92.10.1 Poluya | M. roja 399001.16 396004.225 393075.15
Bonaeren
29 mat seLa 304072.6LB | 397077.16 B92.660.5 |Pukara |OKa 399049.14 B 00.607.1 BGRC-41479/1
5880.22 (P1)
B 90.519.2 Ballenera
BT Purple
304013.11 B 90.557 2 84,527 48 304079.9 398017.54 B 92.868.1 Puren Majesty 399053.15 B 01.504.2 OCL 7383.7
BT B L . o
304013.18 B 90.557.2 84.530.28 304081.2 398098119 03.1104.4LR Ramos | Revoluciéon | Balinca B 03.04.573.1 Pera o Sefiorita
INTA
304085.1 Sierra | 304141.4 399079.28 B 93.1116.3 gﬁggeetr Rosada  |Blanca dulce B 03.559.1 (BPGlF;)C"‘“?g/ 15
B 90.619.3 Volcan
Rz . .
304092.1 B 90.827 1 304146.1 399083.4 B 94.96.510.5 90.44 3 Yaguari Collareja B 03.573.1 OCL 7383.122
800959 Snowde . .
392785.31 B 917174 304149.15 (Granola) B 97.523.4 n Collareja de Jujuy | B 03.574.1 Oka 5632.112
393371.35 B 91.880.3 304150.11 987174 B 97.617.4 Spunta Cuarentona B 03.574.2
Araucana B 92.647.2 304150.2 Achirana B 99.558.1 Umatilla Morada Morada B 07.577.3
Bannock Unknow .
B 01.559.2 B 92.659.2 304150.8 Agata russet n Moradita Innovator
B 02.556.2 B 92.903.4 304152.10 Alpha BT 84.529.5 |Yagana Overa PO 97.11.10
C e 393595. .
B 03.540.2 B 98.99.508.1 304152.5 Ana Chieftain 1 Sani PO 97.11.9
. 395195. .
B 03.578.1 B 98.99.627 2 3041529 LB Astarte Feiwu 7 Tuni blanca 105 B 03.04.573.3
. . 3960331
B 03.636.30TT BT 85.520.117 388615.22 Asterix Fenchuixue 02 Azul B 07.606.2
B 05.513.2 Calen INTA 388790.24 B 03.04.505.1 |FL 1879 86060 Moradita Eurostar
390478.9 . America .
B 06.07.640.1 Chacay INTA (Tacna) B 03.559.2 Frital na Pintada PO 99.26.1
B 06.07.640.2 | Daekwar.48 391533.1 B 03.565.7 Gem Russet | Arazati Shepody
B 06.07.804.2 |E 86.011 3921415 B 07.515.3 Ipora Atlantic
B
B 06.07.817.1 392785.24 B 07.516.1 Kantara 03.04.52
Fontane 5.1
B
B 06.660.1 Huinkul 393371.57 B 07.616.2 Kardal 03.620.1
B
B 06.665.1 Kennebec 393371.66 B 07.660.1 Karu 79.526.2
B
B 06.714.3 393371.7 B 07.660.2 Kelun 85.523.1
Pampeana 1
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. B
B 06.785.2 Primicia 393072.22 B 79.571.1 Kexin 92 678.4
B 07.537.4 Russet 393073.18 B 85.616.3 LaFlorida | 3&ones
Burbank a
B 07.591.2 B 01.505.2 393073.26 B 86.525,1 Monalisa Beate
B 07.606.4 B 03.602.4 393073.8 B 86.604.2LR | Newen Bintje
BT
B 78.502.5 B 06.07.640.6 393371.37 B 87.605.2 Nicola 84.529.5
Coloradi
B 86.511.2LR B 06.07.683.2 393536.13 B 90.592.1 Ona ta
EDLorad
B 87.621.7 B 06.559.1 396026.101 B 91.1042.2 Pehuenche o
Pentland
B 87.823.1 B07.573.1 396031.108 B 91.899.6 Crown Jopung

Tabla Il. Subpoblaciones formadas por el anélisis DAPC




Tabla lll: Subgrupos de genotipos resultantes del andalisis DAPC para las Subpoblaciones 1y 2.

SUBPOBLACION 1 SUBPOBLACION 2
Subpoblacion 1.1 Subpoblacion 1.2 | Subpoblacién 1.3 | Subpoblacién 2.1 | Subpoblacién 2.2 | Subpoblacién 2.3
304013.11 304013.18 21 mat 304056.4 304141.4 304072.6LB
B 01.559.2 304092.1 29 mat 304079.9 304146.1 304150.11
B 03.636.30 TT 392785.31 304085.1 304081.2 304152.5 304150.8
B 05.513.2 393371.35 Araucana 304149.15 388615.22 304152.10
B 06.07. 640.1 Pampeana INTA | B 02.556.2 304150.2 388790.24 393073.18
B 06.07.640.2 B 03.540.2 304152.9LB 390478.9 (Tacna) | 399079.28
B 06.07.817.1 B 03.578.1 391533.1 392141.5 800959 (Granola)
B 06.660.1 B 06.07.804.2 392785.24 399083.4 Achirana
B 06.665.1 B 06.714.3 393371.57 987174 Agata
B 07.537.4 B 06.785.2 393371.66 B 03.559.2 Alpha
B 07.591.2 B 87.621.7 393371.7 B 07.515.3 Ana
B 07.606.4 B 87.823.1 393072.22 B 07.516.1 Asterix
B 78.502.5 B 88.959.4 393073.26 B 07.616.2 B 03.04.505.1
B 86.511.2LR B 90.519.2 393073.8 B 07.660.1 B 03.565.7
B 90.557.2 B 90.619.3 393371.37 B 07.660.2 B 79.571.1
B 90.557.2 B 91.717.4 393536.13 B 86.525,1 B 85.616.3
B 90.827.1 B 91.880.3 396026.101 B 90.592.1 B 86.604.2LR
B 92.647.2 B 92.659.2 396031.108 B 91.1042.2 B 87.605.2
B 98.99.508.1 B 92.903.4 396037.215 B 91.899.6 B 92.10.1
B 98.99.627.2 Calén INTA 397077.16 B 92.868.1 B 92.660.5
BT 85.520.117 Chacay INTA 398017.54 B 93.1116.3 Feiwu
Huinkul Daekwar.48 398098.119 B 97.523.4 Fenchuixue
Kennebec E 86.011 Astarte B 97.617.4 Kardal
Primicia Fontane B 93.1104.4LR B 99.558.1 Karu
B 01.505.2 Russet Burbank | B 94.96.510.5 Bannock russet | Keluné
B 06.07.640.6 B 03.602.4 BT 84.529.5 Chieftain La Florida
B 06.07.683.2 B 07.573.1 Ipora FL 1879 Monalisa
B 06.559.1 B 90.610.4 Spunta Frital Nicola
Bonaerense La Ballenera BT 84.527.48 Unknown Gem Russet Ona INIA
Sierra Volcan BT 84.530.28 396033.102 Kantara Pehuenche
86060 Kexin Pentland Crown
Oka 5880.22 Newen Poluya
Revolucion Puren Pukara
Ranger Russet Ramos
RZ 90.44.3 Yagana
Snowden B 79.526.2
Umatilla B 85.523.11
393595.1 B 92.678.4
395195.7 Baronesa
Americana Beate
Arazati Bintje
Atlantic Coloradita
B 03.04.525.1 EDLorado
B 03.620.1 Rosada
Jopung
M. roja
Purple Majesty
Yaguari




Tabla IV: SNPs estructurales identificados por el andlisis SNPZIP
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SNP id Cromosoma | DL | Contribucién Anotacion funcional Proceso metabélico
solcap_snp_c2_16299 12 1 0,004371293 | Acyl-CoA tioesterasa Hidrolisis de acyl-CoAs
solcap_snp_c2_31600 6 0,006005380 | Gen conservado con funcién desconocida

Activador de la transcripcion de unién a
solcap_snp_cl_14248 1 210,002476263 | Calmodulina, plantas Factor de transcripcién
solcap_snp_c1_22 1 0,003083547 | Gen de funcién desconocida
solcap_snp_c1_3436 4 0,003365768 | Proteina de biosintesis de ubiquinona cog-8 Biosintesis de Ubiquinona
solcap_snp_c1_3497 4 0,002568070 | Gen de funcién desconocida
solcap_snp_c1_7227 10 0,003163455 | Gen de funcién desconocida
solcap_snp_c2_23337 12 0,003222444 | Proteina de union al elemento sensible al etileno Regulacién de la transcripciéon
solcap_snp_c2_27765 9 0,004587061 | Sucrosa sintasa Metabolismo de los carbohidratos
solcap_snp_c2_28761 10 0,002698637 | Gen de funcién desconocida
solcap_snp_c2_30950 2 0,002465777 | Proteina dedo de zinc Factor de transcripcién
Fosforilacién de proteinas,
solcap_snp_c2_31358 4 0,004142081 | Proteina quinasa dependiente de calcio respuesta de defensa
Fosforilacién de proteinas,
solcap_snp_c2_31360 4 0,003550113 | Proteina quinasa dependiente de calcio respuesta de defensa
solcap_snp_c2_31600 0,004857531 | Gen conservado con funcién desconocida
solcap_snp_c2_34197 11 0,002453164 | Quinasa Fosforilacién de proteinas
solcap_snp_c2_38246 4 0,002452655 | Gen de funcién desconocida
Trasporte transmembrana de
solcap_snp_c2_41906 2 0,002608736 | Transportador de Zinc/Hierro Metal-iones
Actividad catalitica, respuestas de
solcap_snp_c2_46707 7 0,002866617 | 4-cumarate-COA-ligasa defensa
Actividad catalitica, respuestas de
solcap_snp_c2_46710 7 0,002909402 | CoA ligasa dependiente de AMP defensa
Actividad de ATPasa, acoplada al
Porina/proteina de canal selectiva para los aniones | movimiento transmembrana de
solcap_snp_c2_46715 7 0,002948732 | dependiente de voltaje sustancias
Componente del transportador de nitrato de alta
solcap_snp_c2_47510 3 0,002903629 | afinidad Transporte de nitratos
solcap_snp_c2_48715 7 0,002840265 | Permeasa para Purinas 3 Actividad de transportador
Actividad de ATPasa cortadora de
solcap_snp_c2_49068 2 0,002911321 | Metaloproteasa m41 ftsh microtibulos
solcap_snp_c2_51559 4 0,002673901 | Lycopene beta ciclasa, cloroplastica Biosintesis de carotenoides
solcap_snp_c2_52663 7 0,002630232 | Acetyltransferasa Actividad de N-acetyltransferasa
solcap _snp c2 54069 0 0,003111650 | Proteina Sn-1 Respuestas de defensa




Tabla V. SNPs estructurales identificados por el analisis DAPC, en
2. Pob: subpoblaciones, Cro: Cromosomas
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los grupos de las subpoblaciones 1y

Po D
b SNP id Cro | A | Contribucion Anotacion funcional Proceso metabolico
0,00232394
solcap_snp_c1_11750 | 4 6 Fructose-1,6-bisfosfatasa, citosolica Metabolismo de los carbohidratos
0,00251204 Factor de transcripcién, union a secuencias
solcap_snp_c1_12899 | 11 0 Proteina PHAP2A especificas de ADN
0,00287782 | Proteina quinasa dependiente de calcio
solcap_snp_c1_13530 | 10 6 4 Fosforilacién de proteinas, reacciones de defensa
0,00325551 | Proteina quinasa dependiente de calcio
solcap_snp_c1_13531 | 10 2 4 Fosforilacién de proteinas, reacciones de defensa
0,00226654
solcap_snp_c2_11313 | 6 6 Helicasa dependiente de ATP ATP-dependent RNA helicase
0,00308924 | Proteina que contiene el dominio SPX Actividad de ATPasa, acoplado al movimiento
solcap_snp_c2_12106 | 1 0 (SYG1/Pho81/XPR1) transmembrana de sustancias
0,00258258 Proteina que contiene repeticion de
solcap_snp_c2_12252 | 11 9 tetratricopeptido (TPR) Regulacion de funciones celulares
0,00298338 Regulador de transcripcion, via de sefializacion
solcap_snp_c2_15331 | 11 7 Factor de respuesta a las auxinas activada por auxinas
0,00225372 Proteina de biosintesis de tiamina
solcap_snp_c2_27571 | 6 4 (ThiC), variante L1 Biosintesis de Tiamina
1 0,00301233 Gen conservado de funcién
solcap_snp_c2_27773 | 12 4 desconocida
0,00235300 Gen conservado de funcién
solcap_snp_c2_27831 | 10 0 desconocida
1 0,00240154 Gen conservado de funcion
solcap_snp_c2 32359 | 1 9 desconocida
0,00265581
solcap_snp_c2_32954 | 11 9 Prohibitina mitocondriall Membrana interna mitocondrial
0,00239528 Fitoene dehidrogenasa,
solcap_snp_c2_37119 | 3 7 cloroplastica/cromoplastica Biosintesis de carotenoides
0,00236802
solcap_snp_c2_39801 | 4 4 Fructosa-1,6-bisfosfatasa, citosolica Metabolismo de los carbohidratos
0,00282722 Gen conservado de funcién
solcap_snp_c2_4225 | 11 3 desconocida
0,00233562
solcap_snp_c2_ 53946 | 10 3 Fenilalanina amonio-liasa 1 Metabolismo de los fenilpropanoides
0,00231549 | Proteina quinasa de Serina-Treonina,
solcap_snp_c2_ 54932 | 10 6 en plantas Vias de sefializacion de defensa
0,00320618
solcap_snp_c2_55279 | 3 9 Pectin metilesterasa 1 Metilacion de la pectina
0,00362305
solcap_snp_cl_ 10941 | 4 1 Proteina F-box SKIP14 Ubiquitinacion de proteinas
0,00352960 Gen conservado de funcién
solcap_snp_cl_ 12887 | 4 2 4 desconocida
0,00424747
solcap_snp_cl 16261 | 4 0 Proteasa especifica Sentrin/sumo Proteasa
0,00327308
solcap_snp c2 51372 | 8 8 Gen con funcion desconocida
0,00254774
solcap_snp_c1 13641 | 6 2 Proteina WERBP-1 Regulacion de la transcripcion
0,00430155
solcap_snp_c1_1535 0 1 Proteina quinasa dependiente de calcio Fosforilacién de proteinas, reacciones de defensa
0,00247836
solcap_snp_cl_2065 6 5 Transportador de fosfato abc Transporte
0,00273292
solcap_snp_cl_7148 | 10 3 RBP50 Procesamiento de ARNm
0,00258231
solcap_snp_cl1_7187 | 10 8 RING finger Ubiquitinacién de proteinas
0,00312326
solcap_snp_c1 7192 | 10 6 Actina Union de nucleétidos
0,00243307 Rhamnose: beta-solanina / beta-
solcap_snp_cl_7520 7 1 chaconina ramnosiltransferasa Actividad de transferasa
2 1 0,00251168 Gen conservado _de funcion
solcap_snp_c2_17592 | 1 4 desconocida
0,00249911 Gen conservado de funcién
solcap_snp_c2_24297 | 6 0 desconocida
0,00277546 | Transferasa, transferencia de grupos
solcap_snp_c2_29745 | 10 0 glicosil Actividad de Galactosiltransferasa
0,00244592
solcap_snp_c2 45770 | 8 8 Catalitica Actividad catalitica
0,00258896
solcap_snp_c2 46398 | 7 5 Proteina quinasa APK1B, cloropléastica Fosforilacién de proteinas
0,00297731
solcap_snp_c2_54353 | 1 6 ADN polimerasa eta Reparacion de ADN
0,00309900
solcap_snp_c2 55831 | 7 8 Sucrosa-fosfato-sintasa Biosintesis de sacarosa
0,00311379
solcap snp_c2 5864 6 8 Proteina CASP Componente integral de la membrana
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Po
b SNP id Cro Contribucion Anotacion funcional Proceso metabdlico
0,00427499
solcap_snp_c2_10409 | 5 2 Ferritina Actividad de ferroxidasa, transporte de iones de hierro
0,00703856
solcap_snp_c2_24595 | 12 4 Gen con funcién desconocida
0,00399097 Citocromo c1-1, hemo proteina,
solcap _snp c2 33893 | 6 8 mitocondrial Transporte de electrones, cadena respiratoria




Tabla VI: Coeficiente de diferenciacion genética entre las subpoblaciones detectadas.

Pob 1 Pob 2 Fst Nm Valor p permutaciones
Grupo 1 Grupo 2 | 0,023 10,460 0,000 9999
Grupo 1 Grupo 3 | 0,110 2,016 0,000 9999
Grupo 2 Grupo 3 | 0,073 3,180 0,000 9999
Grupo 1 Grupo 4 | 0,078 2,975 0,000 9999
Grupo 2 Grupo 4 | 0,054 4,392 0,000 9999
Grupo 3 Grupo 4 | 0,135 1,595 0,000 9999
Grupo 1 Grupo 5 | 0,491 0,259 0,000 9999
Grupo 2 Grupo 5 | 0,475 0,277 0,000 9999
Grupo 3 Grupo 5 | 0,567 0,191 0,000 9999
Grupo 4 Grupo 5 | 0,536 0,217 0,000 9999
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Tabla VII: Resultados de Contribucion maxima promedio calculada entre los individuos de las tres

subpoblaciones de S. tuberosum Gp. Tuberosum

Numero de ancestros: Ancestros que fueron considerados en la genealogia de cada individuo de la subpoblacion. Tipo:
Linea materna o paterna. PMA: Probabilidad méxima acumulada: Suma de las probabilidades maximas de cada ancestro

en relacion al nivel de la genealogia en el que se encuentra en cada genotipo de la subpoblacion. FA: Frecuencia de

aparicién: del ancestro en los individuos de la subpoblacién. CMP: Contribucién maxima promedio: PMA/FA

NUumero de
Grupo ancestros Tipo Ancestros PMA FA FA (%) CMP CMP (%)
considerados
Serrana INTA 2,9375] 11 17,1875 0,267045455 | 26,70454545
MPI 59,703/21 1,46875] 11 17,1875 0,133522727 | 13,35227273
347 Maternal B 2,63 1,78125] 14 21,875 0,127232143 | 12,72321429
Katahdin 3,03125| 26 40,625 0,116586538 | 11,65865385
1 (N=64) Huinkul 2,84375| 25 39,0625 0,11375 11,375
Saranac 2,28125 | 22 34,375 0,103693182 | 10,36931818
Katahdin 5] 38 59,375 0,131578947 | 13,15789474
266 paternal Earlaine 5,21875| 31 48,4375 0,168346774 | 16,83467742
Saranac 4,84375 | 27 42,1875 0,179398148 | 17,93981481
Huinkul 7,9375 | 25 39,0625 0,3175 31,75
Serrana INTA 4,251 10 7,8125 0,425 42,5
387170,16 3] 8 6,25 0,375 37,5
MPI 59,703/21 2,15625| 11 8,59375 0,196022727 | 19,60227273
B 2,63 2,28125| 13 10,15625 | 0,175480769 | 17,54807692
517 Maternal 383300,21 (C83,119) 2,125] 13 10,15625 | 0,163461538 | 16,34615385
575049 (CEW-69-1) 1,4375| 9 7,03125 0,159722222 | 15,97222222
386614,16 (XY16) 1,125]| 8 6,25 0,140625 14,0625
Huinkul 2,40625| 19 14,84375 |0,126644737 | 12,66447368
MPI 55,957/54 1,0625| 10 7,8125 0,10625 10,625
Katahdin 2,484375 | 42 32,8125 0,059151786 | 5,915178571
389746,2 425] 9 7,03125 0,472222222 | 47,22222222
Huinkul 3,0625] 9 7,03125 0,340277778 | 34,02777778
Desiree 3,6875| 11 8,59375 0,335227273 | 33,562272727
2 (N=128) 386614,16 (XY 16) 3,125] 11 8,59375 0,284090909 | 28,40909091
381379,9 2,125] 9 7,03125 0,236111111 | 23,61111111
Urgenta 1,8125| 9 7,03125 0,201388889 | 20,13888889
Depesche 1,8125| 9 7,03125 0,201388889 | 20,13888889
383300,21 (C83,119) 1,625] 9 7,03125 0,180555556 | 18,05555556
518 paternal Y84,097 2,0625| 13 10,15625 | 0,158653846 | 15,86538462
Atlantic 2,0625| 13 10,15625 | 0,158653846 | 15,86538462
Saranac 1,84375| 12 9,375 0,153645833 | 15,36458333
USDA 96-56 1,21875| 9 7,03125 0,135416667 | 13,54166667
Lenape 1,9375| 16 12,5 0,12109375 12,109375
Earlaine 2,375] 20 15,625 0,11875 11,875
378971,928 1,1875| 11 8,59375 0,107954545 | 10,79545455
Preferent 0,96875| 9 7,03125 0,107638889 | 10,76388889
Furore 1]10 7,8125 0,1 10
Katahdin 5,046875 | 52 40,625 0,097055288 | 9,705528846
Gabriela 0,4375| 6 | 35,29411765 | 0,072916667 | 7,291666667
Katahdin 0,40625| 6 |35,29411765 | 0,067708333 | 6,770833333
Saranac 0,4375| 7 |41,17647059 0,0625 6,25
146 Maternal USDA 96,56 0,3125] 6 | 35,29411765 | 0,052083333 | 5,208333333
Earlaine 0,3125| 6 | 35,29411765 | 0,052083333 | 5,208333333
4 (N=17) CPC 1673-20 (adg) x Furore 0,21875| 5 ]29,41176471 0,04375 4,375
Saskia 0,28125| 7 |41,17647059 | 0,040178571 | 4,017857143
Innovator 3,5| 7 |41,17647059 0,5 50
RZ 84-2580 2,25| 8 |47,05882353 0,28125 28,125
143 Paternal Katahdin 0,875 | 10 | 58,82352941 0,0875 8,75
Saskia x (CPC 1673-20 (adg) x Furore) 0,3125] 8 |47,05882353 0,0390625 3,90625
CPC 1673-11 (adg) x Furore 0,03125| 1 |5,882352941 0,03125 3,125
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CAPITULO 2

EVALUACION DEL COMPORTAMIENTO A CAMPO DE CULTIVARES DE PAPA EN
RESPUESTA A LA INFECCION CON Phytophthora infestans Mont. De Bary
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INTRODUCCION

La papa (Solanum tuberosum L.) es un cultivo de importancia mundial a nivel
alimentario. Su produccién alcanza de mas de 375 x 10° de toneladas cosechadas y
19 x 10° de hectéreas plantadas por afio (FAOstat 2017). Sin embargo, se caracteriza
por ser susceptible a tizén tardio, enfermedad causada por el oomycete Phytophthora
infestans (Mont,) de Bary, la cual se encuentra presente en todas las zonas de
produccién de papa de Argentina.

Es una enfermedad policiclica, es decir, con varios ciclos de infeccion y de
produccion de inéculo durante una misma temporada de cultivo. Debido a esto, la
infeccion se incrementa exponencialmente a la produccion de inéculo durante la
estacion de crecimiento del cultivo. La cantidad de in6culo producido depende del
hospedante, el patégeno, el medio ambiente y las condiciones de manejo (Beaumont
1947; Goodwin et al., 1995). Hojas, tallos y tubérculos pueden verse afectados durante
el ciclo de la enfermedad.

Su control se basa en el uso de funguicidas de contacto y sistémicos (Fry 1975;
Mantecén 1998; Kapsa 2002). EI numero de aplicaciones realizadas durante el ciclo
del cultivo es elevado para los estandares internacionales, lo que provoca un creciente
riesgo de contaminacion ambiental y humana, y un incremento los costos de
produccién. El conocimiento y uso de variedades resistentes a esta enfermedad se ha
planteado como alternativa y como parte de un control integrado de la enfermedad.
Este manejo podria permitir una disminucion en las aplicaciones de fungicidas (Huarte
2002; Micheletto et al, 1999; Micheletto et al, 2000).

La caracterizacion fenotipica del germoplasma de papa respecto a su
comportamiento ante Phytophthora infestans constituye un aporte al conocimiento
bésico y permitira disponer de mejores herramientas para la seleccion de genotipos en
la produccion de cultivares de interés para los sectores productivos.

Los objetivos de este capitulo fueron:

1. Caracterizar una poblacién de papa compuesta por genotipos de
diversos origenes por su comportamiento ante la infeccion con Phytophthora

infestans.

2. Establecer una relacién entre comportamiento frente a P. infestans y los

componentes de rendimiento.
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MATERIALES Y METODOS

1. Material vegetal

Se utiliz6 una poblacién de 159 genotipos de papa pertenecientes a la coleccion de
germoplasma de la EEA INTA Balcarce (Tabla 1). La misma estd compuesta por
variedades de diferentes origenes y clones del Programa de Mejoramiento Genético
de la EEA INTA Balcarce y del Programa de Mejoramiento Genético del Centro
Internacional de la Papa, asi como por distintas especies de papa (Solanum

tuberosum Gp, Tuberosum, S, tuberosum Gp, Andigena y S, chacoense).

2. Métodos

2.1. Ensayos a campo

Se realizaron ensayos a campo en dos localidades: Balcarce (Estacion
Experimental INTA Balcarce, 37° 45" 32 " S, 58 ° 17" O, Provincia de Buenos Aires,
Argentina) y en Tafi del Valle (Estacion Agroindustrial Obispo Colombres, -26° 55’
13,8” N, -65° 46’ 12,6114” O Provincia de Tucuman, Argentina) durante las campafias
2012-13, 2013-14 y 2014-15. Se determind el comportamiento agronémico
(rendimiento y sanidad) de cada genotipo evaluado. Se empled un disefio aumentado,
el cual se compuso de un disefio en bloques completos aleatorizados con repeticiones
para los controles y del resto de los genotipos a probar los cuales son asignados a
dichos blogues, con una sola repeticion. Los controles utilizados fueron las variedades
comerciales Newen INTA (Moderadamente Resistente), Pampeana INTA (Resistente),
Asterix (Moderadamente resistente), Bintje (Susceptible), Kennebec (Susceptible),
Spunta (Susceptible), Innovator (Susceptible) y Frital INTA (Moderadamente

susceptible). Las repeticiones fueron ocho para Balcarce y cinco para Tafi del Valle.



Tabla 1. Genotipos utilizados en los ensayos a campo

. . . Nivel de

Genotipo Origen Nombre cientifico ploidia
86060 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
304013,11 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
304013,18 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
304056,4 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
304079,9 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
304081,2 Perd Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
304085,1 Perd Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
304092,1 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
304141,4 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
304146,1 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
304150,11 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
304150,2 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
304152,5 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
374080,5 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
380389,1 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
388615,22 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
388790,24 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
391533,1 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
3921415 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
392785,24 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
393072,22 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
393073,18 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
393073,26 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
393073,8 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
393075,15 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
393371,35 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
393371,37 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
393536,13 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
393595,1 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
395192,1 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
395195,7 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
396026,101 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
396,033,102 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
396037,215 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
397077,16 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
399049,14 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
399075,26 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
399079,28 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
399083,4 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
304072,6LB Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
Tacna Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
Granola Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
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. . . Nivel de

Genotipo Origen Nombre cientifico ploidia
Achirana INTA Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Agata Paises Bajos | Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Alpha Paises Bajos | Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Americana Bolivia Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Ana Brasil Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Araucana INTA Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Arazati Uruguay Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Asterix (testigo) Paises Bajos | Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Atlantic EE. UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 00,607,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 01,504,2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 01,505,2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 01,559,2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 02,543,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 03,04,505,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 03,04,525,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 03,04,573,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 03,04,573,3 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 03,534,3 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 03,559,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 03,574,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 03,574,2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 03,575,4 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 03,578,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 03,636,30 TT Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 06,07,640,2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 06,07,683,2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 06,665,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 06,714,3 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 07,516,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 07,537,4 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 07,577,3 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 07,591,2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 07,616,2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 78,502,5 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 79,571,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 84,617,4LR Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 85,523,11 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 85,616,3 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
B 86,511,2LR Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
B 86,525,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
B 86,604,2LR Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
B 87,605,2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
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Genotipo Origen Nombre cientifico ploidia
B 87,621,7 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 87,823,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 88,959,4 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 89,99,508,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 90,557,2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 90,610,4 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 90,619,3 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 90,827,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 91,1042,2 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B91,717,4 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 91,899,6 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 91,915,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 92,10,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 92,660,5 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 92,868,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 93,1116,3 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 97,523,4 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
B 98,99,508,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Bannock russet EE. UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Baronesa Paises Bajos | Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
BGRC-41479/1 (P1) Argentina Solanum chacoense 2x
Bintje Paises Bajos | Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Blanca dulce Argentina Solanum tuberosum ssp. andigena 4x
Bonaerense La Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x

Ballenera

BT 84,527,48 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
BT 84,529,5 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
BT 84,530,28 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
BT 85,520,117 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Calén INTA Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Chacay INTA Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Chieftain EE.UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Desiree Paises Bajos | Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
E 86,011 Pera Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
FL 1867 EE. UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
FL 1879 EE. UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Fontane Paises Bajos | Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Frital INTA (testigo) Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Huinkul MAG Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Innovator (testigo) Paises Bajos | Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Ipora Uruguay Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Kantara Paises Bajos | Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Karnico Paises Bajos | Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Kara Chile Solanum tuberosum ssp. tuberosum ax
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Genotipo Origen Nombre cientifico ploidia
Keluné INTA Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Kennebec (testigo) EE.UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
La Florida Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
M, roja Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Monalisa Paises Bajos | Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Newen INTA Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
(testigo)
Nicola Alemania Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Pampeana INTA Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
(testigo)
Pehuenche Chile Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
PO 97,11,10 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
PO 97,11,9 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
PO 99,26,1 Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Primicia INTA Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Pukara Chile Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Puren Chile Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Purple Majesty EE. UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Ramos Paises Bajos | Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Ranger Russet EE.UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Rosada Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
RZ 90,44,3 Paises Bajos | Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Serrana INTA Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Shepody Canada Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Sierra Volcan INTA Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Snowden EE.UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Spunta (testigo) Paises Bajos | Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Tafinista Argentina Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Umatilla EE.UU. Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Unknown Ecuador Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Yagana Chile Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
Yaguari Uruguay Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
YY10 Peru Solanum tuberosum ssp. tuberosum 4x
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2.2. Inoculacién a campo

El follaje se inocul6 a los 60 dias después de la plantacién con una suspensién de
esporangios de P. infestans. La inoculacion se realiz6 en los tres ensayos realizados
en la localidad de Balcarce. El in6culo se produjo sobre rodajas de papa de un cultivar
susceptible a la enfermedad (Spunta). Se utilizé un aislamiento complejo (compuesto
por cinco aislamientos de P. infestans). A fin de obtener la suspensién esporangial, se
recuperaron los esporangios desde rodajas y desde hojas de papa de la variedad
Spunta. Cada aislamiento fue previamente multiplicado en forma individual y luego
combinados en una Unica suspensién. Finalmente se determiné la pureza de la misma
mediante observaciones al microscopio. La concentracion final fue ajustada mediante
el uso de un hematocimetro a 1 x 10* esporangios ml™. La suspensién se conservé a
4°C por 2,5-3 horas para promover la liberacién de zoosporas desde los esporangios.
Previo a la inoculacion, se aplicé riego sobre las plantas con micro aspersion para
aumentar la humedad ambiente de la parcela inoculada. El in6culo se aplic6 al

atardecer con aspersores para humedecer completamente las plantas de cada surco.

El nimero de genotipos evaluados en cada afio y localidad fue variable (Tabla 2).
Por este motivo, algunos genotipos que se evaluaron en una sola combinacion de Afo

x Localidad, fueron excluidos del andlisis.

La inoculacion asistida solo se llevo a cabo en la localidad de Balcarce con el
objetivo de reducir la variabilidad en la severidad de la enfermedad, ya que la misma
no se presenta todos los afios. Si bien el inéculo esta presente naturalmente, las
condiciones climéaticas no son siempre predisponentes para que se manifieste la
enfermedad. Por otro lado, en Tafi del Valle debido a las condiciones agroclimaticas
preponderantes, la enfermedad se presenta naturalmente todos los afios. El ensayo en
Balcarce se realizé bajo condiciones de riego diario con microaspersion para asegurar
las condiciones necesarias de humedad para que el indculo pudiera reproducirse. Se
observo la presencia de la enfermedad en el campo de forma previa a la inoculacion

asistida en todas las campafias.



49

Tabla 2. NUumero de genotipos evaluados, fecha de plantacién de cada ensayo de
campo y fechas de evaluacion de severidad a campo (en dias después de
plantacion)

Localidad Afio N® de genotipos | Fecha 'd,e Evaluacién a campo (ddp)
evaluados plantacion

Balcarce 12-13 209 29/11/2012 55, 62,70, 76,85,96
13-14 154 29/11/2013 67,73, 77,82,90, 108
14-15 170 26/11/2014 69, 77, 91

Tafi del Valle |12-13 108 24/10/2012 98, 106, 113, 119, 126
13-14 106 14/11/2013 84, 89, 97
14-15 97 20/11/2014 62, 96
2.3. Evaluaciones fenotipicas
2.3.1. Evaluaciones en follaje

Las evaluaciones de comportamiento frente a tizdn en ambas localidades, se
realizaron de acuerdo al Protocolo del Centro Internacional de la Papa (2007). Las
lecturas de severidad por fecha fueron realizadas, en todos los casos, por el mismo

operador.

A partir de los datos de severidad recolectados, se calculo el area bajo la curva de
progreso de la enfermedad (AUDPC) segun la siguiente formula (Shaner and Finney,
1977):

n
AUDPC = X ((Xi+1 + Xi)/2) (ti+1 — ti)
i=1
donde:

Xi es el porcentaje de tejido afectado en la observacion it es el tiempo en dias de la

observacion i
n es el nimero de observaciones

Los valores de AUDPC calculados para cada genotipo fueron graficados para
ilustrar la distribucion de los mismos, indicando la ubicacion de los testigos en cada
combinacién afio x localidad. Luego, dichos valores se transformaron a valores
relativos (RAUDPC) en relacion al mayor valor posible de AUDPC de cada
combinacién Afio x Localidad. Los valores de RAUDPC se calcularon a partir de

valores de 100% de severidad en cada fecha de evaluacion (AUDPC relativa o
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RAUDPC) (Fry, 1978). Dicha transformacion es necesaria para poder realizar la
comparacion de los valores de AUDPC de cada genotipo entre ensayos de distintos

afos y localidades.

Se tomaron registros de temperatura media, de humedad relativa y precipitaciones
los cuales fueron obtenidos de las estaciones meteoroldgicas del INTA Balcarce
(Balcarce) y de la Estacibn Experimental Agroindustrial Obispo Colombres,
subestacion Santa Cruz y estacion Pinar de los Ciervos (Tucuman). En cada campafia,
los registros fueron documentados desde el dia de la plantacion de cada ensayo,

hasta el dia en que se realiz6 la Gltima medicién de severidad.

2.3.2. Estimaciones de rendimiento
Para estimar el rendimiento se obtuvo el valor de PESO TOTAL de los tubérculos
cosechados de cada genotipo por parcela de campo y se realizd una clasificacion de
los mismos por tamafio, numero y aspecto general. La clasificacion de los tubérculos
por tamafo/peso se realiz6 mediante la utilizacion de zarandas que separaron los
tubérculos en dos categorias: menores a 50 mm de longitud (“semilla”) y comerciales.

También se estimé el peso de tubérculos defectuosos y podridos.

2.4. Anélisis de datos
2.4.1. Variables fenotipicas

Las medias de cada variable por cada afio (PESO TOTAL, PESO SEMILLAS y
RAUDPC) vy localidad (RAUDPC y PESO TOTAL) se graficaron en relacion a las
medias globales por variable. Se calculé la correlacién entre las variables utilizando el
coeficiente de correlacion de Spearman.

Los datos generados a partir de la medicion de las variables RAUDPC, PESO
TOTAL y PESO SEMILLAS fueron analizados mediante modelos lineales mixtos en el
software estadistico InfoStat (Di Rienzo et al., 2016). Se obtuvieron las medias
ajustadas de cada genotipo mediante la utilizacion de un modelo que considera al
genotipo como factor fijo y corrige los valores de cada variable para cada genotipo
considerando la ubicacién de los mismos en el ensayo a campo (estructura espacial).
La estimacién de los errores se realiza a partir de los genotipos repetidos (testigos),
los cuales estén distribuidos al azar en el ensayo a campo. Cada combinacion Afio x
Localidad se analiz6 por separado utilizando un modelo de efectos fijos para todas las

variables consideradas

Yi=pu+gite
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Donde: Y;: valor de la variable respuesta para cada genotipo analizado; g;: efecto de

cada genotipo; e;: error

Se analizaron las medias ajustadas de los ensayos de cada localidad en forma
separada, debido a la presencia de desbalance entre localidades y entre afios. Debido
a esta razon, tampoco pudieron estimarse las interacciones Genotipo x Localidad y
Genotipo x Afo. Para la estimacién de la media del genotipo por localidad, se formulé
un modelo lineal mixto general que consideré al genotipo como factor fijo y al afio

como factor aleatorio.
Yi=H+tgitate

Donde: Yj: valor de la variable respuesta para cada genotipo en cada localidad y cada

afno; g;: efecto del genotipo; a;: efecto del afio; e;: error

2.4.2. Andlisis de agrupamiento y analisis de componentes principales

Se realiz6 un analisis de componentes principales con las medias ajustadas
estandarizadas de las tres variables medidas, utilizando el programa InfoStat (Di
Rienzo, et al., 2016). El analisis de agrupamiento se llevo a cabo utilizando el paquete
mclust (Scrucca et al., 2016) desarrollado para el programa estadistico R (R Core
Team, 2017).

2.4.3. Estimacion de heredabilidad

Debido a que los datos fenotipicos recolectados corresponden a un disefio
desbalanceado, se calcul6 la heredabilidad para cada genotipo utilizando la varianza
del error de prediccién (PEV) derivada de la estimacion del mejor predictor lineal
insesgado (BLUP; Rosyara et al., 2016) con el paquete rrBLUP (Endelman 2011) para
R. Segun Clark et al., (2012):

H? =1 - (PEV/Vg)

Donde: H?: heredabilidad en sentido amplio; PEV: varianza del error de prediccion;
Vg: varianza genética. A partir de estas estimaciones, se calculé la heredabilidad

promedio de cada caracter para la poblacion de estudio y para cada localidad.
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RESULTADOS

1. Variables meteoroldgicas

En la Figura 1 se puede observar el comportamiento de las variables
meteorologicas registradas para cada ensayo de campo (combinacion Afio x
Localidad). Las temperaturas medias para los tres afios de ensayo en Balcarce, fueron
similares (alrededor de los 20°C en promedio). Sin embargo, la localidad de Tafi del
Valle presento valores de temperatura media inferiores a los de Balcarce. En cuanto a
la humedad relativa, los valores presentados en Balcarce fueron mas estables que en
la localidad de Tafi del Valle. No obstante, en esta ultima se registraron valores de HR
mas elevados para las campafias 12-13 y 14-15.

La Figura 2 muestra los registros de precipitaciones para cada campafa ensayada.
La variabilidad para cada afio fue amplia, siendo Balcarce 12-13 la campafa con

mayores valores.

103,60

78,77

53,95

T°Media
T

29,12 l 1
Balcarce 1213  Balcarce 13-14  Balcarce:14-15  Tafi del Valle-12-13 Tafi del Valle:13-14 Tafi del Valle:14-15
Localidad*Afio

ICT R media [] T°Media |

4,29

Figura 1. Humedad relativa (HR %) y Temperatura media (T° Media) expresada en
C° para cada combinacién Afo x Localidad ensayada. Las lineas horizontales
indican los valores 20°C y 70% HR del eje Y.
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Balcarce Balcarce Balcarce Tafi del Valle Tafi del Valle Tafi del Valle
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Figura 2. Precipitaciones acumuladas durante la campafia para cada
combinacién Afo x Localidad ensayada.

2. Variables fenotipicas

Las variables fenotipicas medidas alcanzaron distintos valores en funcién de la
estacién de crecimiento (Figura 3). Esto dependié en gran medida del afio y de la
localidad. En Tafi del Valle los valores medios de RAUDPC superaron para todos los
afios a la media general de la variable. Por otro lado, en Balcarce solo la temporada
12-13 fue igual a la media general, mientras que las temporadas 13-14 y 14-15
estuvieron por debajo. La variable PESO SEMILLAS, solo se registr6 en la localidad
de Balcarce, mientras que RAUDPC y PESO TOTAL cuentan con datos provenientes
de ambas localidades. Por otro lado, para el caso de AUDPC, solo una combinacion
Afio x Localidad no superd el valor de la media general de la variable. Para el caso de
PESO TOTAL, los rendimientos obtenidos en Tafi del Valle no superan la media
general en ningun afo, y para PESO SEMILLAS las temporadas 12-13 y 13-14 fueron

superiores a la media general, mientras que la temporada 14-15 fue muy inferior.
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Peso semillas

1,57

1,36
1,15
0,04
0,73

12-13 13-14 14-15
Afio

Media peso semillas

Figura 3. Medias de las variables medidas por afio y localidad en relacién ala
media general de cada variable: a) AUDPC, b) RAUDPC, c) PESO TOTAL y d)
PESO SEMILLAS. La linea horizontal paralela al eje x, representa el valor de la media
general de la variable.

Debido a que no se pudo registrar informaciéon de todos los genotipos en ambas
localidades, se procedio al analisis de los datos de cada localidad en forma separada.
De esta forma, dado el desbalance presente en los datos, no se pudo estimar la
interaccion genotipo x localidad (IGL). Por otro lado, las dos localidades analizadas
poseen caracteristicas agroclimaticas muy dispares por lo que el andlisis conjunto de
la informacion sin la estimacion de la IGL habria arrojado medias poco representativas
del comportamiento de cada genotipo en cada ambiente. Los valores de las medias
ajustadas para cada variable se presentan en la Tabla 3. Se puede observar que hubo
diferencias significativas entre las mismas (p < 0,05) para cada genotipo segun el test
DGC (Di Rienzo et al., 2016). El promedio de las medias ajustadas para la variable
RAUDPC fue de 0,332 para la localidad de Balcarce con un rango de 0,08 a 0,75, y de
0,474 para la localidad de Tafi del Valle, con un rango de 0,0006 a 0,94. La media
para la variable PESO TOTAL en Balcarce fue de 2,63 kg (-0,82-7,1) y de 1,05 kg (-
0,12-3,02) para Tafi del Valle. La variable PESO SEMILLAS tuvo una media de 1,16 (-
0,06-3,02) en Balcarce, mientras que en Tafi del Valle no fue documentada. En la
Figura 4, se pueden observar los histogramas de frecuencias relativas para cada

variable fenotipica medida, los cuales se construyeron tomando los datos de todas las



57

campafas y ambas localidades. En ellos se encuentran posicionados los testigos en
correspondencia con su comportamiento para cada variable. Se puede observar que,
si bien los testigos utilizados poseen diferentes comportamientos para las variables
medidas, los valores obtenidos de cada uno de ellos nunca fueron extremos. A fines
ilustrativos, se seleccionaron 8 genotipos para Balcarce y 9 genotipos para Tafi del
Valle que tuvieron buen comportamiento para las variables medidas. Se calcularon los
cuartiles para cada variable en cada localidad. Para Balcarce, se seleccionaron los
genotipos que presentaran a) valores de RAUDPC menores al primer cuartil, b)
valores de PESO TOTAL mayores al tercer cuartil y c) valores de PESO SEMILLAS
menores al primer cuartil. Para el caso de Tafi del Valle, se seleccionaron los
genotipos que presentaran a) valores de RAUDPC menores al primer cuartil y b)
valores de PESO TOTAL mayores al tercer cuartil.

La correlacion entre las variables RAUDPC y PESO TOTAL fue negativa (Balcarce:
-0,10, p<0,0105; Tafi del Valle: -0,22, p<0,0001), mientras que la correlacion entre
RAUDPC y PESO SEMILLAS fue positiva (0,20, p<0,0001). La correlacion entre las
dos variables referidas a rendimiento fue de 0,26 (p<0,0001).

Tabla 3. Valores de las medias ajustadas de cada variable medida para cada
genotipo y asighacién de los genotipos en grupos segun el paquete mclust, para
lalocalidad de (a) Balcarce y (b) Tafi del Valle.

Letras distintas indican diferencias significativas (p<0,05). Los genotipos
seleccionados, se encuentran en color amarillo. E.E = Error estandar.

@)

Genotipo RAUDPC | E.E PESO TOTAL | E.E PESO “SEMILLA” | E.E Grupo | N° Campafias
86060 0,2 0,07 5,92 2,85 2,07 0,48 1 2
987174 0,39 0,07 -0,82 0,75 0,27 0,48 1 2

304013.11 0,17 0,09 0,91 0,78 NA NA 2

304013.18 0,23 0,07 2,47 1,08 0,48 0,43 2 3

304056.4 0,27 0,09 2,21 1,22 0,23 0,52 1 2

304072.6LB 0,24 0,07 3,52 1,35 0,69 0,43 1 3

304079.9 0,23 0,07 2,19 1,01 0,64 0,43 2 3

304081.2 0,29 0,07 3,38 1,31 2,81 0,43 1 3

304085.1 0,21 0,07 15 0,8 1,27 0,43 2 3

304092.1 0,36 0,07 1,85 0,91 0,72 0,43 2 3

304141.4 0,3 0,07 6,42 1,96 0,53 0,43 1 3

304146.1 0,28 0,07 3,25 1,28 1,44 0,43 1 3

304149.15 0,27 0,09 -0,61 0,86 0,46 0,52 1 2

304150.11 0,24 0,07 2,56 1,11 0,44 0,43 1 3

304150.2 0,23 0,07 4,08 1,48 1,76 0,43 1 3

304150.8LB 0,14 0,08 7,1 2,33 1,24 0,52 1 2
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Genotipo RAUDPC | E.E PESO TOTAL | E.E PESO “SEMILLA” | E.E Grupo | N° Campafias
304152.5 027 |o0,07 3,99 1,46 19 0,43 1 3
374080.5 03 |0,07 3,06 1,67 0,76 0,48 1 2
380389.1 027 |o007 2,4 1,36 0,92 0,48 2 2
388615.22 024 |0,07 4,72 1,82 1,37 0,43 1 3
388790.24 016 |007 3,17 1,72 1,45 0,48 1 2
390478.9 2
(Tacna) 075 |o0,08 1,69 0,88 0,94 0,52 2
391533.1 008 |0,08 2,76 1,23 0,61 0,52 2 2
3921415 017 |o007 4,46 2,28 0,9 0,43 1 3
392785.24 023 |007 4,47 1,77 0,55 0,43 1 3
393072.22 013 |0,07 2,4 1,06 0,87 0,43 2 3
393073.18 017 |o07 2 0,95 0,77 0,43 2 3
393073.26 014 |o007 4,05 1,47 0,52 0,66 1 3
393073.8 021 |o007 5,57 18 1,01 0,43 1 3
393075.15 02 |0,08 3,42 1,43 1,05 0,52 1 2
393371.35 019 |o007 3,99 1,46 1,24 0,43 1 3
393371.37 018 |0,07 3,51 1,35 1 0,43 1 3
393536.13 024 |007 5,59 18 0,73 0,43 1 3
393595.1 043 |007 4,31 1,53 1,39 0,52 1 3
395192.1 039 |007 3,41 1,83 1,22 0,43 1 3
395195.7 035 |0,07 6,18 1,92 2,51 0,43 1 3
396004.225 035 |0,08 4,45 1,71 0,89 0,52 1 2
396026.101 039 |0,07 3,26 1,39 1,19 0,52 1 3
396033.102 032 |o007 4,57 1,59 0,79 0,43 1 3
396037.215 044 |0,07 3,14 1,26 1,39 0,43 1 3
397077.16 044 |0,07 4,83 1,64 1,15 0,43 1 3
399001.16 017 |o.08 4,43 1,71 16 0,76 1 2
399049.14 017 |o08 3,44 1,43 0,94 0,52 1 2
399075.26 024 |0,07 6,76 2,03 1,65 0,43 1 3
399079.28 039 |0,07 2,23 1,02 1,13 0,43 2 3
399083.4 035 |0,08 3,48 1,45 1,12 0,52 1 2
800959 2
(Granola) 062 |0,09 1,78 1,09 0,35 0,76 2
Achat 04 |0,07 0,49 1,48 0,77 0,48 2 2
Achirana 041|007 287 1,19 0,71 0,43 2 3
Agata 049 |0,07 27 1,14 219 0,43 1 3
Alpha 028 |0,07 13 0,74 0,89 0,43 2 3
Americana 035 |0,07 1,58 0,94 1,03 0,48 2 2
Ana 024 |0,07 3.1 1,25 237 0,43 1 3
Araucana 034 |007 2,87 1,19 1,55 0,43 1 3
Arazati 026 |0,07 2,46 1,08 0,48 0,43 2 3
Asterix 026 |0,04 4,06 0,82 2,6 0,23 1 3
Atlantic 046 |0,07 2,36 1,05 0,71 0,43 2 3
B 00.607.1 056 |0,07 2,66 1,13 0,98 0,43 2 3
B 01.504.2 059 |0,07 1,82 0,9 1,13 0,43 2 3




59

Genotipo RAUDPC | E.E PESO TOTAL | E.E PESO “SEMILLA” | E.E Grupo | N° Campafias
B 01.505.2 04 |0,07 1,67 0,85 2,14 0,43 1 3
B 01.559.2 048 |0,07 2,51 1,09 0,33 0,43 2 3
B 02.543.1 032 o007 2,94 12 1,15 0,43 1 3
B03.04505.1 | 032 |o0,07 2,32 1,04 1,37 0,43 1 3
B03.04525.1 | 028 |0,07 0,81 0,62 0,17 0,66 1 2
B03.04573.1 | 035 |0,07 3,38 1,32 0,99 0,43 1 3
B03.045733 | 037 |o0,07 2,1 0,98 1,44 0,43 1 3
B 03.534.3 021 |o007 1,84 1,08 1,24 0,48 2 2
B 03.559.1 04 |007 1,95 0,94 1,14 0,43 2 3
B 03.574.1 03 [0,09 1,66 1,05 11 0,52 2 2
B 03.574.2 041 |o0,08 1,22 0,73 0,99 0,52 2 2
B 03.575.4 047 o007 1,51 0,81 1,52 0,43 1 3
B 03.578.1 04 |007 1,36 0,76 2,75 0,43 1 3
B 03.602.4 0,36 |0,07 0,86 1,68 1,35 0,43 1 3
B03.636.30 TT | 028 |0,07 1,56 0,93 0,64 0,43 2 3
B 05.513.2 0,17 |o,08 3,29 1,39 0,06 0,76 1 2
B 06.07.640.2 | 023 |0,08 2,44 1,13 NA NA 2
B06.07.6832 | 018 |0,08 4,04 16 0,5 0,52 1 2
B 06.559.1 021 |o,08 4,56 1,74 1,23 0,76 1 2
B 06.665.1 038 |0,07 1,17 0,71 1,9 0,43 1 3
B 06.714.3 0,26 |0,09 1,78 1,09 0,3 0,52 2 2
B 07.516.1 037 o007 2,11 0,98 1,15 0,43 2 3
B 07.537.4 044 o007 1,42 0,78 1,83 0,43 1 3
B 07.577.3 049 0,07 2,15 0,99 1,29 0,43 2 3
B 07.591.2 025 |o0,08 3,67 15 3,02 0,76 1 2
B 07.616.2 045 |o0,07 4,1 1,48 1 0,43 1 2
B 78.502.5 032 o007 4,23 151 1,43 0,52 1 3
B 79.526.2 0,33 |0,09 2,04 1,28 1,04 0,76 2 2
B 79.571.1 0,6 |o007 2,27 1,03 0,54 0,43 2 3
B 84.617.4LR 047 |0,09 1,77 1,09 1,11 0,52 2 2
B 85.523.11 046 |0,07 2,48 1,08 11 0,43 2 3
B 85.616.3 031 |0,07 2,87 1,27 1,38 0,52 1 3
B 86.511.2LR 035 |0,07 2,12 0,99 2 0,43 1 3
B 86.525.1 061 |0,07 2,12 0,98 1,41 0,43 2 3
B 86.604.2LR 032 |o0,07 2,38 1,06 1,78 0,43 1 3
B 87.605.2 05 |007 1,52 0,81 2,21 0,43 1 3
B 87.621.7 0,64 |0,07 4,75 1,63 1,94 0,43 1 3
B 87.823.1 029 |o0,07 2,88 1,19 0,35 0,43 1 3
B 88.959.4 047 o007 3,43 1,33 1,55 0,43 1 3
B89.99.508.1 | 035 |0,07 2,33 1,32 1,01 0,48 2 2
B 90.557.2 0,38 0,07 41 2,12 17 0,43 1 3
B 90.610.4 033 0,07 2,16 1,24 0,72 0,48 2 2
B 90.619.3 0,26 |0,07 3,3 1,29 1,62 0,43 1 3
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Genotipo RAUDPC | E.E PESO TOTAL | E.E PESO “SEMILLA” | E.E Grupo | N° Campafias
B 90.827.1 059 |0,08 226 1,08 0,99 0,52 2 2
B 91.1042.2 054 |0,07 4,12 1,49 1,31 0,43 1 3
B 91.717.4 02 |0,07 2,23 1,27 0,47 0,48 2 2
B 91.880.3 036 |0,07 0,52 15 1,72 0,48 1 2
B 91.899.6 05 |0,07 3,19 1,27 1,16 0,43 2 3
B 91.915.1 041|007 2,36 1,34 0,97 0,48 2 2
B 92.10.1 044 |0,07 3,95 1,45 221 0,43 1 3
B 92.660.5 032 |o007 3,63 1,37 2,13 0,43 1 3
B 92.678.4 056 |0,08 2,54 1,16 1,16 0,52 2 2
B 92.868.1 019 |007 1,29 0,74 08 0,43 2 3
B93.11044LR | 034 0,08 271 1,22 0,44 0,76 2 2
B 93.1116.3 033 |007 2,66 1,13 1,05 0,43 2 3
B 97.523.4 0,24 |o0,07 3,37 1,31 1,45 0,43 1 3
B 98.99.508.1 01 |0,08 216 1,04 0,47 0,52 2 2
Bannock_russet 0,27 0,08 1,63 0,86 0,53 0,52 2 2
Baronesa 044 |007 1,29 0,74 2,47 0,43 1 3
BGRC 41479/1 2
(P1) 016 |0,08 2,15 1,04 0,87 0,52 2
Bintje 04 |0,04 1,17 0,61 1,84 0,23 3
Blanca dulce 035 |0,08 0,71 0,6 0,26 0,52 1
Bonaerense La 2
Ballenera 032 |o,08 1,83 0,93 1,12 0,52 2
BT84.527.48 | 033 |0,07 0,9 0,64 0,76 0,48 2 2
BT 84.529.5 012 |o07 1,65 0,85 1,96 0,43 1 3
BT 84.530.28 | 018 |0,07 0,88 0,64 0,81 0,48 2 2
BT85.520.117 | 034 |0,08 0,79 0,62 0,36 0,52 2 2
Calen INTA 028 |0,08 0,81 0,62 1,73 0,76 1 2
Chacay INTA | 022 |0,07 0,76 0,61 1,39 0,48 1 2
Chieftain 049 |0,08 0,88 0,63 0,81 0,52 2 2
Desiree 036 |0,07 11 0,69 0,97 0,43 2 3
E 86.011 033 |0,07 0,9 0,64 1,28 0,48 1 2
FL 1867 043 |0,08 0,69 0,6 0,97 0,52 2 2
FL 1879 0,44 |0,07 0,84 0,63 1,46 0,43 1 3
Fontane 036 |0,07 0,88 0,64 0,95 0,48 2 2
Frital INTA 031 |o0,04 0,98 0,61 1,41 0,24 1 3
Huinkul MAG 037 |o007 226 1,02 121 0,43 2 3
Innovator 053 |0,04 228 0,68 0,74 0,23 2 3
Ipora 023 |o007 1,16 07 121 0,43 2 3
Kantara 034 |0,07 6,81 3,19 1,73 0,48 1 2
Kardal 046 |0,07 2,72 1,51 0,84 0,66 2 2
Karnico 027 |o007 3.4 1,82 0,75 0,48 1 2
Karu 036 |0,07 3,94 1,45 1,67 0,43 1 3
Kelune 04 |0,08 6,24 2,14 1,44 0,52 1 2
Kennebec 034 |0,04 3,54 0,74 0,67 0,24 1 3
La Florida 035 |0,07 3,27 1,29 1,29 0,43 1 3
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Genotipo RAUDPC | E.E PESO TOTAL | E.E PESO “SEMILLA” | E.E Grupo | N° Campafias
M roja 0,53 0,07 1,52 0,81 1,15 0,43 2 3
Monalisa 0,34 0,07 3,83 1,42 2,08 0,43 1 3
Newen INTA 0,27 0,04 2,92 0,72 0,87 0,23 1 3
Nicola 0,39 0,09 2,73 1,36 2,2 0,52 1 2
OCL 7383.7 0,16 0,08 4,4 1,7 -0,17 0,76 1 2
OKA 5632.11 0,15 0,08 2,46 1,14 NA NA 2
Pampeana 3

INTA 0,29 0,04 3,55 0,75 1,32 0,23
Pehuenche 0,32 0,08 5,79 2,04 1,37 0,52 2
Pentland crown 0,23 0,07 4,06 2,11 0,24 0,66 1 2
Pintada 032 |008 3,67 15 NA NA 2
PO 97.11.10 0,48 0,07 4,62 1,6 2,13 0,43 1 3
PO 97.11.9 0,23 0,08 3,8 1,54 0,4 0,52 1 2
PO 99.26.1 0,42 0,07 4,18 1,5 2,86 0,43 1 3
Primicia 0,52 0,08 0,86 0,63 0,74 0,76 2 2
Pukara 0,42 0,09 2,38 1,27 2,18 0,52 1 2
Puren 037|007 1,28 0,74 0,35 0,43 2 3
Purple Majesty 0,47 0,07 1,83 0,9 2,38 0,52 1 3
Ramos 032 |007 2,27 1,03 2,19 0,43 1 3
Ranger Russet 0,51 0,07 1,38 0,77 1,26 0,43 2 3
Rosada 0,11 0,08 1,88 0,95 0,51 0,52 2 2
Russet Burbank 0,29 0,07 1,1 0,72 -0,06 0,66 1 2
RZ 90.44.3 0,41 0,08 2,23 1,06 0,94 0,52 2 2
Serrana INTA 0,28 0,07 1,2 0,72 1,05 0,43 2 3
Shepody 0,35 0,07 1,46 0,79 0,35 0,52 2 3
Sierra Volcan 0,16 0,09 2 1,16 0,35 0,52 2 2
Snowden 0,3 0,07 2,45 1,08 1,09 0,43 2 3
Spunta 0,33 0,04 1,67 0,64 0,82 0,23 2 3
Tafinista 0,28 0,07 1,21 0,77 1,26 0,48 1 2
Tuni Blanca 2
105 0,34 0,08 1,09 0,69 -0,04 0,76 1

Umatilla Russet | 0,41 0,08 1,42 0,79 1,07 0,52 2 2
Unknown 0,32 0,08 1,92 0,96 1,02 0,52 2 2
Yagana 0,43 0,07 0,79 0,61 2,84 0,43 1 3
Yaguari 0,43 0,07 2,02 0,96 1,26 0,43 2 3
YY 10 0,4 0,07 0,93 0,65 0,5 0,43 2 3
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b)

NG

GENOTIPO RAUDPC | EE PESO TOTAL | EE Grupo | Camparias
388615.22 0,6 0,11 1,33 0,46 1 3
390478.9.(Tacna) 0,41 0,11 17 0,51 1 3
391533.1 0,13 0,11 0,55 0,37 2 3
393075.15 0,36 0,11 2,16 0,56 1 3
393536.13 0,23 0,11 0,97 0,42 2 3
393595.1 0,39 0,11 1,24 0,45 1 3
395192.1 0,41 0,11 0,62 0,38 2 3
395195.7 0,34 0,14 1,54 0,52 1 2
396.004.225 0,01 0,11 1,03 0,43 2 3
396.026.101 0,03 0,11 1,02 0,43 2 3
396.031.108 6,40E-04 | 0,18 3,02 0,69 1 3
396.033.102 0,11 0,14 07 0,45 2 3
396.037.215 0,03 0,11 0,97 0,42 2 3
397077.16 0,25 0,11 1,98 0,54 1 3
399001.16 0,01 0,11 0,25 0,35 2 3
399049.14 0,03 0,11 1,55 0,49 2 3
399053.15 0,02 0,11 0,72 0,39 2 3
399075.26 0,01 0,11 1,05 0,43 2 3
399079.28 0,21 0,11 0,46 0,37 2 3
800959 (Granola) 0,43 0,11 1,48 0,48 1 3
Achirana 0,65 0,11 1,92 0,53 1 3
Agata 0,61 0,11 0,31 0,35 1 3
Alpha 0,45 0,11 0,89 0,41 1 3
Ana 0,32 0,11 1,46 0,48 1 3
Araucana 0,79 0,11 1,07 0,43 1 3
Asterix 0,52 0,07 1,71 0,32 1 3
Atlantic 0,76 0,14 1,34 05 1 3
Azul 0,26 0,11 0,36 0,36 2 3
B 00.607.1 0,42 0,11 0,66 0,39 2 3
B 01.504.2 0,66 0,11 0,5 0,37 1 3
B 01.505.2 0,5 0,11 1,3 0,46 1 3
B 02.543.1 0,54 0,11 1,23 0,45 1 3
B 03.559.1 0,64 0,11 0,38 0,36 1 3
B 03.574.1 0,94 0,14 0,12 0,38 1 2
B 03.575.4 0,35 0,11 1,13 0,44 1 3
B 03.578.1 0,35 0,11 0,78 0,4 2 3
B 03.602.4 0,64 0,11 0,37 0,36 1 3
B 07.515.3 0,32 0,14 0,4 0,42 2 2
B 78.502.5 0,45 0,14 0,14 0,4 2 2
B 79.526.2 0,24 0,11 236 0,59 1 3
B 79.571.1 0,47 0,11 1,57 0,49 1 3
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GENOTIPO RAUDPC | EE PESOTOTAL| EE Grupo Cam':aﬁas
B 84.617.4LR 0,42 0,11 1,08 0,43 1 3
B 85.523.11 0,89 0,11 0,57 0,38 1 3
B 85.616.3 0,32 0,11 1,37 0,47 1 3
B 86.525.1 0,83 0,14 1,15 0,49 1 2
B 86.604.2LR 0,61 0,11 1,04 0,43 1 3
B 87.605.2 0,67 0,11 1,36 0,47 1 3
B 87.621.7 0,57 0,11 1,48 0,48 1 3
B 88.959.4 0,79 0,11 0,49 0,37 1 3
B 90.557.2 0,42 0,11 1,72 0,51 1 3
B 90.619.3 0,74 0,11 0,31 0,35 1 3
B 90.827.1 0,71 0,14 0,36 0,42 1 2
B 91.1042.2 0,47 0,11 0,72 0,39 1 3
B 91.899.6 0,56 0,11 0,84 0,41 1 3
B 92.10.1 0,63 0,11 0,33 0,35 1 3
B 92.660.5 0,45 0,11 0,97 0,42 1 3
B 92.678.4 0,55 0,11 0,96 0,42 1 3
B 92.868.1 0,27 0,11 0,31 0,35 2 3
B 93.1116.3 0,54 0,11 1,55 0,49 1 3
B 97.523.4 0,12 0,11 0,95 0,42 2 3
B 98.99.508.1 0,13 0,11 1,67 0,5 2 3
Baronesa 0,74 0,11 0,58 0,38 1 3
Bintje 0,83 0,07 07 0,29 1 3
Bonaerense La Ballenera 0,41 0,11 1,1 0,43 1 3
BT 84.529.5 0,02 0,11 1,71 0,51 2 3
BT 85.520.117 0,45 0,11 1,82 0,52 1 3
Calen INTA 0,38 0,14 1,57 0,53 1 2
Chieftain 0,82 0,11 0,89 0,41 1 3
Coloradita 0,41 0,11 0,78 0,4 2 3
Desiree 0,41 0,11 0,95 0,42 1 3
FL 1867 0,71 0,11 0,63 0,38 1 3
FL 1879 0,75 0,11 0,44 0,36 1 3
Frital INTA 06 0,07 0,75 0,29 1 3
Gem Russet 0,38 0,11 1,03 0,43 1 3
Huinkul 0,49 0,11 1,68 0,5 1 3
Innovator 0,63 0,07 1,07 0,3 1 3
Ipora 0,63 0,11 1 0,42 1 3
Karu 0,42 0,11 1,32 0,46 1 3
Kelune 0,55 0,11 0,75 0,4 1 3
Kennebec 0,66 0,07 1,37 0,31 1 3
La Florida 0,71 0,11 1,02 0,43 1 3
M roja 0,81 0,11 0,39 0,36 1 3
Monalisa 0,6 0,11 1,12 0,44 1 3
Newen INTA 0,36 0,07 1,13 03 1 3
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GENOTIPO RAUDPC | EE PESOTOTAL | EE Grupo Cam';aﬁas
Nicola 0,48 0,11 1,35 0,46 1 3
Pampeana INTA 0,3 0,07 1,35 0,31 1 3
Pehuenche 0,39 0,11 2,19 0,57 1 3
Pera o Seforita 0,25 0,11 0,51 0,37 2 3
PO 97.11.10 0,81 0,11 0,48 0,37 1 3
PO 99.26.1 0,83 0,11 0,67 0,39 1 3
Primicia 0,51 0,11 121 0,45 1 3
Pukara 0,56 0,11 1,64 0,5 1 3
Puren 0,41 0,11 0,77 0,4 2 3
Purple Majesty 0,65 0,11 0,65 0,38 1 3
Ramos 0,84 0,11 0,42 0,36 1 3
Ranger Russet 0,66 0,11 1,23 0,45 1 3
Rosada 0,46 0,11 1,15 0,44 1 3
RZ 90.44.3 0,75 0,11 0,65 0,38 1 3
Santa Maria 0,52 0,11 0,33 0,35 2 3
Serrana INTA 0,37 0,11 1,24 0,45 1 3
Shepody 0,61 0,11 0,77 0,4 1 3
Sierra Volcan 0,49 0,11 0,92 0,41 1 3
Spunta 0,67 0,07 1,04 0,3 1 3
Umatilla Russet 0,63 0,11 1,85 0,52 1 3
Yagana 0,45 0,11 2,9 0,65 1 3
Yaguari 0,63 0,11 0,46 0,36 1 3
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Figura 4. Histogramas de frecuencias relativas para las medias ajustadas de

cada variable fenotipica.

3. Andlisis de componentes principales y de agrupamiento

Para la localidad de Balcarce, el primer componente principal (CP 1) explicé el
47,3% de la variabilidad, mientras que el componente principal 2 (CP2) explicd un
38,9% de la misma. La variable RAUDPC se encuentra correlacionada positivamente
con el CP 2 (0,92), PESO TOTAL se correlaciona de forma positiva con el CP 1 (0,76)
y de forma negativa con el CP 2 (-0,52). Por otro lado, PESO SEMILLAS se
correlaciona positivamente con el CP 1 (0,89). En la Figura 5 a, se puede observar que
el CP 2 separa los genotipos que tuvieron mayores valores de RAUDPC de aquellos
cuyos valores para dicha variable fueron menores y genotipos con valores altos de
PESO TOTAL de aquellos con valores mas bajos. Mientras que el CP 1 separa
genotipos con altos valores de PESO SEMILLAS de aquellos con valores pequefios.
De acuerdo a esto, los genotipos con mejores valores de RAUDPC y PESO TOTAL
podrian encontrarse en el cuadrante inferior derecho. Para la localidad de Tafi del
Valle, la variable RAUDPC se encuentra correlacionada negativamente con el CP 1y
de forma positiva con el CP 2. Mientras de PESO TOTAL se encuentra correlacionada
de forma positiva con ambos CP. El CP 1 separa genotipos con distintos valores de
RAUDPC y PESO TOTAL.
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El andlisis de agrupamiento realizado con el paquete estadistico mclust, dividié a
los genotipos en dos grupos segun las variables medidas. Para la localidad de
Balcarce, el modelo seleccionado fue VVE (elipsoidal, igual orientacion), mientras que
para Tafi del Valle fue el modelo seleccionado fue EVE (elipsoidal con igual volumen y
orientacion), en ambos casos por tener el menor valor de BIC. La asignacion de los
genotipos a los grupos, se muestra en la Tabla 2. En la Tabla 4, se pueden observar
los valores de las medias y desvios estandar para los grupos detectados en cada
localidad para cada variable. Para Balcarce, las medias de RAUDPC son similares en
ambos grupos, mientras que para PESO TOTAL la media del grupo 1 es un poco
superior, pero su desvio estandar es mayor al del grupo 2. En cuanto a PESO
SEMILLAS, el grupo 1 también posee mayor media que el grupo 2. En Tafi del Valle,

el grupo 1 posee mayor media para ambas variables, en comparacién al grupo 2.

Tabla 4, Medias de cada variable fenotipica para los dos grupos identificados por
el analisis mclust

Localidad Variable Grupo| n [Media|Desvio estandar

RAUDPC 1 102| 0,317 0,011

2 73] 0,366 0,018

Balcarce PESO TOTAL 1 (102) 3,04 20

2 73| 1,95 0,52

PESO SEMILLAS 1 102} 1,329 0.5

2 73| 0,89 0,11

wuore | 1 | o oo

Tafi del Valle 1 26 1 6 0’366
PESO TOTAL ' ’

2 26 0,8 0,155
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Andlisis de componentes principales - Localidad BALCARCE
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Figura 5. Grafico resultante del analisis de componentes principales para las tres
variables medidas. (a) Balcarce (b) Tafi del Valle

Los puntos azules representan a los genotipos. Los vectores representan a las
variables fenotipicas.
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4. Estimacion de heredabilidad

Las medias poblacionales de heredabilidad estimadas para cada caracter fenotipico
evaluado fueron de 20% (PESO TOTAL) y 65% (RAUDPC). El caracter PESO
“SEMILLA” presentd un valor intermedio entre ambos (50%). El valor de heredabilidad
de esta variable solo corresponde a la localidad de Balcarce. En el caso de las medias
por localidad, la variable RAUDPC presenté valores de 50% (Balcarce) y 73% (Tafi del
Valle), mientras que para PESO TOTAL los valores fueron de 38% en Balcarce y 6,8%

en Tafi del Valle.
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DISCUSION

La caracterizacion fenotipica realizada en este estudio fue llevada a cabo en dos
localidades de produccién de papa contrastantes por sus condiciones meteorolégicas,
durante tres afios consecutivos en cada una de ellas. La localidad de Tafi del Valle fue
elegida debido a que posee menores temperaturas y mayor humedad relativa que
Balcarce, las cuales son condiciones predisponentes para que la enfermedad se
presente todos los afios. Debido a esto, los valores promedio de la variable RAUDPC
fueron mayores para todos los afios en Tafi del Valle que, en Balcarce.

La enfermedad estuvo presente en todos los afios de ambas localidades. Se buscé
favorecer el desarrollo de la misma a partir del in6culo natural mediante la utilizacion
de riego por microaspersion. La inoculacion asistida en la localidad de Balcarce, busco
asegurar la presencia de la enfermedad en el campo. Segun Gopal y Singh (2003), las
epidemias naturales de P. infestans en el campo pueden ser usadas de forma
ventajosa para la seleccion de genotipos de papa por su resistencia a tizon tardio.

Las condiciones meteorolégicas difirieron entre los afios en los que fueron
conducidos los ensayos, lo cual se vio reflejado en el volumen de precipitaciones
presente en cada campafia y en los valores de Humedad Relativa y Temperatura
media. Esto permiti6 que los genotipos estuvieran expuestos a una variedad de
condiciones climaticas donde la enfermedad pudo expresarse con mayor 0 menor
intensidad, segun el afo.

Las variables RAUDPC y PESO TOTAL presentaron correlacion negativa
significativa, sugiriendo, como era de esperar que, a mayores valores de enfermedad,
el rendimiento es menor. RAUDPC y PESO SEMILLAS, se encontraron
correlacionadas positivamente, por lo que se podria afirmar que los valores altos de
enfermedad en el cultivo afectan el diametro de los tubérculos, provocando que haya
mayor proporcion de tubérculos de menor diametro. Las dos variables referidas a
rendimiento también se encontraron correlacionadas de forma positiva, lo que puede
reflejar que a medida que aumenta el rendimiento total, también aumenta en
proporcion el rendimiento de papas pequefas. De acuerdo a lo antes expuesto, los
valores altos de RAUDPC en un cultivo de papa afectaron el llenado de los tubérculos
disminuyendo el rendimiento total y el tamafio de los mismos.

Se encontro variabilidad para los tres parametros fenotipicos evaluados, lo cual se
vio reflejado en los valores de las medias ajustadas para cada genotipo en cada
localidad. Esto permitié identificar, a modo ilustrativo, algunos genotipos con mejor

comportamiento ante la enfermedad, mayores valores de rendimiento total y menores
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valores de rendimiento en semilla; los cuales podrian ser de interés como parentales
para los programas de mejoramiento genético que buscan buen comportamiento ante
tizon tardio. Muchos de estos genotipos son clones que pertenecen al Plan de
Mejoramiento genético del Centro Internacional de la Papa (CIP), los cuales
pertenecen a poblaciones de seleccidn recurrente con alta resistencia horizontal a
tizon tardio (Thiele, 2008).

El analisis de componentes principales dividié a los genotipos con valores altos de
RAUDPC de aquellos con valores bajos para la variable, y de igual forma lo realizé
para la variable PESO TOTAL, en ambas localidades. De esta manera, se pudo
obtener un grupo de genotipos con buen comportamiento para ambas variables. El
analisis de clusters dividié al panel de genotipos en dos grupos para cada localidad:
para Balcarce los dos grupos presentaron similar media para RAUDPC. Sin embargo,
para PESO TOTAL el grupo 1 que posee mayor rendimiento que otro, pero mayor
dispersién en sus datos. El grupo 2, aunque su promedio es ligeramente menor, posee
individuos con valores de rendimiento similares. Esto podria indicar un grupo con
mayor tolerancia a la enfermedad. Para Tafi del Valle, el grupo 1 presenta mayor valor
de media que el grupo 2 para RAUDPC vy, también mayor valor promedio para PESO
TOTAL, lo cual podria también indicar la presencia de genotipos con mejor
comportamiento ante la presencia del tizon tardio.

La proporcién de la varianza fenotipica que se atribuye a los genes (Heredabilidad
en sentido amplio) es importante para conocer la estrategia de mejoramiento genético
a aplicar para la mejora en los valores de un caracter (Bisognin y Douches 2002). Sin
embargo, las heredabilidades nunca son constantes y su interpretacion debe ser
cuidadosa. Dependen de los genotipos y ambientes que se incluyen y del nimero de
repeticiones. A pesar de esto, las heredabilidades se pueden usar libremente como
predictores de la probabilidad de identificar un QTL (D"Hoop 2009). En este sentido,
los valores de heredabilidad obtenidos para la variable RAUDPC son medios a altos y
coinciden con aquellos obtenidos en otros trabajos que involucran papa tetraploide e
infeccion natural del patégeno (Pajerowska-Mukhtar et al., 2009; Solano et al., 2014;
Enciso-Rodriguez et al., 2018). Sin embargo, para la variable PESO TOTAL los
valores de heredabilidad resultaron mas bajos que los reportados en la bibliografia
(Slater et al., 2014).

El valor del presente estudio radica en la poblacion de papa utilizada, la cual cuenta
con amplia variabilidad fenotipica para caracteres de interés para programas de

mejoramiento genético, como resistencia a tizén tardio y rendimiento. La variabilidad
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presente en la poblacién, proviene tanto de los diversos origenes de los genotipos que

los componen, como de las diferentes especies presentes en la misma.



CAPITULO 3

MAPEO POR ASOCIACION PARA LA BUSQUEDA DE RESISTENCIA A
Phytophthora infestans Mont. De Bary EN PAPA TETRAPLOIDE

73
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INTRODUCCION

Phytophthora infestans Mont. De Bary es el agente causal del tizon tardio en papa
(Solanum. tuberosum) y otras solanaceas. Es una de las principales enfermedades
que afectan el cultivo de papa y en ataques severos puede destruir el cultivo en un
corto tiempo. Su control se basa, principalmente, en aplicaciones de fungicidas. Dichas
aplicaciones son preventivas y sistémicas y poseen alta frecuencia. Generalmente
comienzan cuando se detecta la presencia de inéculo o cuando las condiciones
ambientales son favorables para el desarrollo de la enfermedad (Cooke and Lees,
2004). El conocimiento y uso de variedades resistentes a esta enfermedad se ha
planteado como alternativa para disminuir las aplicaciones de fungicidas y ser parte
del control integrado de la enfermedad. (Gans 2003; Huarte 2002; Micheletto et al.
2000). Sin embargo, se conoce que cualquier reduccion en el uso de funguicidas
requiere un incremento en la eficiencia de la resistencia al tizon tardio.

Segun Van der Plank (1963), la resistencia se podria clasificar en monogénica (o
vertical) y poligénica (u horizontal). La primera estd controlada por pocos genes con
grandes efectos, es especifica (gen a gen) y se puede distinguir mediante una
reaccion de hipersensibilidad en el hospedante (reaccién necroética). Este tipo de
reaccién provoca que un grupo de células que rodean al sitio de la infeccién mueran
rapidamente ocasionando que el patdgeno invasor quede atrapado en el tejido muerto
y de esta manera también muera. El grupo de células muertas usualmente es notorio a
simple vista observandose como manchas necréticas pequefias o0 pecas (Agrios,
1991). La segunda es inespecifica y esta controlada por muchos genes con pequefios
efectos lo cual provoca que se convierta en un complejo compuesto por obstaculos
gque tratan de impedir la adherencia, entrada, crecimiento y propagacion
(multiplicacion) del patégeno. (Ross, 1986; Colon et al., 1995). Ademas, es incompleta
ya que permite un cierto porcentaje de infeccion. Esto resulta en que no sea quebrada
tan facilmente por nuevos patotipos del patégeno. Su estabilidad se atribuye a que
posee la capacidad de mantener un balance entre todas las razas de P. infestans
presentes en un determinado lugar (Colon et al., 1995).

Los caracteres cuantitativos, como el caso de la resistencia horizontal, poseen
menor heredabilidad por lo que son mas fuertemente influenciados por los efectos del
ambiente. El estudio de dichos caracteres se basé principalmente en el estudio de la
varianza fenotipica dentro y entre individuos con grados conocidos de parentesco.
Actualmente, la utilizacién generalizada de marcadores moleculares ha permitido

realizar estudios de mapeo genético cuyo objetivo es el de identificar QTLs
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responsables de la variacion fenotipica observada (Myles et al. 2009; Hall et al., 2010).
Dichos estudios pueden abordarse desde dos perspectivas: Mapeo de ligamiento (o de
poblaciones biparentales) y Mapeo de asociacion (o de poblaciones naturales o
complejas). Este dltimo tiene la ventaja de poder explotar los eventos de
recombinacion que ocurrieron en la historia evolutiva de dicha poblacion, lo cual otorga
mayor resolucién en comparacién a la lograda por el mapeo de ligamiento (Myles et
al., 2009). Esto se debe a que el posible numero de loci que se pueden mapear se
encuentra relacionado al nimero real de loci que controlan el caracter, lo cual depende
del grado de diversidad genética contenido en la poblacién bajo estudio (Zhu et al.,
2008). Ademas, se pueden utilizar datos fenotipicos colectados previamente
(Kraakman et al. 2004). Sin embargo, para que un loci responsable de la variacién
fenotipica sea identificado, este debe estar en alto desequilibrio de ligamiento (DL) con
el marcador genotipado (Flint-Garcia et al.,2003; Gupta et al.,, 2005, Myles et al.,
2009).

El desequilibrio de ligamiento es la asociacion no aleatoria entre alelos de
diferentes loci, es decir que, es la correlacién entre polimorfismos ocasionada por una
historia compartida de mutacién y recombinacion. Es importante determinar la
distancia a la cual se extiende el DL ya que la misma determina el nidmero y la
densidad de marcadores y el disefio experimental necesarios para realizar el analisis
de asociacion (Flint-Garcia et al., 2003).

Los objetivos de este capitulo fueron:

1. Medir el desequilibrio de ligamiento y la distancia a la cual decae el

desequilibrio de ligamiento en la poblacion de papa tetraploide bajo estudio.

2. Detectar asociaciones entre marcadores moleculares (SNPs) y caracteres

fenotipicos relacionados a la resistencia a P. infestans mediante el uso de

mapeo por asociacion en una poblacion de papa tetraploide.
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MATERIALES Y METODOS

1. Material vegetal

Se utilizaron genotipos pertenecientes a la poblacién de papa tetraploide descripta
en el capitulo 1. Se tomaron los genotipos de los cuales se dispusiera informacion

genotipica y fenotipica.
2. Métodos
2.1 Célculo de desequilibrio de ligamiento y densidad de marcadores

Se calculd el desequilibrio de ligamiento (DL) segun Vos et al., 2017. De acuerdo a
esto, se calculé el coeficiente de Pearson entre cada par de marcadores que se
encontraron a una distancia maxima de 100 kb (Desequilibrio de ligamiento de corto
alcance). Ademas, se analiz6 la densidad de marcadores como la distancia promedio
entre marcadores en cada cromosoma. La posicion fisica de cada SNP se obtuvo a

partir de la versiéon 4.03 del genoma de referencia de la papa (Sharma et al., 2013).

El umbral de significancia para los valores de desequilibrio de ligamiento entre
marcadores se estimé mediante regresion no lineal de cuantiles con uso del paquete
estadistico quantreg (Koenker, 2018) para R (R Core Team, 2016). Para ello, se
utilizaron todos los valores de r? calculados cuya correlacion fuera significativa (p <
0.001). Para calcular la distancia a la cual el DL decae a la mitad se utiliz6 el 90"

percentil de los valores de r?.
2.2. Andlisis de asociacion

La informacién fenotipica recolectada correspondiente a los tres caracteres
cuantitativos evaluados (RAUDPC, PESO TOTAL y PESO SEMILLAS; Capitulo 2) fue
utilizada para identificar asociaciones entre marcadores y fenotipos mediante la

utilizacion de modelos lineales mixtos (MLM).

Debido a que las localidades donde se realizaron los ensayos poseen marcadas
diferencias agrocliméaticas, que los diferentes afios presentaron condiciones
meteorologicas distintas y que los datos colectados mostraron un desbalance entre
localidades y entre afios (Capitulo 2) se utiliz6 la informacion correspondiente a cada

combinacién Afo x Localidad para llevar a cabo los analisis de asociacion.

Los MLM consideraron a la estructura de la poblacion previamente calculada

(Capitulo 1) y a la matriz kinship como efectos fijos. El analisis se realizé utilizando el
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paquete estadistico GWASPoly (Rosyara et al., 2016) desarrollado para el software
estadistico R (R Core Team, 2016). Los datos genotipicos se filtraron por frecuencia
del alelo menor de 0,05. Para los SNP bialélicos en autotetraploides, hay cinco clases
de genotipos que se pueden parametrizar por la dosificacion del alelo menor: 0, 1, 2, 3
y 4. El modelo genético mas general permite que el efecto fijjo para cada clase de
genotipo sea arbitrario. Debido a que solo la diferencia entre los niveles del efecto fijo
es importante para la prueba F, hay 4 grados de libertad para este modelo (uno menos
que el niumero de clases de genotipo). Ademas del modelo general, se utilizaron
cuatro modelos genéticos diferentes de un solo parametro: aditivo, dominante simple,
doble dominante y aditivo diploidizado. En el modelo aditivo, el efecto del SNP es
proporcional a la dosis del alelo minoritario. En el modelo dominante simple, los tres
heterocigotos son equivalentes a uno de los homocigotos; como hay dos clases
homocigotas, hay dos parametrizaciones dominantes simples no equivalentes para
cada marcador. También hay dos modelos doble dominantes no equivalentes para
cada marcador, en el que el estado duplexo tiene un efecto comdn con los estados
simplexo (AAAB) y nuliplexo (AAAA), o con el triplexo (ABBB) y cuadriplexo (BBBB),
dependiendo del alelo dominante (A o B) (Rosyara et al., 2016). Para identificar las
asociaciones marcador-fenotipo significativas, se tom6 un umbral de significancia de
0,05 corregido mediante el método de Bonferroni y mediante el test de permutaciones.
Los resultados se expresaron en tablas y en graficos tipo “manhattan” (manhattan plot)
(Rosyara et al. 2016).
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RESULTADOS

1. Céalculo de desequilibrio de ligamiento v densidad de marcadores

En la Tabla 1 se encuentran los resultados de la estimacién de desequilibrio de
ligamiento de corto alcance en la poblacion. Se calcularon tres estimadores para cada
cromosoma: media, mediana y percentii 90. Los valores de DL promedio se
encontraron entre 0,22 y 0,35 mientras que los valores de la mediana fueron mucho
menores, excepto para el cromosoma 10. En el caso de los percentiles 90, el
cromosoma 5 present6é un valor muy bajo en coincidencia con los otros estimadores.
La distancia media entre marcadores presentd valores entre 0,023 y 0,034 Mb. El
umbral de significancia para el DL fue de 0,53 Mb, el cual representa la distancia a
partir de la cual el valor inicial de DL de corto alcance cae a la mitad. A partir de dicha
distancia se podria decir que se alcanza el equilibrio de ligamiento.

Tabla 1. Resultado de diferentes estimadores para el DL de corto alcance en
cada cromosoma. CRM = Cromosoma.

CRM| N°SNPs |Media|Mediana| Percentil 90 | Distancia media
1 325 0,27 0,13 0,86 0,031 Mb
2 431 0,24 0,09 0,77 0,034 Mb
3 413 0,30 0,14 0,90 0,032 Mb
4 501 0,25 0,11 0,83 0,029 Mb
5 314 0,22 0,09 0,67 0,028 Mb
6 488 0,31 0,15 0,90 0,034 Mb
7 459 0,24 0,10 0,80 0,026 Mb
8 406 0,31 0,16 0,92 0,031 Mb
9 403 0,23 0,09 0,81 0,029 Mb
10 268 0,35 0,24 0,90 0,024 Mb
11 335 0,30 0,16 0,86 0,023 Mb
12 259 0,25 0,10 0,80 0,027 Mb

2. Andlisis de asociacion

El andlisis de asociacién entre marcadores y fenotipos se realiz6 sobre 187
genotipos del panel analizado, los cuales cuentan con informacion fenotipica y
caracterizacion molecular con SNPs. Para cada variable fenotipica, se obtuvieron
gréficos cuantil-cuantil de los valores -logl0(p) observados versus los valores
esperados para verificar el grado de desviacion de los valores p respecto a la hipotesis
nula para cada modelo genético (inflacion de los valores) (general, aditivo, dominante

simple, doble dominante) mediante el grado de desviacion de la recta y=x. (Figura ).
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En la Tabla 1, se presentan los resultados para cada combinacion Afio x Localidad.
Se encontraron asociaciones significativas para las tres variables utilizando
permutaciones y para dos variables (RAUDPC y PESO TOTAL) utilizando la
correccion de Bonferroni. La combinacién Tafi del Valle afio 2, no registro
asociaciones significativas con ninguna metodologia. Como se puede observar, se
encontraron 8 asociaciones significativas utilizando la metodologia de Bonferroni, con
valores de -log (p) que oscilan entre 4,61 y 5,42 y 11 empleando Permutaciones con
valores de -log(p) entre 4,5 y 6,42. Los graficos “manhattan” reflejan los resultados
obtenidos (Figura Il). Se pueden observar marcadores polimérficos que no llegan al
umbral fijado en cada situacion, por lo que no son estadisticamente significativos. Sin
embargo, el nimero de dichos marcadores posiblemente asociados al caracter medido

es alto lo que refleja que las variables evaluadas son cuantitativas.
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Tabla 1. Marcadores detectados como significativos para cada combinacién Afo x Localidad, segun dos metodologias.

Umbral Valor -
Metodologia Localidad Afio Variable Modelo -log(p) Marcador Crom. | Posicién | log(p) | Efecto Funcién asociada
Peso Regulador negativo de la
12-13 total 1-dom-ref 4.74 solcap snp c2 63 10 34302921 5.42 2.05 citocinesis RCP1
Peso Gen conservado con funcion
Balcarce total general 4.95 solcap_snp_cl_7407 7 42784586 5.78 NA descoocida
13-14 1-dom-alt 4.59 solcap_snp_cl 6126 4 42084637 4.61 -3.57 CTD Fosfatasa
Peso
) 14-15 total general 4.94 solcap snp c2 42374 5 47146520 5.24 NA Transportador
Bonferroni 3-hidroxi-3-metilglutaril-coenzima
general 4.92 solcap_snp_c2_16679 3 3014691 5.34 NA A reductasa 3
Gen conservado con funcion
Tafi del 14-15 Peso 1-dom-alt | 4.62 | solcap_snp_c2 33228 6 21375520 | 4.83 | -0.81 desconocida
Valle total Quinasa tipo receptor con
1-dom-ref 4.72 solcap_snp_c2 38243 21716528 5.11 0.99 dominio rico en leucina
2-dom-alt 4.74 solcap_shp _c2 54077 10968547 4.95 0.90 ATPasa de calcio Tipo IIB
Gen conservado con funcion
RAUDPC 2-dom-ref 4.60 solcap_snp_c2_11829 5 4041510 4.87 -0.15 desconocida
Lol Peso general 5.05 solcap_snp_c2_1915 19231866 5.08 NA Quinasa tipo receptor
sl 2-dom-ref | 4.87 | solcap snp c1 4178 4 | 69122414 | 521 | -1.23 Ubiquitin ligasa
Balcarce Gen conservado con funcion
13-14 Peso aditivo 4.87 solcap_snp_c1 5150 1 66675618 6.01 -2.25 desconocida _
total Gen conservado con funcion
2-dom-ref 5.80 solcap_snp_c1_5150 1 66675618 6.42 -5.00 desconocida
) Quinasa tipo receptor
Permutaciones 14-15 RAUDPC 1-dom-alt 4.48 solcap_snp c2 35057 49747486 4.5 0.11 CLAVATA1
RAUDPC 1-dom-ref 4.30 solcap_snp_c2_50532 29043101 4.69 0.29 Gen de funcién desconocida
12-13 Peso
total 1-dom-ref 4.48 solcap snp c1 10011 7 45147009 4.66 -0.78 Glicosil hidrolasa familia 17
Tafi del Gen conservado con funcion
Valle general 5.25 solcap_snp_c2 50004 4 63017719 | 5.73 NA desconocida
Gen conservado con funcion
Lot RAEIDIES 1-dom-alt 4.92 solcap_snp_cl_ 13923 2 29888001 5.43 0.45 desconocida
Gen conservado con funcion
1-dom-ref 5.02 solcap _snp c2 50004 4 63017719 6.48 -0.40 desconocida
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DISCUSION

1. Andlisis de desequilibrio de ligamiento

El DL es la asociacién no aleatoria entre alelos en diferentes loci, la cual puede
medirse mediante la correlacion entre polimorfismos (SNPs) que poseen una historia
compartida de mutacion y recombinacién (Flint-Garcia et al.,, 2003). El analisis de
desequilibrio de ligamiento es esencial para determinar la longitud sobre la cual se
extiende el DL (Gupta et al., 2005) y esto determina la densidad de marcadores
necesaria para poder llegar a encontrar asociaciones significativas entre marcadores y
fenotipos. Ademas, el valor del DL entre marcadores es una medida que refleja el DL
existente entre el marcador y el QTL a detectar (Myles et al., 2009; Yang et al., 2010).

Generalmente, los valores de DL decaen de forma mas rapida en especies
albgamas (como la papa) que, en especies autdgamas, ya que en estas Ultimas la
recombinacion es menos eficiente debido a su mayor porcentaje de homocigosis (Flint-
Garcia et al., 2003). Sin embargo, como la papa es un cultivo que mayormente se
propaga de forma vegetativa y su base genética es estrecha, posee grandes haplo-
bloques como resultado de pocas recombinaciones realizadas en la historia del
mejoramiento genético de la especie. En consecuencia, un bajo nimero de meiosis
separan a las variedades del siglo XIX de aquellas nuevas variedades del siglo XX
(Van Berloo et al., 2007).

Una forma de medir el decaimiento del DL es calcular la distancia a la cual la mitad
del maximo DL ha decaido (DL.,,90) (Kim et al. 2007; Lam et al. 2010; Branca et al.
2011; Zhao et al. 2011). Este valor describe la pendiente inicial de la curva de
decaimiento de LD (Vos et al., 2017).

En este trabajo, se obtuvieron diferentes valores de DL mediante el uso de tres
estimadores distintos y un limite de significancia para el DL (DL.,,90) de 0,53 Mb en la
poblacién bajo estudio. Este valor es similar a los reportados por Vos et al., 2017 (0,6-
1,5 Mb). Sin embargo, los valores de las medias de r? (0,22-0,35) son ligeramente
mayores a los obtenidos por Vos et al., 2017. Esto puede deberse a los genotipos y a
los marcadores utilizados en cada caso. De acuerdo a las medidas que estiman el
valor de DL, los cromosomas 8, 10 y 11 presentan los mayores valores de correlaciéon
entre marcadores, lo cual se traduce en un mayor grado de asociacion entre los
mismos. Los valores altos de correlacion en el cromosoma 8 ya han sido reportados
por otros autores (Vos et al., 2015; Berdugo-Cely et al., 2017; Sharma et al., 2018 y

Tagliotti (trabajo no publicado)). Los mismos sugieren que el cromosoma 8 ha sufrido
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baja presion de seleccién. Segun Vos et al., (2015), dicho cromosoma ha recibido la
menor cantidad de segmentos introgresados en la historia de mejoramiento del cultivo.
Sharma et al., (2018) reporta bajos valores de decaimiento de DL para el cromosoma
8.

2. Analisis de asociacion

El mapeo por asociacion se define como la deteccion de asociaciones
estadisticamente significativas entre rasgos fenotipicos y marcadores moleculares, en
poblaciones de arquitectura genética compleja (Gupta et al., 2005). Esto implica la
realizacion de pruebas estadisticas sobre miles de caracteristicas en un genoma. En
este sentido, resulta de gran importancia la correccion de los umbrales de significacién
estadistica para la realizacién de pruebas mdltiples. El objetivo es identificar tantas
asociaciones positivas significativas como sea posible, mientras se incurre en una
proporcion relativamente baja de falsos positivos (Error Tipo I). De este modo, si se
desea que el error general de tipo | (a) permanezca en un valor para el total de las
pruebas (por ejemplo 5%), es necesario reducir el nivel de significacion para cada
locus. El umbral de significancia para mapeo por asociacion ha sido fijado en un valor
p de 5 x 10°® (Altshuler, Donnelly, 2005; Pe’er et al., 2008). Este valor reduce la
ocurrencia de falsos positivos, pero también provoca que muchas asociaciones
verdaderas no sean detectadas (Holland et al., 2007; Yang et al., 2010), por ejemplo,
en el caso de caracteres cuantitativos que poseen muchos genes con pequefos
efectos.

En este trabajo, se utilizaron dos enfoques de correccién de umbrales. El método
de Bonferroni (Bonferroni, 1935) el cual corrige a dividiéndolo por el nimero de
marcadores a probar (a/m). Tiene la desventaja de generar valores p muy pequefos
gue resultan muy conservadores (Riedelsheimer et al., 2012). Esto provoca pérdida en
el poder de deteccion de asociaciones significativas, aumentando la proporcion de
falsos negativos (Error Tipo Il). Ademas, este método asume que los marcadores a
probar son independientes, lo cual no se cumple si hay SNPs con valores altos de
desequilibrio de ligamiento, generando umbrales de significancia ain mas estrictos.
Por otro lado, se utilizé la correccidn por pruebas de permutacion (Churchill y Doerge,
1994) la cual propone corregir el umbral de significancia para multiples comparaciones
permutando de forma aleatoria los datos fenotipicos para construir la distribucion de
los valores p bajo la hipétesis nula (Rosyara et al., 2016). Debido a que se trata de un

procedimiento empirico, en funcién de los datos fenotipicos observados e informacién
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de marcadores, refleja las caracteristicas del experimento particular al que se aplica
(Churchill 'y Doerge, 1994). Sin embargo, posee la desventaja de ser
computacionalmente intensivo.

En este trabajo, las asociaciones detectadas como significativas resultaron
diferentes para cada método antes descripto, tanto en los caracteres fenotipicos como
en los SNPs asociados a los mismos. Dicha diferencia podria ser atribuida al método
de correccibn de umbrales de significancia y a los datos fenotipicos de cada
combinacién Afio x Localidad. Sin embargo, debido a la abundancia y distribucion de
los marcadores SNPs a lo largo del genoma aquellos que se asocian a genes con
funcién desconocida podrian ser redundantes, es decir adyacentes a genes con la
misma funcién, pero distinta ubicacién dentro del genoma.

En cuanto a las asociaciones fenotipo-genotipo detectadas (Tabla 2), el SNP
solcap_snp_c2 16679 el cual se encontré6 asociado a la variable PESO TOTAL
(rendimiento bajo infeccion de P. infestans) se encuentra proximo a un gen que
codifica la enzima 3-hidroxi-3-metilglutaril coenzima A reductasa (HMGCR), enzima
clave de la ruta del Mevalonato. Las plantas sintetizan esteroles a partir de
precursores estructurales producidos a través de la ruta del Mevalonato en la que la
HMGCR es la principal enzima reguladora (Bach and Benveniste, 1997). Juega un
papel importante en la biosintesis de productos finales de isoprenoides, teniendo gran
control sobre la sintesis de metabolitos primarios, particularmente de fitosteroles
(Bach, 1986; Godoy-Hernandez et al., 1998; Suzuki et al., 2004; Enfissi et al., 2005).
En el caso de la papa, la produccion de colesterol aumenta para satisfacer la demanda
de la sintesis de glicoalcaloides esteroideos o de fitoalexinas en respuesta al dafio o la
infeccion por patégenos, respectivamente (Choi et al., 1992; Hartmann, 1998; Arngvist
et al., 2003). Es decir que hay una rpida reorientacion de las vias biosintéticas de los
isoprenoides de los derivados de esteroides antimicrobianos hacia fitoalexinas
sesquiterpenoides cuando los tejidos heridos se exponen a inductores o aislamientos
de patdégenos que provocan una respuesta hipersensible (Bostock y Stermer 1989;
Tjamos y Kud, 1982).

Los cambios en los niveles de estos compuestos se correlacionan con cambios en
las actividades de la 3-hidroxi-3-metilglutaril-coenzima A reductasa (Chappell et al.,
1991 y Stermer y Bostock 1987) y de las enzimas subsiguientes en las vias que
conducen a su sintesis (Vogeli y Chappell 1988). Segun Mosquera et al. (2017) dicha
proteina se encontr6 asociada a los caracteres madurez de la planta y RAUDPC

corregida por madurez. Ademas, HMGCR se propone como gen candidato para la
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resistencia a tizon tardio debido a su expresion diferencial en un experimento de perfil
de transcripcion realizado previamente mediante analisis seriados de expresion génica
(SuperSAGE), en respuesta a la infeccién con P. infestans (Daffehn et al., 2013).

Los marcadores solcap_snp_c2_11829 ubicado en el cromosoma 5 (cercano a un
gen de funcién desconocida) y solcap_snp_c2_35057, ubicado en el cromosoma 7,
(cercano al gen que codifica la proteina CLAVATAL la cual se clasifica como quinasa
tipo receptor) asociados a la variable RAUDPC, se reportaron en la bibliografia
(Mosquera et al., 2017) como asociados a las variables RAUDPC y Madurez de la
planta y RAUDPC corregida por madurez, respectivamente. Por otro lado, el gen
CLAVATAI1 codifica una quinasa tipo receptor (RLK) con un dominio extracelular rico
en leucina (LRR) y un dominio intracelular de quinasa de serina/treonina (Clark et al.,
1997). De igual manera, el marcador solcap_shp_c2 38243, ubicado en el cromosoma
4, el cual se asocia a la variable PESO TOTAL (rendimiento bajo infeccion) se
encontré6 cercano a un gen que codifica una encima Quinasa tipo receptor con un
dominio rico en leucina (LRR-RLK). Segun Li et al., (2018), se encontraron genes que
codifican proteinas LRR-RLK cuyos patrones de expresion cambian ante la presencia
de estrés bidtico, en los cromosomas 4 y7.

Las proteinas quinasas tipo receptores (RLK) estan involucradas en la percepcion y
transmision de estimulos externos a través de cascadas de sefializacion con el fin de
provocar respuestas celulares apropiadas para cada estimulo (Zhang 1998; Kruijt et
al., 2005). Una de las clases mas grandes y bien estudiadas de RLK se caracteriza por
la repeticién rica en leucina (LRR), la cual se conoce que esta involucrada en
interaccidnes proteina-proteina (Walker 1994). Estas proteinas, son importantes
mediadoras de la comunicacién entre células para la transmision de sefiales de
desarrollo y estimulos ambientales o para la activacion de la defensa / resistencia
contra patégenos (Dufayard et al., 2017). Los genes que RLK-LRR que codifican
proteinas que estan involucradas en la activacion de la defensa ante patégenos, son
clasificados como un tipo de gen R. (Kruijt et al., 2005).

A pesar de que en la bibliografia los genes R estan asociados a la resistencia de
tipo cualitativa, algunos autores (Young 1996; Polland et al. 2009) plantean la hipétesis
de que los genes R derrotados por los patdgenos, contribuyen a la resistencia
cuantitativa, es decir que algunos QTL que confieren resistencia cuantitativa, podrian
ser formas débiles de los genes R. Especificamente, Stewart et al. (2003) quienes
estudiaron caracterizaron la resistencia de clones de papa encontraron mayor

resistencia a P. infestans en genotipos con presencia de genes R derrotados por el
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patdégeno que en aquellos ausencia de genes R. Por otro lado, Gebhardt y Valkonen
(2001) proponen la co-localizacion en grupos de genes R y de QTL que confieren
resistencia cuantitativa en papa.

Por otra parte, el marcador solcap_snp_c1l 10011 el cual se asocia a la variable
PESO TOTAL (rendimiento bajo infeccién) es adyacente al gen que codifica una
enzima del grupo Glicosil hidrolasa familia 17, al cual pertenecen las enzimas endo-
1,3-B-glucanasas vegetales (Henrissat y Davies, 2000). Dichas proteinas se
encuentran formando parte de la pared celular, cumplen funciones fisioldgicas y
participan de procesos de desarrollo de la planta (division celular, microesporogénesis
y desarrollo de polen, germinacion, y floracion). Se clasifican como proteinas
relacionadas a la patogénesis clase 2 (PR-2) (Wojtkowiak et al., 2012). Las proteinas
PR son un grupo de diversas proteinas inducidas por fitopatégenos, asi como por
moléculas de sefializacion relacionadas con la defensa. Son los ingredientes clave de
la Resistencia Sistémica Adquirida (RSA), una respuesta inmune inducible de la planta
gue previene una infeccion adicional en las partes no infectadas del huésped (Ali;
Ganai et al., 2018).

Después de la formacion de una lesidbn necroética, ya sea como parte de la
respuesta hipersensible (HR) o como un sintoma de la enfermedad, se activa la via
RSA (Ryals et al., 1996). La activacion de RSA da como resultado el desarrollo de una
resistencia sistémica de amplio espectro (Hunt y Ryals, 1996; Neuenschwander et al.,
1996). La RSA se activa mediante la acumulacién de &cido salicilico como via de
sefializacién (Ryals et al., 1996), lo que conduce a la acumulacién de proteinas PR las
cuales permiten que no se produzca la entrada de patégenos o que no avance la
enfermedad en tejidos no infectados. La via del &cido salicilico (AS) se activa en
respuesta a patdégenos biétrofos o hemi-biétrofos, como es el caso de P. infestans. La
acumulacién de AS produce que se active la transcripcion del gen nprl, el cual
produce la activacion de la transcripcion de los genes PR y la acumulacion de las
proteinas PR1, PR2 y PR5.

Estudios de transcriptémica han revelado que los genes PR se inducen
significativamente con estreses bibticos y abidticos, y esto hace de ellos uno de los
candidatos mas prometedores para el desarrollo de variedades de cultivos tolerantes a
multiples estreses (Seo et al., 2008; Fountain et al., 2010; Archambault y Stromvik,
2011; Gupta et al., 2013; Jiang et al., 2015; Dai et al., 2016; Ali; Chandrashekar et al.,
2017; Ali; Mir et al., 2017; Ali; Ganai et al., Ali; Mir et al., 2018). Por ejemplo, las

plantas transgénicas de papa que expresan los genes PR2 y PR3 no solo mostraron
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resistencia a los patégenos flngicos, sino que también mejoraron el crecimiento de la
raiz en comparacion con las plantas de papa no transgénicas (Chye et al., 2005)

Vleeshouwers et al. (2000a), analizaron los niveles de RSA basal en cultivares
y especies silvestres de papa con distintos niveles de resistencia a P. infestans y
observaron que los niveles de expresion de los genes PR eran acordes a la resistencia
presente en cada genotipo. Esto sugiere que la expresion constitutiva de los genes PR
puede contribuir a una resistencia cuantitativa a P. infestans en Solanum.

Segun Vleeshouwers et al., (2000b), la resistencia en la interacciéon Solanum -
P. infestans a menudo exhibe un caracter cuantitativo, que puede explicarse por el
alcance de la respuesta de hipersensibilidad (RH). Por evento de infeccion, el
equilibrio entre las hifas invasoras y las células vegetales que exhiben RH, determina
si se abortara la infeccion. El nivel basal de RSA puede aumentar la sensibilidad de las
células vegetales a la provocacion de la RH (Shirasu et al., 1997), o puede retardar la
invasion de patdégenos creando condiciones fisiolégicas que limitan el crecimiento de
patégenos. Esto explicaria que la respuesta de hipersensibilidad podria no ser
exclusiva de la activacion de la resistencia de tipo cualitativa.

Segun el modelo de “zig-zag” esquematizado por Jones y Dangl (2006), se
podrian resumir en que pasos de la interaccion planta-patégeno actian los genes con
funcion conocida detectados en este estudio de mapeo por asociacion. Este modelo se
ha construido principalmente sobre la base de observaciones de patégenos biétrofos o
hemi-bidtrofos para los cuales el reconocimiento y la defensa mediados por el gen R
es efectivo.

Inicialmente, la planta huésped reconoce las caracteristicas comunes a muchos
microbios, como la flagelina o la quitina que utilizan receptores de reconocimiento de
patrones. Este evento desencadena la respuesta inmune innata (defensas basales del
huésped) para detener un mayor desarrollo de patdégenos. Los patdgenos exitosos
evaden las defensas basales, utilizando proteinas efectoras que interrumpen la
respuesta de defensa normal. A su vez, las plantas hospedadoras han evolucionado
las proteinas receptoras (en este caso las proteinas RLK-LRR) que reconocen estos
efectores de patdgenos y montan respuestas de defensa intensificadas, como por
ejemplo la respuesta de hipersensibilidad y la sintesis de fitoalexinas (sintetizadas a
partir de la enzima 3-hidroxi-3-metilglutaril coenzima A reductasa). Por otro lado, se
producird acumulacion de 4cido salicilico y de proteinas PR, lo cual desencadenara la
RSA.
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Debido a que hay multiples genes involucrados en la ruta de resistencia, las
mutaciones funcionales naturales podrian introducir una variacion cuantitativa en
varias o en todas las fases descritas en el modelo de zig-zag, agregando tonos de gris
a los extremos de resistencia y susceptibilidad completas (Poland et al., 2009). En este
sentido, en este trabajo de tesis ningun marcador detectado se repite entre
combinaciones Afo x Localidad, lo cual confirma que en cada ambiente donde se
detectaron asociaciones marcador-fenotipo significativas han actuado distintos
mecanismos de defensa.

Si bien se detectaron 19 marcadores asociados a los rasgos fenotipicos
medidos, dicho nimero podria ser aumentar utilizando una poblacién de mapeo con
mayor cantidad de individuos y logrando una mejor cobertura del genoma con
marcadores. Sin embargo, segln Rosyara et al., (2016) el aumento del nimero de
individuos en la poblacion tiene mayor efecto sobre el poder de detecciébn de

asociaciones positivas que aumentar la densidad de marcadores.
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CONCLUSIONES GENERALES

De acuerdo a lo antes expuesto, no hay evidencia suficiente para rechazar las

hipdtesis planteadas para este trabajo de tesis.

En el capitulo 1, se caracterizd la diversidad y la estructura de la poblacion
estudiada, cuyos valores de heterocigocidad fueron altos y similares a los reportados
en la bibliografia para poblaciones de similar constitucion. Ademas, dicha poblacién se
encontré estructurada en cinco grupos mediante la utilizacion del analisis DAPC y

dendrogramas con distancia genética de Nei.

De forma adicional y complementaria a los otros analisis, se generé una base de
datos digital de genealogia de los genotipos que conforman la poblacion de estudio, la
cual pudo identificar los progenitores preponderantes en cada grupo de estructura.
Gracias a esta informacién, se pudo interpretar la historia de mejoramiento genético de
cada subpoblacion. Dicha informacion podra ser utilizada en los programas de
mejoramiento genético de papa que se orienten a maximizar su eficiencia de

seleccion.

En el segundo capitulo, se caracterizé la poblacion por su comportamiento frente a
tizon tardio. Mediante el analisis de los datos fenotipicos de provenientes de cada
combinacién Afo x Localidad, obtuvieron las medias ajustadas para cada genotipo y
se pudieron identificar aquellos que poseian mejores valores para todas las variables.
Los analisis de “clusters” y de componentes principales, mostraron grupos de
genotipos con mejor comportamiento para cada localidad. Los resultados de dicho

capitulo confirman la presencia de variabilidad genética para los caracteres medidos.

En el capitulo 3, se midié el desequilibrio de ligamiento de la poblacién estudiada.
De esta forma, se analiz6 la correlacion entre marcadores y el decaimiento del
desequilibrio de ligamiento en la poblacién. Los estimadores de r* entre marcadores
arrojaron valores diferentes para cada cromosoma. Ademas, el valor de umbral de
significancia para correlaciones entre SNPs, fue similar al reportado en la bibliografia.
Se detectaron marcadores SNPs adyacentes a genes o QTLs con efecto en la
variacién fenotipica de los caracteres RAUDPC, PESO TOTAL y PESO SEMILLAS, en
cada combinacion Afio x Localidad. Algunos de los factores genéticos identificados,

participan de vias metabdlicas que se activan frente a interacciones con patégenos.

El objetivo del trabajo fue identificar posibles QTLs con efectos menores dentro de

la variacién cuantitativa de los rasgos medidos. Sin embargo, en la bibliografia se
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encuentra en discusion el control genético de algunos rasgos relacionados a la
resistencia a enfermedades, en particular, los genes R que aportan resistencia a
Phythophtora infestans en papa, por lo que los genes R detectados en alguna
asociacion marcador-fenotipo podrian tener variacion cuantitativa. De forma
complementaria, los gréficos tipo “manhattan” para cada marcador detectado como

significativo, reflejan la naturaleza cuantitativa de los rasgos medidos.

Por otro lado, este estudio es el primer paso para la identificacion genes candidatos
para la busqueda de resistencia a P. infestans. Por este motivo, las asociaciones
detectadas deben ser confirmadas. Las metodologias posibles para corroborar las
funciones de los QTLs detectados en la activacién de la resistencia a P. infestans
podrian ser estudios de expresion génica y/o silenciamiento de genes en plantas con y
sin infeccion con tizén tardio. De forma adicional, se podria caracterizar el
comportamiento a tizén tardio de los materiales genéticos correspondientes a la
poblacion de estudio utilizada en localidades con mayor similitud agroclimatica, y de
esta forma, poder estimar que proporcién de la varianza corresponde a la interaccion

genotipo-ambiente.

Esta tesis doctoral, se encuentra incluida en un proyecto de mayor jerarquia titulado
“Mapeo por asociacion para el mejoramiento genético de papa tetraploide”. La
informacién de los QTLs aqui descriptos o la informacién geneal6gica recopilada
permitiran incorporar informacién Gtil para la toma de decisiones dentro del Plan de
Mejoramiento de papa de INTA Balcarce, en cuanto a la resistencia a P. infestans. La
confirmacion de las asociaciones detectadas podria permitir utilizar dichos SNPs en
Seleccion Asistida por Marcadores dentro de un programa de mejoramiento genético,

y de esta forma poder eficientizar la seleccion de genotipos superiores.
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