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Resumen

En los Ultimos afos se ha puesto de manifiesto la importancia de realizar estudios genéticos que permitan llevar a cabo el
mejoramiento de la papa a nivel de su valor nutricional. Solanum tuberosum Grupo Phureja es una especie que ademas de
tener un alto potencial para la exportacién posee caracteristicas nutricionales superiores a las de especies provenientes de
los otros grupos. En el presente trabajo se realizd la estimacién de heredabilidad del contenido de protefna en papa criolla
mediante cuatro métodos: componentes de varianza mediante ANOVA de una via, regresion padre-progenie, maxima
verosimilitud restricta y estimacién bayesiana. El contenido de proteina total fue evaluado en 103 familias de hermanos
medios maternos. Para ello se determind el nitrégeno total por el método de Kjeldahl y se empled el factor de conversién a
protefna. Para los cuatro métodos de estimacion de heredabilidad se obtuvieron estimativos de 0.35,0.28,0.40 y 0.41 res-
pectivamente. De acuerdo a las estimaciones de heredabilidad obtenidas, con una presién de seleccién moderada (20%)
serfa posible obtener incrementos en porcentaje de proteina entre 0.55% y 0.78% por ciclo de seleccién.

Palabras clave: papa criolla, estimacién bayesiana, regresién padre-progenie, ganancia genética.

Herdabilidade do contetido de proteina total em batata diploide Solanum tuberosum
grupo Phureja

Resumo

Nos ultimos anos, pesquisas basicas de genética que ajudem no estabelecimento de programas de melhoramento de plan-
tas visando a qualidade nutricional da batata tém tido muita importancia. Solanum tuberosum Grupo Phureja é uma espécie
que tem potencialidade para a exportacao, além de caracteristicas superiores quando comparadas com espécies de outros
grupos. Nesta pesquisa, obteve-se a estimativa da herdabilidade do contelido de proteina em batatas nativas da Colémbia
por quatro métodos: componentes da variancia através do ANAVA, regressao pai-progénie, maxima verossimilhanca restrita
e estimacdo bayesiana. O teor de proteina total foi avaliado em 103 familias de irmdos maternos. Para este fim, determi-
nou-se o nitrogénio total pelo método Kjeldahl e foi utilizado o fator de conversdo em proteina. Por meio destes métodos
obtiveram-se estimativas de 0,35, 0,28, 0,40 e 0,41 respectivamente. Tendo em conta estas estimativas e uma pressao de
selecao moderada (20%) é possivel obter ganhos genéticos na porcentagem de proteina de batata entre 0,55% e 0,78% por
ciclo de selecao.

Palavras-chave: batata nativa, inferéncia bayesiana, regressao pai-progénie, ganho genético.

Heritability of total protein content in diploid potato Solanum tuberosum group Phureja

Abstract

In recent years, genetic studies that supports the plant breeding program for improve the nutritional value of potato tuber
have been very important. Solanum tuberosum Group Phureja is a species with high potential for exportation and better nu-
tritional characteristics than species from other groups. In this research we estimate de heritability by variance components
based on analysis of variance, parent offspring regression, restricted maximum likelihood and bayesian estimation. The total
protein content was assessed in 103 sib maternal families. For this purpose we determined the total nitrogen by the Kjeldahl
method and the protein conversion factor was used. The estimates were 0.35, 0.28, 0.40 and 0.41 respectively. According to
the heritability estimates and supposing a moderate selection pressure (20%), increments in protein content from0.55% to
0.78% could be obtained by each selection cycle.

Key words: yellow creole potato, Bayesian estimation, parent-offsping regression, genetic gain.
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1. INTRODUCCION

Si bien la papa no es usualmente considerada una fuente
importante de proteina, su calidad tiene propiedades de-
seables en un alimento. Posee un alto valor nutricional,
incluso al ser comparada con la del huevo (DesBoroOUGH
y LAUER, 1977) y un perfil muy bien balanceado en cuanto
a su composicién de aminodcidos esenciales. De acuerdo
con Horron (1988) su valor nutricional es similar al de
la proteina de la leche y es sobresaliente la forma como se
complementa con otras proteinas como las de la soya, en
la elaboracién de suplementos alimenticios. En relacién
al peso seco se han reportado contenidos entre 7-10% es
decir, comparable al contenido presente en el trigo y supe-
rior al que posen la mayoria de variedades de Maiz y Arroz
(Karoor et al., 1975).

Existen diversas razones para incrementar el conteni-
do de proteinas de la papa, una de ellas es el hecho de que
mientras en la mayoria de los paises desarrollados se cuen-
ta con amplia variedad de fuentes de proteina, en muchos
de los paises en vias de desarrollo la dieta es insuficiente en
proteinas (Orriz y HuaMAN, 1996). Ademds, durante el
procesamiento de la papa para la produccién de almidén
se puede recuperar la proteina como un subproducto de
amplio uso en la elaboracién de suplementos alimenticios
(KNORR, 1978).

La papa criolla Solanum tuberosum Grupo Phureja
(HuaMAN y SPOONER, 2002) representa uno de los recur-
sos genéticos de mayor importancia en el pais, teniendo
en cuenta su alto valor alimenticio, su gran aceptacién
en el mercado, fécil preparacién, precio asequible y alto
potencial de exportacién como producto procesado exd-
tico con destino a paises como Estados Unidos y Japén
(Porras, 2000). Disponer de informacién acerca del con-
trol genético de la caracteristica, como su heredabilidad
es de gran importancia para orientar al mejorador acer-
ca de la técnica a emplear, el tamafo de las poblaciones
que debe manejar y el tiempo aproximado que requerird
para obtener los resultados deseados (Orriz y HuamAN,
1996).

Se han propuesto diversos métodos para la estimacién
de la heredabilidad, aplicables a diferentes situaciones
précticas. Uno de ellos consiste en el andlisis de varianza
(ANAVA) de las familias de hermanos medios, donde se
obtiene la heredabilidad en sentido estrecho, asumiendo
que los efectos epistdticos son despreciables, por lo que en
este método la varianza aditiva y la ganancia de seleccién
esperada podrian ser sobreestimadas.

El método de regresién padre-progenie es uno de los
mds empleados para la estimacién de heredabilidad en
sentido estrecho, por varias razones. Una de ellas es que
la estimacidn se hace por regresién lineal mediante mini-
mos cuadrados, cuyas propiedades estadisticas son bien
conocidas, lo que permite obtener intervalos de confianza
para los estimativos, y realizar las pruebas de hipétesis de

interés. Ese método es muy utilizado en los programas
de mejoramiento de alégamas principalmente, porque en
esas especies se colectan semillas a partir de poblaciones
naturales, donde solo se conoce el progenitor femenino.
Ortra alternativa para la estimacién de la heredabilidad es
el uso de los modelos mixtos, donde se considera a) el
parentesco entre los individuos, b) tamafos diferentes de
familias y c) apareamiento no aleatorio. La estimacién de
los pardmetros de los modelos mixtos por el método de
mdxima verosimilitud restricta (REML por su abreviatura
en inglés) es insesgada y el balanceo no es un aspecto re-
levante (SEARLE et al., 1992). Los modelos mixtos en ge-
nética cuantitativa son también estimados por el método
Bayesiano, lo cual presenta la ventaja de la incorporacién
de la informacidn a priori debida a la experiencia del inves-
tigador o a la informacién valiosa de experimentos ante-
riores (SORENSEN y GianoLa, 2002). En anos recientes el
método bayesiano ha sido empleado en diversos estudios
de herencia en cultivos semestrales y forestales (Mora et
al., 2008a; 2008b; Mora y PerreT, 2007; MoRa et al.,
2007). Esta investigacién tiene como objetivo estimar la
heredabilidad del contenido de proteina total en la papa
criolla mediante los métodos de andlisis de varianza, re-
gresién padre progenie, mdxima verosimilitud restricta y
estimacion bayesiana, asi como analizar las implicaciones
de la heredabilidad estimada para fines de mejoramiento.

2. MATERIALES Y METODOS

El presente ensayo se realizé en el municipio de Soacha
(Cundinamarca) a 2.900 m s.n.m. La siembra se llevé a
cabo en bolsas pldsticas de 6 kg. Se realizé fertilizacién
con 3g de 12-34-12 por bolsa. Como sustrato se empled
suelo de la zona, sin uso previo, de tipo franco arcilloso,
mezclado con arena de rio en proporcién 3:1. Se reali-
z6 fertilizacién foliar en tres ocasiones luego del primer
mes.

Las progenies a evaluar se obtuvieron a partir de
parentales de la coleccién de Solanum tuberosum Grupo
Phureja de la Universidad Nacional de Colombia, que
posee 144 accesiones colectadas principalmente en el
departarmento de Narifio y el Norte de Ecuador, 4rea
donde esa especie presenta una diversidad importante.
A partir de esa coleccién se obtuvieron 103 familias F1
de hermanos medios maternos. De estas, se sembraron
20 semillas en germinadores, sin embargo solamente 6
pldntulas obtenidas fueron transplantadas a bolsas a libre
exposicién y algunas de ellas se perdieron en el desarrollo
del experimento causando un desbalance en el nimero de
individuos por familia. Asi, fueron tomados un méximo
de seis individuos por cada una de las familias para realizar
el andlisis de contenido de proteina total segin la nor-
ma técnica ICONTEC NTC 1556 (1999). Los padres se

sembraron en dos ambientes antes de la siembra de la F1
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y para la evaluacién de la proteina total se utilizaron tres
plantas por cada parental.

Con el fin de comparar las estimativas de la heredabi-
liad se utilizaron cuatro diferentes métodos.

Analisis de varianza

Se realizé con las familias de hermanos medios maternos,
y se estimd la heredabilidad con base en el coeficiente
de correlacién intraclase. Debido a que los tamanos de
familias fueron diferentes, se empleé la aproximacién
donde n,=[T - (E n’ /T)]/(N-1) T es el tamafio total
de la muestra. A partir de la esperanza de los cuadrados
medios se obtuvieron las varianzas genética o* y feno-
tipica 0°. El coeficiente de correlacién intra-clase co-

rresponde a  tpy = % y la heredabilidad se obtuvo como
h? = 40 (PHS). (Lynch y WaLsH, 1998)

Regresion Padre progenie:
Esta se obtuvo con la modificacién propuesta por
KeMPHTORNE y TANDON (1953) para el caso de desigual

ndmero de individuos por familia. En este caso, el coefi-
ciente de regresion se obtiene como:

2 Wi (Eoi - Eo )(Epi—zp)

ﬁ_ il
= N
—\2
Ewi(zpl -zp)
i=1
donde
N —
W.7Z
EWlZpl _ < i“oi
E = i Zo= N

que corresponden a las medias ponderadas de los padres
y las progenies, respectivamente: z, = Fenotipo para el
i-ésimo padre y 7, = Promedio fenotipico familiar del
i-ésimo padre. Los w, corresponden a las ponderaciones
familiares:

o m
M -B)+ (1-0)

Aqui n, es el tamano de la i-ésima familia y # corres-
ponde al coeficiente de correlacién intraclase, mientras
que B es un estimativo inicial de la pendiente, obtenido
mediante una regresién lineal simple sin considerar las
ponderaciones.

Estimaciéon REML
Se utilizo el siguiente modelo mixto:
y=1u+Zu +Z,u,+e (1)

Donde y es el vector de observaciones 7 x 1, 1_y
son un vector de unos de tamano 7 y la media general,
respectivamente, Z, y u, son la matriz de incidencia de
tamafio 7 x 3 y el vector de efectos aleatorios correspon-
dientes a los ambientes, Z, y u, son la matriz de inciden-
cia de tamafio 7 x 688 y el vector de efectos aleatorios
de los genotipos y e es un vector de residuales. Se asume
que u, ~ N(0,Ic;) y u, ~N(0,Ic; ) . Siendo Io;
la matriz de covarianzas de ambientes y Agf la matriz de
covarianzas de los efectos de genotipos En “este caso A es
una matriz con elementos A =26,y 0, es el coeficiente de
coancestro de los individuos i y j (KEMPTHORNE, 1969)
También se asume que e~ N(0,167).

En el presente trabajo, se dispone de progenitores y
familias de hermanos medios maternos. Para el caso de
padre-progenie se sabe que 6,=1/4 y para hermanos me-
dios 6,=1/8. Puesto que los progenitores se asumen no
correlacionados, el coancestro entre miembros de diferen-
tes familias se ha tomado como cero. Las soluciones de los
efectos fijos y aleatorios para la estimacién por REML se
obtienen de la siguiente forma (SEARLE, 1992):

u1=M11 1z, 1Z, Iy
u VA
1 z, ' O'EZ 7,7, 1y
u, Z,Z,+1 2 Z,y
o-lll
7zZ1 77 2
mom 7, 72,+A" % @)
o,

Para obtener los componentes de varianza, se em-
plean los términos de la inversa de la matriz 3x3 en [2],
denominada M:

M=C, C, C;
C, C, C,
C, C, Cj

Los componentes de varianza para ambientes, genoti-
posy el error respectivamente se estiman como:

PPN 2
6’2 _uju+ ir(Cyo, )
" p

A

6‘2 _ u,u,+ ”(C330'e2)

! g
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52 = yy-al'y-w,X'y-u, X'y
n—1

Para obtener las estimaciones se emplea un algorit-
mo iterativo en el cual se asignan valores iniciales a los
componentes de varianza, los cuales se emplean para
estimar los efectos fijos y aleatorios presentados en [2].
Con base en la estimacién de estos efectos se actualiza
el valor de los componentes de varianza, los cuales son
para obtener una segunda estimacién de los efectos fijos
y aleatorios. Este procedimiento se repite hasta lograr
convergencia.

Estimaciéon bayesiana

Para el modelo mixto anterior [1] se utilizaron las siguien-
tes distribuciones a priori:
p-Cre
p(u | 0,,21) ~ N(O:IU,,ZI) para los efectos de ambiente
p(u, | auzz )~ N(O,Aai) para los efectos de genotipo
p(02) - %2 (V.,S,) para la varianza del error
P(O\;2 ) = Kiciea (V,,»S.,) para la varianza de los ambientes
po,)- Kscied V,,>S.,) para la varianza de los genotipos
donde X indica una distribucién Chi cuadrado inver-
tida escalada (GELMAN er al, 2004), en la que V. y S_son
los grados de credibilidad y la varianza a priori para el
efecto del error, V., ¥ S w, Son los grados de credibilidad y
la varianza 4 priori para el efecto de los ambientes, y V,,,
y S, , son los grados de credibilidad y la varianza a priori
para el efecto de los genotipos.

La distribucién posterior conjunta, posee una forma
normal-gamma (WAaNG et al., 1994):

@)

1 1 P 2
xH —2 ) exp ——2 3 |:u,G, u,+ v"lS”’}
(0.“) i G

u
i

donde

G = Matriz de identidad I de orden 3 para el efecto de los
ambientes (i=1) y la matriz A, es decir, dos veces el coefi-
ciente de coancestro para el efecto de los genotipos (i=2).
v=Vector de grados de credibilidad @ priori.

s=Vector de varianzas a priori.

A partir de la distribucién de probabilidad conjun-
ta se pueden obtener las distribuciones de probabilidad
condicionales para los diferentes pardmetros, las cuales

1 1 S ' S 2
WSXP{*E[(Y*IM*;Z,U,) ()’*1“*;2,“,)+ VUSU}

son necesarias para el algoritmo de GIBBS y los estima-
dores de tales pardmetros. Para obtener la condicional de
un pardmetro, todos los demds se asumen conocidos. A
continuacién se dan las condicionales y los estimadores
respectivos.

Para los efectos aleatorios la distribucién condicional

es (WaNG et al., 1993):

2
(u, [, v.oly)~ N, | @23 G %5 | o
O—ll

Y los estimadores de los efectos aleatorios son:

2 2
— ’ -1 Ue ’
u,=|727Z,+G, ) (y—1p— ZZ,'“,')
01/, el

Para varianza del error la distribucién de probabilidad
es una chi-cuadrado invertida:

1
267

2 2
p(oflu,,v,y)«(af)’"“exp{— (y—lu—zz,u,)'(y—lu—zz,u,)}
=1 =1

Los estimadores son v =ny

53 = (y_1"_ZZiui)'(y_lu_zZiui)/n
i=1 =1

Para la varianza de los genotipos y los ambientes tam-
bién se emplean distribuciones chi-cuadrado invertidas:

u

P(‘Tf | ui7vi—1’aez’y) o< (O'uz )7ql‘/2_1 eXp{_z%ui'Glu'}
(o)

El estimador de la varianza del i-ésimo efecto aleato-

. 2 _ -1
rioes s, =u’ ;G u,

Muestreador de Gibbs

Se empleé el muestreador de Gibbs con el fin de ob-
tener las distribuciones marginales a partir de las distribu-
ciones conjuntas descritas en la seccién anterior. El proce-
dimiento empleado se describe a continuacién:

1. Proponer valores iniciales arbitrarios para Ozc, uy
v. Generar un estimativo de 0 con los valores ar-
bitrarios de los otros pardmetros y el estimador

2 2
se=(y-1p=YZu,)'(y-1p=Y Zu,)/n y actua-
=1

2 =1
lizar S.
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. . 2 2 . .
2. Generar estimativos de G, O, apartr del estima-
dor s} =u,G;'u,/q, ylosotros valores arbitrarios de

. , . 2 2
los demds pardmetros y actualizar 6 © uy

3. Estimar los efectos aleatorios de ambiente y genotipo

2
O-e

2
'i (y—lll— ZZjuj)

i
O'ui J=ho#

mediante u, = | Z',Z,+ G}’

y los otros valores arbitrarios. Actualizar los valores de
los efectos aleatorios.

4. Repetir los pasos 1-4 hasta tener un niimero grande

de muestras que permita generar las distribuciones
marginales (m veces). En el presente trabajo se em-
pleé m=20.000.
Puesto que el objetivo en el contexto de este traba-
jo es estimar la heredabilidad, solo son de interés los
componentes de varianza, y los ambientes han sido
asumidos como efectos aleatorios al igual que los ge-
notipos. Esto permite estimar la varianza fenotipica
en términos de tres componentes:

2

0-A
2 2 2
O,+0,,+0,

h? =

Con las 20.000 muestras generadas con valores de
O, O,y O, se realizan 20.000 estimaciones de la
heredabilidad. Con estas estimaciones se debe cons-
truir la distribucién marginal a posteriori. Esto se
llevé a cabo mediante el procedimiento KDE del pro-
grama SAS (Versién 9.1). Este es un procedimiento no
paramétrico, el cual realiza una estimacién estadistica
de densidad. La estimacién estadistica de densidad
aproxima una funcién de densidad de probabilidad
a partir de los datos proporcionados (SAS INSTITUTE,
2004). En este caso, la distribucién ph?|y) . Por ser
una aproximacién numérica esta distribucién no se
puede enunciar como una funcién. Sin embargo, es
posible al realizar este procedimiento, obtener la gra-
fica de la funcién de densidad, el promedio, la varian-
za y los percentiles.

3. RESULTADOS

Estimacion mediante analisis de varianza
de las progenies:

A partir de los cuadrados medios del andlisis de varianza
se obtuvieron los estimadores de 62 (0.057) y o (0.60).
El estimativo de h’ su intervalo de confianza al 95% se
presentan en la tabla 1. Puede interpretarse con base en
estos valores que la caracteristica presenta una heredabili-

dad intermedia (ALLARD, 1999).

Estimacion mediante regresién padre-
progenie:

A partir de la estimacion del coeficiente de correlacion
intraclase se realizaron los cdlculos iterativos hasta llegar
a una estimacion definitiva de la pendiente de regresion,
obteniendo un valor de 0.14, con un error estdndar de
0.018. La heredabilidad de la caracteristica es dos veces el

valor del ﬁ, por tratarse de una regresion con familias de
hermanos medios. Al calcular el error estdndar de la here-
dabilidad en forma andloga, se obtienen los estimativos
presentados en la tabla 1. Al igual que en el caso del mé-
todo anterior, se puede decir que el contenido de proteina
en papa criolla posee una heredabilidad intermedia.

Estimacion por REML:
Este método arrojé un valor de heredabilidad de
0.341, que corresponde a una estimacién puntual. Tal
valor es superior a la estimacién obtenida mediante
regresién padre-progenie y similar a la estimacién me-
diante andlisis de varianza. Para la varianza ambiental
se obtuvo una estimacién de 0.4001 por este método.
BurcH y IveEr (1997) proponen un método exacto
para la estimacién del intervalo de confianza de la he-
redabilidad obtenida como cociente de dos compo-
nentes de varianza: o que corresponde a la varianza
aditiva y o que corresponde a la varianza ambiental.
En el presente caso sin embargo, el modelo planteado
descompone la variacién ambiental en una varianza
de ambientes o,
que la heredabilidad no puede ser considerada como
cociente de dos componentes de varianza. Puesto que
para este Ultimo caso no existe una solucién exacta
reportada en la literatura, en el presente trabajo no se

. 2
y la varianza del error o, por lo

presenta intervalo de confianza para la heredabilidad
estimada por REML.

Estimacion Bayesiana:

Luego de obtener las 20.000 muestras con el mues-
treador de Gibbs, se construy6 la funcién de densidad

de probabilidad p(h, [y) mediante el procedimiento
KDE (Figura 1). Los percentiles 2.5 y 97.5 se pueden
interpretar como los limites de un intervalo de confian-
za al 95% (Tabla 1). El estimativo obtenido por esta
metodologia es notablemente superior a los calculados
mediante la regresién y los componentes de varianza,
aunque nuevamente indica una heredabilidad interme-
dia. La estimacién de la varianza ambiental por este
método fue de 0.6021.
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7.
6 Moda = 0.45
. Media = 041/ | \
s 4 \
2 3 // \\
8 ’/ \\
2- // \\
1- / \\\
o, : ‘ ‘ ‘ S
0.0 0.1 0.2 0.3 0.4 0.5 0.6

Figura 1. Funcién de densidad de probabilidad para h’. En el ¢je
X se presenta el valor de heredabilidad y en el eje Y valores de la

funcién de densidad de probabilidad.

Tabla 1. Estimativas de heredabilidad de proteina total en S.
tuberosum Grupo Phureja

Método h? L.L L.S.
ANAVA 0.35 0.052 0.58
Regresién 0.29 0.14 0.43
REML 0.34 - -

Bayesiana 0.41 0.21 0.51

h? heredabilidad. L.I.: Limite inferior del intervalo de confianza al 95%. L.S.: Limite
superior del intervalo de confianza al 95%.

4. DISCUSION

Tomando en cuenta los andlisis realizados, la heredabi-
lidad de la caracteristica oscila entre 0.28-0.41. El esti-
mativo resulta inferior al reportado por SINGH y ASNANI
(1975) para el maiz (h*=0.66), aunque es igual al encon-
trado por DUDLEY et al. (1971) para el mismo cultivo
(0.41). En trabajos previos no se han propuesto estima-
tivos de heredabilidad para el contenido de proteina en
papa, aunque si se han realizado algunos estudios acerca
de la genética para esta caracteristica (DESBOROUGH y
WEISER, 1972; DESBOROUGH y LAUER, 1977; VEILLEUX
et al., 1981). Al realizar cruzamientos entre parentales
del grupo Phureja seleccionados por alto contenido de
proteina (11-13%) y parentales del grupo Tuberosum,
cuyo contenido de proteina estaba en torno al 6%,
DEesBorROUGH y LAUER (1977) obtuvieron un clon con
un contenido de proteina estable durante tres ciclos de
cultivo. En la localidad Crookston ese clon expresé un
contenido de proteina de 9.2%, mientras que en las lo-
calidades Grand Rapids y Grand Forks se obtuvieron
contenidos de 9.2% y 9.5% respectivamente, para este
clon. De acuerdo con esto, resultarfa viable esperar en
una progenie F1 obtenida de cruzamientos entre padres
de alto contenido de proteina y variedades comerciales,
incrementos del orden de 3% en el contenido de protei-
na, lo cual resultaria ser una ganancia importante.
VEILLEUX et al. (1981) encuentran por el contrario,
que si bien los progenitores del grupo Phureja expre-
san altos contenidos de proteina, estos son pobremente

transmitidos a las progenies obtenidas de cruzamientos
con el grupo Tuberosum.

A partir de los resultados obtenidos en el presente tra-
bajo, es claro que la expresion de la caracteristica es en una
proporcién determinada por el genotipo, y que es posible
esperar transmitir en una proporcién moderada el conteni-
do de proteina de padres a progenies. De acuerdo con esto,
se podria incrementar el contenido de proteina de los mate-
riales cultivados, asi como generar poblaciones de alto con-
tenido de proteina, a través de procesos de mejoramiento
que involucren a los genotipos del Grupo Phureja que han
sido caracterizados como de alto contenido. Esta ganancia
dependerd segun plantea ALLarD (1999), de la heredabi-
lidad, la intensidad de seleccién y la desviacién estdndar
fenotipica (G =ko h*). En esta expresién k corresponde a
un valor de z de la distribucién normal estdndar que depen-
de de la intensidad de seleccién definida por el mejorador,
h? es la heredabilidad y 0 _es la desviacién estdndar de los
promedios de la poblacién de genotipos de la poblacién
original. Si lo que se desea es generar una poblacién de alto
contenido de proteina a partir de la variabilidad genética
disponible, se debe considerar que para una caracteristi-
ca con una heredabilidad moderada y que seguramente
es gobernada por un nimero grande de genes, resultaria
recomendable no emplear una intensidad de seleccién de-
masiado alta (1-5%), pues esto podria agotar rdpidamente
la variabilidad genética de la poblacién, al aumentar la pro-
babilidad de excluir alelos favorables. En trabajos previos,
como los ya citados para el caso del maiz, se han empleado
intensidades de seleccién del 20%. Para esta intensidad se
tiene que el valor de k corresponde a.1.4. La desviacién es-
tdndar fenotipica se obtiene a partir de los promedios de los
genotipos de la coleccién empleada para el presente trabajo
y asume un valor de 1.3735; h? serfa igual al 0.2875, segtin
la estimacién por el método de KEMPTHORNE y TANDON
(1953), que corresponde a la mds baja de las estimaciones.

Con los valores antes definidos tendrfamos que la ga-
nancia esperada serfa G =(1.4)(1.3735)(0.2874)=0.55, de
modo que se podria incrementar el promedio de la pobla-
cién en 0.55% de contenido de proteina en cada ciclo de
seleccién. Si aplicamos los mismos célculos con el estima-
tivo bayesiano de 0.41 (el mds alto), se obtiene G=(1.4)
(1.3735)(0.41)=0.78, casi un 0.8% de incremento en el
contenido de proteina.

Este resultado podria asociarse con un tipo de respues-
ta categorizada por ALLARD (1999) como “tipo 27, la cual
es lenta, constante y continuada durante mucho tiempo, lo
cual es consistente con caracteres regidos por sistemas com-
plejos de genes, donde cada uno de ellos presenta un efec-
to pequeno. El cambio en frecuencia (Aq) de cualquier gen
en particular es tan pequefio, que la fijacién se alcanza muy
lentamente, acorde con el llamado “modelo infinitesimal”
(Barton y KEIGHTLEY, 2002). Bajo estas circunstancias, se
espera que la media de la poblacién se incremente en for-
ma lenta pero continuada y que gradualmente aparecerdn
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genotipos superiores a todos los presentes en la poblacién
original, sin que se presente una disminucién importante de
la variabilidad genética. Este tipo de respuesta se encontrd al
realizar procesos para mejorar el contenido de proteina en el
maiz en la Estacién Experimental de Illinois, donde el con-
tenido de proteina de la poblacién original era de 11.97% y
pudo llevarse, al cabo de 103 generaciones, a valores por en-
cima de 30%, sin que se estabilizara en una meseta (MooOse
et al., 2004). Segtin los resultado obtenidos, al cabo de 10
ciclos de seleccion, el promedio de proteina en esta pobla-
cién del grupo Phureja bajo seleccién, se podria llevar de
5.52 hasta 10.47 asumiendo heredabilidad de 0.28 6 12.54
si se asume h?=0.41 siempre que se trabaje bajo disefios ex-
perimentales apropiados, que permitan discriminar el efecto
genético del ambiental e involucrando localidades. Es impor-
tante no perder de vista que para las estimaciones realizadas
mediante los cuatro métodos antes descritos, se asume que
no existen efectos ambientales comunes que puedan incre-
mentar la correlacién intrafamiliar. En el presente trabajo se
emplearon familias de hermanos medios maternos, debido
a las ventajas logisticas que esto planteaba. Si bien no puede
descartarse con certeza la presencia de efectos maternos de-
terminando la herencia del contenido de proteina, tampoco
hay evidencia fuerte que permita suponer que estdn presen-
tes. Mientras que en el trigo hay evidencias claras de que los
efectos maternos tienen un papel importante en el contenido
de proteina (MILLET et al., 1984; DHALIWAL, 1977), en otras
especies como el frijol, el efecto no significativo de la varia-
cién atribuida a los cruzamientos reciprocos en disefios dia-
lélicos, sugiere que los efectos maternos no son importantes
en la herencia del contenido de proteina total (MEBRAHTU
y Monamep, 2003). En mafz, Ruskova (1974) encuentra
efectos maternos débiles afectando el contenido de proteina,
mientras que GARwOOD et al. (1970) plantean la ausencia
de efectos maternos afectando dicho cardcter. POLLMER et
al. (1979) trabajando con 42 cruces de maiz y sus recipro-
cos, encuentran que la variacién en contenido de proteina
por efecto de la diferencia entre los cruces reciprocos no es
significativa. En el maiz dulce, Has y Has (2009) encuen-
tran que la varianza genética debida a efectos maternos no
es significativa para el contenido de proteina. Estudios tan
especificos en el caso del contenido de proteina en la papa
no han sido realizados. Sin embargo, GoLmirzAIE y ORTiz
(2003) evaluaron la importancia que podrian tener los efec-
tos maternos en la papa, encontrando que son importantes
para caracteristicas reproductivas como la cantidad de polen
producido (lo cual no es extrano pues se sabe que la esterili-
dad masculina en papa, resulta de la interaccién de material
genético presente en el citoplasma con genes nucleares domi-
nantes), pero no para otras caracteristicas como por ejemplo
el rendimiento, por lo que suponer que los efectos maternos
no son tan importantes en el contenido de proteina, es una
hipétesis plausible.

Finalmente, cabe resaltar que en el proceso de selec-
ci6én para mejorar el contenido de proteina en papa deberdn

tomarse en cuenta otras caracteristicas, principalmente con-
tenido de almidén, materia seca y rendimiento, pues el con-
tenido alto de proteina esta correlacionado de manera inver-
sa con el contenido de almidén (SNYDER y DESBOROUGH,
1978), el cual constituye el mayor porcentaje de la materia
seca del tubérculo. En Illinois al realizar mejoramiento del
contenido de proteina en el maiz, se encontré que el rendi-
miento tendfa a disminuirse (ALLARD, 1999). La autoincom-
patibilidad genética existente a nivel de la especie (ESTRADA,
2000) y el incremento de la endogamia son también aspectos
de gran importancia, que podrian afectar negativamente un
proceso como el descrito anteriormente y deberdn evaluarse
en forma cuidadosa. Adicionalmente serfa importante rea-
lizar el mejoramiento de poblaciones con el fin de obtener
para el futuro progenitores con mayor contenido de proteina
que los actuales, asi como adelantar estudios para establecer
a nivel de progenitores de interés, su habilidad combinatoria
general y especifica.

5. CONCLUSION

Se estimd la heredabilidad por medio de diferentes méto-
dos estadisticos encontrandose que esta oscila entre 28%-
41%, lo cual corresponde a un valor moderado de la mis-
ma, que permitirfa incrementar el contenido de proteina
total entre 0.55% y 0.78% por cada ciclo de seleccidn,
empleando una intensidad de seleccién moderada, en tor-
no a 20%.

Se pudo establecer que el contenido de proteina total
es gobernado genéticamente, pero su expresién también
es afectada por condiciones ambientales, como lo eviden-
cia la heredabilidad moderada que se obtuvo. Por lo tanto
el manejo apropiado del cultivo es un aspecto clave con
miras a incrementar el contenido de proteina, ademds del
mejoramiento genético.
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