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RESUMEN GENERAL
El tomate de cascara o tomatillo (Physalis ixocarpa Brot.) es un cultivo importante en
México donde se siembra una superficie relativamente grande en relacion a las areas que
ocupan las hortalizas que se cultivan en el pais. En los ultimos afios, debido a su ciclo de
vida corto, el cultivo se ha introducido a otros paises especialmente de Europa y Asia,
aunque también se cultiva en jardines de casa en los Estados Unidos de Norteamérica y
Canada. No obstante, la investigacion relacionada con la genética y el mejoramiento
genético de la especie es escasa por lo que el propdsito del presente trabajo es contribuir al
conocimiento de los aspectos antes mencionados mediante los siguientes trabajos: a)
Evaluacion de germoplasma de tomate de cascara (Physalis ixocarpa Brot.) en Elora,
Ontario (Canadd) y en Chapingo, México (México); b) Estudio del tiempo de antesis,
dehiscencia de anteras y receptividad del estigma en tres razas de tomate de cascara
(Physalis ixocarpa Brot.); ¢) Estudio de la herencia de la autocompatibilidad en tomate de
cascara (Phyalis ixocarpa Brot.) y d) Construccion de un modelo matematico para
determinar la tasa de recuperacion esperada del genoma del progenitor recurrente

(TREGPR) en n retrocruzas (n =1, 2, 3, ...) y m cromosomas (m = 1, 2, 3, ...).

1. Evaluacion de germoplasma. Este estudio se llevo a cabo con el objetivo de evaluar
una muestra de germoplasma de tomate de cascara en las condiciones ambientales de
Ontario, Canada y Chapingo, México. Se evaluaron algunas colectas de cinco razas de
tomate de cascara: Manzano, Milpero, Rendidora, Salamanca y Tamazula. Se evalué una
colecta de la raza Manzano y tres de cada una de las razas restantes. Las 13 colectas se
establecieron en un disefio de bloques completos al azar con tres repeticiones, en cada

localidad. La unidad experimental fue tres surcos de 4.5 m x 1.0 m con 10 plantas por
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surco. Los datos fueron tomados en el surco central. Los caracteres medidos fueron: dias a
floracion, dias a la cosecha, nimero total de frutos cosechados, rendimiento. Los dias a
floracion y cosecha se contaron a partir de la siembra. En Elora, Ontario, Canada dos
colectas de la raza Rendidora asi como una de la raza Manzano fueron las mas precoces y
las de mayor rendimiento. Estas mismas colectas se comportaron en forma similar en
Chapingo, México donde una colecta de la raza Rendidora rindi¢ cerca de 40 t ha™'. En
general, las colectas fueron mas precoces en Elora, Ontario, Canadd que en Chapingo,
México; el rendimiento en ambas localidades fue practicamente el mismo, lo que implica
que el tomate de cascara puede considerase como prometedor para ser introducido como un
nuevo cultivo para la agricultura de Ontario, Canada. El rendimiento del tomate de céascara
estuvo correlacionado en forma negativa y significativa con los dias a floracion y a
cosecha, lo cual significa que es posible desarrollar variedades mejoradas con ciclos cortos

y alto rendimiento, mediante seleccion artificial.

2. Antesis, dehiscencia de anteras y receptividad del estigma. El objetivo fue obtener
informacion relacionada con las fechas de antesis, dehiscencia de anteras y receptividad del
estigma en el tomate de cascara. Se evaluaron tres razas: Rendidora, Salamanca y
Tamazula. De cada raza se estudiaron tres colectas. Estas se establecieron en una mesa
banco de invernadero en un disefio completamente al azar con cuatro repeticiones, se utilizo
como unidad experimental una maceta de plastico de seis litros de capacidad en la cual se
establecieron dos plantas, mismas que representaban a cada colecta. Los caracteres
medidos fueron: periodos de floracion, tiempo de dehiscencia de las anteras, periodo de
dehiscencia de las anteras y periodo de receptividad del estigma. Las mediciones se

efectuaron en las flores de los primeros cinco nudos de una de las ramas principales de la
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planta. Los tres primeros caracteres se tomaron en la planta A, en tanto que el ultimo
caracter fue tomado en la planta B; ambas plantas fueron aisladas con bolsas de nylon con
pequefios orificios que impedian el paso del polen de una planta a otra. Las fechas se
tomaron considerando los dias transcurridos a partir de la siembra. Los resultados obtenidos
mostraron que el inicio de la floracion de las variedades de tomate de cdscara ocurre entre
los 35 a 45 dias después de la siembra, la dehiscencia de las anteras de las flores del tomate
de céscara se presenta desde el primer dia en que la flor abre hasta el tercer dia después de
la apertura de la flor, la receptividad del estigma de la flor ocurre a partir de los dos dias
previos a la apertura de la flor hasta los 3 dias posteriores a la apertura de la misma; los
periodos de floracion, dehiscencia de anteras y receptividad del estigma se traslapan por lo
que la mejora del tomate de cascara mediante polinizaciones manuales para intercruzar el
germoplasma evaluado es completamente factible. Ademas, se descubrio una fuente

genética de autocompatibilidad.

3. Herencia de la autocompatibilidad. El objetivo fue estudiar Ia herencia del gen (o
genes) que controla (n) la autocompatibilidad del tomate de cascara con base en una planta
autocompatible encontrada en un experimento previo. Para lograr lo anterior se hizo una
serie de cruzas entre plantas autocompatibles y autoincompatibles (emparentadas y no
emparentadas), autocompatibles con autocompatibles (emparentadas) y autoincompatibles
con autoincompatibles (emparentadas) y sus respectivas cruzas reciprocas. En estas cruzas
se midieron las tasas de segregacion de plantas autocompatibles contra autoincompatibles.
También se estudiaron las tasas de segregacion en las generaciones S; y S, derivadas a
partir de la planta original autocompatible. Los resultados sugieren que el gen responsable

de la autocompatibilidad en el tomate de cascara no se encuentra en el citoplasma. Al
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parecer dicho gen se deriva de una mutacion del locus S, es de efecto dominante (Sc). y se
expresa en condicion heterocigética (ScSi) pues parece ser que los homocigotos (ScSc)
estan asociados con letalidad; finalmente, el alelo de autocompatibilidad (Sc), del lado del

polen, no es funcional al autopolinizar estigmas (ScSi).

4. Modelo matematico para determinar la TREGPR. El propdsito fue encontrar un
modelo matematico tedrico que permita estimar la tasa de recuperacion del genoma del
progenitor recurrente (TREGPR) en un sistema de retrocruza recurrente, considerando el
nimero de cromosomas de las especies en que se utilice el sistema de retrocruza como
método de mejoramiento genético. El modelo matematico encontrado estd dado por la
expresion: TREGPR = [(2"-1)/2"]™? donde n y m se refieren al nimero de generaciones de
retrocruza y al namero de cromosomas, respectivamente. El modelo muestra que la tasa de
recuperacion del genoma del progenitor recurrente (TREGPR) es mucho mas lenta durante
las primeras generaciones de retrocruza y en especies con un nimero cromosémico alto,
esto significa que el nimero de generaciones de retrocruza requerido para obtener un valor
alto en la TREGPR es mayor en especies con un mayor numero de cromosomas. Sin
embargo, estas diferencias tienden a desaparecer después de 9 o 10 generaciones de
retrocruza recurrente, sin importar tanto el nimero de cromosomas de las especies. Ademas

se hace un breve andlisis de algunas posibles implicaciones del modelo sobre el

mejoramiento genético de las especies.

Palabras clave: Tomatillo, evaluacion, germoplasma, dehiscencia, anteras, estigma,

receptividad, autocompatibilidad, herencia, retrocruza.



GENERAL ABSTRACT
In Mexico, tomatillo (Physalis ixocarpa Brot.) is a very important vegetable crop. Recently.
due to its short life cycle this species has been introduced into Europe and Asia, although it
is also cultivated mainly in home gardens in the United States and Canada. Scientific
research on this crop is scarce especially on aspects related to the genetics and breeding of
this crop. Therefore, the main aim of this project is to contribute to the knowledge of the
genetics and breeding of tomatillo through the following studies: a) tomatillo (Physalis
ixocarpa Brot.) germplasm assessment under the environmental conditions of Elora,
Ontario, Canada, and Chapingo, Mexico, Mexico, b) time of anthesis, dehiscence of anthers
and stigma receptivity in three tomatillo (Physalis ixocarpa Brot.) Mexican landraces, c)
self-compatibility inheritance in tomatillo (Physalis ixocarpa Brot.) and d) construction of a
mathematical model to determine the recurrent parent genome expected recovery rate

RPGERR in a backcross system by considering the chromosome number of the species.

1. Germplasm assessment. This study was conducted to assess a sample of Mexican
tomatillo germplasm cultivated under Ontario, Canada, and Chapingo, Mexico,
environmental conditions. Five Mexican tomatillo landraces were evaluated: Manzano,
Milpero, Rendidora, Salamanca, and Tamazula. One and three accessions (one of the
Manzano landrace and three of the remaining landraces) were selected; thus, 13 accessions
were established in the field under a randomised complete block design with three
replicates. The experimental unit was three rows of 4.5 x 1.0 m and 10 plants per row. All
data were taken in the central row. The measured traits were beginning of flowering and
harvest, total number of harvested fruits, and the yield. All dates were taken based on days

after planting. In Elora, Ontario, Canada the accessions 1 and 3 of the Rendidora landrace

X1



as well as the accession 1 of the Manzano landrace performed as the earliest and the highest
yielding tomatillo accessions. These tomatillo accessions performed equally in Chapingo,
Mexico, except that in this site the accession 1 of the Rendidora landrace gave the yield of
almost 40 t ha™. In general, all tomatillo accessions were earlier in Elora than in Chapingo:
the yields in both sites were statistically equal, and therefore, tomatillo can be considered a
promising new crop for Ontario, Canada, agriculture. The yield was correlated significantly
and negatively with flowering and harvest dates, suggesting that the development of

improved varieties with short life cycles and high yield by artificial selection is feasible.

2. Anthesis, anther dehiscence and stigma receptivity. This research was carried out to
obtain information related to time of anthesis, dehiscence of anthers and stigma receptivity
in tomatillo. The experiment was set up in the greenhouse facilities of the Plant Agriculture
Department of the University of Guelph in Canada. Three accessions for each of three
Mexican tomatillo landraces were evaluated: Rendidora, Salamanca, and Tamazula. The
nine accessions were established on a greenhouse bench using a completely randomised
design with four replications. The experimental unit was one 6-litre plastic pot in which
there were two plants. The measured traits were flowering periods, initial anther
dehiscence, period of anther dehiscence and stigma receptivity period. All measurements
were taken with the flowers of the first five nodes on one of the four main branches of the
plant. The first three traits were taken from plant A, and the last one from plant B; both
plants were isolated by using nylon bags with very small holes in order to avoid cross
pollination. Dates were taken based on days after planting. The results obtained showed
that beginning of flowering occurs from 35 to 45 days after planting, anther dehiscence

starts from the first day that the flower opens and ends the third day after. Stigma
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receptivity lasts 5 days, occurring 2 days before the flower opens. Flowering, anther
dehiscence and stigma receptivity periods overlap. Therefore, breeding of this species by
hand pollination to intercross tomatillo germplasm is completely feasible. Although it was
not one of the objectives of this study, a genetic source for self-compatibility was

discovered. For this reason, the following experiment was conducted.

3. Self-compatibility inheritance. An unexpected finding of this research project was the
discovery of a self-compatible plant in the CHF1-Chapingo variety. This led to investigate
the inheritance of self-compatibility gene (s) in tomatillo, and a series of crosses were
performed: self-compatible x self-incompatible (related and unrelated plants), self-
compatible x self-compatible (related plants), and self-incompatible x self-incompatible
(related plants) and their respective reciprocal crosses. Segregation ratios for self-
compatibility versus self-incompatibility were estimated. The results showed that self-
compatibility in tomatillo is not inherited via cytoplasm. The gene responsible for self-
compatibility seems to be located in chromosomes; the inheritance of self-compatibility is
due to a single dominant gene (Sc) which is a mutation of the S locus. Self-compatible
individuals are strictly heterozygous (ScSi), while homozygosity (ScSc) is associated with
lethality. And finally, the self-compatibility allele (Sc), on the male side (ScSi), seems to be

non-functional when it self-pollinates ScSi stigma.

4. Construction of a mathematical model to determine the RPGERR. The aim of this
study was to develop a theoretical mathematical model to estimate the recurrent parent
genome expected recovery rate (RPGERR) in a backcross system by considering the

chromosome number of the species for which the backcross technique is used as a breeding
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I. GENETICA Y MEJORAMIENTO GENETICO DEL TOMATE DE

CASCARA (Physalis ixocarpa Brot.)

1.1 INTRODUCCION

Los agricultores de diferentes regiones agricolas de Norteamérica, especialmente
pequefios productores, han estado buscando recientemente cultivos nuevos y poco
comunes con el proposito de diversificar sus operaciones agricolas. Los factores que
conducen a dicha diversificacion incluyen limitaciones de agua, presiones por parte del
sector de desarrollo, sobreproduccién de una gran cantidad de cultivos locales
tradicionales, competencia (por ejemplo: precios mas bajos) por parte de productores
de otros estados o extranjeros, y un incremento en los costos de las labores. Por tal
motivo, la introduccion de estos nuevos cultivos se enfoca hacia la busqueda o creacion
de plantas con mejor sabor, apariencia o requerimientos culturales (McCain, 1991).

No obstante, desde el punto de vista practico la introduccion de un nuevo cultivo no
es una tarea facil ya que se requiere conocimiento cientifico, buenas habilidades y
sobre todo paciencia. Un cultivo nuevo que nunca ha sido cultivado o domesticado
previamente, necesita adaptarse a las nuevas condiciones ambientales especificas que
prevalecen en el lugar donde dicho cultivo va a ser introducido. Para ello, es necesario
desarrollar nuevas variedades o genotipos que muestren caracteristicas agronomicas
apropiadas, buen rendimiento y resistencia a plagas y enfermedades (Bertram, 1991:
Rexen, 1993).

El tomate de céscara (Physalis ixocarpa Brot.) es nativo de México y fue conocido
por los antiguos Mayas y Aztecas desde épocas precolombinas. Esta especie es un
cultivo de suma importancia en nuestro pais. Una caracteristica importante de esta

especie es su corto ciclo de vida, lo cual permite cosecharlo después de 12 a 14



semanas después de la siembra si ésta es directa, o de 8 a 10 semanas si es de
transplante; debido a esto, el cultivo podria ser una buena opcion para la agricultura de
lugares cuya estacion de crecimiento es corta. El ciclo corto del tomate de cdscara le ha
permitido su introduccion en algunos paises como: Austria, Espafia, Estados Unidos,
Francia, Hungria, Italia, Polonia, Turquia y Rusia (Medvedev, 1958, Cuartero e/ al..
1983; Moriconi ef al., 1990, Peron et al., 1988; Jankiewicz y Borkowski, 1990: Porcelli
y Proto, 1991; Cantwell et al., 1992; Abak et al., 1994).

Otra caracteristica importante del tomate de cascara es la presencia de genes de
autoincompatibilidad, razon por la que los métodos de mejoramiento se restringen a la
seleccion masal y seleccion de familias de medios hermanos, dado que no se ha
encontrado ninguna fuente genética de autocompatibilidad que pueda permitir el
mejoramiento genético del tomate de céascara mediante el desarrollo de variedades
mejoradas obtenidas por hibridacion. Actualmente, en México, la Universidad
Autonoma Chapingo lleva a cabo un programa de mejoramiento genético de esta
especie y este proyecto es un intento para proponer un esquema de mejoramiento
haciendo énfasis en aquellas etapas en las cuales el autor trabajo tanto en la

Universidad de Guelph como en la Universidad Auténoma Chapingo.

1.2 DESCRIPCION DEL CULTIVO DE TOMATE DE CASCARA

1.2.1 Origen y distribucion

El tomate de cascara es nativo de México, pais que pertenece a la region de
Mesoamérica donde se cree que la agricultura tuvo su origen y ademas en esta area se
encuentran una gran cantidad de plantas nativas domesticadas, mismas que la

agricultura moderna ha tendido a abandonar. Los centros de origen de las especies son



de suma importancia para su mejoramiento genético dado que €stos constituyen una
fuente natural de genes utiles para la mejora de las mismas.

Physalis aparece en los primeros registros botanicos del Valle de Tehuacan (Puebla,
México) durante la fase de palo blanco (150 a.c. a 700 d.c.). La palabra tomate se
deriva del vocablo ndhuatle Ayacachtomatl cuyas etimologias son: ayacach (tli)=
sonaja o cascabel y tomatl= tomate. Esto significaria que América y muy
probablemente México sean el centro de origen de este cultivo debido a que esta
especie crece en forma silvestre a lo largo de la Costa del Pacifico desde California
hasta Guatemala y Nicaragua (Menzel, 1951).

En el Valle de México, el tomate de cascara se encuentra creciendo en encinares
abiertos, pastizales y en los bordos de algunos charcos y canales de riego, en altitudes

que van desde los 2220 a los 2750 m sobre el nivel del mar (Garcia, 1975).

1.2.2 Taxonomia y descripcion botanica

El género Physalis contiene aproximadamente unas 80-100 especies distribuidas
principalmente en zonas templadas y tropicales de América, aunque algunas especies
se pueden encontrar en algunos paises de Africa, Asia del Este, Australia, Europa y la
India (Menzel, 1951; Willis, 1966).

Algunas especies se han cultivado para el aprovechamiento de sus frutos,
particularmente P. peruviana, especie que es muy popular en Australia, Costa Rica,
Haiti, India, Nueva Zelanda, PerG y Sudafrica; P. pruinosa en Estados Unidos y P.
ixocarpa que es originaria, y cultivada, de México y Centroamérica (Jenkins, 1948:
Menzel, 1951). El namero basico de cromosomas del género es x=12 y la mayoria de

las especies son diploides, aunque P. peruviana es un tetraploide 4x=48 (Menzel,

1951).



El tomate de cascara o tomatillo ha sido conocido por los botanicos por cerca de
400 afios como Physalis philadelphica Lam. Francisco Hernandez citado por Moriconi
et al. (1990) describio dos variedades a partir de un gran nimero de tipos de plantas
conocidas como tomate por los Aztecas. Algunos botanicos han sugerido que el
miltomate de pequefios frutos es una forma silvestre en tanto que el tomate de cascara
es una especie domesticada que deriva de una planta similar, sino idéntica, al
miltomate (Hudson, 1986). Los limites especificos del género Physalis estan
pobremente definidos con alguna duplicacion en los nombres y muchos cambios en la
nomenclatura en los Gltimos 50 afios. La complejidad del género es causada por la
amplia variabilidad genética presente, presumiblemente debido a hibridacion
interespecifica (Menzel, 1951; Menzel, 1957; Waterfall, 1958) y ademas debido a la
ambigiiedad de las primeras descripciones taxonomicas. Por ejemplo, P. aequata Jack
y P. capscicifolia Rydb se consideran sindnimos de P. ixocarpa (Raja-Rao, 1979).

Para clarificar la clasificacion taxondémica de Physalis se realizaron estudios
citoldgicos y taxondémicos exhaustivos del género (Menzel, 1951; Menzel, 1957;
Waterfall, 1967). Menzel redujo a P. philadelphica como sindénimo de la variante 7.
ixocarpa Brot., que es un nombre que ha sido ampliamente utilizado para el tomate de
cascara domesticado (Hudson, 1986). La tGnica diferencia aparente entre las dos especie
¢s la longitud del pedanculo: el pedunculo de P. ixocarpa es mas corto que ¢l de P.
philadelphica. Waterfall (1958) acepto esta nomenclatura al estudiar las especies del
norte de México pero luego se retracto al estudiar y analizar las especies de Physalis de
México y Centroamérica (Waterfall, 1967). Este autor incorpord P. ixocarpa dentro de
limites mas amplios de P. philadelphica. Fernandes (1974) realizd una investigacion
exhaustiva sobre este problema de nomenclatura y concluyd que P. ixocarpa es una

especie diferente de P. philadelphica, lo anterior se baso en las evidencias citologicas



previas, la distincion de su estigma y sus flores pequefias. Por otra parte, las
investigaciones realizadas sobre la morfologia de los cromosomas han demostrado la
existencia de diferencias citoldgicas entre especies (Raja-Rao, 1979; Venkateswarlu y
Raja-Rao, 1977; Venkateswarlu y Raja-Rao, 1979a; Venkateswarlu y Raja-Rao, 1979b:
Raja-Rao y Lydia-Prasad, 1984). No obstante, la complejidad taxondomica del género
no esta atin muy clara, especialmente entre P. ixocarpa 'y P. philadelphica.

La planta es herbacea, anual, de 40 a 90 cm de altura segiin el hébito de
crecimiento; didmetro del tallo principal de 1.1 a 1.3 cm, hojas alternas en forma ovada
de 5 a 10 cm de largo por 4 a 6 cm de ancho, base atenuada, épice agudo y ligeramente
acuminado, peciolo de 4 a 6.5 cm de largo; flor pentdmera y pedicelo de 0.7 a 1.0 cm
de largo, lobulos del caliz de 0.7 a 1.3 cm de largo, corola de 1 a 2.6 cm de diametro,
color amarillo con manchas azules o azul verde, de 0.2 a 4.0 cm de largo. EI fruto es
una baya de 1.6 a 6.0 cm de diametro, el caliz que lo cubre mide de 1.8 a 4.3 cm de
largo por 2.5 a 6.0 cm de ancho con costillas; tiene 1.6 a 6.0 cm de diametro y los
pedicelos miden de 0.6 a 1.0 cm de largo. La planta tiene un ciclo de vida de 85 a 95
dias; la diferenciacion floral inicia entre los 17 y 20 dias después de la siembra, la

aparicion de las primeras flores se presenta a los 28 o 30 dias (Saray, 1977).

1.2.3 Importancia del cultivo
En 1957, el tomate de cascara se cultivaba unicamente en México y Amcérica
Central (Pandey, 1957) pero es posible que algunos paises de Europa y Asia puedan

cultivarlo (Pefia y Marquez, 1990).



1.2.3.1 Superficie cultivada

El tomate de cascara ocupa actualmente el 4° lugar en cuanto a superficie de
siembra, cultivandose en 26 de los 32 estados de la Republica Mexicana, y solo 3 tres
especies de hortaliza se siembran en mayor superficie: papa (Solanum tuberosum 1..),
jitomate (Lycopersicon esculentum L.) y chile (Capsicum annum 1..). En 1993, se
cultivaron 34 283 ha de tomate de céscara principalmente en los estados de
Guanajuato, Hidalgo, Jalisco, México, Michoacan, Morelos, Puebla y Sinaloa.
Recientemente, el cultivo ha tomado una gran importancia para el pais; por ejemplo, en
la década de los 70s solamente se cultivaron 11,268 ha; sin embargo, en la década de
los 90s se cultivaron mas de 25,000 ha (SARH, 1983 y 1993).

En 2004, se sembraron 60 518 ha. Los estados de Sinaloa, Jalisco, Puebla, Sonora,
Guanajuato, México y Michoacan fueron los principales productores. En el ciclo
Primavera-Verano se sembraron 26 060 ha (43.1 %) y los estados de Jalisco, México.
Puebla, Michoacan, Zacatecas, Morelos y Guanajuato fueron los principales
productores; en tanto que en el ciclo Otofio-Invierno se sembraron 34 458 ha (56.9 %)
y los principales estados productores fueron: Sinaloa, Sonora, Guanajuato, Puebla,
Nayarit, Jalisco y Michoacan. El 73.8 % de la superficie sembrada es de riego. en tanto
que el 26.2 % es de temporal (SIACON-SAGARPA, 2005).

El incremento en superficie cultivada del tomate de céscara se inicio en la década
de los 70sy ello fue motivado por un incremento en el consumo per cdpita, que en el
afio de 2004 fue de 7.1 kg a nivel nacional (SIACON-SAGARPA, 2005) y por la

exportacion del fruto a los Estados Unidos y Canada, en los afios 80s (Pefia, 1998).



1.2.3.2 Usos

El tomate de cascara es usado para preparar una gran variedad de platillos
mexicanos regionales tales como: caldos, chilaquiles, enchiladas, entomatado, guisados
con carne de puerco o res, mixiotes, salsas, sopas, tamales, tostadas, tacos y tlacoyos.
Ademas, se le atribuyen algunas propiedades medicinales para el tratamiento y la cura

de enfermedades como algunos tipos de Glceras y la diabetes (Cardenas, 1981).

1.2.4 Fisiologia del cultivo

1.2.4.1 Crecimiento y desarrollo

El ciclo de vida del tomate de céscara es de 85 a 90 dias. El crecimiento es lento
durante las primeras etapas y la tasa de crecimiento es de aproximadamente 1 cm por
dia. A los 24 dias el crecimiento se acelera y se estabiliza a los 56 dias. Después de este
tiempo, la planta continua creciendo hasta alcanzar 1.0 m de altura, lo cual ocurre a los
70 dias. Después de esta fecha el crecimiento continta pero también inicia la

senescencia y muerte de la planta (Saray, 1977, Mulato et al., 1985).

1.2.4.2 Floracion
La diferenciacion de las primeras yemas florales ocurre 17-20 dias después de la
siembra. Las primeras flores aparecen a los 28-30 dfas. La dehiscencia de las anteras no

es simultanea pues toma de 2-4 dias entre la dehiscencia de la primera y la quinta

antera (Saray, 1977).



1.2.4.3 Polinizacion
La planta no puede ser autofecundada debido a la autoincompatibilidad
gametofitica (Pandey, 1957). Por lo tanto, las plantas son alégamas y la polinizacion es

llevada a cabo mediante insectos, especialmente por abejas.

1.2.4.4 Desarrollo del fruto
Los frutos inician su crecimiento a los 35 dias, al principio éste es lento y la

madurez del mismo ocurre cuando se llena o se rompe la cascara o caliz (Saray, 1982).

1.2.4.5 Cosecha
Normalmente el numero de cortes es de 4 o 6, dependiendo del vigor de la planta.
L.a cosecha se inicia cuando han madurado 3-4 frutos, esto ocurre a los 55-70 dias

después de la siembra (Gajon, 1956; Garzon y Garay, 1977; Saray y Loya, 1977).

1.2.5 Requerimientos ambientales
Con el proposito de obtener un buen desarrollo, el cultivo requiere suelos arcillo-
arenosos, con un pH que va de los 5.0 a 7.0 y temperaturas de 20 a 30° C (Saray,

1982).

1.3 BREVE DESCRIPCION DEL MEJORAMIENTO GENETICO

1.3.1 Coleccion de germoplasma
Se ha mencionado anteriormente que el tomate de cascara se ha cultivado en
México desde épocas precolombinas y fue domesticado inicialmente por los antiguos

Mayas y Aztecas (Menzel, 1951; Bukasov, 1963).



Los centros primarios de origen de las plantas son muy importantes para el
fitomejorador porque constituyen una fuente natural de genes que pueden ser
aprovechados para el mejoramiento genético de las mismas. El tomate de cascara ¢s
nativo de México donde existe una gran diversidad genética, algunas varicdades
criollas pueden encontrarse en forma silvestre a lo largo de la Costa del Pacifico desde
California hasta Guatemala y Nicaragua (Menzel, 1951).

En las Costas del Pacifico y en las regiones centrales de México existe
germoplasma silvestre de tomate de cascara que crece en forma espontanea. La gente
de estos lugares (particularmente la de las regiones de centro occidente) prefiere
consumir frutos de estas variedades criollas, en lugar de las variedades mejoradas,
debido a que el sabor del fruto de las primeras es mucho mejor (Pefia y Marquez,
1990).

En 1985, la Universidad Autéonoma Chapingo inici6 un Programa de Mejoramiento
Genético del tomate de céascara. Actualmente, el banco de germoplasma de esta
universidad cuenta con 231 colectas de esta especie; 131 provenientes de 11 diferentes
estados de la replblica, 94 ingresadas a través de un proyecto de la Universidad de
Carolina del Norte y seis poblaciones mejoradas del programa de mejoramiento del

tomate de cascara de la Universidad Autonoma Chapingo.

1.3.2 Estudios sobre diversidad genética

El tomate de cascara pertenece al género Physalis del cual existen
aproximadamente 80 especies ampliamente distribuidas tanto en regiones templadas
como tropicales del continente americano, aunque algunas de ellas se localizan en
Africa del Sur, Asia del Este, Australia, India y Nueva Zelanda (Menzel, 1951).

Unicamente tres de estas especies son cultivadas por sus frutos: Physalis peruviana en



Sudamérica, Australia y Nueva Zelanda; Physalis pruinosa en Norteamérica 'y Physalis
ixocarpa en México (Jenkins, 1948).

Como se ha mencionado anteriormente, el tomate de cascara (Physalis ixocarpa
Brot.) es una especie nativa de México donde existe una gran diversidad genética, la
cual no ha sido explotada apropiadamente debido en parte a la falta de estudios
sistematicos relacionados con la caracterizacion y clasificacion de este germoplasma.
La coleccidon y caracterizacion agronomico botanica del germoplasma constituye el
primer paso y quizd el mas importante antes de iniciar un programa de mejoramiento
genético de cualquier especie. El cultivo presenta una gran diversidad genética en
cuanto a tipos de habito de crecimiento, color y tamafio del fruto; las plantas pueden ser
rastreras, semierectas o erectas, y los frutos pueden ser pequefios, medianos o grandes,
y de color que varia del verde, amarillo o morado (Santiaguillo ef al., 1994). La mayor
parte del germoplasma del tomate de cascara cultivado en México corresponde a las
razas Rendidora, Salamanca y Tamazula (Pefia y Marquez, 1990). Sin embargo, ¢l
germoplasma de tomate de cascara ha sido clasificado en la siguientes razas: Arandas,
Manzano, Milpero. Puebla, Rendidora, Salamanca, Tamazula y variedades silvestres
(Ayala et al., 1992; Pefia et al., 1992; Pefia y Santiaguillo, 1999); esta clasificacion fue
hecha principalmente con base en la variacion fenotipica de las colectas evaluadas,
utilizando tanto métodos numéricos de clasificacion como nomenclatura regional.

La variedad Rendidora fue liberada en el afio de 1976 y se derivo a partir de cuatro
ciclos de evaluacion de 49 colectas de la variedad criolla Rendidora. Esto significa que
la variedad Rendidora es una variedad criolla sobresaliente que todavia muestra una
gran variacion genética en cuanto a habitos de crecimiento, color y tamafio de fruto
(Saray, 1977). La variedad Salamanca es otra variedad criolla sobresaliente, de habito

de crecimiento erecto, frutos verdes y compactos, con un ciclo de vida mas largo que el



de la variedad Rendidora. La variedad criolla Tamazula presenta habito de crecimiento
rastrero, frutos pequenos, de color verde o morado.

El tomate de cédscara cultivado y silvestre muestra una constitucion cromosémica
diploide con 2n = 24 (Menzel, 1951; Grimaldo, 1977), aunque algunas especies pueden
ser poliploides (2n = 48) (Menzel, 1951) y algunas otras presentan cromosomas
accesorios o supernumerarios (Patil, 1967). Otra caracteristica importante de la especie

es la presencia de autoincompatibilidad (Menzel, 1951; Pandey, 1957).

1.3.3 Autoincompatibilidad (SI)

La autoincompatibilidad (SI) es la incapacidad de una planta con flores
hermafroditas fértiles para producir cigotos después de la autopolinizacion (Lundqvist,
1964; Williams, 1965; de Nettancourt, 1977), y es considerada como uno de los
mecanismos que han evolucionado para promover la exogamia en las plantas
fanerogamas. Se piensa que la efectividad de la SI en promover la exogamia constituye
uno de los factores mas importantes que han asegurado el éxito evolutivo de las plantas
faner6gamas (Whitehouse, 1951).

En la literatura se han reportado dos sistemas de SI en plantas: heteromorfica y
homomorfica. La SI heteromorfica se debe a algunas diferencias en la morfologia de
los estambres y el estilo de la flor en plantas de especies monoicas. Dichas diferencias
morfologicas pueden ser, por ejemplo, que el estilo sea largo o corto, o que el tubo
polinico no crezca lo suficiente dentro del estilo y sea incapaz, por lo tanto, de fertilizar
la célula huevo (Williams, 1965). La SI homomorfica puede ser gametofitica o
esporofitica, dialélica o multialélica.

En los sistemas gametofiticos la incompatibilidad del genotipo del polen esta

determinado por el genoma haploide de los granos de polen, estos sistemas son
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siempre multialélicos dado que el namero minimo de alelos permisible en un locus
gametofitico es tres (Richards, 1986). En algunas especies como Trifolium hybridum y
Trifoliunt pratense el mimero de alelos reportado es de 22y 212, respectivamente. En
la mayoria de las especies en que se ha estudiado la SI gametofitica, ¢sta esta
determinada por un solo locus pero en algunas especies como Secale cereale, Festuca
pratense, Beta vulgaris, Physalis ixocarpa y las especies mexicanas diploides del
género Solanum (S. ehrenbergii y S. pinnatisectum), este sistema podria estar
controlado por dos loci (Pandey, 1960) con factores complementarios (Williams,
1965). En los sistemas esporofiticos la SI esta determinada por el genotipo del
progenitor masculino y puede ser di o multialélica.

Se ha sugerido que los dos sistemas de SI difieren fundamentalmente en la forma en
que operan, esto con base en una serie de observaciones realizadas; por ejemplo, en las
especies que presentan SI gametofitica sus granos de polen son binucleados, que
germinan rapida y facilmente in vitro, en contraste con los granos de polen trinucleados
de las plantas que presentan SI esporofitica, cuya germinacion no es rapida ni facil. La
superficie del estigma de las plantas con SI gametofitica es generalmente himeda en
tanto que en las plantas con SI esporofitica la superficie del estigma es seca. En algin
momento se ha considerado que estas diferencias deben proporcionar algunas pistas
para definir los mecanismos para el rechazo del polen de una misma planta en cada
sistema de SI (Brewbaker, 1959; Heslop-Harrison, 1975).

Sin embargo, en ambos sistemas multialélicos tanto gametofiticos como
esporofiticos, es claro que la SI involucra un sistema complejo de sefiales bioquimicas
entre el grano de polen (y/o el tubo polinico) y el pistilo.

Se estima que la SI se encuentra presente en mas de la mitad de las especies de

angiospermas (Brewbaker, 1959; de Nettancourt, 1977), aunque en muchos casos ha
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sido dificil demostrar en forma contundente la existencia de la SI. Al respecto, existen
reportes de que 15 familias tienen ejemplos muy bien documentados de presentar Sl
gametofitica de un tipo no muy bien definido (Charlesworth, 1985). Algunas
investigaciones sugieren que ambos sistemas de SI aparecieron durante las primeras
etapas evolutivas de las angiospermas, antes de la divergencia del taxon (Whitchouse,
1951; Jain, 1976; Mayo y Leach, 1987).

El sistema de SI gametofitica en la familia Solanaceae es el que se ha estudiado en
forma mas extensiva. Otro tipo de SI determinada por un solo locus y que también ha
sido estudiado en forma exhaustiva es Papaveraceae (Cambell and Lawrence, 1981;
Franklin-Tong et al., 1989), Rosaceae (Mau et al., 1982; Sassa et al., 1992) y
Onagraceae (Emerson, 1938).

En sistemas de SI gametofitica un apareamiento incompatible ocurre cuando el
alelo S que es transportado por un grano de polen haploide coincide con cualquiera de
los alelos S presentes en el estilo diploide. Esto significa que la reaccion es entre una
propiedad expresada por el genoma haploide del gametofito masculino contenido en el
grano del polen y el tejido del pistilo del esporofito. Los apareamientos compatibles
ocurren cuando el alelo S que es llevado por el genoma haploide del polen es diferente
de los alelos que se encuentran en el tejido diplolide del estilo. Los alelos S no exhiben
ningln tipo de dominancia o cualquier otro tipo de interaccion interalélica (Williams,
1965).

El sistema esporofitico de SI fue descrito por vez primera en Crepis foetida
(Hughes y Babcock, 1950) y en Parthenium argentatum (Gerstel, 1950). En este
sistema la reaccién de incompatibilidad estd determinada por el genotipo del estilo
diploide (el tejido del pistilo del esporofito) y los alelos S pueden exhibir dominancia

completa (dominancia jerarquica). Por tal razon, si un alelo S; es dominante sobre S»,
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entonces todos los granos de polen de una planta S, reaccionaran como si fueran
granos de polen S; y de este modo los granos de polen S seran capaces de polinizar
estilos que contengan el alelo S, (Wiliams, 1965).

En la mayoria de los sistemas de SI gametofitica, el polen incompatible germina en
forma exitosa sobre la superficie del estigma y desarrolla un tubo polinico que penetra
en el estigma y crece dentro del estilo. Ahi, el tubo polinico crece entre filas
longitudinales de células del tracto central transmisor, pero en cierto punto dentro del
estilo los tubos polinicos son detenidos en su crecimiento. Esto es en contraste con los
sistemas esporofiticos en los cuales el crecimiento de los tubos polinicos es detenido
sobre la superficie del estigma (Newbigin ef al., 1994).

Extractos de pistilos de varias especies de la familia Solanaceae contienen
glycoproteinas que segregan con ciertos genotipos S (Newbigin et al., 1994). Ademas
las S-glycoproteinas de otras especies de las Solanaceae han demostrado tener
actividad de la enzima Rnasa (Broothaerts ef al., 1991; Kaufmann et al., 1991; Singh e/
al., 1991; Ai et al., 1992) y estas enzimas se conocen como S-Rnasas. Las Rnasas han
sido detectadas en los estilos de las flores de la pera Japonesa (Pyrus serotina) y es
factible que estas enzimas también sean parecidas a las S-glycoproteinas (Sassa et al.,
1992). Esto reviste particular interés dado que estas enzimas Rnasas podrian ser un
primer indicio de estar asociadas con la SI en especies que no pertenezcan a la familia
de las Solanaceae. No obstante, este no es un fendémeno universal ya que las S-
glycoproteinas de popy (Papaver rhoeas) no muestran ninguna actividad como Rnasa
(Franklin-Tong et al., 1991).

El descubrimiento de que las S-glycoproteinas del estilo son Rnasas conduce a la
pregunta de si su actividad enzimatica esta involucrada con la respuesta de SI. Una

hipétesis puede ser que la enzima Rnasa es absorbida por el tubo polinico incompatible



conforme éste se desarrolla a través de la matriz celular y una vez dentro del tubo
polinico la Rnasa degrada entonces el RNA, lo que resulta en la muerte del tubo
polinico. Dado que los genes que codifican ribosomas no son transcritos en el polen
(Mascarenhas, 1990; McClure et al., 1990), este mecanismo podria ser una forma muy
efectiva de asegurar la muerte del tubo polinico.

La biologia de la SI requiere que el locus S se exprese tanto en el polen como en ¢l
estilo. Un posible mecanismo mediante el cual la SI podria funcionar es que la
expresion del locus S en los productos del polen y el estilo sea idéntica, y que dichos
productos aparezcan en forma conjunta en apareamientos incompatibles a partir de un
agente activo (Newbigin ef al., 1994). Los experimentos realizados para buscar una
proteina del polen que segregue junto con determinados genotipos S, han sido, por
mucho, poco exitosos.

El hecho de que las proteinas del alelo S tengan una estructura altamente ordenada.
y que son ribonucleasas, ha contribuido al desarrollo de un modelo funcional que
propone que la actividad de la ribonucleasa asociada al alelo S es un componente
integral en el rechazo del tubo polinico. Segiin este modelo, las proteinas S-Rnasas
serian exportadas y acumuladas en los espacios intercelulares del tracto transmisor. Los
tubos polinicos provenientes de la propia planta y los provenientes de otra planta
diferente encontrarian las proteinas Rnasa durante su crecimiento a través del tejido
transmisor, entonces los tubos polinicos de los granos de polen incompatibles
absorberian las proteinas Rnasas las cuales actuarian degradando el RNA del tubo
polinico.

Existen dos variantes alternativas a este modelo. Una de ellas predice que el
reconocimiento se da si la absorcion ocurre solamente con importacion de la S-Rnasa

dentro del los tubos polinicos in vivo. Este modelo dice que el componente del polen de
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la SI serfa una membrana o una proteina receptora situada en la pared de la membrana.
El otro modelo alternativo sugiere que las Rnasas son importadas tanto por los tubos
polinicos compatible e incompatibles, sélo que los tubos polinicos compatibles
producen un inhibidor especifico de la actividad de la Rnasa (Sims, 1994).

Las glycoproteinas relacionadas al locus S procedentes del estilo y estigma, asi
como los genes que las codifican, han sido identificados y clonados (Nasrallah e .,
1985; Anderson et al., 1986; McClure et al., 1989; lorger et al., 1991), pero poco se ha
logrado con respecto al componente del polen (Franklin-Tong et al., 1994).

Durante mucho tiempo se ha establecido que el estigma puede responder a
polinizaciones incompatibles mediante la produccion de callosa. Algunos autores han
considerado que esta respuesta forma las bases del mecanismo de Sl, en donde la
callosa actia simplemente bloqueando la entrada del tubo polinico (Kerhoas et al.,
1983).

La callosa es la respuesta normal, y bien conocida, del estigma para los dafios
mecéanicos o por la invasion de patogenos. Ademds, su sintesis no se restringe a
polinizaciones Sl, pero también ocurre en polinizaciones cruzadas, especialmente si la
humedad es alta por largo tiempo, entonces se producen tubos polinicos que no
penetran. La callosa no es producida como respuesta a la cubierta del polen que ha sido
aislada quimicamente (Elleman y Dickinson, 1994), sin importar cual sea su genotipo.
Sin embrago, si las cubiertas de los granos de polen se preparan mediante un método
mecanico que involucre la ruptura del protoplasto del polen, entonces los papilos del
estigma responden produciendo una gran cantidad de callosa en sitios bien localizados.
Estas observaciones podrian indicar que, en la polinizacion, la callosa es producida
como respuesta a un material de origen gametofitico considerado como extrafio por la

planta madre (esporofito). La callosa podria por lo tanto formarse en respuesta a una
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filtracion de elementos gametofiticos en algunas combinaciones de Sy similarmente a
sefiales procedentes de granos de polen compatibles los cuales, por alguna razon, no
tienen éxito en penetrar ni crecer sobre la superficie del estigma. Unicamente en los
casos donde hay una correcta penetracion de tubos polinicos compatibles, la callosa no
se forma, lo cual podria significar que la respuesta a la invasion queda inhibida en este

punto (Elleman y Dickinson, 1994).

1.3.4 Autocompatibilidad

La presencia ocasional de plantas autocompatibles en  poblaciones
autoincompatibles ha sido reportada desde hace mucho tiempo. Por ejemplo, Kakizaki
(1930) encontrd plantas autocompatibles en col. Bateman (1954) encontré cinco
plantas autocompatibles entre 52 plantas de una poblacion silvestre de Iberis amara.
Cipar ef al. (1964) muestred 11 especies autoincompatibles de la familia Solanaceae
para buscar la presencia de autocompatibilidad, de esta forma pudo encontrar algunos
individuos autocompatibles en S. chacoense, S. goniocalyx, S. kurtzianum, S.
neuhawkesii, S. phureja, S. pinnatisectum, S. raphanifolium, S. sanctac-rosae 'y S.
stenotomum. Algunas variantes autocompatibles también fueron encontradas en
haploides de S. tuberosum spp tuberosum (De Jong y Rowe, 1971; Olsder y Hermsen,
1976) y en hibridos entre S. phureja y haploides de S. tuberosum spp andigena (Cipar,
1964). En general, parece que las poblaciones silvestres pueden mantener hasta cierto
punto, plantas autocompatibles.

El grado de cultivo puede ocasionar que las plantas cambien de autoincompatibles a
autocompatibles. Por ejemplo, Thompson y Taylor (1966) sefialan que la SI de

Brassica oleracea se vuelve débil bajo cultivo (domesticacion). Las autopolinizaciones
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frecuentes para la obtencion de lineas puras a menudo remueven genes de SI en
algunas variedades cultivadas.

Brassica campestris es un ejemplo en donde el alelo de autocompatibilidad. S*. es
recesivo a los dos alelos tanto del polen como del estigma, y dominante en el polen
pero recesivo en el estigma al alelo de la mas baja dominancia en la serie alélica. Lste
es un caso en donde la autocompatibilidad fue asignada a una mutacion del locus S
(Zuberi et al., 1981).

Hinata et al. (1983) realizaron un experimento de hibridacion entre la especie
autoincompatible B. campestris y la variedad yellow sarson que era autocompatible. Se
observo la segregacion de las progenies F» y las retrocruzas con el apoyo del andlisis de
las glycoproteinas del locus S, el cual podria explicar el comportamiento de la
autocompatibilidad de los alelos S en las progenies. Estos autores explicaron sus
resultados asumiendo la existencia de un alelo epistatico recesivo, m (modificador),
que se hereda en forma independiente de los alelos S. De acuerdo con su explicacion,
los estigmas que tengan M, el alelo dominante, expresan la autoincompatibilidad
mientras que los estigmas que tienen m, el mutante recesivo, son autocompatibles. Sin
embargo. en el lado del polen, m no afecta la expresion de autoincompatibilidad. En
otras palabras, el alelo S expresa su accioén bajo las condiciones usuales o de tipo
silvestre, pero no lo hacen cuando ocurre la mutacién recesiva en el locus M.
Resultados similares se obtuvieron en otro analisis donde una raza autocompatible fue
aislada de la variedad Mizuma, de la hortaliza B. campestris (Hinata and Okazaki.
1986).

LLa autocompatibilidad se atribuye a la segregacion de un complejo poligénico que
¢s capaz de modificar la reaccion de incompatibilidad hasta ¢l punto de autofertilidad

(Richard and Turling, 1973). Ademas, Thompson and Taylor (1971) y Thompson



(1972) atribuyeron la autocompatibilidad en col a la presencia de otros genes mayores
diferentes al locus Sy a la interaccion competitiva entre dos alelos S.

Como se ha mencionado con anterioridad, la presencia de individuos
autocompatibles ocurre con cierta frecuencia en especies autoincompatibles. y ¢sta es
debida a un alelo dominante en algunas especies de Citrus (Soost, 1969), Rubus (Keep.,
1985) y Prunus (lezzoni et al., 1990).

Una serie de cruzas entre una colecta de Lycopersicon peruvianum que presenta
autocompatibilidad en forma natural y una colecta autoincompatible estrechamente
emparentada se utilizaron para demostrar que la mutacion de autocompatibilidad sc
encuentra localizada en el locus S. El alelo S, no afectd la actividad de los alelos S¢ y
S; cuando estuvieron presentes en la misma planta toda vez que estas plantas
autocompatibles podian todavia rechazar el polen incompatible. De esto se concluyo
que el alelo S¢ era un alelo no funcional del locus S (Kowyama et al.. 1994) y no un
modificador no ligado de la autoincompatibilidad, tal como se habia descrito
previamente en Lycopersicon (Martin, 1968; Rick, 1982, Rick y Chetelat, 1991).
Petunia (Ai et al., 1991) y Solanum tuberosum (Thompson et al., 1991). Ademas de lo
anterior, se encontro que las proteinas asociadas a los alelos S¢ y S; tienen actividad de
ribonucleasa en tanto que la proteina asociada al alelo S, no era una ribonucleasa
activa. Este descubrimiento indica que las S-Rnasas son determinantes de la
autoincompatibilidad en el estilo y que la actividad de la ribonucleasa es esencial para
su funcionamiento (Kowyama et al., 1994).

Una variante autocompatible de una especie diploide silvestre de papa, Solanum
chacoense, normalmente autoincompatible, fue utilizada para investigar la naturaleza y
la genética de la autocompatibilidad. Esta variante se cruzd con la especie diploide

autoincompatible S.  phureja. la progenie segregd autocompatible contra



autoincompatible. Se hicieron cruzas dialélicas entre 15 individuos I;. Todos los datos
sugieren la existencia de un simple gen dominante (Sli) independiente con accion
esporofitica que inhibe la expresion del gen S en el polen. Las plantas que contienen el
gen Sli producen polen que es compatible a su propio progenitor y a plantas con genes
S similares. Este gen se ha mantenido en condicion heterocigotica a través de ocho
generaciones de autofecundacion recurrente (Sg) lo que implica que los homocigotos
dominantes estan asociados con letalidad (Hozaka y Hanneman, 1998).

Finalmente, ademas del factor genético, también se han desarrollado otros muchos
métodos para revertir la autoincompatibilidad en especies como Brassica. Por ¢jemplo.
tratamiento del estigma mediante frotamiento, altas temperaturas y tratamientos con
sustancias quimicas tales como acidos, cloruro de sodio, solventes organicos y el gas
dioxido de carbono. La inhibicion de la sintesis de proteinas mediante ciclohexamida y
algunos otros antibioticos también revierte la autoincompatibilidad (Sarker er al..
1988).

Ademas de tratamiento con altas temperaturas, la autoincompatibilidad tambicn se
puede revertir mediante el tratamiento de los estigmas con solventes organicos (Tatebe,
1968). polinizaciones apoyadas en flujos eléctricos (Roggen er al., 1972). polvo de
acido organico (Hinata, 1974) y soluciones de cloruro de sodio (Tao y Yang, 1986:

Monteiro et al., 1988).

1.4 ESTADO ACTUAL Y PERSPECTIVAS DEL MEJORAMIENTO DEL
TOMATE DE CASCARA
Physalis ixocarpa Brot. presenta autoincompatibilidad gametofitica (Pandey. 1957:
Quiros, 1977), por tal razén no es sencilla la obtencion de lineas puras para desarrollar

hibridos mediante técnicas convencionales de mejoramiento genético. Sin embargo.
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para aprovechar la alta heterosis presente en las poblaciones naturales de tomate de
cascara (Pefia, 1998; Pefa et al., 1998; Pefa et al., 1999; Santiaguillo ef al., 2004) seria
aconsejable explorar el uso de haploides para la obtencion de lineas puras o bien el uso
de poliplolides. Al comparar diploides con autotetraploides, existe un aspecto
importante que es necesario resaltar ya que en autotetraploides, tres o cuatro alelos
pueden estar presentes en un solo locus, y esto puede resultar en una produccion de
extraheterosis tal y como ha sido reportada en alfalfa (Busbice y Wilsie, 1966) y
centeno (Lundqvist, 1966).

Por otra parte, pocos estudios se han reportado, en la literatura, sobre estimaciones
de componentes de varianza genética en tomate de cascara (Pérez ef al., 1996; Pefa,
1998: Moreno et al., 2002; Pefia et al., 2004). Desde el punto de vista del mejoramiento
genético, esto es importante porque tales estimaciones permitiran al mejorador
responder preguntas especificas acerca del uso potencial de una poblacion genética en
particular en un programa de mejoramiento (Hallauer y Miranda, 1981).

Ante el escenario descrito, con este trabajo se pretende hacer una contribucion a la
Genética y el mejoramiento genético del tomate de cascara derivada de las siguientes
investigaciones: a) Evaluacion de germoplasma de tomate de cascara (Physalis
ixocarpa Brot.) en Elora, Ontario (Canadd) y en Chapingo, México (México); b)
Estudio del tiempo de antesis, dehiscencia de anteras y receptividad del estigma en tres
razas de tomate de cascara (Physalis ixocarpa Brot.); c¢) Estudio de la herencia de la
autocompatibilidad en tomate de cascara (Phyalis ixocarpa Brot.) y d) Construccion de
un modelo matematico para determinar la tasa de recuperacion esperada del genoma
del progenitor recurrente (TREGPR) en n retrocruzas (n = 1, 2, 3, ...) y m cromosmas

(m=1,2,3,..).
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1. EVALUACION DE GERMOPLASMA DE TOMATE DE CASCARA
(Physalis ixocarpa Brot.) EN ELORA, ONTARIO (CANADA) Y EN

CHAPINGO, MEXICO (MEXICO).

2.1 RESUMEN

Este estudio se llevo a cabo con el objetivo de evaluar una muestra de germoplasma
de tomate de cascara en las condiciones ambientales de Elora, Ontario (Canadd) y
Chapingo, México (México). Se evaluaron cinco razas de tomate de cascara: Manzano,
Milpero, Rendidora, Salamanca y Tamazula. Se incluyd de una a tres colectas por raza
(una de la variedad Manzano y tres de cada una de las restantes razas). Asi, 13 colectas
se establecieron en un experimento conducido en un disefio de bloques completos al
azar con tres repeticiones. La unidad experimental fue de tres surcos de 4.5 m x 1.0 m
con 10 plantas por surco. Los datos fueron tomados en el surco central. Los caracteres
medidos fueron: dias a floracion, dias a cosecha, nimero total de frutos cosechados y
rendimiento. Los dias a floracion y cosecha se tomaron contando los dias transcurridos
a partir de la siembra. Los resultados mostraron que en la localidad de Elora las
colectas 1 y 3 de la raza Rendidora, asi como la colecta 1 de la raza Manzano, fueron
las mas precoces y las de mayor rendimiento. Estas mismas colectas se comportaron ¢n
forma similar en la localidad Chapingo, México; sin embargo, aqui la colecta | de la
raza Rendidora rindio casi 40 ton ha', que es cercano al rendimiento potencial del
cultivo. En general, las colectas de tomate de cascara se comportaron como mas
precoces en la localidad de Elora, Ontario, Canada en relacion a la localidad Chapingo,
México; el rendimiento en ambas localidades fue practicamente el mismo, lo que
implica que el tomate de cascara puede considerase como prometedor para ser

introducido como un nuevo cultivo para la agricultura de Ontario, Canada. [l
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rendimiento del tomate de céascara estuvo correlacionado en forma negativa y
significativa con las fechas de floracion y cosecha, lo cual significa que es posible
desarrollar variedades mejoradas con ciclos cortos y alto rendimiento, mediante

seleccion artificial.

Palabras clave: Tomate de cédscara, evaluacion de germoplasma, Ontario Canada,

Chapingo México.

2.2 ABSTRACT
This study was performed in order to assess a sample of Mexican tomatillo germplasm
cultivated under Ontario, Canada and Chapingo, Mexico environmental conditions.
Five Mexican tomatillo landraces were evaluated: Manzano, Milpero, Rendidora,
Salamanca and Tamazula. One and three accessions per variety (one of the Manzano
landrace and three of the remaining landraces) were selected; thus, 13 accessions were
established in the field under a randomized complete block design with three replicates.
The experimental unit was three rows of 4.5 x 1.0 m and 10 plants per row. All data
were taken in the central row. The measured traits were beginning of flowering and
harvest, total number of harvested fruits and the yield. Dates were taken based on days
after planting. In Elora, Ontario, Canada the accessions 1 and 3 of the Rendidora
landrace as well as the accession 1 of the Manzano landrace did perform as the earliest
and the highest yielding tomatillo accessions. These tomatillo accessions performed
equally in Chapingo; nevertheless, in this site the accession | of the Rendidora landrace
did yield almost 40 ton ha™', what is close to the potential yield expected for this crop.
In general, all tomatillo accessions were earlier in Elora than in Chapingo; yield in both

localities was equal and thus tomatillo can be considered as a promising new crop for
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Ontario, Canada agriculture. The yield was correlated significantly and negatively with
flowering and harvest dates, suggesting that the development of improved varieties

with short life cycles and high yield by artificial selection is feasible.

Key words: Tomatillo, germplasm evaluation, Canada, Mexico.

2.3 INTRODUCCION

Los agricultores de diferentes regiones agricolas de Norteamérica, especialmente
pequeiios productores, han estado buscando recientemente cultivos nuevos y poco
comunes con el propdsito de diversificar sus operaciones agricolas. Los factores que
conducen a dicha diversificacion incluyen limitaciones de agua, presiones por parte del
sector de desarrollo, sobreproduccion de una gran cantidad de cultivos locales
tradicionales, competencia (por ejemplo: precios mas bajos) por parte de productores
de otros estados o extranjeros, y un incremento en los costos de las labores. Por tal
motivo, la introduccion de nuevos cultivos se enfoca hacia la bisqueda o creacion de
plantas con mejor sabor, apariencia o requerimientos culturales (McCain, 1991).

El tomate de cascara (Physalis ixocarpa Brot.) se ha venido cultivando en México
desde épocas precolombinas y es probable que haya sido domesticado por los Mayas y
Aztecas (Menzel, 1951; Bukasov, 1963). Esta especie es nativa de México donde
existe una gran diversidad genética, encontrandose ademas algunas variedades nativas
creciendo en forma silvestre a lo largo de la costa del pacifico, desde California hasta
Guatemala y Nicaragua (Menzel, 1951).

Muchas variedades nativas de tomate de cédscara se encuentran en la costa del

Pacifico y regiones centrales de México. La gente de estas zonas prefiere comer los
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frutos de estas variedades nativas que crecen en forma espontanea en lugar de las
variedades mejoradas, pues su sabor es mejor (Pefia y Marquez, 1990).

La coleccion y caracterizacion agrondmico botanica del germoplasma es el primer
paso, y quizds el mas importante, en la mejora de cualquier especie. En 1985, la
Universidad Auténoma Chapingo inicié un Programa de Mejoramiento Genético del
tomate de cdscara. Actualmente, el banco de germoplasma de esta universidad cuenta
con 23 Icolectas de esta especie. Este germoplasma puede servir de base para ensayar la
posibilidad de introducir el cultivo en Ontario, Canada pero primero es necesario
evaluar algunas de las colectas de germoplasma en las condiciones ambientales de ese
lugar.

El tomate de cascara pertenece al género Physalis, del que existen
aproximadamente 80 especies ampliamente distribuidas tanto en regiones templadas
como tropicales del continente americano, aunque algunas se localizan en Africa del
Sur, Asia del Este, Australia, India y Nueva Zelanda (Menzel, 1951). Unicamente tres
de estas especies son cultivadas por sus frutos: Physalis peruviana en Sudamérica,
Australia y Nueva Zelanda, Physalis pruinosa en Norteamérica y Physalis ixocarpa en
México (Jenkins, 1948).

El ciclo de vida del tomate de cascara es muy corto, pues toma de 12 a 14 semanas
desde la siembra hasta la cosecha (Mulato er al., 1985). Por lo anterior, el cultivo
podria ser una buena alternativa para la agricultura de la regién de Ontario, Canada
debido a lo corto de la estacion de crecimiento que prevalece en esa area.

No obstante, desde el punto de vista practico la introduccion de un cultivo no es una
tarea facil ya que se requiere conocimiento cientifico, buenas habilidades y sobre todo
paciencia. Una especie que nunca ha sido cultivada o domesticada necesita adaptarse a

las nuevas condiciones ambientales especificas que prevalecen en el lugar donde dicho
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cultivo va a ser introducido. Para ello es necesario desarrollar nuevas variedades o
genotipos que muestren caracteristicas agronomicas apropiadas, buen rendimiento y
resistencia a plagas y enfermedades (Bertram, 1991; Rexen, 1993).

La presente investigacion se realizo bajo los siguientes objetivos: a) Obtener
informacion basica relacionada con la adaptacion y comportamiento de una muestra no
aleatoria de genotipos de tomate de cascara provenientes de México, cultivados en las
condiciones ambientales de Elora, Ontario (Canada) y de Chapingo México (México) y
b) Seleccionar los genotipos mejor adaptados para su posterior cultivo en las
condiciones ambientales de cada localidad. La investigacion esta basada en la hipotesis
de que el tomate de cascara tiene un ciclo de vida corto, caracteristica que puede ser

ventajosa para su cultivo exitoso en las condiciones ambientales de Ontario, Canada.

2.4 MATERIALES Y METODOS

El experimento se establecio en dos localidades: Elora, Ontario (Canadd) y
Chapingo, México (México). Se evaluaron cinco razas: Manzano, Milpero, Rendidora,
Salamanca y Tamazula. Se incluyeron de una a tres colectas por cada raza, y las 13
colectas (Cuadro 1A) se establecieron en el campo en un disefio de bloques completos
al azar con tres repeticiones. La unidad experimental constd de tres surcos de 4.5 m x
1.0 m con 10 plantas por surco. Todos los datos fueron tomados en el surco central.
Los caracteres medidos fueron: inicio de la floracion (dias a apertura de la flor 1 = afll,
dias a apertura de la flor 5 = afl5), inicio de la cosecha (dias a cosecha del fruto | =
cfrl, dias a cosecha del fruto 5 = cfr5), niimero total de frutos cosechados por planta
(ntfr) y rendimiento ®. Los nimeros relativos a flor y fruto (1 y 5) corresponden a la
posicion de los nudos en una de las ramas principales de la planta. Las fechas de

floracion y cosecha se midieron como los dias transcurridos después de la siembra.
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El andlisis estadistico de la informacion se hizo por separado para cada localidad
considerando que las colectas van anidadas en las razas criollas. De acuerdo con

Montgomery (1991) y Kuehl (1994), el modelo lineal de andlisis es el siguiente:

Yijk = LJ+ Bi+Rj +Ck() + Eijk
i Sl J= ol [= 1 .qm
donde: U = media general, Bi = efecto de bloque i, Rj = efecto de la raza j, Ck(j) =
efecto de la colecta k en la raza j.

Supuestos: a) Los efectos de bloques, razas y colectas son fijos y aditivos., b) Los
Eijk estdn normalmente distribuidos, son independientes, con media cero y varianza
constante.

Por otra parte, como el trabajo fue un estudio de adaptacion del tomate de cascara a
las condiciones ambientales de Ontario, Canada y Chapingo, México; se tuvieron
algunos datos perdidos lo que resultd en un disefio desbalanceado. Para resolver este
problema se corri6 el procedimiento General Linear Models (SAS, 1985). Para realizar

un analisis combinado de ambas localidades se utilizo el siguiente modelo:

Yijkl = U + Li + Bj(i) + Rk + LR(ik) + CI(k) + Li*CI(k) + EijkI

donde: U = media general, Li = efecto de localidad i, Bj(i) = efecto de bloque j en la
localidad i, Rk = efecto de la raza k, LR(ik) = efecto de interaccion localidad por
variedad, Cl(k) = efecto de colecta | en la raza k, Li*Cl(k) = efecto de interaccion
localidad por colecta en cada raza.

Supuestos: Todos los efectos del modelo son fijos, excepto bloque dentro de

localidad, aditivos y los Eijkl estan normalmente distribuidos, independientes, con
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media cero y varianza constante. El efecto de localidad (Li) se probo utilizando el

factor bloque dentro de localidad como término de error.

2.5 RESULTADOS Y DISCUSION

2.5.1 Localidad de Elora, Ontario, Canada. 1996.

Los andlisis de varianza mostraron diferencias significativas en casi todos los
caracteres evaluados en este experimento. Estas diferencias se presentaron entre las
razas asi como entre las colectas dentro de las razas (Cuadro 2.1), excepto en el
caracter cfrl para el factor colectas dentro de razas.

Cuadro 2.1 Cuadrados medios y pruebas de F de seis caracteres de tomate de cascara.
Elora, Ontario, Canada. 1996.

Fuente G.L. afll afls cfrl cfrs ntfr I

B 2 4.38 10.79 66.51 20.79 49.00 41488.50

R 4 258.88**  151.60%*  211.64%* [78.06%* 496.40%* 1188579.08%*
C(R) 8 44.61%* 46.16%* 52.97ns  40.08%* 250.92** 1133138.83%
Error 24 8.08 11.43 28.77 12.63 77.50 25583.54
CcvV 5.48 442 555 3.05 30.12 24.67

+ = Rendimiento (g planta™).

#,#% = Significativo con p = 0.05 y p = 0.01, respectivamente; ns = no significativo con p = 0.05.

Fuente = fuente de variacion, B = bloque, R = raza, C(R) = colecta dentro de raza, CV = coeficiente de
variacion. G.L. = grados de libertad, afll = dias a apertura de la flor 1, afl5 = dias a apertura de la fTor 5.
cfrl = dias a cosecha del fruto 1, cfr5 = dias a cosecha del fruto 5, ntfr = numecro total de frutos
cosechados por planta.

Las razas Rendidora, Manzano y Salamanca fueron las mas precoces en relacion al
caracter afll, en tanto que Tamazula y Milpero fueron las mas tardias (Cuadro 2.2). Al
analizar el caracter afl5, la raza Manzano parece ser la mdas precoz, seguida de
Rendidora y Salamanca que se comportaron como intermedias, mientras que Tamazula
y Milpero fueron las mas tardias.

Esta variabilidad es deseable porque podria permitir a los fitomejoradores tener la

opcion de seleccionar para incrementar el caracter precocidad, lo que se convertiria en
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una buena oportunidad de disminuir los costos de produccion, en este cultivo en
particular, los cuales son relativamente altos especialmente debido a que el manejo del
cultivo requiere una gran cantidad de mano de obra. Por tal razén, seria aconsejable
trabajar con las razas Rendidora, Manzano y quizas Salamanca, como fuente de
germoplasma para realizar seleccion hacia una mayor precocidad. Aunque la raza
Salamanca se comportd6 como tardia en los demas caracteres relacionados con las
fechas de floracion y cosecha.

Cuadro 2.2 Comparacién de medias de seis caracteres de cinco razas de tomate de
cascara. Elora, Ontario, Canada. 1996.

Raza afll afls cfrl cfrs ntfr r
Rendidora  453b  71.8be 91.1 be 1124 ¢ 363a  242a
Salamanca 49.1b 76.9 ab 96.7 abc 118.7 ab 21.8b 13.4 b
Tamazula 56.0a 80.0 a 97.7 ab 114.4 be 33.9 ab LT b
Milpero 583 a 799 a 103.2 a 122.6 a 21.6b 4.2¢
Manzano  47.7b 68.3 ¢ 88.0¢c 1093 ¢ 39.3:4 269 a

DSH g 05 4.67 5.56 8.92 5.84 14.47 5.84

+= Rendimiento (ton ha™).

Nota: Medias con la misma letra(s) son estadisticamente iguales, segin la prueba de Tukey.

afll = dias a apertura de la flor 1, afl5 = dias a apertura de la flor 5. cfrl = dias a cosecha del fruto 1, ¢fr3
= dias a cosecha del fruto 5, ntfr = nimero total de frutos cosechados por planta.

Al analizar las fechas de cosecha de frutos (cfrl y cfr3) se observd que las razas
Manzano y Rendidora son probablemente las mas precoces, seguidas por Salamanca y
Tamazula que se comportaron como intermedias, y finalmente Milpero fue la mas
tardia. Estos resultados apoyan aun mas los argumentos establecidos anteriormente.

Por otra parte, las razas Manzano, Rendidora y Tamazula produjeron el mayor
namero de frutos por planta, seguidas de Salamanca y Milpero. Estas tltimas dos razas
se reportan como de las mas tardias cuando se cultivan en México, y en Ontario,
Canada tuvieron un comportamiento mas o menos similar.

En el mismo sentido, las razas Manzano y Rendidora produjeron el maés alto

rendimiento, Salamanca y Tamazula mostraron rendimientos intermedios, en tanto que

42



Milpero fue la de menor rendimiento. Manzano rindié aproximadamente 27 ton ha™,
mientras que Rendidora produjo un poco mas de 24 ton ha'. Estos rendimientos
equivalen a casi el doble del rendimiento promedio reportado en México cuando el
tomate de céscara es cultivado en condiciones de riego.

Los mejores genotipos o colectas dentro de razas se indican en el Cuadro 2.3 donde
se observa que las colectas 1 y 3 de la raza Rendidora, y la colecta 1 de Manzano,
fueron, en general, las mas precoces en cuanto a las fechas de inicio de la floracion
(afll, afl5) e inicio de la cosecha (cfrl, cfr5). Dentro de la raza Salamanca, la colecta 2
fue la mas precoz, tomando en cuenta los caracteres arriba mencionados. Las colectas
de las razas Tamazula y Milpero no mostraron diferencias estadisticas significativas en
todos los caracteres evaluados.

En general, todas las colectas dentro de razas mostraron la misma tendencia en
cuanto a su respuesta en los caracteres nimero total de frutos cosechados (ntfr) y
rendimiento (r), esto resultd ser asi porque ambos caracteres estuvieron correlacionados
en forma positiva (Cuadro 2.12). En otras palabras, la colecta 1 de la raza Manzano

produjo casi el mismo ntfr y r que las colectas 1 y 3 de Rendidora.

Por lo anterior, y para fines de mejoramiento genético, se sugiere a los
fitomejoradores seleccionar aquellos genotipos de tomate de céscara que presenten la
mayor o menor expresion, seglin sea el caracter en el que estén interesados en mejorar;
que en el caso de precocidad y rendimiento, se recomendaria trabajar con las colectas 1
y 3 de la raza Rendidora y la colecta 1 de la raza Manzano pues presentaron los valores
mas bajos en relacion a los dias a floracion y cosecha, y los rendimientos mas altos en

relacion al resto de las colectas.
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Cuadro 2.3 Comparacion de seis caracteres de colectas dentro de cinco razas de tomate
de cascara. Elora, Ontario, Canada. 1996.

Raza Colecta afll afls cfrl cfrs ntfr r
Rendidora 1 43.7b 67.6b 87.3Db 108.0 b 453 a 298 a
2 50.7a 783 a 99.5a 120.0 a 23.3 15.1b
3 41.7b 70.0 b 890.3ab 1093 b 40.3 ab 278 a
DSH ¢ 05 5.79 6.89 10.93 7.24 17.94 7.24
Salamanca 1 48.7ab  78.3 ab 98.0 a 1193 a 19.0 a 12.6 a
2 45.0 b 72.0 b 92.0a 1183 a 217 a 143 a
3 S3.7a 80.3a 100.0 a 1183 a 247 a 1324
DSH ¢ 05 5.79 6.89 10.93 7.24 17.94 7.24
Tamazula 1 523 a 79.7 a 95.7a 115.7a 31.0b 85a
2 58.0a 80.3a 97.7 a 111.0a 49.0 a 149 a
3 57.7a 80.0a 99.7 a 116.7 a 21.7b 11.6a
DSH ¢ 05 5.79 6.89 10.93 7.24 17.94 7.24
Milpero 1 61.3a 833 a 105.0 a 1233 a 213 a 42a
2 55.7a 773 a 993 a 122.7 a 223 a 42a
3 58.0a 79.0 a 1053 a 121.7 a 21.0a 42 a
DSH s 579 6.89 10.93 7.24 17.94 7.24

Manzano 1 47.7 68.3 88.0 109.3 393 26.9

+ = Rendimiento (ton ha™).
Nota: Medias de colectas de la misma raza con la misma letra(s) son estadisticamente iguales. segun la
prueba de Tukey.

afll = dias a apertura de la flor 1, afl5 = dfas a apertura de la flor 3. cfr1 = dias a cosecha del fruto 1., ¢fr5
= dias a cosecha del fruto 5, ntfr = nimero total de frutos cosechados por planta.

2.5.2 Chapingo, México, México. 1998.

Los andlisis de varianza mostraron diferencias altamente significativas (p<0.01)
entre razas en todos los caracteres evaluados (Cuadro 2.4). El factor colectas dentro de
razas mostr6 diferencias altamente significativas (p<0.01) en los caracteres afll, ntfr y

r, pero no hubo diferencias significativas (p<0.05) en los demas caracteres evaluados.
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Cuadro 2.4 Cuadrados medios y pruebas de F de seis caracteres de tomate de céascara.
Chapingo, México. 1998.

Fuente G.L. afll afls cfrl cfrs ntfr r'

B 2 5.03 9.56 4.95 6.56 27.56 7975.69

R 4 133.13%*%  52.81*%*  124.48%* 136.87** 2893.14%*  614422.02**
C(R) 8 17.97** 4.41ns 22.05ns  48.03ns  1417.08**  407112.36%*
Error 24 4.19 3.26 13.84 31.89 416.23 61495.08
vV 3.38 2.32 3.48 4.79 30.58 33.77

+ = Rendimiento (g planta’).

* %% = Significativo con p = 0.05 y p = 0.01, respectivamente; ns = no significativo con p = 0.05.

Fuente = fuente de variacion, B = bloque, R = raza, C(R) = colecta dentro de raza, CV = coeliciente de
variacion, G.L. = grados de libertad, afl1 = dias a apertura de la flor 1, afl5 = dias a apertura de la flor 5,
cfrl = dias a cosecha del fruto 1, cfr5 = dias a cosecha del fruto 5. ntft = namero total de frutos
cosechados por planta.

Al comparar los valores promedios entre las razas, respecto al caracter afll, se
observo que Rendidora, Manzano y Salamanca se comportaron como las mas precoces
(Cuadro 2.5). La misma tendencia se observd al analizar el caracter afl5. Ademas,
Manzano y Rendidora fueron las mas precoces en cuanto a su respuesta en los
caracteres cfrl y cfr5, en tanto que las demas razas fueron tardias.

Cuadro 2.5 Comparacion de medias de seis caracteres de cinco razas de tomate de
cascara. Chapingo, México. 1998.

Raza afll afl5 cfrl cfts ntfr r

Rendidora 56.0 b 74.7 ¢ 101.4 b 113.6 ab 67.8 ab 254 a
Salamanca 58.8b 77.2 be 109.0 a 121.0 a 434 Db 125b
Tamazula 63.6 a 80.4 a 107.3 ab 118.3 ab 63.2 ab 13.1b
Milpero 653 a 80.1 ab 110.8 a 121.0a 93.7a 123 b
Manzano 573 b 76.0 ¢ 102.7 b 109.7 b 63.0 ab 224a
DSH 05 3.36 2.97 6.11 9.28 33.53 9.06

+ = Rendimiento (ton ha ™).
Nota: Medias con la misma letra(s) son estadisticamente iguales, seglin la prueba de Tukey.
afll = dias a apertura de la flor 1, afl5 = dias a apertura de la flor 5, cfrl = dias a cosecha del fruto 1., clr5
= dias a cosecha del fruto 5, ntfr = namero total de frutos cosechados por planta.
Al igual que en la localidad de Elora, parece ser que las razas Rendidora y Manzano

pueden ser recomendadas para trabajarse como fuente de germoplasma para realizar

mejoramiento genético para buscar genotipos con mayor precocidad.
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Con respecto al niimero total de frutos cosechados (ntfr) se pueden hacer tres
grupos: en el primero se tiene a la raza Milpero que produjo el mayor ntfr por planta,
en el segundo se encuentran Rendidora, Tamazula y Manzano, y finalmente en el tercer
grupo se ubica a Salamanca que present6 el mas bajo ntfr. Estos resultados son un poco
diferentes a los obtenidos en la localidad de Elora puesto que en Chapingo la raza
Milpero produjo el mayor numero de frutos porque ésta tuvo la capacidad de completar
su ciclo de vida, toda vez que en Chapingo la estacion de crecimiento es mas larga que
en Elora. Ademas, puede ser también que la raza Milpero esta mejor adaptada a las
condiciones ambientales de Chapingo, pues dichas condiciones son muy cercanas a su
ambiente natural.

En cuanto al rendimiento, las razas Rendidora y Manzano fueron las mejores; las
razas restantes rindieron un poco mas de la mitad que las primeras. Rendidora produjo
un poco mas de 25 ton ha™, en tanto que la raza Manzano rindi6 un poco mas de 22 ton
ha'. Estos rendimientos son casi iguales a los rendimientos obtenidos, por las mismas
razas, en la localidad de Elora. Salamanca y Tamazula rindieron también casi igual que
en Elora, pero Milpero rindié en Chapingo unas tres veces mas de lo que rindio en
Elora; esto altimo pudo deberse quizas a que la raza Milpero produjo un numero de
frutos mucho mayor por estar mejor adaptado a las condiciones ambientales de
Chapingo y por haber tenido la oportunidad de completar su ciclo de vida ya que como
se ha mencionado anteriormente, la estacién de crecimiento de Chapingo es mas larga

que la de Elora.
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En general, todas las colectas dentro de razas se comportaron en forma muy similar,
es decir que no mostraron diferencias estadisticas significativas (Cuadro 2.6), s6lo se
puede hacer notar que las colectas 1 y 3 de la raza Rendidora mostraron la menor
expresion en cuanto a cfrl y una relativa alta expresion en ntfr y r.

La colecta 1 de Rendidora rindié cerca de 40 ton ha™, siendo éste el maximo
rendimiento obtenido por cualquiera de las colectas de las demas razas, es muy
probable que lo anterior sea debido a que dicha colecta proviene de algunos ciclos de
seleccion, a partir de la variedad Rendidora original, para mejoramiento hacia un
mayor expresion en el rendimiento lo que se refleja en el excelente comportamiento de
esta colecta.

Las colectas 1 y 2 de Salamanca fueron las mas precoces en cuanto a afll, pero
dicha precocidad fue sélo aparente ya que en los demas caracteres reproductivos (afl5,
cfrl y cfr5) no mostraron diferencias significativas; por lo tanto, estas colectas no se
deberian recomendar como fuente de germoplasma para mejorar el caracter precocidad
dentro del programa de mejoramiento del tomate de cascara.

En virtud de lo anterior, Ginicamente las colectas 1 y 3 de la raza Rendidora, la
colecta 1 de Manzano y tal vez la colecta 2 de Tamazula podrian ser recomendadas
como fuente de germoplasma en la mejora de los caracteres ntfr y r, para el desarrollo
de variedades mejoradas.

No obstante, es importante destacar que la colecta 2 de Tamazula se comporto
como tardia, en relacion a las colectas 1 y 3 de Rendidora y la colecta | de Manzano,
por lo que se sugiere trabajar esta colecta mediante la seleccién hacia mayor
precocidad y alto rendimiento pudiéndose derivar, a partir de este material, una nueva

variedad mejorada de la raza Tamazula.
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Cuadro 2.6 Comparacion de medias de seis caracteres de colectas de cinco razas de
tomate de cascara. Chapingo, México. 1998.

Raza Colecta afll afl5 cfrl cfrs ntfr r
Rendidora 1 56.0a 74.0 a 98.0b 109.0 a 95.7 a 38.7a
2 56.0a 75.0a 106.0 a 120.0 a 353 Db 9.5
3 56.0 a 75.0 a 99.0 ab 110.0 a 72.3 ab 279a
DSH 05 4.17 3.68 7.58 115 41.58 11.23
Salamanca 1 56.0b 76.0a 108.0a 120.0 a 413 a 12.9:a
2 56.0b 76.0a 108.0a 120.0 a 29.0 a 89a
3 64.0 a 79.0a 110.0a 122.0 a 60.0 a 15.8 a
DSH 05 4.17 3.68 7.58 11.5 41.58 11.23
Tamazula 1 63.0a 79.0a 108.0a 120.0 a 57.0a 7.1b
2 64.0 a 81.0a 107.0a 114.0a 84.0a 18.7 a
3 63.0a 80.0a 106.0a 120.0 a 48.7 a 13.6 ab
DSH 05 4.17 3.68 7.58 1 5.5 41.58 1123
Milpero 1 65.0a 79.0 a 108.0 a 120.0 a 73.0a 10.2 a
2 64.0 a 79.0a 112.0a 117.0 a 96.3 a 13.3a
3 65.0a 81.0a 111.0a 125.0a 111.7a 13.3a
DSH 05 4.17 3.68 7.58 11.5 41.58 11.23
Manzano 1 57.0 76.0 102.0 109.0 63.0 223

+ = Rendimiento (ton ha™).

Nota: Medias de colectas de la misma raza con la misma letra(s) son estadisticamente iguales. segun la
prueba de Tukey.

afll = dias a apertura de la flor 1, afl5 = dfas a apertura de la flor 3, c¢fr1 = dias a cosecha del fruto 1. cfr3
= dias a cosecha del fruto 5, ntfr = nimero total de frutos cosechados por planta.

2.5.3 Analisis combinado

El analisis de varianza combinado mostrd diferencias altamente significativas
(p<0.01) entre las localidades (L) para los caracteres afll, cfrl, ntfr; pero en los
caracteres afl5, cfr5 y r no hubo diferencias significativas (p<0.05). El factor razas (R)
mostré diferencias altamente significativas (p<0.01) en todos los caracteres estudiados
mientras que la interaccion LxR solo fue significativa (p<0.05) en los caracteres ntfr y

r; el factor colectas dentro de razas fue en general, altamente significativo (p<0.01) en
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todos los caracteres, pero la interaccion localidad por colectas dentro de razas LxC(R)
fue, en general, no significativa (p>0.05) (Cuadro 2.7).

Cuadro 2.7 Cuadrados medios y pruebas de F de seis caracteres de tomate de cascara.
Anéalisis combinado.

Fuente G L afll afl5 cfrl cfrs ntfr r

L 1 1508.32%%* 41.65ns 1998.36%* 36.0lns  27403.13%* 144050.05ns
B(L) 4 4.71 10.18 35.73 13.68 38.28 24732.09

R 4 381.58%* 183.70** 315.35%* 206.64%% 1571.79** 1667048.69%*
LxR 4 10.43ns 20.71ns 20.77ns 18.29ns 1817.75%* 135952.40%*
C(R) 8 47.74%* 31.46** 54.16* 79.57** 1303.80%* 459042.99%*
LxC(R) 8 14.84%* 19.13* 20.86ns 8.54ns 364.19ns 61382.71ns
Error 24 8.08 11.43 28.77 12.63 77.50 25583.54

CV 4.40 3.51 4.52 4.03 32.75 30.18

+ = Rendimiento (g planta™).

* % = Sionificativo con p = 0.05 y p = 0.01, respectivamente; ns = no significativo con p = 0.05.

Fuente = fuente de variacion, L = localidad, B(L) = bloque dentro de localidad, R = raza, LxR =
interaccion localidad x raza, C(R) = colecta dentro de raza. LxC(R) = interaccion localidad x colecta
dentro de raza, CV = coeficiente de variacion, G.L. = grados de libertad, afll = dias a apertura de la flor
1. afl5 = dias a apertura de la flor 5, cfrl = dias a cosecha del fruto 1, cfr5 = dias a cosecha del fruto 5.
ntfr = nimero total de frutos cosechados por planta.

A pesar de la inconsistencia del factor localidad en los analisis de varianza y en la
comparacion de medias (Cuadro 2.8) en todos los caracteres evaluados, se pudo
observar que la localidad Elora fue la que presentd, en forma consistente, los valores
mas bajos en la expresion de dichos caracteres, aunque en algunos casos estas
diferencias no fueron estadisticamente significativas.

Lo anterior significa que ¢l tomate de cascara puede considerarse como precoz en la
localidad de Elora, siendo ésta, una buena localidad para cultivar el tomate de céscara
en forma comercial. Desafortunadamente, los caracteres ntfr y r también fueron bajos,
sin embargo esto solo indicaria a los fitomejoradores que sélo se necesita un poco de
trabajo de mejoramiento genético para hacer al tomate de céscara un cultivo muy
atractivo para los agricultores de Elora, y por lo tanto es posible desarrollarlo como un

nuevo cultivo para la agricultura de la provincia de Ontario, Canada.
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Cuadro 2.8 Comparacion de medias de seis caracteres de tomate de céascara de dos
localidades. Anélisis combinado.

Localidad afll af1s cfrl cfrs ntfr r'

Elora 51.9b 76.5 a 96.6 b 116.4 a 29.2 b 14.4 a
Chapingo 60.6 a 78.0 a 106.8 a 117.8 a 66.7 a 16.3 a
DSH s 1.37 2.01 3.76 2.33 3.89 2.20

+ = Rendimiento (ton ha’l).

Nota: Medias con la misma letra son estadisticamente iguales, segiin la prueba de Tukey.

afll = dias a apertura de la flor 1, afl5 = dias a apertura de la flor 5, ¢fr1 = dias a cosecha del fruto 1. ¢[r3
= dias a cosecha del fruto 3, ntfr = nimero total de frutos cosechados por planta.

Segun los caracteres afll, afl5, cfrl y cfr5, las razas de tomate de céscara pueden
clasificarse en tres grupos (Cuadro 2.9). Las razas Manzano y Rendidora pueden
considerarse como las mas precoces, Salamanca intermedia, Tamazula y Milpero como
las mas tardias. La raza Milpero produjo el mayor ntfr seguida por Rendidora y
Manzano y luego, Tamazula y Salamanca. Rendidora y Manzano tuvieron el
rendimiento més alto (poco menos de 25 ton ha™'), Salamanca y Tamazula tuvieron
rendimientos intermedios, en tanto que Milpero tuvo el mas bajo (8 ton ha™). Esta
informacion sugiere que las mejores razas para ser cultivadas en ambas localidades son
Manzano y Rendidora.

Cuadro 2.9 Comparacion de medias de seis caracteres de cinco razas de tomate de
cascara. Andlisis combinado.

Raza afll afls cfrl cfrs ntfr r

Rendidora 50.7 ¢ 73:3¢ 96.6 b 113.0 ¢d 52.1a 24.8 a
Salamanca 539b 77.1b 102.8 a 119.8 ab 32.6b 13.0b
Tamazula 59.8 a 80.2 a 102.5a 116.4 bc 48.6 ab 124 b
Milpero 61.8a 80.0 ab 107.0 a 121.8 a 57.6a 8.2b
Manzano 52.5be 7226 953 b 109.5d 51.2a 246 a
DSH ¢ 45 2.77 3.03 5.17 5.27 17.56 5.18

+ = Rendimiento (ton/ha).

Nota: Medias con la misma letra(s) son estadisticamente iguales, segtin la prueba de Tukey.

afll = dias a apertura de la flor 1, afl5 = dias a apertura de la flor 5, ¢fr1 = dias a cosecha del fruto 1. ¢fr5
= dias a cosecha del fruto 5, ntfr = nimero total de frutos cosechados por planta.
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La interaccion LxR sélo fue significativa en los caracteres ntfr y r. Esto podria
indicar que el comportamiento relativo de las razas en los caracteres restantes fue igual
en las condiciones ambientales de las localidades en las que fueron establecidas. Con
respecto a ntfr se observo, en general, que todas las razas produjeron el valor mas bajo
de ntfr en la localidad de Elora (Cuadro 2.10) cuyas condiciones ambientales difieren
de las de su lugar de origen. Mas aln, estas diferencias también afectaron, en algunos
casos, el rendimiento quizds porque ambos caracteres han sido seleccionados en la
misma direccion. Sin embargo, una cosa se debe puntualizar y éste es el hecho de que a
pesar de que las razas Rendidora y Manzano produjeron un bajo ntfr en Elora en
relacion al ntfr producido en Chapingo, rindieron lo mismo en ambas localidades, y
esto pudo haberse debido a que en Elora el tamafio de los frutos fue mayor en relacion
a los frutos obtenidos en Chapingo, aunque esto no pudo ser medido, si fue una
apreciacion personal del autor. De acuerdo con esto, se recomendaria cultivar las razas
Rendidora y Manzano en ambas localidades.

Cuadro 2.10 Comparacion de medias de dos caracteres de tomate de céascara en la
interaccion localidad por raza (LxR). Andlisis combinado.

Caracter Localidad Rendidora  Salamanca  Tamazula Milpero ~ Manzano
ntfr Elora 36.3d 21.8d 33.9d 21.64d 39.3 cd
Chapingo 67.7b 43.4 bed 63.2 be 93.7a 63.0 be
DSH g0 24.62
r Elora 242 a 13.4b 1% b 42 ¢ 269 a
Chapingo 254 a 12.5b 13.1 b 123 b 224 a
DSH s 7.26

ntfr = namero total de frutos cosechados por planta, + = Rendimiento (ton ha™).
Nota: Medias con la misma letra(s) son estadisticamente iguales, segiin la prueba de Tukey.

Finalmente, las colectas 1 y 3 de la raza Rendidora y la colecta 1 de Manzano
fueron las mas precoces segilin los caracteres afll, afl5, cfrl y cfr5, y las de mayor

rendimiento (Cuadro 2.11). La colecta 2 de Tamazula puede ser considerada como un

genotipo sobresaliente, ya que mostr6 un buen rendimiento y un nimero alto de frutos
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por planta: Podria ser recomendada para ser cultivada en ambas localidades pero para
ello se requiere mejoramiento genético enfocado hacia la seleccion de individuos con
mayor precocidad y alto rendimiento, para lograr una mejor respuesta, ya que dentro de
la raza Tamazula fue, en general, la mas tardia de las tres colectas evaluadas.

Cuadro 2.11 Comparacion de medias de seis caracteres de colectas dentro de razas de
tomate de cascara. Andlisis combinado.

Raza Colecta afll afls cfrl cfrs ntfr r
Rendidora 1 49.8 b 70.7b 92.7b 108.3 b 70.5 a 343 a
2 5334 76.7 a 103.8 a 1203 a 293 b 123 b
3 48.8 b 72.5b 94.5b 109.8 b 56.3 a 27.8a
DSH 05 3.46 3.79 6.42 6.59 21.94 6.47
Salamanca 1 52.3b 77.2 ab 103.0 a 1198 a 302 a 12.7a
2 505b 74.1b 100.3 a 119.2 a 253 a 11.6 a
3 59.0a 80.0 a 1052 a 120.5 a 423 a 14.5a
DSH 05 3.46 3.79 6.42 6.59 21.94 6.47
Tamazula 1 57.7b 79.7 a 102.0 a 118.0 a 44.0b 7.8b
2 61.2a 80.7 a 102.3 a 1128 a 66.5 a 16.8 a
3 60.5ab 803 a 103.2a 1183 a 352b 12.6 ab
DSH 05 3.46 3.79 6.42 6.59 21.94 6.47
Milpero 1 63.5a 8§1.5a 106.5 a 121.8 a 472 a 7.2 a
2 60.2 a 78.5a 106.0 a 120.2 a 3934 88a
3 61.8a 80.0 a 108.5 a 1233 a 66.3 a 88a
DSH g5 3.46 3.79 6.42 6.59 21.94 6.47
Manzano 1 52.50 72.17 95.33 109.5 51.17 24.57

+ = Rendimiento (ton ha™).

Nota: Medias de colectas de la misma raza con la misma letra(s) son estadisticamente iguales. segln la
prueba de Tukey.

afll = dias a apertura de la flor 1, afl5 = dfas a apertura de la flor 3, cfrl = dias a coscecha del fruto 1. cfi5
= dias a cosecha del fruto 5, ntfr = nimero total de frutos cosechados por planta.

2.5.4 Analisis de correlacion
Siete caracteres del tomate de cascara: dias a apertura de la primera y quinta flor
(afll y afl5), dias a cosecha del primer y quinto fruto (cfrl y cfr5), namero total de

frutos cosechados por planta (ntfr), la diferencia entre los dos primeros caracteres (y1)
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y la diferencia entre el tercer y cuarto caracter (y2) fueron correlacionados con el
rendimiento (r). En Elora, los resultados del analisis de correlacion indican que el
rendimiento esta correlacionado en forma negativa y altamente significativa con los
caracteres afll, afl5, cfrl y cfr5; y en forma positiva y altamente significativa con ntfr,
pero no hubo ninguna correlacion con los Gltimos dos caracteres (yl y y2). En
Chapingo, la correlacion del rendimiento fue negativa y significativa con afl3, cfrl,
cfrS, y positiva y significativa con ntfr (Cuadro 2.12).

Cuadro 2.12 Coeficientes de correlacion entre rendimiento (r) y siete caracteres de
tomate de cascara. Analisis por localidad y combinado.

Carécter Localidad afll afls cfrl cfrs ntfr yl y2
' Elora -0.71%*  -0.80%* -0.68*%* -0.80** 0.70** 0.0lns  0.07ns
r Chapingo -030ns  -0.34*  -0.62%¥* -0.53** 0.54** 0.13ns -0.07ns

Combinado -0.35%* -0.57** -0.44*%% .0.63** 0.48** 0.04ns -0.05ns

*

% = Significativo con p = 0.05 y p = 0.01, respectivamente; ns = no significativo con p = 0.03
alll = dias a apertura de la flor 1, afl5 = dfas a apertura de la flor 5, cfrl = dias a cosecha del fruto 1. ¢fr5
= dias a cosecha del fruto 5, ntfr = nimero total de frutos cosechados por planta.

Lo anterior es importante ya que uno de los principales criterios para mejorar este
cultivo es reducir el tiempo de cosecha (concentracion de la cosecha). Esto podria
lograrse ya sea mediante la reduccion entre el tiempo en que abre la primer flor (afll) y
el momento en que abre la quinta flor (afl5) o bien reduciendo el tiempo que transcurre
desde la cosecha del primer fruto (cfrl) hasta la cosecha del quinto fruto (cfr3), esto es
vyl y y2, respectivamente.

Desafortunadamente en la localidad de Elora, debido a lo corto de la estacion de
crecimiento, no se pudo tomar suficientes datos del caracter y2 pues algunas variedades
resultaron ser demasiado tardias. Sin embargo, si se pudo tomar informacion completa
del caracter yl, el cual resulto no estar correlacionado con el rendimiento. Sin
embargo, los datos en Chapingo fueron completos tanto en y1 como en y2., y aqui estos

dos caracteres tampoco estuvieron correlacionados con el rendimiento. Estos resultados
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podrian indicar al fitomejorador que una buena estrategia de mejoramiento seria
seleccionar en forma conjunta genotipos precoces y de alto rendimiento, especialmente
en la localidad de Elora pues como se ha mencionado, en reiteradas ocasiones, su
estacion de crecimiento es mas corta que en Chapingo.

El namero total de frutos (ntfr) estuvo correlacionado en forma positiva vy
significativa con el rendimiento. Esto abre otra posibilidad de incrementar el
rendimiento mediante la seleccion de las razas que produzcan un alto nimero de frutos.
Tales razas podrian ser Manzano, Rendidora y quizds Tamazula para la localidad de
Elora; mientras que en Chapingo ademas de las anteriores se puede incluir a la raza
Milpero, pero ésta tiene la desventaja de producir muchos frutos de tamafio pequefio.

En la localidad de Elora los valores absolutos de los coeficientes de correlacion
fueron mayores que los valores obtenidos en Chapingo. Esto podria interpretarse como
que en Elora la seleccion puede estar dirigida utilizando cualquiera de los caracteres
evaluados para incrementar rendimiento en forma indirecta, mientras que en Chapingo
los criterios de seleccion se restringirian a las fechas de cosecha (cfrl y cfrS) y nimero

total de frutos (ntfr).

2.6 CONCLUSIONES
Las colectas 1 (Rendidora, CHF 1-Chapingo) y 3 (Rendidora, PRONASE) de la raza
Rendidora y la colecta 1 (Manzano NF 20 120) fueron las mas precoces y las de mayor
rendimiento tanto en la localidad de Elora, Ontario, Canadd como en Chapingo,
México. Sin embargo, la colecta | de la raza Rendidora produjo, en Chapingo, cerca de
40 ton ha™' lo que lo hace una colecta muy sobresaliente.
Las colectas de tomate de cascara se comportaron como mas precoces en la

localidad de Elora, Ontario, Canada en relacion a la localidad de Chapingo, México. El
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rendimiento en ambas localidades fue estadisticamente el mismo, lo que implica que
Elora es una buena localidad para cultivar el tomate de cascara como un cultivo nuevo
para la agricultura de Ontario, Canada.

El rendimiento del tomate de céscara estuvo correlacionado en forma negativa y
significativa con las fechas de floracion y cosecha, lo cual significa que es posible
desarrollar variedades mejoradas con ciclos de vida cortos y alto rendimiento, mediante

seleccion artificial.
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[II. ESTUDIO DEL TIEMPO DE ANTESIS, DEHISCENCIA DE ANTERAS
Y RECEPTIVIDAD DEL ESTIGMA EN TRES RAZAS DE TOMATE DE

CASCARA (Physalis ixocarpa Brot.).

3.1 RESUMEN

El presente trabajo se llevo a cabo en los invernaderos del Plant Agriculture
Department de la Universidad de Guelph en Canada con el proposito de obtener
informacion relacionada con las fechas de antesis, dehiscencia de anteras vy
receptividad del estigma en el tomate de cascara. Se espera que esta informacion sea
atil en la calendarizacion de las polinizaciones manuales para el mejoramiento genético
de esta especie. Se evaluaron tres razas de tomate de cascara: Rendidora, Salamanca y
Tamazula. Por cada raza se estudiaron tres colectas, teniéndose un total de nueve
colectas, las cuales se establecieron en una mesa banco de invernadero en un disefio
completamente al azar con cuatro repeticiones, utilizandose como unidad experimental
una maceta de plastico de seis litros de capacidad en la que se establecieron dos
plantas, mismas que representaban a cada colecta. Los caracteres medidos fueron:
periodos de floracion, tiempo de dehiscencia de las anteras, periodo de dehiscencia de
las anteras, periodo de receptividad del estigma. Las mediciones se efectuaron en las
flores de los primeros cinco nudos de una de las ramas principales de la planta. Los tres
primeros caracteres se tomaron en la planta A, en tanto que el Gltimo caracter fue
tomado en la planta B; ambas plantas fueron aisladas con bolsas de nylon con pequefios
orificios los cuales impedian el paso del polen de una planta a otra. Las fechas fueron
los dias transcurridos a partir de la siembra. Los resultados obtenidos mostraron que el
inicio de la floracion de las variedades de tomate de céscara ocurre entre los 35 a 45

dias después de la siembra, la dehiscencia de las anteras se presenta desde el primer dia
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en que la flor abre hasta el tercer dia después de la apertura de la flor, la receptividad
del estigma ocurre a partir de los dos dias previos a la apertura de la flor hasta los 3
dias posteriores a la apertura de la misma. Los periodos de floracion, dehiscencia de
anteras y receptividad del estigma se traslapan y por lo tanto la mejora del tomate de
cascara mediante polinizaciones manuales para intercruzar el germoplasma evaluado es
completamente factible. Ademas, se descubri6 una fuente genética de

autocompatibilidad.

Palabras clave: Tomate de céscara, antesis, dehiscencia de anteras, receptividad del

estigma.

3.2 ABSTRACT

This research was carried out in order to get some information related to time of
anthesis, dehiscence of anthers and stigma receptivity in tomatillo and was established
in the greenhouse facilities of the Plant Agriculture Department of the University of
Guelph in Canada. It is expected that this information can be useful for better schedule
hand pollinations for the tomatillo breeding. Three tomatillo accessions of each of three
Mexican landraces: Rendidora, Salamanca and Tamazula were evaluated. The nine
accessions were established on a greenhouse bench using a completly randomized
design with four replications, the experimental unit was a 6 litres size plastic pot in
which there were two plants. The measured traits were: flowering periods, time of
dehiscence of anthers, dehiscence of anthers period and stigma receptivity period. All
measurements were taken in the flowers of the first five nodes in one of the four main
branches of the plant. First three traits were taken in plant A, and the last one in plant

B; both plants were isolated by using nylon bags with very small holes in order to
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avoid cross pollination. Dates were taken based on days after planting. The results
obtained showed that beginning of flowering occurs from 35 to 45 days after planting.
Anther dehiscence starts since the first day when the flower opens until two more days.
The receptivity of the stigma lasts 5 consecutive days since 2 days before the flower
opens. Flowering, dehiscence of anthers and stigma receptivity periods overlap.
Therefore, the breeding of this species by making hand pollinations to intercross

tomatillo germplasm is completely feasible. A genetic source for self-compatibility was

found.

Key words: Tomatillo, anthesis, anther dehiscence, stigma receptivity.

3.3 INTRODUCCION

El tiempo en que ocurre el derrame del polen sobre el estigma y la receptividad del
estigma es un fenémeno muy importante para el mejoramiento genético de cualquier
especie vegetal, especialmente si la técnica de mejoramiento de las plantas involucra la
realizacion de polinizaciones manuales.

En especies con flores hermafroditas, el derrame del polen sobre el estigma y la
receptividad del estigma pueden ocurrir en forma simultanea, distinta o pueden
traslaparse (Pacini, 1992). Si se presenta el segundo caso, la autopolinizacion no es
posible (una situacion similar ocurre cuando existe autoincompatibilidad) y la planta se
comporta como si fuera dioica (Nepi y Pacini, 1993; Stone, 2002).

El tomate de cascara (Physalis ixocarpa Brot.) es un ejemplo de tales especies,
debido principalmente a la presencia de autoincompatibilidad (Menzel, 1951; Pandey.

1957; Quiros, 1977), y en la literatura no existen reportes relacionados con el estudio
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del tiempo de floracién, antesis, dehiscencia de anteras y receptividad del estigma en
este cultivo.

Como una parte inicial del programa de mejoramiento del tomate de cascara, el
presente estudio se llevo a cabo con el proposito de obtener informacion relacionada
con el momento de la dehiscencia del polen y la receptividad del estigma de esta
especie. El trabajo se basa sobre la hipotesis de que la determinacion de los momentos
de antesis, dehiscencia de anteras y receptividad del estigma sera de gran utilidad para
calendarizar las polinizaciones manuales para tener éxito en el mejoramiento genético

del tomate de cascara.

3.4 MATERIALES Y METODOS

Este experimento se estableci6 en los invernaderos del Plant Agriculture
Departament de la Universidad de Guelph, Canada. El material genético consto de tres
razas de tomate de cdscara: Rendidora, Salamanca y Tamazula. Por cada raza se
seleccionaron tres colectas, por lo que se evaluaron un total de nueve diferentes
colectas de tomate (Cuadro 1A) mismas que se establecieron en un banco de
invernadero utilizando un disefio completamente al azar con cuatro repeticiones. La
unidad experimental fue una maceta de plastico de 6 litros de capacidad y en ella se
hicieron crecer dos plantas. Los caracteres a medidos fueron:
a) Periodos de Floracion:
Dias a apertura de la flor 1 (afll), dias a apertura de la flor 2 (afl2), dias a apertura de la
flor 3 (af13), dias a apertura de la flor 4 (afl4) y dias a apertura de la flor 5 (afl5).
b) Tiempo de dehiscencia de anteras (tdanjfli):
Tiempo de dehiscencia de la primera antera de la primera flor (tdanlfll), tiempo de

dehiscencia de la quinta antera de la primera flor (tdan5fl1), tiempo de dehiscencia de
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la primera antera de la quinta flor (tdan1fl5) y tiempo de dehiscencia de la quinta
antera de la quinta flor (tdan5f15).

¢) Periodo de dehiscencia de anteras (pdan = tdan$ — tdanl)

d) Receptividad del estigma (medido como el tiempo, en dias, en el cual el estigma
permanece turgente y de color verde después de que la flor abre):

Tiempo de receptividad del estigma de la primera flor (trefll), tiempo de receptividad
del estigma de la segunda flor (tref12), tiempo de receptividad del estigma de la tercera
flor (trefl3), tiempo de receptividad del estigma de la cuarta flor (trefl4) y tiempo de
receptividad del estigma de la quinta flor (trefl5).

Todas las mediciones fueron tomadas en las flores de los cinco primeros nudos de
una de las ramas principales de la planta, cuyos frutos se esperaba que amarraran con
mayor probabilidad que los frutos de los otros nudos. Las primeras tres caracteristicas
fueron tomadas en la planta A, en tanto que la Gltima fue tomada en la planta B. Ambas
plantas fueron aisladas mediante el uso de bolsas de nylon las cuales tenian pequefios
orificios que impedian el paso del polen de una planta a otra. La primera caracteristica
es de tipo cuantitativo en tanto que las restantes son del tipo cualitativo. Las fechas se
tomaron con base en los dias después de la siembra.

El analisis estadistico de la informacién se hizo con base en un disefio de factores
anidados en el cual las colectas van anidadas dentro de las razas. De acuerdo con

Montgomery (1991) y Kuehl (1994) el modelo lineal para este experimento es:

Yijk = U + Rj + Ck(j) + Eijk
1= st J= by ¥ k=1, 0050
donde: U = media general, Rj = efecto de la raza j, Ck(j) = efecto de la colecta k en la

raza j.
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Supuestos: Los efectos de las razas y las colectas son fijos y aditivos. Los Eijk estan
normalmente distribuidos, independientes, con media cero y varianza constante.
Con el proposito de analizar la variacion del material evaluado se realizo un analisis

de varianza siguiendo el procedimiento anova del paquete estadistico sas (Sas, 1985).

3.5 RESULTADOS Y DISCUSION
El analisis de varianza mostr6 diferencias significativas entre razas asi como entre
colectas dentro de razas en los caracteres afll, afl2, afl3, afl4 y afl5 (Cuadro 3.1), pero
esta divergencia no fue tan grande como para impedir el cruzamiento entre colectas.

Cuadro 3.1 Cuadrados medios y pruebas de F de cinco caracteres de tomate de cascara.
Crop Science. University of Guelph. 1996.

Fuente G. L. afll afl2 afl3 afl4 afls
R 2 58.67%* 98.97%* 304.97%* 400.72%%* 7001 17+*
C(R) 6 20.74%* 23.06%* 147.61%* 118.04%* 160.88%*
Error 27 6.99 8.96 24.82 39.98 56.93
CV 6.94 7.43 11.15 13.06 13.46

* % = Sionificativo con p = 0.05 y p = 0.01, respectivamente.
Fuente = fuente de variacién, R = raza, C(R) = colecta dentro de raza, CV = coeficiente de variacion,
G.L. = grados de libertad, afll = dias a apertura de la flor 1, afl2 = dias a apertura dc la flor 2. afl3 = dias
a apertura de la flor 3, afl4 = dias a apertura de la flor 4, afl5 = dias a apertura de la flor 5.

La raza Rendidora fue la mas precoz, mientras que Salamanca y Tamazula fueron
las mas tardias (Cuadro 2A), el mismo fendmeno ha sido reportado en una
investigacion previa pero esto no es materia de discusion en el presente trabajo. Sin
embargo, lo que si es importante recalcar es que a medida que transcurre la floracion,
los periodos de floracién entre las razas se traslapan (Figura 3.1). Por lo tanto, las
diferencias iniciales en relacion a las fechas de floracion entre las razas no impediran a
los fitomejoradores entrecruzarlas mediante polinizaciones manuales. No obstante, ¢l
periodo de floracion de Rendidora es mas corto, esto quizds a un efecto previo de

seleccion, que los periodos de floracion de las otras dos razas, y eventualmente se

J
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soaria sugerir sembrar la raza Rendidora unos 3 a 5 dias después de sembrar las demas

razas para lograr asi una mejor calendarizacion de las cruzas mediante polinizaciones

manuales.
famazuia |
Salamanca
Rendidora
i i i i | | | | f b
0 30 35 40 45 50 55 60 65 70

Dias después de la siembra

afl1 a afl2 afl2 a afl3 afl3 a afl4 3 afl4 a afl5

Figura 3.1 Periodos de floracion entre razas de tomate de cascara.

El tiempo de la dehiscencia de las anteras (tdanjfli) y la receptividad del estigma
(trefli) se resumen en la Figura 3.2. Los niimeros negativos y positivos indican dias
antes y después de que la flor abra, respectivamente. Dos dias antes de que la flor abra
la corola aparece pero cerrada. Al dia siguiente, aparece el estigma y la corola trata de
abrirse. El primer dia cuando la corola abre, s6lo uno o dos estambres empiezan a
elongarse y a liberar el polen, la dehiscencia de la antera es longitudinal, el estigma es
turgente y de color verde. Durante el segundo dia, todos los estambres estan elongados
y liberan el polen, el estigma permanece todavia turgente y verde. Al tercer dia, el
estigma es turgente y verde aunque se empiezan a notar algunos ligeros cambios en el
color, también se puede observar que las cinco anteras se encuentran cubriendo el
estigma como una forma de protegerlo contra la polinizacion de polen extrafio. Desde
el punto de vista evolutivo, este Gltimo acontecimiento parece no tener mucho sentido

porque la especie es autoincompatible (Menzel, 1951; Pandey, 1957; Quiros, 1977) por

63



lo que necesariamente se constituye en una especie alogama obligada que requiere
polinizacion cruzada.

Durante los dias 1 a 3, la flor abre por las mafianas y se cierra en las tardes. Durante
el cuarto dia, la flor no se vuelve a abrir, el estigma parece estar turgente pero su color
se torna ligeramente café. Si no ocurrio la polinizacion, entonces se inicia la
senescencia de la flor y ésta cae al quinto o sexto dia. Estos eventos ocurrieron en las
flores de todas las plantas evaluadas, excepto en las flores de una sola planta
perteneciente a la colecta 1 de la raza Rendidora (CHF1-Chapingo) cuyos estigmas
permanecieron turgentes por mas de 6 dias y ademds amarro frutos. Se descubrio que
dicha planta era autocompatible y esto abri6 otra linea de investigacion para estudiar la
herencia de la autocompatibilidad en el tomate de cascara con el proposito de
aprovechar dichos genes para la derivacion de lineas endogdmicas y el posible
desarrollo de variedades hibridas para utilizar o explorar otras estrategias alternativas
en el mejoramiento genético del cultivo.

De acuerdo con esta forma cualitativa de medir tanto la duracion de la dehiscencia
de anteras (tdan5-tdanl) asi como la receptividad del estigma en el tomate de cdscara,
parece ser que ambos fendmenos ocurren desde el primer al tercer dia después de que
la flor abre.

Para comprobar lo anterior, y con el propdsito de ser mds preciso en el tiempo que
dura receptivo el estigma, se realizaron algunas polinizaciones manuales. Se encontro
que el estigma puede ser polinizado desde dos dias antes que la flor abra hasta tres dias

después de la apertura de la flor, pero no mas.
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Figura 3.2 Estados de desarrollo de la flor de tomate de céscara que muestran la
dehiscencia de anteras vy la receptividad del estigma. Los niimeros negativos y positivos

indican dias anteriores y posteriores a la apertura de la flor, respectivamente (véase
texto).
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Los periodos de floracion entre colectas dentro de razas se muestran en la Figura
3.3. Puede observarse que las colectas de la raza Rendidora fueron, en general, las mas
precoces. Ademas, también se puede observar que los periodos de floracion entre razas
se sobreponen, lo mismo ocurre con los periodos de floracion de todas las colectas en
su conjunto. El inicio de las floraciones tomando en cuenta todas las colectas o

genotipos tuvo lugar a los 35 a 45 dias después de la siembra (Cuadro 3A).

Tamazula 3
Tamazula 2

Tamazula 1

Salamanca 3
Salamanca 2

Salamanca 1
Rendidora 3

Rendidora 2
Rendidora 1

| | | | 1 | | | |
0 30 35 40 45 50 55 60 65 70

afl1 a afi2 afl3 a afl4 [ auaans

Figura 3.3 Periodos de floracion entre colectas dentro de razas de tomate de cascara.

Por tanto, en el contexto del mejoramiento genético del tomate de cascara es
importante destacar que es posible intercruzar dichos genotipos mediante
polinizaciones manuales, lo mismo acontecido cuando se hablo de los periodos de
floracion de las razas de tomate de cascara. Esto altimo reviste particular relevancia,

pues abre la posibilidad de mejorar la especie, en el futuro cercano, utilizando técnicas
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de hibridacion toda vez que durante la presente investigacion fue posible descubrir una
fuente de genes de autocompatibilidad, y desde luego es completamente factible ¢l
mejoramiento genético del tomate de cascara mediante el desarrollo de variedades
hibridas, lo que permitird aprovechar en forma mas adecuada la explotacion de la
heterosis, la cual se espera que sea alta en las poblaciones naturales del cultivo dado
que dichas poblaciones se han mantenido mediante polinizacion libre a lo largo de su
proceso evolutivo, y por lo tanto son poblaciones heterogéneas heterocigdticas, por lo
que se esperaria que el cruzamiento entre lineas endogamicas contrastantes pudiera
originar una alta respuesta heterotica en los hibridos (Penia, 1998; Pefia er al., 1998:

Pefa e al., 1999; Santiaguillo e al., 2004).

3.6 CONCLUSIONES

El inicio de la floracion en tomate de cascara ocurre entre los 35 a 45 dias después
de la siembra.

La dehiscencia de las anteras de las flores del tomate de céascara ocurre desde el
primer dia en que la flor abre hasta los 3 dias después de la apertura de la flor.

LLa receptividad del estigma ocurre desde los dos dias anteriores a la apertura de la
flor hasta el tercer dia después de que la flor abre.

Los periodos de floracion, dehiscencia de anteras y receptividad del estigma en cl
tomate de cdscara se traslapan. Por tanto, el entrecruzamiento entre variedades
mediante polinizaciones manuales es factible, ya sea manejando una o varias fechas de
siembra para buscar sincronia en la floracion.

Se descubrié una fuente genética de autocompatibilidad en el tomate de céscara.
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IV. ESTUDIO DE LA HERENCIA DE LA AUTOCOMPATIBILIDAD EN

TOMATE DE CASCARA (Physalis ixocarpa Brot.)

4.1 RESUMEN

Una limitante para la derivacion de lineas endogamicas y su uso en el mejoramiento
genético del tomate de cascara es la autoincompatibilidad, reportada como del tipo
gametofitico. Sin embargo, ha sido posible encontrar una fuente genética de
autocompatibilidad en una planta de la de la variedad CHFI1-Chapingo y esto ha
motivado la realizacion de la presente investigacion cuyo objetivo fue estudiar la
herencia del gen (o genes) que controlan la autocompatibilidad del tomate de cascara.
Para lograr lo anterior se hizo una serie de cruzas entre plantas autocompatibles ¢
incompatibles  (emparentadas 'y no emparentadas), autocompatibles  con
autocompatibles  (emparentadas) y autoincompatibles con autoincompatibles
(emparentadas) y sus respectivas cruzas reciprocas. De las progenies se midi6 las tasas
de segregacion de plantas autocompatibles contra autoincompatibles. También se
estudiaron las tasas de segregacion de la S, y S, de la planta original autocompatible.
Los resultados sugieren que el gen responsable de la autocompatibilidad en el tomate
de cascara no se encuentra en el citoplasma. Al parecer dicho gen se deriva de una
mutacion del locus S y es de efecto dominante (Sc) que se expresa solo en condicion
heterocigotica (ScSi) pues parece ser que los homocigotos (ScSc) estan asociados con
letalidad; finalmente, el alelo de autocompatibilidad (Sc). del lado del polen. no es

funcional al autopolinizar estigmas (ScSi).

Palabras clave: Tomate de cdscara, genes de autocompatibilidad, herencia.
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4.2 ABSTRACT

One of the main limiting factors to derive inbreed lines to improve tomatillo is the
presence of self-incompatibility which has been reported to be gametophytic. In order
to take advantage of plant breeding hybridization techniques it would be desirable to
find self-compatibility genes. As a part of this research project, it was possible to find
out a self-compatible plant in the CHFI1-Chapingo variety and this allowed it to
investigate the inheritance of self-compatibility genes in tomatillo. Therefore, a series
of crosses were performed. It was crossed self-compatible x self-incompatible (related
and unrelated plants), self-compatible x self-compatible (related plants), self-
incompatibles x self-incompatibles (related plants) and their respective reciprocal
crosses. Segregation ratios for self-compatibility versus self-incompatibility were
determined. Results did show that self-compatibility in tomatillo is not cytoplasmically
inherited this means that the responsible gene is located into a chromosome; seemingly.
the inheritance of self-compatibility is due to a single dominant gene (Sc) which is a
mutation of the S locus, self-compatible individuals are strictly heterozygous (ScSi):
and homozygous (ScSc) are associated with lethality; and finally, the self-compatibility
allele (Sc), in the male side (ScSi), seems to be non-functional when self-pollinating

ScSi stigma.
Key words: Tomatillo, self-compatibility gene, inheritance.
4.3 INTRODUCCION
El tomate de cascara (Physalis ixocarpa Brot.) es también conocido como

“miltomatl, tomate de cascara, tomate de fresadilla, tomate verde, tomate milpero.

tomatillo™ y pertenece a la familia Solanaceae, la misma familia a la que pertenecen la
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berenjena (Solanum melongena L.), el chile (Capsicum annum 1..), la papa (Solanum
tuberosum 1..). el jitomate (Lycopersicon esculentum 1..), etc. Esta especie se cultiva
principalmente en las regiones centrales y occidentales del pais (Pefia y Marquez.
1990). Los frutos se utilizan comunmente para preparar platillos mexicanos
tradicionales y regionales tales como: adobos, caldos o sopas, chilaquiles, enchiladas.
guisados con chile y carne de puerco o res, mixiotes, mole verde. tamales. tlacoyos.
tostadas, salsas, etc.

Uno de los factores limitantes para la mejora de este cultivo es la presencia de la
autoincompatibilidad (Menzel, 1951) la cual ha sido reportada como del tipo
gametofitica (Pandey, 1957; Quiros, 1977). Este tipo de autoincompatibilidad también
se ha encontrado en otras especies de la familia Solanaceae.

Con el proposito de generar la posibilidad de aprovechar las técnicas de
mejoramiento por hibridacion seria deseable buscar genes de autocompatibilidad, que
no han sido reportados en la literatura, ya sea en las variedades criollas o mejoradas.
Como parte de este proyecto de investigacion fue posible descubrir el caracter de
autocompatibilidad en la variedad CHF1-Chapingo, derivada mediante cinco ciclos de
seleccion masal y un ciclo de seleccion de familias de medios hermanos (Pefia, 1998).

En virtud de lo anterior, la presente investigacion tuvo como objetivo estudiar la
herencia del gen o genes de autocompatibilidad. El trabajo se basa sobre la hipotesis de
que la autocompatibilidad estd controlada por genes simples y que la herencia puede

determinarse mediante la segregacion del caracter en un sistema apropiado de cruzas.

4.4 REVISION DE LITERAURA

El tomate de cascara (Physalis ixocarpa Brot.) presenta autoincompatibilidad

(Menzel, 1951) de tipo gametofitica (Pandey, 1957; Quiros, 1977).
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4.4.1 Autoincompatibilidad (SI)

La autoincompatibilidad (SI) es la incapacidad de una planta con flores
hermafroditas fértiles de producir cigotos después de llevarse a cabo la
autopolinizacion (Lundqvist, 1964; Williams, 1965; de Nettancourt. 1977). y ¢s
considerada como uno de los mecanismos que han evolucionado para promover la
exogamia en las plantas fanerégamas. Se piensa que la efectividad de la SI en
promover la exogamia constituye uno de los factores mas importantes que han
asegurado el éxito evolutivo de las plantas fanerogamas (Whitehouse, 1950).

Mas de 3 000 especies de plantas exhiben autoincompatibilidad (East, 1940). En la
literatura se han reportado dos sistemas de SI en plantas: heteromorfica y
homomorfica. La SI heteromorfica se debe a algunas diferencias en la morfologia de
los estambres y el estilo de la flor en plantas monoicas. Dichas diferencias
morfoldgicas pueden ser ya sea que el estilo sea largo o corto, o que el tubo polinico no
crezca lo suficiente dentro del estilo y es incapaz, por lo tanto, de fertilizar la c¢élula
huevo (Williams, 1965). La SI homomorfica puede ser gametofitica (East y
Mangelsdorf, 1925) o esporofitica (Hughes y Babcock, 1950; Gerstel, 1950) dialélica o
multialélica.

En los sistemas gametofiticos la incompatibilidad del genotipo del polen esta
determinada por el genoma haploide de los granos de polen: Estos sistemas son
siempre multialélicos dado que el namero minimo de alelos permisible en un locus
gametofitico es tres (Richards, 1986). En algunas especies como Trifolium hybridum vy
Trifolium pratense el nimero de alelos reportado es de 22 y 212, respectivamente. En
la mayoria de las especies en que se ha estudiado la SI gametofitica, ésta estd
determinada por un solo locus pero en algunas especies como Secale cereale, Festuca

pratense, Beta vulgaris, Physalis ixocarpa y las especies mexicanas diploides del
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género Solanum (S. ehrenbergii and S. pinnatisectum), este sistema podria estar
controlado por dos loci (Pandey, 1960) con factores complementarios (Williams.
1965). En los sistemas esporofiticos la SI esta determinada por el genotipo del
progenitor masculino y puede ser di o multialélica.

Se ha sugerido que los dos sistemas de SI difieren fundamentalmente en la forma en
que operan, esto es en base a una serie de observaciones realizadas: Por ejemplo, en las
especies que presentan SI gametofitica los granos de polen son binucleados y germinan
rapida y facilmente in vitro, en contraste con los granos de polen trinucleados de las
plantas que presentan Sl esporofitica que no germinan rapido ni facil. La superficie del
estigma de las plantas con SI gametofitica es generalmente humeda en tanto que en las
plantas con SI esporofitica la superficie del estigma es seca. En algiin momento se ha
considerado que estas diferencias deben proporcionar algunas pistas para definir los
mecanismos para el rechazo del polen, de una misma planta, en cada sistema de Sl
(Brewbaker, 1959; Heslop-Harrison, 1975).

Se estima que la SI se encuentra presente en mas de la mitad de las especies de
angiospermas (Brewbaker, 1959; de Nettancourt, 1977), aunque en muchos casos ha
sido dificil demostrar en forma contundente la existencia de la SI (Charlesworth, 19853).
Quince familias tienen ejemplos muy bien descritos de presentar SI gametofitica de un
tipo no muy bien definido. Algunas investigaciones sugieren que ambos sistemas de SI
aparccieron durante las primeras etapas evolutivas de las angiospermas, antes de la
divergencia del taxon (Whitehouse, 1951; Jain, 1976; Mayo y Leach, 1987).

El sistema de SI gametofitica en la familia Solanaceae es el que se ha estudiado en
forma mas extensiva. Otro tipo de SI determinada por un solo locus y que también ha

sido estudiado en forma exhaustiva es Papaveraceae (Cambell and Lawrence, 1981:
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Franklin-Tong et al., 1989), Rosaceae (Mau et al., 1982; Sassa et al., 1992) and
Onagraceae (Emerson, 1938).

En sistemas de SI gametofitica un apareamiento incompatible ocurre cuando el
alelo S es transportado por un grano de polen haploide coincide con cualquiera de los
alelos S presentes en el estilo diplolide. Esto significa que la reaccién es entre una
propiedad expresada por el genoma haploide del gametofito masculino contenido en el
grano del polen y el tejido del pistilo del esporofito. Los apareamientos compatibles
ocurren cuando el alelo S que es llevado por el genoma haploide del polen es diferente
de los alelos que se encuentran en el tejido diplolide del estilo. Los alelos S no exhiben
ningun tipo de dominancia o cualquier otro tipo de interaccion interalélica (Williams,
1965).

El sistema esporofitico de SI fue descrito por vez primera en Crepis foetida
(Hughes y Babcock, 1950) y en Parthenium argentatum (Gerstel, 1950). En este
sistema la reaccion de incompatibilidad estd determinada por el genotipo del estilo
diploide (el tejido del pistilo del esporofito) y los alelos S pueden exhibir dominancia
completa (dominancia jerarquica). Por tal razon, si un alelo S; es dominante sobre S-.
entonces todos los granos de polen de uﬁa planta S, reaccionaran como si fueran
granos de polen S; y de este modo los granos de polen S, serdn capaces de polinizar
estilos que contengan el alelo S, (Wiliams, 1965).

En la mayoria de los sistemas de SI gametofitica, el polen incompatible germina en
forma exitosa sobre la superficie del estigma y desarrolla un tubo polinico el cual
penetra dentro del estigma y crece dentro del estilo. Ahi, el tubo polinico crece entre
filas longitudinales de células del tracto central transmisor, pero en cierto punto dentro

del estilo, los tubos polinicos son detenidos en su crecimiento. Esto es en contraste con

75



los sistemas esporofiticos en los cuales el crecimiento de los tubos polinicos es

detenido sobre la superficie del estigma (Newbigin et al., 1994).

4.4.2 Autocompatibilidad

La presencia ocasional de plantas autocompatibles derivadas a partir de poblaciones
autoincompatibles ha sido reportada desde hace mucho tiempo. Por ejemplo, Kakizaki
(1930) encontro plantas autocompatibles en col. Bateman (1954) encontrd cinco
plantas autocompatibles de entre 52 plantas de una poblacion silvestre de /beris amara.
Cipar et al. (1964) muestred 11 especies autoincompatibles de la familia Solanaceae
para buscar la presencia de autocompatibilidad, de esta forma pudo encontrar algunos
individuos autocompatibles en S. chacoense, S. goniocalyx, S. kurizianum, S.
neuhawkesii, S. phureja, S. pinnatisectum, S. raphanifolium, S. sanctae-rosae 'y S.
stenolomum. Algunas variantes autocompatibles también fueron encontradas en
haploides de S. wberosum spp tuberosum (De Jong and Rowe, 1971; Olsder y
Hermsen, 1976) y en hibridos entre S. phureja y haploides de S. tuberosum spp
andigena (Cipar, 1964). En general, parece que las poblaciones silvestres pueden
mantener hasta cierto punto, plantas autocompatibles.

El grado de cultivo puede ocasionar que las plantas cambien de autoincompatibles a
autocompatibles. Por ejemplo, Thompson and Taylor (1966) sefialan que la SI de
Brassica oleracea se vuelve débil bajo cultivo (domesticacion). Las autopolinizaciones
frecuentes para la obtencion de lineas puras a menudo remueven genes fuertes de SI en
algunas variedades cultivadas.

Brassica campestris es un ejemplo en donde el alelo de autocompatibilidad, S°, es
recesivo a los dos alelos tanto del polen como del estigma, y dominante en ¢l polen

pero recesivo en el estigma al alelo de la mas baja dominancia en la seric alélica. Este
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es un caso en donde la autocompatibilidad fue asignada a una mutacion del locus S
(Zuberi et al., 1981).

Hinata er al. (1983) realizO un experimento de hibridacion entre la especie
autoincompatible B. campestris y la variedad yellow sarson que era autocompatible. Se
observo la segregacion de las progenies Foy las retrocruzas con el apoyo del analisis de
las glycoproteinas del locus S el cual podria explicar el comportamiento de la
autocompatibilidad de los alelos S en las progenies. Ellos explicaron sus resultados
suponiendo la existencia de un alelo epistatico recesivo, m (modificador). el cual se
hereda en forma independiente de los alelos S. De acuerdo con su explicacion, los
estigmas que tengan M, el alelo dominante, expresan la autoincompatibilidad mientras
que los estigmas que tienen m, los mutantes recesivos, son autocompatibles. Sin
embargo, en el lado del polen, m no afecta la expresion de autoincompatibilidad. En
otras palabras, el alelo S expresa su accion bajo las condiciones usuales o de  tipo
silvestre, pero no lo hace cuando ocurre la mutacion recesiva en el locus M. Resultados
similares se obtuvieron en otro andlisis donde una raza autocompatible fue aislada de la
variedad Mizuma, de la hortaliza B. campestris (Hinata and Okazaki, 1986).

La autocompatibilidad se atribuye a la segregacion de un complejo poligénico que
es capaz de modificar la reaccion de incompatibilidad hasta el punto de autofertilidad
(Richard and Turling, 1973). Ademas, Thompson y Taylor (1971) y Thompson (1972)
atribuyeron la autocompatibilidad en col a la presencia de otros genes mayores
diferentes al locus Sy a la interaccion competitiva entre dos alelos S.

Como se ha mencionado con anterioridad, la presencia de individuos
autocompatibles ocurre con cierta frecuencia en especies autoincompatibles, y ésta es
debida a un alelo dominante en algunas especies de Citrus (Soost, 1969), Rubus (Keep.

1985) y Prunus (lezzoni et al., 1990).
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Una serie de cruzas entre una colecta de Lycopersicon peruvianum que presenta
autocompatibilidad en forma natural y una colecta autoincompatible estrechamente
emparentada se utilizaron para demostrar que la mutacion de autocompatibilidad se
encuentra localizada en el locus S. El alelo S¢ no afectd la actividad de los alelos Se y
S; cuando estuvieron presentes en la misma planta, toda vez que estas plantas
autocompatibles podian todavia rechazar el polen incompatible. De esto se concluyd
que el alelo S, era un alelo no funcional del locus S (Kowyama ef al., 1994) y no un
modificador no ligado de la autoincompatibilidad tal como se habia descrito
previamente en Lycopersicon (Martin, 1968; Rick, 1982, Rick y Chetelat, 1991),
Petunia (Ai et al., 1991) y Solanum tuberosum (Thompson et al., 1991). Ademas de lo
anterior, se encontro que las proteinas asociadas a los alelos Sy y S7 tienen actividad de
ribonucleasa en tanto que la proteina asociada al alelo S. no era una ribonucleasa
activa. Este descubrimiento indica que las S-RNasas son determinantes de la
autoincompatibilidad en el estilo y que la actividad de la ribonucleasa es esencial para
su funcionamiento (Kowyama et al., 1994).

Una variante autocompatible de una especie diploide silvestre de papa. Solanum
chacoense, la cual es normalmente autoincompatible, fue utilizada para investigar la
naturaleza y la genética de la autocompatibilidad. Esta variante se cruzd con la especice
diploide autoincompatible, S. phureja. l.a progenie segregd autocompatible contra
autoincompatible. Se hicieron cruzas dialélicas entre 15 individuos IFy. Todos los datos
sugieren la existencia de un simple gen dominante (Sli) con accidén esporofitica que
inhibe la expresion del gen S en el polen. Las plantas que contienen el gen Sli,
producen polen que es compatible con su propio progenitor y con plantas con genes S

similares. Este gen se ha mantenido en condicion heterocigotica a través de ocho
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generaciones de autofecundacion recurrente (Sg), lo que implica que los homocigotos

dominantes estan asociados con letalidad (Hozaka y Hanneman, 1998).

4.4.3 Origen y evolucion de la autoincompatibilidad

El origen filogenético de la autoincompatibilidad ha sido debatido durante muchos
afos y existen argumentos tanto a favor (Whitehouse, 1950) como en contra (Bateman,
1952) sobre un origen primitivo de la autoincompatibilidad en las plantas
angiospermas.

LLa relativa amplia distribucion de la autoincompatibilidad entre las 320 familias de
angiospermas ha sido utilizada como evidencia para sostener un origen ancestral; sin
embargo. su presencia es esporadica y ademas no es comin en las plantas vasculares
primitivas de las angiospermas y se encuentra totalmente ausente en un enorme nimero
de familias (Charlesworth, 1985).

La mayoria de las plantas angiospermas presentan autocompatibilidad. y ésta es
considerada la condicion primitiva (Bateman, 1952). Se asume que la
autoincompatibilidad es la condicion derivada de la autocompatibilidad pues la primera
se encuentra demasiado separada en la mayoria de los grandes linajes (Matton ¢r al..
1994).

Las investigaciones recientes a nivel molecular revelan que los genes del locus S
codifican para diferentes moléculas que no estan relacionadas entre si por lo que los
sistemas de autoincompatibilidad hasta ahora conocidos tuvieron un origen
independiente durante el curso de la evolucion de las plantas (Matton ef al., 1994;
Kakeda er al., 2000). Los genes del locus S de Brassica codifican proteinas kinasas
receptoras (SRKs) y glicoproteinas(SLGs) (Nasrallah er al., 1987 Schopfer er al.,

1999: Takayama et al., 2000; Takasaki er al., 2000); los genes en las familias
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Solanaceae, Rosaceae y Schrophulariaceae codifican RNasas (Anderson et al.. 1989:
Newbegin er al., 1993; Dodds er al., 1997); los genes en Papaveraceae codifican
glicoproteinas (SLGs) (Foot et al., 1994; Franklin et al.. 1995: Walker ef al.. 1996:
Jordan er al., 1999; Wheeler et al., 1999); y los genes en Poaceae (Phalaris) codifican
thioredoxinas (Li et al., 1994).

La falta de similitudes entre los productos de los genes del locus S en estas familias
apoya la hipotesis de que los diversos sistemas de autoincompatibilidad se originaron
en forma independiente en varias ocasiones diferentes durante la evolucion de las
angiospermas (Kowyama et al., 2000).

Por otra parte, para un género que contenga tanto especies autocompatibles como
autoincompatibles, asi como en poblaciones genéticas naturales que contengan
individuos autocompatibles y autoincompatibles, es una creencia general de que la
autocompatibilidad se deriva de la autoincompatibilidad (Charlesworth y Charlesworth.
1979; Charlesworth et al., 1990; Tsukamoto et al., 1999; Kondo e al.. 2002: Onus y
Pickersgill, 2004). No obstante, individuos autocompatibles, que proceden de especies
netamente autoincompatibles, pueden aparecer en forma espontanea o en forma
inducida; en ambos casos tales individuos podrian derivarse por una pérdida de la
funcion de los genes del locus S, o factores externos a dicho locus como es ¢l caso de
la poliploidia o a diferencias en su estructura genética (Stone, 2002; Winsh y
Hormaza, 2004).

Respecto a la poliploidia, aunque se han observado algunos casos en que ésta es
responsable de la presencia de altas tasas de autocompatibilidad en tetraploides
(Husband y Schemske, 1997; Cook y Soltis, 2000), un estudio reciente concluye que el
nivel de ploidia no estd fuertemente asociado con la presencia o el aumento de la

autocompatibilidad en las plantas angiospermas (Mable, 2004).
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4.5 MATERIALES Y METODOS

4.5.1 Localidad
[La investigacion se realizo en los invernaderos del Plant Agriculture Department en
la Universidad de Guelph (Canadé) asi como en los invernaderos del departamento de

Fitotecnia de la Universidad Autdbnoma Chapingo (México).

4.5.2 Material genético
LLa semilla utilizada se obtuvo de una planta que se comportd como autocompatible
en el invernadero de la Universidad de Guelph en Canada. Esta planta aparecio en la

variedad CHF1-Chapingo.

4.5.3 Derivacion del material genético

Para el desarrollo del presente trabajo se pudo seguir las metodologias de
autofecundar o retrocruzar en forma recurrente la planta autocompatible. Se decidio
autofecundar recurrentemente la planta autocompatible por ser mas sencilla. La
retrocruza pudo haber sido una mejor opcion porque la autofecundacion recurrente
podria haber hecho mas fuerte el efecto de depresion endogamica, ya que el tomate de
cascara, durante su evolucion, nunca habia sido autofecundado.

Las progenies de las cruzas y las generaciones Sy y S se evaluaron en invernadero,
y se estimd la tasa de segregacion de plantas autocompatibles contra plantas
autoincompatibles de cada progenie.
4.5.4 Descripcion de las cruzas

LLa herencia de la autocompatibilidad se estudi6 siguiendo las tasas de segregacion

de plantas autocompatibles y autoincompatibles en el siguiente esquema de cruzas:
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a) Autocompatible x Autoincompatible (Directa=D1)

Se seleccionaron dos plantas no emparentadas. Como hembra se uso una planta
autocompatible (S)) y se polinizaron en forma manual 10 flores. Las flores macho se
tomaron de una planta autoincompatible de la variedad Milpero. Se evaluaron 100
plantas.

b) Autoincompatible X Autocompatible (Reciproca de DI=R1)

Se utilizaron las mismas dos plantas de la cruza D1. La planta autoincompatible fue
utilizada como hembra y se polinizaron en forma manual otras 10 flores. Las flores
macho se tomaron de la planta autocompatible. Se evaluaron 100 plantas.
¢) Autocompatible x Autocompatible (Directa=D2)

Se seleccionaron dos plantas hermanas autocompatibles, una como hembra y la otra
como macho. 10 flores fueron polinizadas en forma manual. Se evaluaron 100 plantas.
d) Autocompatible x Autocompatible (Reciproca de D2=R2)

Se seleccionaron las mismas dos plantas hermanas autocompatibles usadas en D2.
Como hembra se us6 el macho de la cruza anterior, y como macho se us6 a la hembra
de D2. Se evaluaron 100 plantas.

e) Autocompatible x Autoincompatible (Directa=D3)

Se seleccionaron dos plantas (S,) emparentadas. Como hembra se uso una planta
autocompatible, y se polinizaron 10 flores en forma manual. Las flores macho
procedieron de una planta hermana autoincompatible. Unicamente se evaluaron 65
plantas debido a que en esta cruza se obtuvo poca semilla.

f) Autoincompatible x Autocompatible (Reciproca de D3=R3)

En esta cruza se seleccionaron las mismas dos plantas usadas en D3. Como hembra

se utilizo la planta autoincompatible, y como macho la planta autocompatible. 10 flores

fueron polinizadas en forma manual. Se evaluaron 100 plantas.
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@) Autoincompatible x Autoincompatible (Directa=D4)

Se seleccionaron dos plantas hermanas autoincompatibles. Una se usd como
hembra y se polinizaron en forma manual 10 flores. Las flores macho se tomaron de
otra planta autoincompatible. Esta cruza no produjo ningun fruto, por lo tanto no se
tuvo que evaluar progenie alguna.

h) Autoincompatible x Autoincompatible (Reciproca de D4=R4)

Se seleccionaron las mismas dos plantas usadas en D4, pero el orden de los
progenitores fue invertido para obtener la cruza reciproca. Se polinizaron 10 flores y
tampoco esta cruza tuvo éxito por lo que no se evalud ninguna progenie.

i) Autofecundacion recurrente (generaciones Sy y S»)

LLa generacion Sy se obtuvo en Canadd mediante la autofecundacion de la planta
autocompatible original. 150 individuos fueron evaluados en el invernadero, cuando las
plantulas se encontraban en la etapa de aparicion de la primera flor fueron cubiertas
con bolsas de nylon (las cuales tenian pequefios orificios) para evitar la polinizacion
cruzada. Las tasas de segregacion fueron tomadas considerando el numero de plantas
autocompatibles y autoincompatibles.

La generacion S, se obtuvo en México. 66 plantas se establecieron en un
invernadero la Universidad Autdbnoma Chapingo, en las mismas condiciones que la
generacion S;. Las tasas de segregacion de esta generacion, se tomaron con el mismo

criterio que en la generacion S.

4.6 RESULTADOS Y DISCUSION

La mayoria de las cruzas (excepto D3, D4 y R4) produjeron la misma tasa de

segregacion de 1:1 de plantas autocompatibles y autoincompatibles (Cuadro 4.1)
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Cuadro 4.1 Tasas de segregacion del gen de autocompatibilidad en las progenies de las

cruzas.
Caracter Cruwzas
D1 R1 D2 R2 D3 R3 D4 R4
Autocompatible 53 48 49 54 65 54 0 0
Autoincompatible 47 52 51 46 0 46 0 0
Tasa 0.53:0.47 0.48:0.52  0.49:0.51 0.54:0.46 1:0  0.54:046  0:0 0:0

D. R = Cruza directa y reciproca, respectivamente.

En la cruza DI, al parecer la planta autoincompatible produce dos clases de granos
de polen que llevan los alelos de autoincompatibilidad Sm y Sn; estas dos clases de
granos de polen son capaces de polinizar el estigma (ScSi) de la planta autocompatible.
Los alelos de autoincompatibilidad de ambas plantas provienen de diferente fuente y
como resultado de esto, cuatro diferentes genotipos son posibles: 1/4 ScSm., 1/4 ScSn,
1/4 SmSi y 1/4 SnSi; pero estos cuatro genotipos producen 1/2 autocompatibles y 1/2
autoincompatibles, lo cual coincide con los resultados observados (Cuadro 4.1). La
cruza reciproca R1 produjo resultados idénticos, pero aqui la planta autocompatible.
usada como macho, también produjo dos clases de granos de polen, un tipo lleva el
alelo de autocompatibilidad (Sc) y el otro el alelo de autoincompatibilidad (Si): ambos
tipos de polen son capaces de polinizar al estigma SmSn y también cuatro diferentes
genotipos (los mismos de la cruza DI) son posibles, pero también la mitad son
autocompatibles y la otra mitad son autoincompatibles.

En la cruza D2, la planta autocompatible macho, como se ha mencionado
anteriormente, produce dos tipos de granos de polen, unos que llevan el alelo Sc y otros
que llevan el alelo Si; sin embargo, cuando se realiza la polinizacion del estigma ScSi
parece que Unicamente los granos de polen que llevan el alelo de autoincompatibilidad
(Si) son capaces de polinizar dicho estigma. Los mismos resultados se obtuvieron al

realizar la cruza reciproca (R2). Estos resultados sugieren que en estas dos taltimas
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cruzas, que se pueden considerar como equivalentes a la autofecundacion, el alelo >¢
en el lado del polen no es funcional al autopolinizar estigmas del tipo ScSi.

Unicamente la cruza D3 produjo diferente tasa de segregacion ya que el 100 % de
la progenie resulto ser autocompatible. Lo anterior podria explicarse suponiendo que
los genotipos emparentados de las plantas involucradas en esta cruza fueron ScSi para
la hembra y SiSi para el macho. En otras palabras, parece ser que el macho era
homocigdtico para los alelos de autoincompatibilidad y que compartia dicho alelo de
autoincompatibilidad con la hembra autocompatible debido a que ambos progenitores
se derivaron de la misma planta autocompatible original. Aqui, en contraste con las
cruzas D2 y R2, parece que los granos de polen que llevan el alelo Si no son capaces de
fertilizar gametos Si del lado de la hembra, lo cual explicaria a su vez el porqué en esta
cruza se produjeron pocas semillas, debido a que del lado del polen no hay alelos Sc
que interactuen en forma esporofitica como sucede en el caso de las cruzas D2, R2 y
R3.

Las cruzas D4 y R4 no produjeron semilla probablemente debido a que los
progenitores eran homocigoticos para los alelos de autoincompatibilidad (SiSi) y por lo
tanto se comportaron como autoincompatibles.

LLas progenies de las generaciones S; y S, mostraron una segregacion de 1/2 para
autocompatibilidad (ScSi) y 1/2 para autoincompatibilidad (SiSi) (Cuadro 4.2). que son
los mismos resultados obtenidos en las cruzas D2 y R2 mencionados con anterioridad.

Cuadro 4.2 Tasas de segregacion de los genes de autocompatibilidad (Sc)
pubescencia del tallo (pub+) del tomate de cascaraen S,y S».

~ Generacion Sc Si Si Si pub+ pub- pub+ pub- pub- pub-
Si 77 73 39 79 32
S> 36 30 20 38 17
Total 113 103 59 117 49
Tasa 0.52 0.48 0.26 0.52 0.:22
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Finalmente, las tasas de segregacion registradas en las cruzas D1, R1, D2, R2. D3.
R3. D4, R4, S, y S, sugieren los siguientes aspectos importantes:

La similitud en los resultados obtenidos en las cruzas DI y R1 indica que el gen
responsable de la autocompatibilidad no se hereda via citoplasma.

El genotipo de la planta autocompatible original era heterocigotico debido a que la
progenie de la generacion S fue segregante.

El gen de la autocompatibilidad no es de efecto recesivo, de otra manera las
progenies de las generaciones Sy y S, hubieran sido completamente autocompatibles.

Se acepta que el gen responsable de la autocompatibilidad es un gen mutante del
locus S. tal como ha sido reportado en jitomate (Kowyama e al., 1994) con efectos de
dominancia sobre los alelos S de autoincompatibildad, lo mismo ocurre en otras
especies (Soost, 1969; Keep, 1985; lezzoni et al., 1990; Kakeda et al., 2000; Kowyama
et al., 2000). La autocompatibilidad es siempre heterocigotica y los homocigotos
dominantes parecen estar asociados con letalidad, tal como se ha observado en papa
(Hozaka y Hanneman, 1998).

De acuerdo con lo anterior, es claro que la autocompatibilidad en el tomate de
cascara se deriva de una mutacién, como en jitomate (Kowyama et al., 1994), en algin
individuo autoincompatible y que la autoincompatibilidad es la condicion general en ¢l
germoplasma de tomate de céascara cultivado, pero parece ser que la autocompatibilidad
podria ser la condicion primitiva dado que en un material silvestre denominado tomate
peludo la autocompatibilidad es la condicion general; sin embargo, al cruzarse éste con
materiales cultivados no se obtuvo progenie fértil (Pena, 1998). Este fendmeno
concuerda con la afirmacion de que la autocompatibilidad es la condicion original en
las plantas angiospermas (Bateman, 1952). No obstante, individuos autocompatibles

pudieron aparecer en forma espontanea pero probablemente derivaron por la pérdida en
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la funcion del locus S (Stone, 2002; Wiinsh y Hormaza, 2004) y no por un cambio en el
nivel de poliploidia, ya que estudios citologicos realizados en individuos
autocompatibles de tomate de céscara no revelaron cambios en la ploidia de dichos
individuos, lo que coincide con los resultados de Mable (2004).

Por otra parte, en el contexto del mejoramiento genético, las tasas de segregacion
obtenidas en las progenies de las generaciones S,y S, conducen a la conclusion de que
no es posible desarrollar lineas puras para este caracter en particular
(autocompatibilidad), no obstante los mejoradores del tomate de cascara podrian
desarrollar lineas puras, para la formacion de hibridos, a través de diferentes
generaciones de autofecundacion recurrente hasta llegar a conseguir suficiente
homocigosis en la mayoria de los loci, sin importar que no se logre tal homocigosis
para el gen de autocompatibilidad.

Sin embargo, una gran parte de las plantas de la generacion S> produjo frutos con
pocas semillas. Esto podria significar que existe algin gen, ligado al gen de
autocompatibilidad, que produce una clase de partenocarpia (frutos sin semilla). Desde
el punto de vista del mejoramiento genético €sta es una caracteristica indeseable pues
haria mas dificil la obtencion de lineas puras, pero comercialmente esto constituiria una
ventaja ya que se podrian seleccionar y clonar las plantas S, que produzcan pocas
semillas. pero de mayor rendimiento, para desarrollar variedades que se puedan utilizar
en la industria para la produccion de salsas con un bajo contenido de semillas. pues las
semillas demeritan en parte la calidad del producto.

Por altimo, como wuna forma de comprobar que la caracteristica de
autocompatibilidad es genética, y no una clase de partenocarpia. se estudio la
cosegregacion de un marcador genético en las generaciones S; y S,. Este marcador

genético fue el gen responsable de la pubescencia del tallo del tomate de céscara.
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Durante este estudio se encontrd que la pubescencia del tallo estd determinada por un
gen simple (pub’) con efectos de dominancia intermedia dado que la tasa de
segregacion del gen fue de 1:2:1 para los genotipos altamente pubescentes (pub pub’).

medianamente pubescentes (pub pub’) y poco pubescentes (pubpub’) (Cuadro 4.2).

4.7 CONCLUSIONES
lLa autocompatibilidad en el tomate de cascara no se hereda via citoplasma.
La autocompatibilidad esta determinada por un gen simple dominante (Sc).
lLa autocompatibilidad es estrictamente heterocig6tica (ScSi).
El alelo de autocompatibilidad (Sc), en el lado del polen, no es funcional al
autopolinizar estigmas ScSi.
El caracter pubescencia del tallo del tomate de cascara esta determinado por un gen

simple (pub+) con efectos de dominancia intermedia.
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V. CONSTRUCCION DE UN MODELO MATEMATICO PARA
DETERMINAR LA TASA DE RECUPERACION ESPERADA DEL
GENOMA DEL PROGENITOR RECURRENTE (TREGPR) EN n

RETROCRUZAS (n=1,2,3,..) Y m CROMOSOMAS (m=1,2,3,...).

5.1 RESUMEN

El presente trabajo se llevd a cabo con el proposito de encontrar un modelo teorico
que permita estimar la tasa de recuperacion del genoma del progenitor recurrente
(TREGPR) en un sistema de retrocruza recurrente, considerando el nimero de
cromosomas de las especies que utilicen el sistema de retrocruza como método de
mejoramiento gen€tico. El modelo mateméatico encontrado estd dado por la expresion:
TREGPR = [(2"-1)/2"]™ donde n y m se refieren al namero de generaciones de
retrocruza y al nimero de cromosomas, respectivamente. El modelo muestra que la
TREGPR es mucho miés lenta durante las primeras generaciones de retrocruza y en
especies con un namero cromosomico alto. Esto significa que el ntmero de
generaciones de retrocruza requerido para obtener un valor alto en la TREGPR es
mayor en especies con un mayor nimero de cromosomas. Sin embargo, estas
diferencias tienden a desaparecer después de 9 o 10 generaciones de retrocruza
recurrente, sin importar tanto el numero de cromosomas de las especies. Ademas, se
hace un breve andlisis de algunas posibles implicaciones del modelo sobre el

mejoramiento genético de las especies.

Palabras clave: Retrocruza, nimero de cromosomas, tasa de recuperacion esperada del

genoma del progenitor recurrente.
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5.2 ABSTRACT

This study was carried out in order to derive a theoretical model to estimate the
recurrent parent genome expected recovery rate (RPGERR) in a backcross system by
considering the chromosome number of the species undergoing the backcross
technique as a breeding method. The model is given by the following expression:
RPGERR = [(2™1)/2"]™ where n and m represent de number of recurrent backcross
generations and the chromosome number, respectively. The model allowed us to
discover that in the early backcross generations the larger the chromosome number of
the species is, the slower RPGERR is. This means that those species with a higher
number of chromosomes will require more backcross generations to reach a given
RPGERR. Nevertheless, these differences in the RPGERR almost disappear after 9 or
10 backcross generations disregarding the chromosome number of the species. In

addition some aspects about implications of the model in plant breeding are analyzed.

Key words: Backcross, chromosome number, recurrent parent genome expected

recovery rate.

5.3 INTRODUCCION
Para estimar la tasa de recuperacion esperada del genoma del progenitor recurrente
(TREGPR) en un sistema de retrocruzas recurrente se considera generalmente que los
genes siguen una distribucion continua cuando pasan de los progenitores a sus gametos
y luego al zigote. Sin embargo, esto no ocurre asi ya que los genes se encuentran
localizados en grupos de ligamiento que son los cromosomas, que pueden ser

considerados como unidades discretas y por lo tanto los genes no son transmitidos en
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forma continua a los gametos; es decir, los genes no pasan uno por uno a los gametos y
luego al zigote, sino mas bien en bloques o grupos que son los cromosomas.

Al parecer, a medida que se aumenta el ntmero de cromosomas, la tasa de
recuperacion esperada del genoma del progenitor recurrente (TREGPR) se hace mas
lenta y lo es mas a medida que se aumentan las generaciones de retrocruza en especies
con mayor numero cromosomico que las de menor niimero.

Puesto que no se dispone de un instrumento que permita hacer una medicion de
dicha tasa, el presente trabajo tuvo como objetivo generar un modelo matematico que
determine la tasa de recuperacion esperada del genoma del progenitor recurrente,
independientemente del numero cromosémico y de la generacion de retrocruza
recurrente de que se trate. La investigacion se basa en la hipotesis de que en un sistema
de retrocruza recurrente, la TREGPR depende tanto del nimero de generaciones de

retrocruza como del nimero cromosomico de la especie.

5.4 REVISION DE LITERATURA

S.4.1 La retrocruza recurrente

El' método de retrocruza es un caso especial del método de seleccion de pedigri. Se
hace una serie de cruzas planeadas para incorporar un gen particular de un genotipo
denominado progenitor donante a otro genotipo que no lo tiene pero que posee otras
caracteristicas deseables, llamado progenitor recurrente. El objetivo del fitomejorador
es recuperar el genoma del progenitor recurrente mediante retrocruzas sucesivas e
incorporar la caracteristica deseada del donante (Hallauer y Miranda, 1981). La
descripcion y analisis del método de la retrocruza retrocruza pueden verse con mayor

detalle en Hayes et al. (1955) y en Allard (1960).
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5.4.2 Endogamia generada en la retrocruza

El coeficiente de endogamia o de consaguinidad de un individuo X (Fx = Fn) se
define como la probabilidad de que el par de alelos portados por los gametos que lo
produjeron sean idénticos por descendencia. Por otra parte, el coeficiente de parentesco
0 de coancestria de dos individuos A y D (®,p) se define como la probabilidad de que
dos gametos tomados al azar, uno de cada individuo, lleven alelos que sean idénticos
por descendencia. Por lo anterior, el coeficiente de parentesco entre dos individuos
cualesquiera es igual al coeficiente de endogamia de sus hijos si dichos individuos se
aparearan (Falconer y Mackay, 1996). En un sistema de retrocruza recurrente estos

coeficientes pueden derivarse siguiendo el esquema de la figura 5.1.

Generacion n-3
Generacién n-2

Generaciéon n-1

B
|
C
l
D
|
X Generacion n

Figura 5.1 Cruza regresiva hacia A

La endogamia generada en un sistema de retrocuzas recurrente puede derivarse de
las siguientes expresiones (para mayores detalles véase Molina, 1992: Falconer y
Mackay, 1996):
FX=Fn=0sp=0 p@a,0)= 1/2 [0 pp + O ac]
Fn=1/211/2 (1 + Fp) + Fp]

Fn=1/4 [1+ Fp +2Fu]
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Si la endogamia de A es Fx = 0, entonces la expresion anterior se transforma en:
Fn=1/4[1+2F] e (5.2)

Si A es un individuo cuyo coeficiente de endogamia es I, Fo = 1, la endogamia de
la progenie resultante en la generacion n de retrocruza (Fn) se expresa en la forma
siguiente:

Fi= L2 [1+Fi] =000 aessssssemmem (5.3)

La expresion anterior es equivalente a la expresion derivada para la endogamia
obtenida en un sistema de autofecundacién recurrente (Molina, 1992: Falconer y
Mackay, 1996). Por lo tanto, la formula 5.3 se puede expresar también como:
Fn=1-(1/2)" =1-1/2", o bien como:
Fn=Q2"-1)/2"

La ecuacion 5.4 es comin en los libros de texto para calcular el porcentaje de
homocigosis generada en la generacion n de autofecundacion o retrocruza. También
expresa, para un locus dado, la proporcion de individuos con genotipo homocigdtico

igual al del progenitor recurrente en la progenie de la n-ésima retrocruza.

5.4.3 Tasa de recuperacion del genoma del progenitor recurrente

El uso principal de las retrocuzas repetidas es transferir un gen particular de una
estirpe al contenido genético de otra. Se tiene entonces el problema referente a la
longitud del cromosoma extrafio que sera transferido junto con el gen deseado
(Falconer, 1960). Un gen dominante puede transferirse por t retrocruzas sucesivas del
heterocigoto a la estirpe en la cual se desea introducir: De acuerdo con Crow y Kimura
(1970) se puede mostrar que en este caso la longitud media del cromosoma introducido
con el gen después de t retrocruzas sucesivas es casi 100/t ¢cM a cada lado del gen o

200/t ¢cM en forma conjunta (1 centimorgan, cM, es la distancia de mapa
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correspondiente a una frecuencia de recombinacion del 1 %). Por otra parte, un gen
recesivo se transfiere alternando retrocruzas e intercruzas de las cuales se extrae el
homocigoto. La longitud media del cromosoma extrafio en este caso es cerca de 200/t
¢M a cada lado o 400 cM en conjunto, después de t ciclos de retrocruza (Bartlett y
Haldane, 1935). De la longitud de cromosoma ligado transferido y la longitud total de
mapa del organismo se puede llegar a la proporcion esperada del total del genoma que
aun es heterogéneo. Por ejemplo, supongase que un gen dominante se transfiere a una
estirpe consanguinea de ratones por cinco retrocruzas. El gen llevaria con él una
longitud del cromosoma ligado de 200/5 = 40 ¢M. Tomando la longitud total de mapa
de ratén como 2000 cM, este segmento heterogéneo representaria el 2 % del genoma

total (Falconer, 1960).

Por otra parte, Williams (1965) menciona que ante la ausencia de seleccion, y
prescindiendo de los efectos del ligamiento, el promedio de la composicion gendética de
las sucesivas progenies retrocruzadas llegara a ser progresivamente idéntica a la
composicion genética del progenitor recurrente siguiendo la serie 3/4, 7/8, 15/16,
31/32, 63/64, etc. Esto significa que la tasa de recuperacion del genoma del progenitor

recurrente en retrocruzas sucesivas serd equivalente a la tasa de endogamia descrita en

la ecuacion 5.4.

5.4.4 Ligamiento y recombinacion

El ligamiento genético se define como la asociacion de genes localizados en el
mismo cromosoma. Para estos genes, las tasas de segregacion genotipicas y fenotipicas
se apartan de las tasas de segregacion independiente postuladas por Mendel. Los tipos

parentales (no recombinantes) son mas frecuentes cuando la frecuencia de
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recombinacion es baja. Durante la meiosis, las cromatidas homologas pasan por un
proceso de ruptura y reunion; en la primera division celular se pueden observar
estructuras en forma de cruz, entre cromatidas no hermanas, llamadas quiasmas que
constituyen la evidencia citologica del entrecruzamiento (crossing over) entre
cromatidas no hermanas. Como resultado del entrecruzamiento se da la recombinacion
genética y ¢sta da origen a la aparicién de combinaciones cromosomicas no parentales
(recombinantes) en dos de los productos meidticos celulares (Liu, 1998; Jain, 1999).

Se cree que la recombinacion genética entre diferentes loci ocurre generalmente en
forma aleatoria, y su frecuencia de recombinacion depende en forma significativa de
sus distancias fisicas. Sin embargo, hay evidencias de que la recombinacion estd
regulada por algunos genes que la controlan en algunos segmentos especificos de un
cromosoma o de un cromosoma completo o de todo el genoma (Allard, 1963; Chinnici,
1971; Kidwell, 1972; Cederberg, 1985; Charlesworth and Charlesworth, 1985; Sall,

1991; Hastings, 1992).

5.4.5 Fraccion de recombinacion

La recombinacion genética se mide mediante la fraccion de recombinacion, que
expresa la proporcion de gametos recombinantes (n;) del total de gametos producidos
(n). Para cromosomas homélogos se espera que mientras mas grande sea la distancia
fisica entre dos loci, mayor seré la probabilidad de recombinacion. Para dos loci (A y
B) situados en el mismo cromosoma y segregantes para dos alelos por locus (A y a para
cllocus A, y B y b para el locus B) se espera la produccion de 4 tipos de gametos: AB,
Ab, aB y ab. Si los tipos parentales son AB y ab, entonces los tipos recombinantes
seran Aby aB. Por lo tanto, la fraccion de recombinacion entre estos dos loci sera:

r=n/n
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En la practica, lo que se observa generalmente no son las frecuencias gaméticas
sino las frecuencias fenotipicas (Liu, 1998). Sin embargo, en algunos experimentos
realizados se ha observado que a pesar de existir variacion en las frecuencias de

recombinacion, esta tltima sigue siendo relativamente baja (Jain, 1999).

5.4.6 Arrastre genético o de ligamiento (genetic or linkage drag)

La retrocruza es un método de mejoramiento muy importante para transferir
germoplasma extrafio a una variedad cultivada a partir de otra variedad menos adaptada
o de alguna especie emparentada. Cuando el objetivo es transferir un gen especifico del
progenitor no recurrente hacia el contenido genético del progenitor recurrente, la tasa
de recuperacion del genoma del progenitor recurrente puede ser, en forma inesperada,
muy lenta (Stam y Zeven, 1981).

El material genético residual extrafio proveniente del progenitor donante, que de
segregar independientemente del gen seleccionado deberia disminuir en una proporcion
de 1/2 en cada generacion de retrocruza. Sin embargo, el segmento de cromosoma que
contiene el gen deseado se reduce en una proporcién mucho mas lenta (Brown ez al.,
1989). Ademas, dicho segmento de cromosoma del progenitor donante que rodea el
gen que se desea transferir serd muy probablemente retenido debido a efecto de
ligamiento (Zeven et al., 1983). La retencion de este segmento de cromosoma, y de los
genes que contiene, debida a ligamiento se denomina arrastre genético o de ligamiento
(Brinkman y Frey, 1977). Este fenémeno puede ser un problema al intentar establecer
anicamente el gen seleccionado en el genoma del progenitor recurrente mediante
retrocruzas sucesivas. Las lineas obtenidas bajo este esquema de mejoramiento fueron
inicialmente denominadas lineas isogénicas, pero al darse cuenta de la existencia del

fendmeno de arrastre genético o de ligamiento tales lineas fueron llamadas congénicas,
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coisogénicas o cercanamente isogénicas (Near Isogenic Lines, NIL; Stam y Zeven,
1981).

Por otra parte, la teorfa de efectos de longitudes segmentales de los cromosomas y
el genoma residual del progenitor donante en un sistema de restrocruzas es
ampliamente conocida (Bartlett and Haldane, 1935; Stam and Zeven, 1981). Para
probar esta teoria en plantas se requiere un buen mapa genético marcado con muchos
loci que sean probablemente polimorficos en un programa de mejoramiento genético

(Brown et al., 1989).

5.5 MATERIALES Y METODOS

Para derivar el modelo matematico se parti de lo siguiente: Sean los cromosomas
(genoma) representados por letras y sean las letras mayusculas asignadas al genoma del
progenitor recurrente (AABBCCDDEE.....) y las letras minusculas asignadas al
genoma del progenitor donante o no recurrente (aabbceddee.....). El modelo se
determina mediante la obtencion de las frecuencias cromosomicas resultantes para cada
generacion de retrocruza recurrente  considerando los diferentes nGmeros
cromosdmicos de las especies que utilicen el método de retrocruza recurrente como
método de mejoramiento genético. Esto es con base en la distribucion y segregacion

aleatoria de los cromosomas durante la metafase | y anafase | de la meiosis.

5.6 RESULTADOS Y DISCUSION
Caso de 1 par de cromosomas (AA = progenitor recurrente)
Sea AA el namero cromosomico del progenitor recurrente y aa el del progenitor
donante, P1 la generacion de los progenitores, F1 la primera generacion de la progenie

de la cruza de los progenitores, RCi las generaciones de retrocruza (i=1,2,3, ..0) %
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TREGPR la tasa de recuperacion esperada del genoma del progenitor recurrente,

entonces:
Pl AA X aa
F1 Aa

RC1=1/2 AA+1/2 Aa

TREGPR (RC1)=1/2

RC2 =3/4 AA + 1/4 Aa

TREGPR (RC2) = 3/4

RC3=7/8 AA +1/8 Aa

TREGPR (RC3)=17/8

Caso de 2 pares de cromosomas (AABB = progenitor recurrente)
Pl AABB x aabb

F1 AaBb

RCI1 =1/4 AABB + 1/4 AABb + 1/4 AaBB + 1/4 AaBb

TREGPR (RC1)=1/4

RC2 = 1/4 AABB + 1/4 (1/2) AABB + 1/4 (1/2) AABb + 1/4 (1/2) AABB + 1/4 (1/2)
AaBB + 1/4 (1/4) AABB + 1/4 (1/4) AABb + 1/4 (1/4) AaBB + 1/4 (1/4) AaBb
RC2 =9/16 AABB +3/16 AABb + 3/16 AaBB + 1/16 AaBb

TREGPR (RC2) =9/16

RC3 =9/16 AABB +3/16(1/2) AABB + 3/16(1/2) AABb + 3/16(1/2) AABB
+3/16(1/2) AaBB + 1/16(1/4) AABB + 1/16(1/4) AABb + 1/16(1/4) AaBB
+1/16(1/4) AaBb

RC3 = (9/16 + 3/32 + 3/32 + 1/64) AABB + (3/32 + 1/64) AABb + (3/32 + 1/64)

AaBB + 1/64 AaBb
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RC3 =49/64 AABB + 7/64 AABb + 7/64 AaBB + 1/64 AaBb

TREGPR (RC3) =49/64

Caso de 3 pares de cromosomas (AABBCC = progenitor recurrente)

Pl AABBCC x aabbcc

Kl AaBbCc

RCI1 =1/8 AABBCC + 1/8 AABBCc + 1/8 AABbCC + 1/8 AABbCc
+1/8 AaBBCC + 1/8 AaBBCc + 1/8 AaBbCC + 1/8 AaBbCc

TREGPR (RC1)=1/8

RC2 =1/8 AABBCC + 1/8(1/2) AABBCC + 1/8(1/2) AABBCc + 1/8(1/2)
AABBCC + 1/8(1/2) AABbCC + 1/8(1/4) AABBCC + 1/8(1/4) AABBCc
+1/8(1/4) AABbCC + 1/8(1/4) AABbCc + 1/8(1/2) AABBCC + 1/8(1/2)
AaBBCC + 1/8(1/4) AABBCC + 1/8(1/4) AABBCc + 1/8(1/4) AaBBCC
+1/8(1/4) AaBBCc + 1/8(1/4) AABBCC + 1/8(1/4) AABbCC + 1/8(1/4)
AaBBCC + 1/8(1/4) AaBbCC + 1/8(1/8) AABBCC + 1/8(1/8) AABBCc
+ 1/8(1/8) AABbCC + 1/8(1/8) AABbCc + 1/8(1/8) AaBBCC + 1/8(1/8)
AaBBCc + 1/8(1/8) AaBbCC + 1/8(1/8) AaBbCc

RC2 = (1/8 +3/16 +3/32 + 1/64) AABBCC + (1/16 + 2/32 + 1/64) AABBCc

+(1/16 +2/32 + 1/64) AABbCC + (1/32 + 1/64) AABbCc + (1/16 + 2/32 +
1/64) AaBBCC + (1/32 + 1/64) AaBBCc + (1/32 + 1/64) AaBbCC + 1/64
AaBbCc

RC2=27/64 AABBCC + 9/64 AABBCc + 9/64 AABbCC + 3/64 AABbCc

+9/64 AaBBCC + 3/64 AaBBCc + 3/64 AaBbCC + 1/64 AaBbCc

TREGPR (RC2) =27/64
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RC3 = [27/64 + 9/64(1/2) + 9/64(1/2) + 3/64(1/4) + 9/64(1/2) + 3/64(1/4) +

3/64(1/4) + 1/64(1/8)] AABBCC + ...

RC3 =(216/512 +108/512 + 18/512 + 1/512) AABBCC + ...

RC3 =343/512 AABBCC +...

TREGPR (RC3) = 343/512

El modelo general para determinar la tasa de recuperacion esperada del genoma del

progenitor recurrente puede obtenerse a partir de la informacion que se presenta en el

Cuadro 5.1

Cuadro 5.1 Derivacion del modelo para estimar la tasa de recuperacion esperada del
genoma del progenitor recurrente (TREGPR) segin el numero de
cromosomas (m) y diferentes generaciones de retrocruza (n).

Generacion Numero de cromosomas (2X = m)
2 4 6 8 10 12 14 16 m
1 172 1/4 1/8 1/16 132 1/64 1/128  1/256 (12"
) 1/4 27/64  81/256 (3/4)™*
3 7/8 49/64  343/512 (7/8)™
4 15/16 (15/16)™"
n 2y (212" ™2

Con la generalizacion para n generaciones de retrocruza y m cromosomas, la

formula general para determinar la tasa de recuperacion esperada del genoma del

progenitor recurrente (TREGPR) esta dada por la siguiente expresion:

TREGPR = [(2°-1)/2"]™"?

La anterior expresion indica que prescindiendo de los efectos de seleccion,

entrecruzamiento (crossing over) y arrastre genético o de ligamiento (genetic or linkage

drag) se pueden obtener los diferentes valores de la TREGPR en funcion del nimero
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cromosdmico de las especies a través de diferentes generaciones de retrocruza segin el
Cuadro 5.2.

La expresion (2"-1)/2" corresponde a la TREGPR para el caso de un solo par de
cromosomas. Sin embargo, esta expresion también corresponde a la tasa de endogamia
que se genera en un sistema de retrocruza recurrente considerando al progenitor
recurrente con una endogamia de 1; es decir, una linea homocigdtica. También expresa,
para un locus dado, el porcentaje de individuos homocigoticos en la n-ésima
generacion de retrocruza (Molina, 1992).

Cuadro 5.2 Tasa de recuperacion esperada del genoma del progenitor recurrente

(TREGPR)* estimada en funcién del nimero de cromosomas (m) y n
generaciones de retrocruza.

| Generacién Numero de cromosomas (2X = m)
2 4 6 8 10 12 14 16 24 40
1 50.00  25.00 1250 06.25 03.13 01.56 00.78 00.39  00.0002  00.0000
2 75.00  56.25 42,19 31.64 23.73 17.80 1335 10.01 03.1676 00.3171
3 87.50 7656 69.99 58.62 5129 44.88 3927 3436 20.1417 06.9209
4 93.75 87.89 8240 77.25 7242 67.89 63.65 359.67 46.0952 27.5059
5 96.88 93.85 9091 88.07 85.32 82.66 80.07 77.57 683189 52.9949
6 98.44 9690 9539 93.89 9243 90.98 89.56 88.16 82.7803 72.9813
7 99.22  98.44 97.67 9691 96.15 9540 94.66 93.92 91.0175 85.4821
8 99.61 99.22 98.83 98.45 98.06 97.68 9730 96.92 954119 92.4707
9 99.80  99.61 99.42 99.22 99.03 98.83 98.64 98.45 97.6813 96.1654
10 99.90 99.80 99.71 99.61 99.51 99.42 9932 9922 98.8344 98.0649

* = Tasa expresada en %.

Del Cuadro 5.2 se puede observar que durante las primeras generaciones de
retrocruza recurrente, la TREGPR es mucho mas lenta a medida que se incrementa el
namero de cromosomas de la especie que se desea mejorar mediante esta técnica de
mejoramiento genético. Sin embargo, con 9 o 10 retrocruzas sucesivas las TREGPRs
son practicamente las mismas, sin importar tanto el nimero de cromosomas de la

especie en cuestion. Esta observacion difiere un poco de la aseveracion hecha por Stam
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y Zeven (1981), quienes sugieren que cuando los mejoradores utilicen la retrocruza
como método de mejoramiento se deben realizar de 5 a 6 retrocruzas.

No obstante, y a pesar de que las frecuencias de recombinacidén genética son
relativamente bajas (Jain, 1999), no se pueden ignorar los efectos de entrecruzamiento
y arrastre genético o de ligamiento pues estos factores haran aiin mas lentas las
TREGPRs, no so6lo en el segmento cromosémico que flanquea al gen que se desea
transferir del progenitor donante, sino que este arrastre genético o de ligamiento se
espera que ocurra uniformemente a lo largo del genoma produciendo segmentos
cromosomicos residuales del genoma del progenitor donante (arrastre genoémico) por
cfectos del entrecruzamiento en todo el genoma. Este altimo hecho coincide con la
teoria de longitudes segmentales y de genoma residual mencionada por Brown ef al.
(1989).

De esta forma, los fitomejoradores deben darse cuenta que, junto con el gen
deseado, existen muchos otros genes que son introducidos en un programa de
retrocruzamiento. Estos genes influyen en el producto final y pueden causar un rechazo
inesperado de dicho producto final. Lo anterior podria significar que mediante la
retrocruza recurrente €s poco probable la obtencion de lineas con el 100 % del genoma
del progenitor recurrente, excepto en el gen de interés; es decir, que las lineas
isogénicas son meramente tedricas por lo que el término de “lineas cercanamente
isogénicas™ es apropiado. Sin embargo, la pregunta que se debe de hacer es: ;Que tanto
€s cercanamente isogénicas?

Por otra parte, segun el cuadro 5.2 en especies con 12 cromosomas, como es el caso
del haba (Vicia faba), se requieren 6 retrocruzas para alcanzar una TREGPR de mas del
90 %, en tanto que en tomate de céscara (Physalis ixocarpa Brot.) con 24 cromosomas

se requieren 7 generaciones y en el caso del cacahuate (Arachis hypogea) con un

110



numero cromosomico de 40, se requieren 8 generaciones de retrocruza para alcanzar
una TREGPR similar a la del haba y tomate de céscara.

Lo anterior indica, en forma reiterada, que en especies con bajo nimero de
cromosomas en su genoma, hablando propiamente de especies diploides o poliploides
que se comporten citogenéticamente como diploides (alopoliploides), las tasas de
recuperacion esperada del genoma del progenitor recurrente (TREGPRs) son mayores
que las de especies que tienen un alto nimero de cromosomas; sin embargo, este efecto

tiende a desaparecer después de 9 a 10 generaciones de retrocruza recurrente.

5.7 CONCLUSIONES
El modelo para estimar la tasa de recuperacion esperada del genoma del progenitor
recurrente (TREGPR) en una especie con m cromosomas y n generaciones de
retrocruza es: TREGPR = [(2"-1)/2"]™>
En las primeras generaciones de retrocruza la TREGPR es mas lenta a medida que
se aumenta el nimero de cromosomas.
Después de 9-10 generaciones de retrocruza las TREGPRs son practicamente

iguales para cualquier nimero m de cromosomas.
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VI.  DISCUSION GENERAL

El estudio de evaluacion de germoplasma permitio establecer que todas las razas de
tomate de cascara asi como las colectas dentro de razas tuvieron una mejor respuesta,
en cuanto al namero total de frutos cosechados por planta y rendimiento en Chapingo.
México, en relacion a lo que se observd en Elora, Ontario, Canada toda vez que en
Chapingo fueron capaces de completar su ciclo de vida sin ningtin problema, pues la
estacion de crecimiento en esta localidad no fue un factor critico. Las razas Rendidora
y Manzano fueron las mejores en cuanto a precocidad y rendimiento, destacandose la
colecta 1 de Rendidora que corresponde a la variedad mejorada CHF1-Chapingo, con
un rendimiento cercano a las 40 ton ha™ y cuya respuesta se debio a que esta variedad
proviene de cinco ciclos de seleccion masal y un ciclo de seleccion de familias de
medios hermanos para mayor rendimiento, lo que refleja su excelente comportamiento.

Por el contrario, en Elora, Ontario, Canada la estacion de crecimiento si fue factor
critico dado que algunas razas como Salamanca y Milpero no pudieron completar su
ciclo de vida, por ser mas tardias. Sin embargo, se pudo observar que en esta localidad
las variedades tendieron a ser, aunque no en forma significativa en algunos casos, mas
precoces y con un rendimiento similar al obtenido en Chapingo, principalmente las
colectas 1 y 3 de Rendidora y la colecta 1 de Manzano. El comportamiento de estas
colectas en forma combinada, entre localidades, permite suponer que el cultivo de
tomate de cdscara puede ser una buena opcion para ser introducido como un nuevo
cultivo para la agricultura de Ontario, Canada, maxime que segin el analisis de
correlacion, el rendimiento estd correlacionado en forma negativa y significativa con
las fechas de floracion y cosecha, lo que significa que con un buen método de
mejoramiento se pueden llegar a derivar variedades precoces y de alto rendimiento

mediante seleccion artificial. Este enfoque de mejoramiento reviste particular
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importancia sobre todo para Ontario, Canada pues la busqueda y consecucion de
variedades mejoradas precoces y de alto rendimiento son prioritarias para aprovechar el
corto periodo de su estacion de crecimiento, reduciendo ademas sus costos de
produccion, lo que haria mas atractivo el cultivo en esa region.

De lo anterior, la pregunta obligada es: ;Cual sera el beneficio para el México? Y la
respuesta es que trabajando en el mejoramiento genético del tomate de cdscara para
desarrollar variedades mejoradas precoces y de alto rendimiento se podria exportar
semilla mejorada y tecnologia de produccion hacia los paises donde el cultivo se ha
expandido en los Gltimos 20 afios como es el caso de Europa, Asia y ;Por qué no? A
los Estados Unidos y Canada.

El estudio relacionado con la determinacion de las fechas de floracion y los
momentos de dehiscencia de anteras y la receptividad del estigma arrojo resultados
interesantes desde el punto de vista del mejoramiento genético, dado que los periodos
de floracion entre las razas, asi como entre las colectas dentro de razas y entre todas las
colectas, en general se traslapan, lo que hace factible el mejoramiento genético de la
especie a través del intercruzamiento varietal mediante polinizaciones manuales. La
determinacion del momento o periodo de receptividad del estigma obliga al
fitomejorador a tomar medidas para prevenir cruzamientos indeseables, por la
polinizacién con polen extrafio, procurando aislar con bolsas de glacine los botones
florales, al menos dos o tres dias antes de que la flor abra.

Aunque este estudio no tuvo como objetivo principal buscar una fuente genética de
autocompatibilidad, si se logré encontrar una planta autocompatible, hecho que se
considera un logro muy importante toda vez que la especie es autoincompatible, y es la
primera vez que se reporta la presencia de una fuente de genes de autocompatibilidad

en el tomate de céscara cultivado, por lo que se abre la posibilidad de mejorar el
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cultivo utilizando técnicas de hibridacion para desarrollar variedades hibridas. Sin
embargo, para lograr lo anterior es necesario estudiar la herencia de la
autocompatibilidad para poder manipular esta fuente genética en el mejoramiento por
hibridacion del tomate de céscara.

El estudio sobre la herencia de la autocompatibildad generd los siguientes aspectos
mas relevantes: a) la similitud en los resultados de las cruzas D1 y R1 indican que la
autocompatibilidad no se hereda via citoplasma, es decir, la autocompatibilidad esta
controlada por un gen simple, localizado en los cromosomas, y no a dos genes como se
menciona en reportes previos para autoincompatibilidad; b) el genotipo de la planta
autocompatible original era heterocigotico ya que la progenie S; siempre fue
segregante; ¢) el gen de autocompatibilidad no es de efecto recesivo de otra forma las
progenies de las generaciones S; y S, hubieran sido completamente autocompatibles;
d) se acepta que la autocompatibilidad esta determinada por una mutacion del locus S
que produjo un gen simple dominante, tal como se ha reportado en otras especies como
por ejemplo jitomate y papa (Kowyama et al., 1994; Hozaka y Hanneman, 1998); e¢) la
autocompatibilidad es estrictamente heterocigdtica como se reporta en papa.

De acuerdo con esto, es claro que la autocompatibilidad en el tomate de cascara
deriva de una mutacion a partir de una poblacion autoincompatible que es la condicion
general en las variedades de tomate de cascara cultivadas: Sin embargo, la
autocompatibilidad parece ser la condicion primitiva en la especie ya que una variedad
silvestre denominada tomate peludo es autocompatible pero ésta no produce progenie
fértil cuando se intercruzan con las variedades cultivadas.

Las tasas de segregacion obtenidas en las progenies de las generaciones S; y S»
hacen concluir que no es posible obtener individuos autocompatibles homocigoticos

para este cardcter en particular, pero los mejoradores del tomate de céscara podrian
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mejorar el cultivo mediante el desarrollo de lineas altamente endogamicas, para
producir hibridos, autofecundando en forma recurrente hasta obtener suficiente
homocigosis en la mayoria de los loci, sin importar tanto que no se obtengan lineas
puras para el caracter de autocompatibilidad.

Finalmente, se desarrolld6 un modelo matematico para calcular la tasa de
recuperacion esperada del genoma del progenitor recurrente (TREGPR) en un sistema
de retrocruza recurrente en términos del namero de generaciones (n) de retrocruza
recurrente y del namero de cromosomas (m). Este modelo matematico esta dado por la
siguiente expresion: TREGPR = [(2"-1)/2"]™2. Al estimar los valores de las TREGPRs
en diferentes generaciones de retrocruza y diferente nimero de cromosomas se
encontr6 que durante las primeras generaciones de retrocruza recurrente, la TREGPR
¢s mucho més lenta a medida que se incrementa el nimero de cromosomas de la
especie que se desea mejorar mediante esta técnica de mejoramiento genético; sin
embargo, después de 9 o 10 retrocruzas sucesivas las TREGPRs son practicamente las
mismas, sin importar tanto el numero de cromosomas de la especie en cuestion. Esta
observacion difiere un poco de la aseveracion hecha por otros investigadores quienes
sugieren que cuando los mejoradores utilicen la retrocruza como método de
mejoramiento se deben realizar de 5 a 6 retrocruzas.

No obstante, y a pesar de que las frecuencias de recombinacion genética son
relativamente bajas, no se pueden ignorar los efectos de entrecruzamiento y arrastre
genético o de ligamiento pues estos factores haran ain més lentas las TREGPRs no
sOlo en el segmento cromosémico que flanquea al gen que se desea transferir del
progenitor donante, sino que este arrastre genético o de ligamiento se espera que ocurra
uniformemente a lo largo del genoma produciendo segmentos cromosomicos residuales

del genoma del progenitor donante (arrastre gendmico) por efecto del entrecruzamiento
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en todo el genoma. Situacion que va acorde con la teorfa de longitudes segmentales y
de genoma residual propuesta por otros autores (Brown et al., 1989).

De esta forma, los fitomejoradores deben darse cuenta que, junto con el gen
deseado, existen muchos otros genes que son introducidos en un programa de
retrocruzamiento. Estos genes influyen en el producto final y pueden causar una no
aceptacion inesperada de dicho producto final. Lo anterior podria significar que
mediante la retrocruza recurrente es poco probable la obtencion de lineas con el 100 %
del genoma del progenitor recurrente, excepto en el gen de interés, es decir que las
lineas isogénicas son meramente tedricas por lo que el término de lineas cercanamente
isogénicas es apropiado. Sin embargo, la pregunta que se debe de hacer es: (Que tanto
s cercanamente isogénicas?

Por otra parte, de acuerdo con el modelo puede verse que en especies con 12
cromosomas, tal es el caso del haba (Vicia faba), se requieren de 6 generaciones de
retrocruza para alcanzar una TREGPR de maés del 90 %, en tanto que en tomate de
cascara (Physalis ixocarpa Brot.) con 24 cromosomas se requieren 7 generaciones y en
el caso del cacahuate (Arachis hypogea) con un namero cromosomico de 40, se
requieren de 8 generaciones de retrocruza para alcanzar una TREGPR similar a la del
haba y tomate de cascara.

Lo anterior indica, en forma reiterada, que en especies con bajo nimero de
cromosomas en su genoma, hablando propiamente de especies diploides o poliploides
que se comporten citogenéticamente como diploides (alopoliploides), las tasas de
recuperacion esperada del genoma del progenitor recurrente (TREGPR) son mayores
en especies con un bajo nimero de cromosomas que en especies con un alto numero de
cromosomas; sin embargo, este efecto tiende a desaparecer después de 9 a 10

generaciones de retrocruza recurrente.
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VII. CONCLUSIONES GENERALES

Con base en la discusion general podemos enunciar las siguientes conclusiones: 1)
las colectas 1 (Rendidora, CHFI-Chapingo) y 3 (Rendidora, PRONASE) de la raza
Rendidora y la colecta 1 (Manzano NF 20 120) de la raza Manzano fueron las mas
precoces y las de mayor rendimiento tanto en Elora, Ontario, Canada como en
Chapingo, México; 2) las colectas de tomate de céascara se comportaron como mas
precoces en Elora, Ontario, Canada en relacion a Chapingo, México; 3) el rendimiento
en ambas localidades fue estadisticamente el mismo, lo que implica que Elora es una
buena localidad para cultivar el tomate de cascara como un cultivo nuevo para la
agricultura de Ontario, Canadd; 4) la floracion de las colectas de tomate de cascara
ocurre entre los 35 a 45 dias después de la siembra; 5) la dehiscencia de las anteras
ocurre desde el primer dia en que la flor abre hasta los tres dias después de la apertura
de la misma; 6) la receptividad del estigma ocurre desde los dos dias anteriores a la
apertura de la flor hasta el tercer dia después de que la flor abre; 7) los periodos de
floracion, dehiscencia de anteras y receptividad del estigma de las colectas de tomate
de cdscara se traslapan, por lo que el entrecruzamiento entre estos materiales mediante
polinizaciones manuales es factible; 8) se descubrio una fuente genética de
autocompatibilidad en el cultivo de tomate de céscara; 9) la autocompatibilidad en el
tomate de céscara no se hereda via citoplasma; 10) este caracter estd determinado por
un gen simple dominante y es estrictamente heterocigotico; 11) el alelo de
autocompatibilidad (Sc), en el lado del polen, no es funcional al autopolinizar estigmas
ScSi; 12) el caracter pubescencia del tallo del tomate de cascara estd determinado por
un gen simple (pub+) con efectos de dominancia intermedia; 13) el modelo matematico
para estimar la tasa de recuperacion esperada del genoma del progenitor recurrente esta

dado por la expresion: TREGPR = [(2"-1)/2"]™ donde n y m corresponden al niimero

119



de generaciones de retrocruza y el numero de cromosomas, respectivamente: 14)
durante las primeras generaciones de retrocruza recurrente, la TREGPR es mucho mas
lenta a medida que se incrementa el numero de cromosomas de la especie que se desea
mejorar mediante esta técnica de mejoramiento genético; sin embargo, este efecto

tiende a desaparecer después de 9 a 10 generaciones de retrocruza recurrente.
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VIII. APENDICE

Cuadro 1A. Codificacion e identificacion de tratamientos del germoplasma de tomate de

cascara evaluado en la presente investigacion.

Tratamiento Raza Colecta Clave Identificacion
1 1 1 TOILT1A1 Rendidora, CHF1- Chapingo
2 1 2 TO2L1A2 Rendidora, Esmeralda
3 1 3 TO3L1A3 Rendidora, PRONASE
4 2 1 TO4L2A1 Salamanca Grande
5 2 2 TOSL2A2 Salamanca Rayado 114 Gto, 05
6 2 3 TO6L2A3 Salamanca Verde 3000
7 3 1 TO7L3Al Tamazula Aranda 20068
8 3 2 TOSL3A2 Tamazula 20088
9 3 3 TO9L3A3 Tamazula 20117
10 4 1 TI0L4AT Tomatillo verde 20121
11 4 2 TI1L4A2 Tomatillo bajo
12 4 3 T12L4A3 Tomatillo alto
13 5 1 TI3L5Al1 Manzano NF20120

Cuadro 2A. Medias de cinco caracteres de tres razas de tomate de cascara. Crop Science.

University of Guelph. 1996.

Raza afll afl2 afl3 afl4 afl5

Rendidora 3591 37.45 40.25 43.33 48.00
Salamanca 38.08 40.25 44.25 48.20 58.17
Tamazula 40.78 43.78 51.11 56.25 64.00

afll = dias a apertura de la flor 1, afl2 = dias a apertura de la flor 2, afl3 = dias a apertura de la flor 3. afl4 =
dias a apertura de la flor 4, afl5 = dias a apertura de la flor 5.

Cuadro 3A. Medias de cinco caracteres de tres colectas de tres razas de tomate de cascara.
Crop Science. University of Guelph. 1996.

Raza Colecta afll afl2 afl3 afl4 afls
Rendidora 1 35.80 37.50 39.75 42.50 46.50
2 36.30 37.70 41.25 44.50 49.25

3 35.70 37.30 39.75 43.00 48.25

Salamanca 1 35.30 37.30 40.00 44.00 49.25
37.50 39.50 42.75 48.50 57.75

3 41.50 44.00 50.00 56.00 67.50

Tamazula 1 38.30 41.30 42.00 46.50 55.00
2 40.30 43.30 46.75 53.00 63.75

3 43.70 46.70 63.00 66.00 70.33

alll = dias a apertura de la flor 1, afl2 = dias a apertura de la flor 2. afl3 = dias a apertura de la flor 3, all4 =
dias a apertura de la flor 4, afl5 = dias a apertura de la flor 5.
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