Estudio preliminar de herencia del contenido de carotenoides en raices de poblaciones segregantes de yuca (Manihot esculenta Crantz)
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Resumen
La deficiencia de vitamina A es un problema de enormes consecuencias en la salud püblica de muchos países en desarrollo. El perfeccionamiento y difusión de variedades con altos contenidos de carotenoides provitamina A es una estrategia para resolver este problema. La yuca es un cultivo relevante en muchas regiones del mundo cuyos habitantes padecen deficiencia crónica y generalizada de vitamina A. A pesar de que se ha logrado incrementar significativamente el contenido total de carotenoides (CTC) en raices de yuca mediante el mejoramiento genético, es poco lo que se conoce sobre la herencia de CTC. En este estudio se analizaron numerosas familias de hermanos completos y S1 (resultantes de autofecundacio- nes). La heredabilidad, estimada por regresión padre-progenies, resultó ser alta (> 0.60) y el análisis de las segregaciones no permitió definir patrones de segregación mendeliana simple que explicaran la variación en todas las familias. Sin embargo, hay suficiente evidencia para plantear la hipótesis de que la herencia es relativamente simple y depende de dos o tres genes mayores, cuya expresión es afecta- da por unos pocos genes modificadores menores. Se propone que al menos uno de los genes mayores inhibiría la acumulación de carotenoides.
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Abstract
Vitamin A deficiency (VA/) is a ma4or problem 9ith huge public health implications. ;ne strategy to overcome this problem is the development of varieties with increased levels of pro-vitamin A carotenoids. Cassava is a relevant crop in many regions of the 9orld 9here VA/ is prevalent. Significant progress has already been achieved increasing the content of total carotenoids (CTC) in cassava roots. However, little is known on the inheritance of this trait in cassava. In this study the segregations for CTC in several full-sib and self-pollinated (S1) families were analyzed. Parent-offspring regression was used to estimate heritability, which was found to be high (>0.60). The analyses of segregations did not allow for the identification of simple Mendelian patterns that could explain the variation in CTC in every family analyzed. However, enough evidence has been generated for a hypothesis that few (2-3) major genes control most of the variation in CTC but their action is modified by fe9 minor genes. Mounting evidence was also found that at least one single dominant gene may inhibit carotenoids accumulation in the roots.
Key words: Carotene, cassava roots, genetic variability, inheritance.
Introducción
La yuca (Manihot esculenta Crantz) es un culti- vo nativo de América tropical cuyo consumo se ha extendido a África y Asia. El cultivo se ca- racteriza por usos contrastantes que van desde la seguridad alimentaria hasta una fuente competitiva y confiable para las industrias de almidón, alimentación animal y etanol.
La deficiencia de vitamina A (/VA) cons- tituye uno de las principales limitantes nu- tricionales en muchas poblaciones humanas en países en desarrollo (West, 2003). La DVA es un grave problema de salud pública en 37 países y afecta un porcentaje considerable de la población en regiones donde la yuca es cultivada (WHO, 1995). Una estrategia para solucionar este problema es aumentar la calidad nutritiva de los cultivos utilizando el mejoramiento genético para incrementar los niveles de los factores nutricionales más importantes, mediante procesos de selección y recombinación (Underwood, 2000, Chávez et al., 2005; Morillo-C. et al., 2011). Entre numerosos carotenoides, 1-caroteno es el de mayor actividad vitamínica y el más preva- lente en las raíces de yuca amarilla (Ceballos et al., 2012a). El desarrollo de variedades de yuca con raíces de mayor contenido total de carotenoides (CTC) no sólo ofrece beneficios para la salud humana, sino también para la alimentación animal (Posada et al., 2006).
Los estudios de la herencia del CTC en raices de yuca son escasos y se refieren mFs a variación en el color de la raíz que a la calidad nutritiva (Hershey y Ocampo, 1989; Iglesias et al., 1997). El objetivo de este trabajo, basa- do en una tesis doctoral (Morillo-Coronado,
2009), fue desarrollar poblaciones segregan- tes para CTC; determinar la variabilidad en cuanto al contenido de estos pigmentos en esas poblaciones y producir así información que permita entender mejor la herencia de esta característica.
Materiales y métodos
Los cruzamientos para producción de semilla botánica, evaluaciones de campo y cuanti- ficación de carotenoides se realizaron en el Centro Internacional de Agricultura Tropical (CIAT), Palmira, Colombia.

Material vegetal
En el trabajo para aumentar el CTC en yuca se generó un alto número de familias de hermanos completos (FHC). Para el efecto se realizó una inspección visual de las raíces producidas por cada genotipo y se selecciona- ron aquellos con pigmentación intensa para cuantificación de CTC. Sin embargo, ocasio- nalmente se analizaron todos los individuos de FHC lo que permite estudios genéticos. En este estudio se presentan resultados de tres grupos de FHC generados a través de los años e identificados como primera, segunda y ter- cera generación de FHC. Entre las familias de la primera generación se seleccionaron tres que ofrecían un rango de variación para CTC amplio. Para cada una de estas familias se seleccionaron cuatro individuos con nive- les de carotenoides muy bajo, intermedio, o muy alto. Estos individuos fueron clonados y plantados en viveros de cruzamiento para producir semilla autopolinizada (S1). Como resultado,  se generaron 12 familias S1.
También se autopolinizaron dos clo-
nes élites adaptados a la región Caribe de Colombia (MTAI8 y CM4919-1) los cuales no están relacionados con los materiales an- tes descritos. Estas dos familias S1 fueron generadas para realizar distintos estudios genéticos, entre los que se cuenta el análisis de CTC.
Crecimiento del material vegetal en campo
La semilla obtenida (tanto las FHC como las provenientes de las autofecundaciones) fue germinada y las plántulas trasplantadas al campo siguiendo los protocolos usados ruti- nariamente por el programa de mejoramien- to de yuca del CIAT (Ceballos et al., 2012b,
2012c). En el manejo de los materiales en campo también se aplicaron las prácticas establecidas de riego, fertilizantes y control de malezas. Las plantas fueron cosechadas entre 10 y 11 meses después del trasplante en campo. Se usaron entre dos y cinco raíces de cada genotipo obtenidas aleatoriamente y se tomó como único criterio de selección el que estuvieran libres de daños mecánicos o de insectos y sin pudrición aparente. De cada una de ellas se desecharon las partes distal y proximal y las fracciones restantes se
partieron en cuartos longitudinales. De cada raíz se escogieron dos cuartos opuestos los cuales se picaron y mezclaron para extraer tres muestras: una de 5 g para el análisis de carotenoides, otra de 50 g para calcular el porcentaje de materia seca y una última de 30 g como copia de seguridad durante los aná- lisis (Ortiz et al., 2011). Esta última muestra

la heredabilidad de CTC mediante la regresión padre–progenie (Hallauer y Miranda, 1988; Lynch y Walsh, 1998). Se ha demostrado que el coeficiente de regresión, cuando se relaciona el promedio fenotípico de los pro- genitores con el de las progenies de FHC por ellos generadas, es un estimador adecuado de la heredabilidad en sentido estricto (o2A/ o2  ,
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Extracción de carotenoides
Se modificó la extracción de carotenoides sugerida por Safo-Katanga et al. (1984) uti- lizando éter de petróleo (Chávez et al., 2005; Ortiz et al., 2011, Ceballos et al., 2012a). La cuantificación fue hecha por espectrofotome- tría visible utilizando un espectrofotómetro Shimadzu UV-VIS 160A. La detección fue hecha a 450 nm (Rodríguez-Amaya 2001; Rodríguez-Amaya y Kimura 2004). El CTC fue estimado utilizando la fórmula siguiente:
μg/g=            (A x Volumen final x 10 )
(A 1 cm – 1%) x peso de la muestra
donde:
A = Absorbancia a 450 nm.
Volumen final = Volumen en mililitros de la solución antes de la lectura.
A 1cm-1% = Coeficiente de absorción del
1ccaroteno en éter de petróleo = 2592.
Peso de la muestra = en gramos.
Todos los valores presentados en el pre- sente trabajo están basados en concentración de carotenoides con base en peso fresco.
Contenido de materia seca
Para estimar el contenido de materia seca, se secaron en horno a 60 ºC por 24 h 50 g de raices frescas finamente picadas. La materia seca fue expresada como porcentaje de peso seco en relación con peso fresco.
Análisis estadistico
Para los datos cuantitativos (medidas de tendencia central, de variación y de desvia- ción) se utilizaron estadísticas descriptivas e histogramas de frecuencia para una mejor interpretación de la información. El análisis de regresión lineal fue utilizado para estimar

variancia fenotípica). En el caso de familias
autofecundadas, existe un solo progenitor y la regresión se hace utilizando el valor de este ünico progenitor. En este caso, el significado del coeficiente de regresión, en términos de genética cuantitativa, es ligeramente diferente al caso de FHC y resulta en una estimación conservadora de la heredabilidad. Sin em- bargo, si se acepta que las frecuencias alé- licas p = q = 0.5 o bien que hay ausencia de dominancia, el significado del coeficiente de regresión es similar en S1 y FHC (Hallauer y Miranda, 1988).
Resultados
En el estudio se evaluaron numerosas fami- lias de la primera generación de FHC, pero algunas de ellas contaban con pocos indi- viduos (menos de ocho), por tanto no serán presentadas en este artículo (Cuadro 1). Mu- chos materiales de yuca fiorecen tardiamente y producen pocas fiores, lo que constituye una de las limitaciones en el mejoramiento genético y por tanto la producción de material segregante no es siempre segura. En algu- nos casos, la ausencia de fioración impide totalmente la realización de cruzamientos (Ceballos et al., 2012b; 2012c), problema que limitó el nümero de familias con suficiente cantidad de individuos para representarlas.
Los datos cuantitativos mostraron una amplia distribución de CTC en las raíces de las 21 FHC de la primera generación (678 genotipos en total) listadas en el Cuadro
1. El rango de variación para CTC en este grupo de FHC varió entre 0.14 y 11.16 μg/g (peso fresco), con un promedio de 2.65 μg/g. En el Cuadro 1 aparecen en negrilla las tres FHC (CM9816, GM708 y GM893) que fueron elegidas para generar familias S1 a partir de individuos contrastantes para CTC que se describen más adelante.
En el Cuadro 2 se presentan los resul- tados de la segunda y tercera generación de FHC. En la segunda generación se incluyeron nueve familias representadas por 294 genoti- pos. El rango de variación para CTC fue entre
0.21 y 13.92 μg/g con un promedio de 5.71 μg/g. En la tercera generación se evaluaron sólo cuatro familias representadas por 292 genotipos (Cuadro 2). Los valores de CTC variaron entre 0.56 y 26.30 μg/g, con un promedio de 6.07μg/g
Es significativo que el me4or promedio de familias en la primera generación de FHC fue de 4.83 μg/g, mientras que en la segunda el mejor promedio aumentó a 7.27 μg/g y en la tercera a 9.92 μg/g. Los aumentos en los me4ores promedios refie4an el mFximo valor observado en genotipos individuales en la pri- mera, segunda y tercera generación de FHC (11.16, 13.92 y 26.30 μg/g, respectivamente) y son una evidencia del progreso genético

que se puede obtener para aumentar CTC en raíces de yuca.
En el Cuadro 1 también se incluyen los valores del coeficiente de asimetria para cada familia. El promedio a través de las 21 FHC fue de 0.578, lo que indica que las distribu- ciones tienden a tener picos de frecuencias más altos en valores de CTC bajos, con “co- las” en los histogramas de distribución que se extienden hacia la derecha, es decir, hacia las zonas con valores de CTC más altos. En cierta medida esto tiene sentido, ya que existe un límite físico en la izquierda de los histo- gramas y las raíces no pueden tener valores negativos para CTC. Sin embargo, existen seis familias con coeficientes de asimetria muy bajos (entre -0.200 y 0.200) lo que sugiere una distribución más simétrica. Las asimetrías en las FHC de la segunda y tercera generación se incluyen en el Cuadro 2. El valor promedio para las 13 familias descritas en este Cuadro
Cuadro 1. Estadística descriptiva de la primera generación de familias de hermanos completos (21 familias) de yuca evaluadas para contenido de carotenoides (ig/g con base en peso fresco). El texto en negrillas identifica a las tres familias seleccionadas de las que se obtuvieron familias S1.
Familia
n
Carotenoides (ig/g)
Desv. Est.
Asimetría
Minimo
Máximo
Promedio
	CM9312
	28
	2.05
	5.67
	3.60
	0.95
	0.305

	CM9319
	18
	0.44
	7.61
	3.22
	1.70
	0.523

	CM9345
	18
	0.22
	8.38
	3.00
	1.93
	1.284

	CM9816
	8
	1.46
	9.99
	4.83
	2.96
	0.466

	GM708
	66
	0.16
	11.16
	3.14
	2.65
	1.117

	GM716
	67
	0.30
	4.78
	1.73
	1.13
	0.382

	GM725
	34
	0.44
	5.92
	1.81
	1.32
	1.214

	GM734
	66
	0.44
	8.45
	3.62
	1.74
	-0.007

	GM738
	34
	0.59
	7.00
	3.69
	1.85
	-0.029

	GM739
	82
	0.36
	6.23
	2.35
	1.15
	0.198

	GM740
	41
	0.44
	7.98
	3.10
	1.97
	0.762

	GM742
	29
	0.73
	6.90
	2.82
	1.68
	0.648

	GM809
	39
	0.17
	2.98
	1.42
	0.93
	0.098

	GM811
	13
	0.44
	3.54
	1.69
	1.12
	0.192

	GM820
	12
	0.45
	3.44
	1.52
	1.23
	0.780

	GM833
	10
	0.49
	5.48
	1.86
	1.57
	1.603

	GM837
	23
	0.14
	4.20
	1.67
	1.32
	0.268

	GM849
	38
	0.21
	8.45
	2.16
	2.18
	1.297

	GM890
	20
	0.19
	6.78
	2.46
	2.08
	0.738

	GM893
	20
	0.76
	8.77
	4.46
	2.44
	0.443

	GM894
	12
	0.17
	3.16
	1.56
	1.06
	-0.144


n = tamaño de la familia (nümero de individuos).
Cuadro 2. Estadística descriptiva para algunas características de raíz en las familias de hermanos completos (segunda y tercera generaciones) de yuca evaluadas para contenido total de carotenoides (μg/g con base en peso fresco).
Familia
n
Carotenoides (jig/g)
Desv. Est.
Asimetría
Minimo
Máximo
Promedio
	
	Segunda generación
	

	GM1546
	10
	2.61
	11.06
	7.27
	2.81
	-0.033

	GM1547
	49
	2.12
	12.44
	6.47
	2.27
	0.828

	GM1548
	56
	2.36
	13.71
	6.04
	2.32
	1.109

	GM1549
	12
	0.21
	5.42
	2.32
	1.53
	0.801

	GM1550
	47
	0.73
	11.96
	5.60
	2.37
	0.497

	GM1551
	56
	0.38
	13.44
	5.16
	2.58
	0.780

	GM1552
	29
	0.49
	7.93
	5.12
	1.74
	-0.724

	GM1560
	21
	3.64
	13.92
	6.91
	2.35
	1.867

	GM1561
	14
	3.00
	12.18
	6.49
	2.66
	1.152

	
	
	
	Tercera generación
	
	
	

	GM3465
	43
	1.24
	3.70
	2.34
	0.66
	0.408

	GM4655
	140
	0.56
	7.19
	2.97
	0.78
	0.226

	GM3732
	37
	3.14
	26.30
	9.92
	4.18
	1.423

	GM3736
	72
	1.26
	21.00
	9.04
	4.84
	0.252


n = tamaño de la familia (nümero de individuos).
fue de 0.660 y sólo una familia (GM1546), presenta un valor cercano a cero.
Los resultados de las familias S1 se in- cluyen en el Cuadro 3. Los problemas para obtener suficiente semilla botFnica en yuca se agravan cuando se busca efectuar autopolini- zaciones por la protoginia típica de este culti- vo (Ceballos y De la Cruz, 2002). Es necesario notar que la familia AM700 sólo produjo dos individuos que pudieron ser evaluados. Los valores de CTC de los progenitores de cada familia autofecundada igualmente aparecen en el Cuadro 3. Se observa una relación clara entre estos valores y los promedios de las familias que generaron estos individuos, excepto para la familia AM 700 que presentó un limitado número de individuos.
El rango de variación observado en el análisis de materiales segregantes en las familias S1 resulta de particular interés. Si la herencia se debiera a uno o dos genes, como inicialmente fue postulado, entonces al autofecundar materiales de alto o bajo CTC se deberia “fi4ar” la variación para esta característica con una reducción drástica en los rangos de variación, lo que parece haber sucedido sólo en la familia AM697 (proveniente de un genotipo con bajos niveles de CTC) en la cual ninguno de sus 38 indi- viduos presentó niveles de CTC superiores a
1.0 μg/g. Sin embargo, la familia AM 689 que también se originó de un individuo con bajos

niveles de CTC y proviene de la misma FHC, presentó un rango de variación más amplio (entre 0.30 y 6.56 μg/g), aunque el promedio de la familia también fue notablemente bajo (1.10 ig/g). El coeficiente de asimetria en esta familia es alto (3.298) sugiriendo con ello una alta concentración de frecuencias para valores bajos de CTC y una muy tenue y larga cola hacia la derecha del histograma. De hecho, esta familia tenía 34 individuos y sólo cuatro de ellos presentaron niveles de CTC superiores a 2.00 μg/g.
En ningún caso los resultados de auto- fecundaciones de genotipos con altos niveles de CTC sugieren que se haya podido “fi4ar” la variación alrededor de niveles altos de CTC (Cuadro 3). Se destaca el rango de variación observado en la familia AM702 (0.63 - 19.1 μg/g). Ambas familias (AM710 y AM718) derivadas de individuos con niveles altos de CTC de la FHC GM893 parecen haber “fi4ado” capacidad para acumular, al menos, un nivel mínimo de CTC por encima de 3 μg/g; algo similar ocurrió con la familia AM692.
En general, las segregaciones observa- das en las familias S1 presentaron tres tipos de comportamientos (Figura 1). En algunas familias se observa una clara asimetría con prevalencia de frecuencias concentradas en la izquierda de los histogramas, con una drástica reducción de genotipos con niveles intermedios o altos de CTC. En otros casos
Cuadro 3. Estadística descriptiva para CTC (μg/g) con base en peso fresco) en raíces de familias S1 de yuca provenientes de genotipos seleccionados en tres familias FHC de la primera generación. Para cada FHC se seleccionaron genotipos con valores altos (A), intermedios (I) y bajos (B) de CTC.
	Familia S1
	Carotenoides en
	n
	C
	TC (jig/g)
	
	Desv. Est.
	Asimetría

	
	el progenitor
	
	Minimo
	Máximo
	Promedio
	
	

	Familias S1 derivadas de individuos de la familia de hermanos completos CM 9816

	AM 690
	9.99 (A)
	90
	2.89
	13.10
	6.51
	1.82
	-0.599

	AM 689
	6.67 (I)
	71
	0.46
	11.37
	4.73
	2.69
	-0.045

	AM 692
	5.04 (I)
	48
	4.85
	8.95
	6.38
	0.77
	0.026

	AM 691
	1.87 (B)
	73
	0.40
	5.89
	2.34
	1.18
	0.892

	Familias S1 derivadas de individuos de la familia de hermanos completos GM 708

	AM 702
	11.16 (A)
	29
	0.63
	19.1
	6.46
	5.92
	0.734

	AM 700
	7.32 (I)
	2
	2.01
	2.79
	2.40
	0.55
	n.d.

	AM 698
	0.54 (B)
	34
	0.30
	6.56
	1.10
	1.25
	3.298

	AM 697
	0.27(B)
	38
	0.26
	0.89
	0.54
	0.15
	0.34

	Familias S1 derivadas de individuos de la familia de hermanos completos GM 893

	AM 710
	8.77 (A)
	29
	4.85
	8.95
	6.38
	0.77
	-0.299

	AM 718
	8.14 (A)
	38
	3.19
	9.24
	5.90
	1.28
	-0.025

	AM 712
	6.06 (I)
	57
	0.44
	8.41
	3.31
	2.06
	0.478

	AM 720
	2.04 (B)
	40
	0.14
	9.72
	2.28
	2.22
	0.432

	Familias S1 derivadas de clones élite MTAI 8 y CM 4919-1

	AM 320
	2.14 (B)
	177
	0.37
	8.10
	2.22
	1.37
	1.084

	AM 324
	3.83 (B)
	11
	0.75
	8.58
	3.83
	2.35
	0.313


n = tamaño de la familia (nümero de individuos).
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Figura 1. Ilustración de histogramas de frecuencia contrastantes para el contenido total de carotenoides en raíces de yuca. Se eligieron estos grFficos entre 12 familias autofecundadas. Los círculos negros indican los valores de CTC de los progenitores de las
Contenido total de carotenos (μg/ PF)

respectivas familias.
(Figura 1) se observa una distribución más bien simétrica con las frecuencias más altas alrededor de valores intermedios de CTC. Existe un tercer tipo de grFficos en los cua- les se insinúa una distribución trimodal. Las familias autofecundadas de progenitores con niveles bajos de CTC tienden a producir numerosos genotipos con valores de CTC hasta 5 - 6 veces más altos que los de los progenitores. Cuando el nivel de CTC de los progenitores fue intermedio o alto, sólo unos pocos genotipos superaron los niveles del progenitor y una gran mayoría presentó va- lores más bajos. Esto explica la tendencia del coeficiente de asimetria a presentar valores negativos sólo en familias de progenitores cuyo CTC fue intermedio o alto. En la Figura
2 se presenta la segregación observada en la familia S1 AM 320, derivada del clon élite MTAI 8. Se hace un especial énfasis en esta familia porque estuvo representada por 177 individuos, por lo que los resultados de esta segregación son muy sólidos.
La relación entre promedios de progeni- tores y sus respectivas progenies, expresada mediante análisis de regresión lineal, es un buen estimador de la heredabilidad de

los caracteres. Ofrece la ventaja de tener en cuenta la precisión con la que se realizan las valoraciones fenotípicas, el modo como los alelos son transmitidos a la descenden- cia, incluidos ligamientos potenciales, y las interacciones genéticas (dominancia y epis- tasis) en la expresión final de los caracteres. En este estudio, la regresión padre progenie se realizó con base en 36 observaciones (ver Figura 3). Estos valores se originan de la manera siguiente: de las 21 FHC (primera generación) en sólo diez se conocía el CTC de sus respectivos progenitores, de modo que esta primera generación contribuye con diez observaciones; todas las familias de la se- gunda y tercera generaciones de FHC (nueve y cuatro familias, respectivamente) fueron consideradas al conocer también el CTC de los respectivos progenitores. De las 14 fami- lias S1 que aparecen en el listado del Cuadro
3 no se consideró AM700, que tuvo sólo dos
individuos por lo que existen 13 observaciones derivadas de este tipo de familia.
El coeficiente de regresión lineal (estima- dor de la heredabilidad) fue de 0.60 cuando se integraron valores de familias HC y S1. Como el significado de este coeficiente -en
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Figura 2. Histogramas de frecuencia con la segregación observada en la familia S1 de 177 individuos de yuca derivados del clon élite MTAI 8. El círculo negro indica el CTC del progenitor (2.14 μg/g PF). Se presenta también los genotipos postulados para cada clase.
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Figura 3. Regresión lineal entre valores o promedios de CTC de los progenitores de yuca y sus respectivas progenies. El coeficiente de regresión es un buen estimador de la heredabilidad del carácter.
términos de genética cuantitativa– puede ser ligeramente diferente en progenies de familias HC o S1 según la importancia de los efectos no aditivos y las frecuencias alélicas, también se estimó la heredabilidad y se ignoraron las familias autofecundadas, caso en el cual la heredabilidad aumentó a 0.65. Esto apoya el concepto de que la estimación de hereda- biliad mediante la regresión padre-progenie en familias S1  tiende a ser conservadora (Hallaurer y Miranda, 1988). Estos valores, relativamente altos, resultan muy útiles y explican cómo la selección recurrente de ciclo corto implementada en el CIAT prácti- camente triplicó en un periodo de diez años los valores máximos con los que se inició el proyecto para mejorar el CTC en las raíces de yuca (Ceballos et al., 2012c). Todas estas observaciones gradualmente convergen para apoyar la hipótesis de que el control genético de CTC en raíces de yuca es relativamente simple y no es muy afectado por el ambiente.
Si bien la relación padre-progenies mues- tra una tendencia clara, existen algunos puntos que llaman la atención (Figura 3). En dos casos los promedios de los progenitores variaron entre 8mg/g y 9 μg/g, mientras que

los de las respectivas progenies presentaron promedios de 2 μg/g, aproximadamente. Para estos casos se pueden proponer algu- nas explicaciones y la más obvia es que se da un comportamiento recesivo en relación con CTC. Esta situación, sin embargo, va en contravía de lo que el resto de los materiales analizados sugiere. Aunque se tuvieron todos los cuidados del caso, otra explicación es que ocurrió un problema con las polinizaciones que dieron origen a esas familias; por ejemplo, la identificación equivocada de uno de los progenitores. También es posible que haya ocurrido una sobreestimación en la cuan- tificación de CTC en los progenitores. Una de estas familias forma parte de la segunda generación de hermanos completos (GM 705-
5 x GM 708-63), mientras que la otra forma parte de la tercera generación de hermanos completos y se originó de la cruza entre MBRA
496 y MBRA 1321.
No se observó relación entre los cuatro progenitores que originaron estas dos fami- lias de comportamiento anormal. Por su parte los progenitores GM 705-5 y GM 708-63 fue- ron utilizados en numerosas ocasiones para producir otras FHC o autofecundaciones. En
los demás casos restantes no se observa este comportamiento aparentemente recesivo.
Discusión
En estudios iniciales de genética básica efec- tuados en yuca, fueron identificados genes para dos caracteres: forma del lóbulo foliar y color de las raíces. Graner (1942) y Jos y Hrishí (1976) demostraron que la segregación para lóbulos de las hojas ancho o angosto estF controlada por un solo gen, infiuenciado además por la edad y el ambiente. Graner (1942) encontró que el color oscuro de la corteza de la raíz es dominante sobre el claro. La coloración roja o verde de las ner- vaduras foliares también ha sido utilizada como marcador genético, pero el número de genes que controla este carácter no ha sido estudiado (Kawano et al., 1978). Más recien- temente se confirmó una segregación men- deliana normal y una recuperación del 25% de progenies con la expresión del carácter recesivo de almidón sin amilosa a partir de una población de más de 12,000 individuos (Aiemnaka et al., 2012).
Estudios en distintos cultivos sugieren que la heredabilidad para contenido de caro- tenoides o color de parénquima en distintos tipos de raíces y tubérculos es alta (Jones
1977; Haynes et al., 2011), depende de relati- vamente pocos genes (dos o tres) (Fernandes Santos y Simon, 2006) y que el contenido de carotenoides tiende a ser dominante sobre ausencia de estos pigmentos (Goldman y Breitbach, 1995). La relación entre el color amarillo y la concentración de compuestos de provitamina A en raíces de yuca ha sido ampliamente demostrada (Hershey y Ocam- po, 1989). Para establecer la hipótesis de que un gen simple controla la característica y el amarillo es dominante sobre el blanco, se utilizaron datos de varios cruzamientos. Iglesias et al. (1977) sugirieron que la síntesis y acumulación de carotenoides en raíces de yuca pueden estar regulados por dos genes mayores. Más recientemente, Akinwale et al. (2010) demostraron que la herencia para color de raíces de yuca puede estar controlada por dos o más genes, sin que se hayan observado efectos recíprocos. Todos los estudios de se- gregación mencionados se refieren al color de

parénquima sin cuantificación del contenido de caroteno.
Recientemente apareció publicado el primer estudio sobre aspectos moleculares de la síntesis y acumulación de carotenoides en raíces de yuca (Welsh et al., 2010). En él se describe por primera vez la regulación del gen PSY (fitoeno sintasa) en raices de yuca, el cual tiene un comportamiento dominante e infiuye en la sintesis de carotenos median- te diferencias en la eficiencia de la actividad enzimática.
Los resultados del presente estudio pre- sentan por primera vez una estimación de la heredabiliad para CTC en yuca que resultó ser relativamente alta (“ 0.”0), lo que significa una contribución importante al conocimiento y explica las ganancias rápidas en los incre- mentos de CTC en raíces de yuca obtenidos luego de una selección recurrente de ciclo corto en el CIAT (Ceballos et al., 2012c).
Los resultados sugieren también una herencia relativamente simple pero basada en más de un factor genético, lo que coincide con estudios moleculares basados en microsaté- lites (Morillo et al., 2011). Las segregaciones observadas en distintas familias permiten postular una hipótesis sobre las bases genéti- cas de CTC en yuca. Esta hipótesis se utiliza para explicar la segregación que se ilustra en la Figura 2 y está basada en la existencia de dos genes mayores (tentativamente llamados I y C). El gen I sería dominante e inhibiría la acumulación de carotenoides en raíces de yuca. Desde el punto de vista metabólico no se trata, necesariamente de una “inhibición” que bloquea la síntesis o acumulación de ca- rotenoides. Es posible que el modo de acción de este gen sea desviar el proceso metabólico hacia otros compuestos diferentes de los ca- rotenoides. Datos no publicados (J. Arango Mejía, comunicación personal, 2012) sugieren que en el caso de la zanahoria la sobreexpre- sión del gen 1-caroteno hidroxilasa (b-HYD) resulta en una disminución de los conteni- dos de carotenoides en esa raíz, situación ya demostrada en trigo (Qin et al., 2012). Otra alternativa podría ser genes de degradación como CCD (dioxigenasa de rotura de carote- noides) que favorecen la metabolización de carotenos a otros compuestos (xantofilas).
Estudios futuros podrFn confirmar con mFs precisión la naturaleza de este factor recesivo.
El segundo gen (C) favorecería la acu- mulación de carotenoides y podría estar re- lacionado con PSY. Se postula, por tanto, que tiene un modo de acción aditivo. De acuerdo con esta hipótesis, el genotipo de MTAI 8 sería IiCc. Cuando se autofecunda un individuo con este genotipo, las progenies generadas segregarían para producir las clases fenotí- picas siguientes:
1.  IICC, IICc, IIcc, IiCC, IiCc, e Iicc, que tenderían a un bajo nivel de carotenoides como resultado del efecto dominante del alelo I. Las frecuencias acumuladas de todos estos genotipos sería de 12/16 (para las frecuencias típicas de una segregación mendeliana en un dihíbrido).
2.  iiCC, por no tener el efecto inhibidor de I podría acumular carotenoides. Por tener el máximo número de alelos que favorecen la acumulación de carotenoides (C), resul- ta en niveles altos de CTC. La frecuencia de este genotipo sería de 1/16.
3.  iiCc, por no tener el efecto inhibidor de I
podría acumular carotenoides. Por tener

un solo alelo C resulta en niveles inter- medios de CTC. La frecuencia de este genotipo sería de 2/16.
4.  iicc, si bien no tiene el efecto inhibidor de I, no acumularía carotenoides porque no tiene alelo C. La frecuencia de este genotipo sería de 1/16.
La frecuencia esperada de individuos con bajo CTC (numerales 1 y 4 anteriores) sería de 13/16. Las frecuencias esperadas de individuos con niveles intermedios de CTC (numeral 3 anterior) y altos (numeral
2 anterior) serían, respectivamente, 2/16 y
1/16. La prueba de chi cuadrado apoya los fundamentos de esta hipótesis. En general, cuando se realiza este tipo de trabajo se debe definir, quizFs arbitrariamente, los puntos de corte entre materiales con niveles bajos, intermedios y altos de CTC. Sin embargo, se ha tratado de aplicar los mismos puntos de separación a todas las progenies derivadas de una misma FHC (Cuadro 4) con resultados generalmente satisfactorios.
La cuantificación de carotenoides es al- tamente confiable y repetible. –o obstante, en ocasiones ha sido posible observar variación
Cuadro 4.  Explicación hipotética de segregaciones observadas en familias S1 de yuca analizadas en el estudio. La segunda columna presenta el genotipo hipotético del progenitor de cada familia y entre paréntesis el CTC de dicho pro- genitor. En las siguientes tres columnas se presentan las frecuencias para tres clases fenotípicas (niveles bajo, intermedio y alto de CTC), así como los puntos de separación entre las clases. En la última columna se presenta la prueba de Chi-cuadrado respectiva.
Familia

Genotipo del progenitor

Frecuencias observadas (frecuencias esperadas)
Prueba X2
CTC Bajo
CTC Intermedio
CTC Alto
Familias S1 derivadas de individuos de la familia de hermanos completos CM 9816
	AM 690
	iiCc (10.0)
	18 (<5.0)
	54 (<8.0)
	18 (>8.0)
	3.6

	AM 689
	iiCc (6.7)
	21 (<3.0)
	35 (<7.0)
	14(>7.0)
	1.4

	AM 692
	iiCc (5.0)
	13 (<5.0)
	26 (<6.5)
	9 (> 6.5)
	1.2

	AM 691
	IiCC (1.9)
	55 (<3.0)
	18 (mayor 3)
	
	0.01

	Familias S1 derivadas de individuos de la familia de hermanos completos GM 708

	AM 702
	iiCc (11.2)
	12 (<2.0)
	12 (<13.0)
	6 (>13.0)
	3.60

	AM 698
	IiCc (0.5)
	30 (<2.0)
	3 (<6.0)
	1 (>6.0)
	1.17

	AM 697
	II—(0.3)
	38 (<2.0)
	
	
	Perfecto

	Familias S1 derivadas de individuos de la familia de hermanos completos GM 893

	AM 710
	iiCC (8.8)
	0 (<3.0)
	1 (<5.0)
	28 (>5.0)
	n.d.

	AM 718
	iiCC (8.1)
	0 (<3.0)
	10 (<5.0)
	28 (>5.0)
	n.d.

	AM 712
	iiCc (6.1)
	17 (<3.0)
	27 (<6.0)
	13 (>6.0)
	0.72

	AM 720
	IiCc (2.0)
	30 (<3.0)
	6 (<6.0)
	4 (>6.0)
	1.29

	Familias S1 derivadas de clones élite MTAI 8 y CM 4919-1

	AM 320
	IiCc (2.1)
	140 (<3.0)
	30 (<5.0)
	7 (>5.0)
	2.19

	AM 324
	iiCc (3.8)
	3 (<3.0)
	6 (<5.0)
	2 (>5.0)
	0.27


n.d.: La prueba de Chi-cuadrado no se puede efectuar porque el valor esperado para una clase es cero.
no esperada en CTC de una raíz para otra en una misma planta (Ortiz et al., 2011). Esta variación puede ser una molestia en progra- mas de mejoramiento porque podría llevar a rechazar genotipos con alto CTC o aceptar genotipos indeseables, pero es aún más grave cuando se busca estudiar las segregaciones porque genera puntos que son muy difíciles de explicar.
Además de los dos genes mayores pro- puestos existe, quizás, un tercer gen mayor y muy posiblemente un grupo adicional de genes modificadores que generan una va r iación cua ntitativa a lrededor de las clases fenotípicas producidas por los genes mayores. –o se puede especificar el nüme- ro de “genes menores” pero hay suficiente evidencia para 4ustificar que no son mu- chos (posiblemente menos de cinco). Estas hipótesis están basadas en la información presentada en el Cuadro 4. Las familias S1 derivadas de los genotipos con el más alto CTC (AM690 y AM702) requirieron puntos de separación más altos entre las distintas clases fenotípicas que en las otras familias relacionadas.
Conclusiones
™        La heredabilidad en sentido estricto para
CTC en raíces de yuca es alta (> 0.60).
™        Integrando la información generada en este estudio con observaciones y resulta- dos en el proceso de selección para alto CTC, se consolida la idea de que CTC de- pende de pocos genes mayores (dos o tres) y que existe un grupo de genes modifica- dores que altera las escalas en las cuales actúan los genes mayores. Se enfatiza que el modelo hipotético planteado es sólo un punto de partida y se postula principal- mente para motivar estudios futuros que lo validen y perfeccionen.
™        Existe evidencia de que al menos uno de estos genes mayores podría tener una acción recesiva posiblemente mediante el proceso de los carotenoides hacia otros destinos metabólicos, como las xantófi- las. Algo similar pudo haber ocurrido en la segregación de la autofecundación de MTAI8.
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