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Resumen. La papa (Solanum tuberosum L.) es la 

hortaliza más cultivada en el mundo. El principal 

factor limitante a nivel mundial es el tizón tardío 

(Phytophthora infestans), causando hasta pérdidas 

totales de producción. Una parte importante del 

mejoramiento genético de la papa se centra en la 

obtención de cultivares resistentes a esta 

enfermedad. Sin embargo, el patógeno es capaz de 

producir descendencias a partir de la reproducción 

sexual, generando nuevas cepas más virulentas, 

capaces de vencer la resistencia genética en nuevos 

cultivares. Por mucho tiempo, los genes de 

resistencia vertical de Solanum demissum han sido 

utilizados para la obtención de variedades 

resistentes, pero con éxito limitado debido a que 

son raza-específicos y porque el patógeno sobrepasa 

la inmunidad en poco tiempo. Actualmente existe 

un interés en el aprovechamiento de genes de 

resistencia horizontal o cuantitativa de diversas 

especies silvestres de Solanum, las cuales son 

difíciles de introducir a través de cruzamientos 

debido a la incompatibilidad de ploidías y al 

número de balance del endospermo (NBE). No 

obstante, algunas técnicas como la hibridación 

somática, la minería de alelos y el mejoramiento 

asistido por marcadores genéticos han permitido 

vencer estas barreras. De aquí la importancia de 

explorar e identificar nuevos genes de resistencia en 

las papas silvestres. 

Palabras clave. Phytophthora infestans, Solanum 

tuberosum, recursos fitogenéticos. 

Abstract. Potatoes (Solanum tuberosum L.) are 

the most cultivated vegetables in the world. The 

main limiting factor worldwide is late blight, a 

disease caused by the oomycete Phytophthora 

infestans, causing up even total production losses. 

An important part of potato genetic improvement 

focuses on obtaining cultivars resistant to this 

disease. However, the pathogen can produce 

offspring from sexual reproduction, generating new 
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strains that are more virulent, resistant to fungicides 

and that allow it to overcome genetic resistance in 

new cultivars. For a long time, the vertical 

resistance genes of Solanum demissum were used to 

obtain resistant varieties, but their success have 

been limited by being race-specific and of short-

term duration. Currently there is an interest in 

horizontal or quantitative resistance genes of 

various wild species of Solanum, which are difficult 

to introduce due to ploidy incompatibility and to the 

Endosperm Balance Number (EBN). Nevertheless, 

techniques like somatic hybridization, allele mining 

and marker-assisted breeding have made possible to 

overcome those barriers. Hence the importance of 

exploring and identifying new resistance genes in 

wild species. 

Keywords. Phytophthora infestans, Solanum 

tuberosum, plant genetic resources. 

INTRODUCCIÓN 

La papa (Solanum tuberosum), originaria la zona 

andina de Perú, Bolivia y Chile, es la hortaliza más 

cultivada del mundo y el cuarto alimento más 

producido después del trigo, el maíz y el arroz. La 

producción mundial alcanza 370.436.581 toneladas 

en 17.340.986 hectáreas, que representa unos 80 

billones de dólares (FAOSTAT, 2021). Por miles de 

años formó parte de la dieta humana y actualmente 

es un alimento básico para 1,3 mil millones de 

personas (Stokstad, 2019). En países desarrollados 

la ingesta de papas varía entre 50 y 150 g diarios, 

mientras que en los países en desarrollo varía entre 

300 y 800 g diarios. Es una hortaliza rica en 

carbohidratos, proteínas, vitaminas C y B6, potasio 

y está recomendada para combatir la diabetes, 

cáncer y enfermedades cardiovasculares (Burgos et 

al., 2020). 

Para satisfacer la demanda mundial, la papa se 

ha introducido a nuevos y diversos suelos y climas 

(Stokstad, 2019). Los países desarrollados eran los 

mayores productores de papa, sin embargo, desde 

2005 los países en desarrollo pasaron a ser los 

líderes de la producción mundial (Devaux et al., 

2020).  

El mejoramiento genético de la papa es 

fundamental para mejorar la producción y cubrir la 

demanda. Los mayores esfuerzos del mejoramiento 

se centran en la resistencia al tizón tardío. Esta 

enfermedad es la principal amenaza mundial de la 

papa y puede destruir campos enteros de 

producción (Grunwald & Flier, 2005). Su primera 

aparición fue en la década de 1840, devastando 

campos de papa en Irlanda, acontecimiento que 

terminó causando la muerte de un millón de 

personas y la migración de otros 1,5 millones 

(Haverkort et al., 2008). En años recientes se 

registraron epidemias en Estados Unidos y Canadá 

(Fry et al., 2015a), Europa (Schepers et al., 2015), 

Sudamérica (Lindqvist‐Kreuze et al., 2020), África 

y Asia (Fry et al., 2015b). 

Durante más de 100 años se trabajó con 

cruzamientos intra e interespecíficos para la 

obtención de materiales resistentes al tizón tardío, 

pero logrando sólo éxitos temporales. El potencial 

genético de las papas silvestres (Solanum spp.) aún 

es desconocido, pero en ellas ya se identificaron 

genes de resistencia al tizón tardío (Zoteyeva, 2020; 

Zoteyeva et al., 2012). El interés actual consiste en 

utilizar genes de resistencia cuantitativa de papas 

silvestres.
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Figura 1. Alegoría de la hambruna irlandesa (1845-1850). Desde la pérdida de las cosechas de papa por el tizón tardío 

(izquierda) hasta la migración hacia el resto del mundo (derecha), principalmente a Europa continental, Estados 

Unidos y Australia (Cortesía del Programa Internacional Cooperativo del Tizón Tardío de la Papa (PICTIPAPA, A. 

C., México). 

 

El objetivo de esta revisión es describir la 

importancia del tizón tardío a nivel internacional y 

los esfuerzos realizados en el mejoramiento 

genético para combatirlo dentro y fuera de México, 

dando énfasis a las papas silvestres como fuente de 

resistencia. 

El infame Phytophthora infestans. El tizón 

tardío de la papa es causado por el hongo 

fitopatógeno P. infestans (Mont.) de Bary. Este 

patógeno ha sido calificado como “infame” por su 

papel en la hambruna irlandesa en la década de 

1840 (Leesutthiphonchai et al., 2018), considerada 

la primera epidemia severa de plantas (Figura 1).  

En ese entonces, la población irlandesa era 

altamente dependiente del monocultivo de papa y 

contaban con pocas variedades, lo que favoreció la 

emergencia de esta epidemia (Corredor‐Moreno & 

Saunders, 2020). 

P. infestans es un oomiceto, hemibiotrófico que 

se reproduce asexual y sexualmente (Figura 2). En 

la fase asexual produce el esporangio, el cual se 

dispersa mediante el aire para alcanzar los órganos 

aéreos del hospedero, germina sobre ese tejido con 

temperaturas mayores a 21 °C (siendo la 

temperatura óptima 25 °C) en un periodo de entre 8 

y 48 horas (Foolad et al., 2008). Con temperaturas 

menores a 21 °C los esporangios liberan zoosporas 

biflageladas que le permiten moverse en el agua de 

los tejidos o en el suelo. Cuando entran en contacto 

con el hospedero pierden los flagelos y enquistan 

para producir tubos germinativos que sirven para 

invadir el tejido (Leesutthiphonchai et al., 2018). La 

esporulación óptima ocurre con 90% de humedad 

relativa (HR) y 12 a 18 °C; una lesión produce 

hasta 300.000 esporangios por día (Fry & Goodwin, 

1997) y el ciclo de vida termina en cuatro días. En 

esta fase, los esporangios no tienen mecanismos de 
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Figura 2. Ciclo de vida de Phytophthora infestans.

supervivencia en el largo plazo; para sobrevivir 

infectan tubérculos de papa, permitiendo la 

viabilidad del patógeno entre temporadas (Fry & 

Grünwald, 2010). Por otro lado, la reproducción 

sexual en P. infestans es un fenómeno complejo que 

implica el intercambio hormonal entre los talos de 

aislados con grupos de apareamiento distintos, los 

cuales son denominados A1 y A2 (Mabon et al., 

2021; Qi et al., 2005). El intercambio hormonal 

estimula la diferenciación de anteridios y oogonios, 

estructuras que producen los gametos sexuales 

masculinos y femeninos, respectivamente, que 

cuando se recombinan se reproducen sexualmente y 

dan lugar a la formación de oosporas grandes, de 

paredes gruesas, que le permiten sobrevivir fuera 

del hospedero (en restos de cultivo o en el suelo), 

convirtiéndose en fuente de inóculo primario para 

iniciar nuevas infecciones en la siguiente temporada 

(Fernández-Pavía et al., 2004; Lozoya-Saldaña, 

2005; Fry & Grünwald, 2010). 

El centro de origen de P. infestans es el Valle de 

Toluca, ubicado en el altiplano mexicano y 

considerado el principal centro de diversidad del 

patógeno y el segundo mayor centro de diversidad 

de Solanum spp. (Grünwald & Flier, 2005). En el 

Valle, durante el verano, diariamente la temperatura 

oscila entre 10 y 25°C, la HR es superior al 90 % al 

menos por 10 horas durante varios días y existe 

alternancia de períodos luminosidad/nubosidad; 

condiciones que son óptimas para el desarrollo del 

tizón (Lozoya-Saldaña, 2005). Además, están 

presentes hospederos con diversos grados de 

susceptibilidad y los tipos de compatibilidad del 

patógeno A1 y A2 se encuentran en proporción 1:1, 

permitiendo que las poblaciones del patógeno sean 

derivadas sexualmente con alta recombinación y 

amplia diversidad genética (Flier et al., 2003). 

Actualmente, P. infestans es considerado un 

patógeno re-emergente debido a que sus 

poblaciones varían constantemente en todo el 
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mundo, provocando la devastación de cultivos en 

lugares nuevos con una intensidad mayor en pocos 

días (Fry et al., 2015a; Vleeshouwers et al., 2011).  

El éxito de este patógeno también se atribuye a 

su capacidad de sobrepasar la inmunidad del 

hospedero, a su esporulación profusa con un 

periodo latente corto que permite una rápida 

diseminación y una estructura del genoma que 

promueve su evolución adaptativa 

(Leesutthiphonchai et al., 2018). 

Tipos de resistencia en papas. La resistencia al 

tizón tardío puede ser vertical u horizontal. La 

resistencia vertical presenta un alto grado de 

resistencia, pero a pocas cepas del patógeno, está 

mediada por uno o pocos genes R que son raza-

específicos, de herencia mendeliana y son fáciles de 

incorporar para la obtención de nuevos genotipos 

resistentes. Por su parte, la resistencia horizontal es 

poligénica e inespecífica y protege a la planta 

contra varias cepas del patógeno; este tipo de 

resistencia es difícil de utilizar en programas de 

mejoramiento genético, pero es la más deseable por 

su potencial durabilidad (Karki et al., 2021; 

Lozoya-Saldaña, 2011). Por otro lado, la resistencia 

foliar difiere de la resistencia del tubérculo debido a 

que los genes involucrados en ambos órganos son 

distintos (Lal et al., 2013; Halterman et al., 2008; 

Kirk et al, 2001). Las evaluaciones de resistencia en 

el follaje muestran una respuesta consistente en 

diferentes ambientes y años, mientras que la 

respuesta observada en los tubérculos muestra una 

mayor variación, por ello es preferible evaluar la 

resistencia foliar para seleccionar genotipos 

resistentes (Mayton et al., 2010; Douches et al., 

2002). 

 

  Figura 3. Comparación entre planta de Solanum tuberosum, susceptible al tizón tardío (izquierda) y una 

planta resistente de Solanum demissum (derecha) en el Valle de Toluca, México, 2019. 
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Las papas silvestres en mejoramiento 

genético. Luego de la hambruna irlandesa se 

realizaron las primeras cruzas intraespecíficas de S. 

tuberosum que no originaron materiales resistentes 

al tizón tardío debido a que la base genética de las 

variedades europeas era muy estrecha en ese 

entonces (Zoteyeva et al., 2012). Además, la 

mayoría de los mejoradores creían que cruzar 

variedades europeas con variedades de 

sudamericanas y mexicanas ayudaría a generar 

papas con mayor vigor que le permitirían resistir 

mejor las enfermedades. Recién a inicios del siglo 

XX se realizaron cruzas interespecíficas entre S. 

tuberosum y S. demissum, especie que contiene 11 

genes R de resistencia raza-específica (Figura 3) 

(Turner, 2005). 

Entre 1920 y 1940, el mejoramiento genético se 

basó en la resistencia vertical, obtenida de S. 

demissum, contra razas específicas de P. infestans. 

En ese entonces existían pocos patotipos de P. 

infestans dispersos fuera de México. A partir de 

1950 se combinó la resistencia vertical y horizontal 

de varias papas silvestres, obteniéndose variedades 

con resistencia moderada pero duradera (Lozoya-

Saldaña, 2011). Los materiales resistentes de la 

década de 1980 contenían una base genética 

estrecha debido a que se obtuvieron a partir de un 

limitado número de genotipos (Zoteyeva et al., 

2012), lo que provocó que la resistencia fuera 

superada sistemáticamente por nuevas variantes del 

patógeno, limitando su uso agrícola (Tiwari et al., 

2015). 

Actualmente, los cultivares resistentes a P. 

infestans existentes no son suficientes para reducir 

las pérdidas de rendimiento, haciendo que la 

investigación se centre en utilizar genes de 

resistencia de papas silvestres para obtener 

cultivares resistentes y duraderos contra un amplio 

rango de aislados del patógeno (Tiwari et al., 2013). 

Existen unas 107 especies de papa silvestre, de 

ploidía variada y distribuidas en 16 países de 

América (Spooner et al., 2019). En la búsqueda de 

resistencia al tizón tardío, Pérez et al. (2000) 

identificaron 80 de 133 accesiones con resistencia 

cuantitativa; Micheletto et al. (2000) identificaron 

fuentes de resistencia en Solanum commersonnii y 

Solanum chacoense; Gopal & Singh (2003) 

identificaron 10 materiales resistentes de Solanum 

tuberosum dentro una colección de 270 accesiones; 

Khiutti et al. (2015) observaron variación de la 

resistencia intra e interespecífica en 34 especies; 

Bachmann-Pfabe et al., (2019) identificaron 69 

accesiones muy resistentes y 311 moderadamente 

resistentes; Karki et al. (2021) detectaron 68 

especies resistentes al tizón tardío, indicando la 

presencia de genes RB; y Enciso-Maldonado et al., 

(2021) encontraron más de 20 accesiones con 

moderada y alta resistencia en el Valle de Toluca 

(Figura 4). Por su parte, el Instituto de Investigación 

de Plantas N. I. Vavilov (Rusia), almacena una de 

las más antiguas colecciones de papas silvestres del 

mundo y mediante el Proyecto CEEM (Cornell-

Europa del Este-México), en colaboración con el 

Centro de Investigación de Młochów (Polonia), se 

busca rescatar y guardar ese material genético para 

asegurar su disponibilidad para programas de 

mejoramiento en todo el mundo (Zoteyeva et al., 

2012). Por su parte, el Banco de Germoplasma de 

Papa del Departamento de Agricultura de los 

Estados Unidos (USDA/ARS - U.S. Potato 

Genebank) cuenta con base de datos libre del.  
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Figura 4. Variabilidad de la resistencia en accesiones dentro de una misma especie y entre especies. A) 
Solanum stoloniferum susceptible (A) y resistente (B); Solanum acaule susceptible (C) y resistente (D), 

accesión de Solanum brevicaule susceptible (E) y accesión de resistente (F) en el Valle de Toluca, 

México, 2020. 

USDA Germplasm Resources Information Network 

(GRIN) (2021) en donde reportan más de 25 

especies resistentes Similarmente, el Centro 

Internacional de la Papa (Perú) conserva y provee 

materiales para el resto del mundo y 

constantemente buscan fuentes de resistencia al 

tizón tardío (Lindqvist‐Kreuze et al., 2020). 

Desafíos y avances en el uso de papas 

silvestres. Existen barreras biológicas entre 

especies que limitan el aprovechamiento de los 

genes de resistencia de las papas silvestres. La 

hibridación y las cruzas interespecíficas se 

dificultan por la variabilidad de ploidías y número 

de balance del endospermo (NBE) entre la especie 

cultivada y las silvestres (Haverkort & Kempenaar, 

2016). El NBE se refiere al desarrollo del 

endospermo después de la fertilización y en papas 

se establece que la proporción de contribución 

genómica debe ser 2:1 (materno/paterno) para el 

desarrollo normal del endospermo (Depetris et al., 

2018; Johnston et al., 1980). Para superar estas 

barreras se cultivan anteras y regeneran plantas 

diploides a partir de tetraploides, o haploides a 

partir de diploides (Pacheco-Sánchez et al., 2003), 

se realiza cruce de puentes entre especies, rescate 

de embriones, fusión de protoplastos o duplicación 

de cromosomas con posterior selección y 

retrocruzas normales con el material parental 

deseado (Bethke et al., 2017).  

La minería de alelos y estudios de asociación del 

genoma completo han permitido explorar el genoma 

de papas silvestres para detectar genes homólogos 
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de resistencia (Vossen et al., 2016; Tiwari et al., 

2015; Gebhardt et al., 2004; Kim et al., 2012; 

Sokolova et al., 2011). Por otro lado, la 

construcción de mapas de ligamiento sirvió para 

desarrollar marcadores moleculares vinculados a los 

loci de resistencia (Tiwari et al., 2013).  

Actualmente, existen varios marcadores ligados 

a genes R, loci de carácter cuantitativo y 

marcadores de polimorfismo de nucleótido simple 

(SNPs) que confieren resistencia al tizón tardío 

(Santa et al., 2018; Lindqvist-Kreuze et al., 2014).  

Algunas especies en las que se han reportado 

genes de resistencia al tizón tardío son S. demissum; 

S. bulbocastanum; S. brachistotrichum, S. edinense; 

S. hjertingii, S. microdontum; S. schenckii; S. 

verrucosum, S. pinnatisectum, S. stoloniferum, S. 

papita; S. polytrichon; S. mochiquense, S. phureja; 

S. venturii; S. dulcamara, S. berthaultii; S. avilesi; 

S. capsicibaccatum, entre otras (Tiwari et al., 2013). 

Hasta la fecha, el gen RB es el gen más eficiente 

para suprimir la infección por P. infestans 

(Lokossou et al., 2009; Park et al., 2005; Song et 

al., 2003), y sirvió para la generación de nuevas 

variedades con resistencia horizontal (Van der 

Vossen et al., 2003).  

Posteriormente, también se encontraron 

homólogos del gen RB en otras especies de 

Solanum (Wang et al., 2008). Con base en ensayos 

genéticos, de resistencia y generación de 

transgénicos, se han identificado genes RB que son 

funcionalmente equivalentes a los de S. 

bulbocastanum en S. stoloniferum y S. verrucosum 

(Wang et al., 2008). 

Uno de los mayores logros en el mejoramiento 

genético para combatir al tizón tardío fue el 

apilamiento de tres genes de resistencia al tizón 

tardío (RB, Rpi-blb2 y Rpi-vnt1.1) en las variedades 

de papa "Desiree" y "Victoria" por medio de 

transgénesis, las cuales completaron sus ciclos 

mostrándose inmunes al tizón tardío y sin recibir 

aplicaciones de fungicida, mientras que las mismas 

variedades no transgénicas se destruyeron 

rápidamente (Ghislain et al., 2019). 

Identificación de fuentes de resistencia. Para 

identificar materiales resistentes al tizón tardío se 

aplican distintas metodologías que incluyen pruebas 

de campo y ensayos de inoculación del patógeno en 

plantas enteras, en hojas desprendidas y ensayos in 

vitro (Forbes et al., 2005). Pérez et al. (2000) 

mencionan que los ensayos in vitro ofrecen una 

visión general de los niveles de resistencia en los 

germoplasmas y que son necesarias posteriores 

evaluaciones a campo. Por su parte, Karki et al. 

(2021) mencionan que los ensayos de hojas 

desprendidas ofrecen condiciones muy favorables 

para el desarrollo de la enfermedad, impidiendo la 

identificación precisa de la resistencia cuantitativa, 

y hacen que un mayor número de genotipos 

califique como susceptible; además, no siempre 

existe una relación cercana en la resistencia del 

follaje evaluada en laboratorio y campo (Lal et al., 

2013). Las pruebas de campo que miden el área 

bajo la curva de progreso de la enfermedad 

proporcionan la mejor estimación de la resistencia a 

las enfermedades (Fry, 1978), sin embargo, en la 

mayoría de los sitios de evaluación es necesario 

realizar inoculaciones y cuando las condiciones no 

son favorables, los ensayos no son fiables debido a 

que el patógeno no es capaz de causar (Sieber et al., 

2015). El Valle de Toluca en México es un sitio de 

importancia internacional para la evaluación de 

genotipos debido a que allí no se requieren 

inoculaciones artificiales debido a la gran cantidad 

de oosporas de cepas variables y virulentas que 

https://creativecommons.org/licenses/by/4.0/deed.es
https://creativecommons.org/licenses/by/4.0/deed.es
http://creativecommons.org/licenses/by/4.0/


e- ISSN 2709  - 0817  

Rev .  I nves t .  y  Es t .  -  U N A ,  V o lu m en  12 ,  N ú mer o  2 ,  2021: 36 -47  

Este es un art í culo publica do en a cceso a bier to bajo u na Licencia  Creat ive  Commons CC -BY  

 

Ciencias Agrícolas y  Veter inarias                                                                                              ARTÍCULO DE REVISIÓN 

 

  
 

 

     44 
 

sobreviven al invierno (Lozoya-Saldaña, 2005; 

Fernández-Pavía et al., 2004; Shakya et al., 

2018).Estas condiciones hacen que cualquier clon 

de papa resistente al tizón tardío en Toluca tenga 

muchas posibilidades de seguir siéndolo en el resto 

del mundo (Lozoya-Saldaña, 2005). 

CONCLUSIÓN 

La búsqueda de resistencia al tizón tardío en 

papas silvestres es una parte importante dentro del 

mejoramiento genético de la papa debido a que P. 

infestans ha vencido por años la resistencia genética 

de la planta. 

La utilización de los genes de resistencia de las 

papas silvestres todavía es limitada debido a las 

barreras a nivel de ploidía y la incompatibilidad del 

número del balance del endospermo con la papa 

cultivada. El mejoramiento genético asistido por 

marcadores moleculares y las nuevas técnicas de 

modificación genética para transferir o apilar 

rápidamente genes de resistencia de papas silvestres 

a cultivares de papa son una herramienta con gran 

potencial para acelerar los procesos de obtención de 

genotipos de interés. 

El Valle de Toluca en México es un sitio ideal 

para realizar trabajos de identificación de fuentes de 

resistencia e impulsar programas de mejoramiento 

genético ya que cuenta con la ventaja de ser el 

mayor centro de diversidad del P. infestans, con 

clima ideal para el patógeno y con gran variabilidad 

de resistencia genética en las papas silvestres que se 

distribuyen naturalmente en la zona. 
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