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Abstract

olanum demissum Lindl. is one of the most valued and used species for potato (Solanum

tuberosum L.) breeding due to its richness in genes for resistance to various biotic and

abiotic factors. Over the years, it has been a plant of interest, mainly for its resistance
to potato late blight (caused by Phytophthora infestans [Mont.] de Bary.), which has led to
crosses between S. demissum and S. tuberosum to obtain resistant cultivars. It has also been
used for identifying physiological races of P. infestans and, recently, it has been associated
with glycoalkaloids and antioxidant compounds, whose potential uses are of interest
to various industries. Since there is great potential in the species S. demissum, not only as
a source of resistance genes but also as a source of important bioactive compounds, this
review summarizes the research conducted on the use of Solanum demissum in the breeding of
cultivated potato, as well as its potential uses in other areas. In addition, areas of opportunity
and limitations for breeding for resistance to late blight are highlighted to serve as a starting
point for the development of new research or lines.

Resumen

olanum demissum Lindl. es una de las especies mds valoradas y utilizadas para el

mejoramiento genético de la papa (Solanum tuberosum L.) debido a su riqueza en genes

de resistencia a diversos factores bidticos y abidticos. A lo largo de los afios, ha sido
una planta de interés, principalmente por ser resistente al tizén tardio de la papa (causado
por Phytophthora infestans [Mont.] de Bary.), lo cual ha desencadenado cruzas entre S. demissum
y S. tuberosum para la obtencién de cultivares resistentes. Asimismo, ha sido utilizada para
la identificaciéon de razas fisiolégicas de P. infestans y, recientemente, se ha asociado a
glicoalcaloides y compuestos antioxidantes, cuyos posibles usos son de interés para diversas
industrias. Dado que existe un gran potencial en la especie S. demissum, no solo como fuente
de genes de resistencia sino también como fuente de importantes compuestos bioactivos,
esta revisién resume los aportes de la investigacion de la especie Solanum demissum en el
mejoramiento genético de la papa cultivada, asi como sus usos potenciales en otras dreas.
Ademds, se evidencian las dreas de oportunidad y limitaciones para el mejoramiento genético
para la resistencia al tizén tardio, de tal manera que sirva como punto de partida para el
desarrollo de nuevas investigaciones o lineas.
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Introduction

Crop wild relatives are plant species that are closely
related to cultivated plants and constitute a huge
reservoir of genetic diversity that can be used to breed
new crop varieties resistant to diseases, pests and
abiotic stresses, with the potential to contribute to food
security in the face of climate change and population
growth (Fonseka, Fonseka, & Abhyapala, 2020). In the
specific case of cultivated potato (Solanum tubersoum L.),
its wild relatives (Solanum spp.) are species of great
interest, since they carry useful genes for the genetic
improvement of this crop (Tiwari et al., 2013). To date,
151 wild potato species distributed in 16 countries in
the Americas are known (Spooner et al., 2019; https://
cipotato.org/potato/wild-potato-species).

Among the wild relatives of potato, Solanum demissum
Lindl. has been, for more than 100 years, one of the
most valued and used species for potato breeding due to
its richness in genes for resistance to potato late blight
(Phytophthora infestans [Mont.] de Bary.). Fourteen vertical
resistance genes have been identified, some introduced
in commercial varieties, for which it is considered that
about 50 % of the commercial varieties in the world
have genes of this species (Enciso-Maldonado, Lozoya-
Saldafia, Diaz-Garcia, & Lopez-Salazar, 2021; Lozoya-
Saldafia, 2011; Paluchowska, Sliwka, & Yin, 2022;
Rodriguez, 2015).

During the 19" and 20™ centuries, different collections
were made around the world, and from the 20™
century, scientists focused on making crosses between
S. demissum and S. tuberosum to obtain resistant cultivars
(Turner, 2005); S. demissum was subsequently used
to identify physiological races of P. infestans (Black,
Mastenbroek, Mills, & Peterson, 1953; Malcolmson &
Black, 1966), and it has demonstrated resistance to
insects, viruses, bacteria, and nematodes (Bachmann-
Pfabe, Hammann, Kruse, & Dehmer, 2019; del
Rio & Bamberg, 2020; Eraso-Grisales, Mejia-Espaiia,
& Hurtado-Benavides, 2019; Fiirstenberg-Higg,
Zagrobelny, & Bak, 2013; Hidalgo-Gémez, Carrillo-
Salazar, Rojas-Martinez, Rivera-Pefia, & Ayala-Garay,
2022; Lambers, Chapin, & Pons, 2008; Tingey, 1984;
Vega & Bamberg, 1995; Zoteyeva, Chrzanowska,
Flis, & Zimnoch-Guzowska, 2012). In addition, high
antioxidant activity has been detected (Friedman, 2006;
Hale, Reddivari, Nzaramba, Bamberg, & Miller, 2008),
as well as glycoalkaloids, compounds mainly found in
Solanum spp., and which have been found to be useful
in plant defense and against human diseases (Friedman,
2006; Kuc, 1992; Manrique-Carpintero, Tokuhisa,
Ginzberg, Holliday, & Veilleux, 2013).

The objectives of this review were to summarize
the research contributions on the use of the species

Introducciéon

Los parientes silvestres de los cultivos son especies
de plantas que estdn estrechamente relacionadas con
las plantas cultivadas, y constituyen un enorme
reservorio de diversidad genética que se puede utilizar
para producir nuevas variedades de cultivos resistentes a
enfermedades, plagas y estrés abiotico, con el potencial
de contribuir a la seguridad alimentaria frente al cambio
climdtico y el crecimiento demografico (Fonseka,
Fonseka, & Abhyapala, 2020). En el caso especifico de
la papa cultivada (Solanum tubersoum L.), sus parientes
silvestres (Solanum spp.) son especies de gran interés, ya
que portan genes Utiles para el mejoramiento genético
de este cultivo (Tiwari et al., 2013). Hasta la fecha, se
conocen 151 especies de papas silvestres distribuidas
en 16 paises de América (Spooner et al., 2019; https://
cipotato.org/potato/wild-potato-species).

Dentro de los parientes silvestres de la papa, Solanum
demissum Lindl. ha sido, por mds de 100 afios, una
de las especies mds valoradas y utilizadas para el
mejoramiento genético de la papa debido a su riqueza
en genes de resistencia al tizén tardio (Phytophthora
infestans [Mont.| de Bary.). Se han identificado 14 genes de
resistencia vertical, algunos introducidos en variedades
comerciales, por lo cual se considera que alrededor
del 50 % de las variedades comerciales en el mundo
cuentan con genes de esta especie (Enciso-Maldonado,
Lozoya-Saldafia, Diaz-Garcia, & Lépez-Salazar, 2021;
Lozoya-Saldafia, 2011; Paluchowska, Sliwka, & Yin, 2022;
Rodriguez, 2015).

Durante los siglos XIX y XX se realizaron distintas
colectas alrededor del mundo, y a partir del siglo XX
los cientificos se enfocaron en realizar cruzas entre S.
demissum y S. tuberosum para la obtencién de cultivares
resistentes (Turner, 2005); posteriormente, se utilizé
para identificar razas fisiolégicas de P. infestans (Black,
Mastenbroek, Mills, & Peterson, 1953; Malcolmson &
Black, 1966) y se demostro resistencia a insectos, virus,
bacterias y nematodos (Bachmann-Pfabe, Hammann,
Kruse, & Dehmer, 2019; del Rio & Bamberg, 2020;
Eraso-Grisales, Mejia-Espafia, & Hurtado-Benavides,
2019; Firstenberg-Higg, Zagrobelny, & Bak, 2013;
Hidalgo-G6mez, Carrillo-Salazar, Rojas-Martinez, Rivera-
Pefia, & Ayala-Garay, 2022; Lambers, Chapin, & Pons,
2008; Tingey, 1984; Vega & Bamberg, 1995; Zoteyeva,
Chrzanowska, Flis, & Zimnoch-Guzowska, 2012).
Ademds, se ha detectado una alta actividad antioxidante
(Friedman, 2006; Hale, Reddivari, Nzaramba, Bamberg,
& Miller, 2008) y de glicoalcaliodes, compuestos
encontrados en Solanum spp., principalmente, y que han
resultado ser tutiles en la defensa de las plantas y ante
enfermedades humanas (Friedman, 2006; Kuc, 1992;
Manrique-Carpintero, Tokuhisa, Ginzberg, Holliday, &
Veilleux, 2013).

Revista Chapingo Serie Horticultura | Vol. 29, ntim. 3, septiembre-diciembre 2023.



Diaz-Garcia et al.

S. demissum in the genetic improvement of the
cultivated potato, as well as its potential uses in other
areas, and to highlight the areas of opportunity and
limitations of breeding for resistance to late blight so
that the review can serve as a starting point for the
development of new research or lines.

Methodology

A bibliographic search was conducted in specialized
databases, both scientific and technical, including
the Centro de Informacién Cientifica del CONACYT (https://
cicco.conacyt.gov.py/), Google (https:/fwww.google.
com/webhp?hl=es-419&sa=X&ved=0ahUKEwjU040s9
YfxAhV]JrkGHUopCQcQPAgI), Google Scholar (https://
scholar.google.es/schhp?hl=es), Web of Science (https://
mjl.clarivate.com/search-results), web pages of state
institutions, and web pages of international entities
related to potato plant genetic resources, among others.

First, keywords and connectors were combined to
conduct the search in all fields: “Solanum demissum”,
“late blight”, “Phytophthora infestans”, “abiotic stress”,
“insect resistance”, “frost resistance”, “wild potatoes”,
and “resistance genes”, with results being obtained
from 1848 to 2022. Inclusion criteria such as year
(period 1845-2022) and language (English, Spanish)
were used. Subsequently, all technical and scientific
materials available in these databases concerning the
origin, distribution, characterization, resistance to
biotic and abiotic factors, and chemical analyses related
to S. demissum were selected.

Origen and distribution of Solanum demissum

Solanum demissum, a wild potato belonging to the
family Solanaceae (section Petota of the genus Solanum)
(Spooner & Hijmans, 2001), is a tall plant with a
height of 60 cm, violet to purple flowers, white to tan
tubers, round to compressed, and 5 cm in diameter
(Figure 1) (Hidalgo-Gémez et al., 2022). It can multiply
sexually through the seeds contained in the fruits,
resulting in heterogeneous offspring, since it is a self-
incompatible hexaploid species (2n = 6x = 72, with an
endosperm balance number [EBN] of four) (Spooner
& Hijmans, 2001), which gives rise to a complex and
wide genotypic variability. This was first described by
John Lindley (1848) in the article Notes on the Wild
Potato, published in The Journal of the Horticultural
Society of London. In this paper, the author describes
accessions of S. demissum, collected in the Toluca Valley
and Michoacdn (Mexico), as plants that produce many
runners and few tubers, and emphasizes that the
species shows no symptoms of “the disease”.

The main center of wild potato distribution is in
South America, in the Andean region between Peru,

Los objetivos de esta revisiéon fueron resumir los aportes
de las investigaciones de la especie S. demissum en el
mejoramiento genético de la papa cultivada, asi como
sus usos potenciales en otras dreas, y evidenciar las
dreas de oportunidad y limitaciones del mejoramiento
genético para resistencia al tizén tardio, de tal manera
que la revisién sirva como punto de partida para el
desarrollo de nuevas investigaciones o lineas.

Metodologia

Se realiz6 una busqueda bibliografica en bases de
datos especializadas, tanto cientificas como técnicas,
incluyendo el Centro de Informacién Cientifica del
CONACYT (https:/[cicco.conacyt.gov.py/), Google (https://
www.google.com/webhp?hl=es-419&sa=X&ved=0ah
UKEwjU040s9YfxAhV]JrkGHUopCQcQPAgI),  Google
Académico (https://scholar.google.es/schhp?hl=es), Web
of Science (https://mjl.clarivate.com/search-results),
pdginas web de instituciones estatales, padginas web de
entidades internacionales relacionadas con los recursos
fitogenéticos de papas, entre otras.

Primero, se combinaron las palabras clave y conectores
para la busqueda en todos los campos: “Solanum

demissum”, “tizén tardio”, “Phytophthora infestans”,
“estrés abiotico”, “resistencia a insectos”, “resistencia
a heladas”, “papas silvestres”, “genes de resistencia”,

donde se obtuvieron resultados de 1848 a 2022.
Se utilizaron los criterios de inclusién, como el
ano (periodo 1845-2022) e idioma (inglés, espafiol).
Posteriormente, se seleccionaron todos los materiales
técnicos y cientificos disponibles en estas bases de
datos referentes al origen, distribucién, caracterizacién,
resistencia a factores bidticos y abidticos, y andlisis
quimicos relacionados con S. demissum.

Origen y distribucion de Solanum demissum

Solanum demissum, papa silvestre perteneciente a la
familia de las solandceas (seccién Petota del género
Solanum) (Spooner & Hijmans, 2001), es una planta de
porte alto con 60 cm de altura, flores de color violeta
a morado, tubérculos blancos a bronceado, redondos a
comprimidos, y de 5 cm de didmetro (Figura 1) (Hidalgo-
Gomez et al., 2022). Se puede multiplicar sexualmente a
través de las semillas contenidas en los frutos, lo que da
como resultado una descendencia heterogénea, ya que es
una especie hexaploide autoincompatible (2n = 6x = 72,
con numero de balance del endospermo [EBN, por sus
siglas en inglés| de cuatro) (Spooner & Hijmans, 2001),
lo cual da lugar a una compleja y amplia variabilidad
genotipica. Esta fue descrita por primera vez por John
Lindley (1848) en el articulo Notes on the Wild Potato,
publicado en The Journal of the Horticultural Society of
London. En dicho articulo, el autor describe accesiones de
S. demissum, colectadas en el Valle de Toluca y Michoacdn
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Figure 1. Solanum demissum cultivated in the Toluca Valley: A) flowers, B) plants, C) plant, D) flowers, E) fruits and F) seeds.
Figura 1. Solanum demissum cultivada en el Valle de Toluca: A) flores, B) plantas, C) planta, D) flores, E) frutos y F) semillas.

Bolivia and Chile (Spooner et al., 2019), while Mexico
is considered the second largest center of biodiversity
for these species (Lozoya-Saldafia, 2005). S. demissum is
distributed in Mexico and Guatemala (Figure 2). The
greatest abundance and diversity is found in Mexico,
in the Volcanic Axis and the Sierra Madre del Sur,
between latitudes 19 and 21°, where the climate is
temperate, sub-humid, and with summer rainfall
of 800 to 900 mm annually, high relative humidity

(México), como plantas que producen muchos estolones
y pocos tubérculos, y da énfasis en que la especie no
presenta sintomas de “la enfermedad”.

El principal centro de distribucién de papas silvestres
se encuentra en Sudamérica, en la regién Andina entre
Perti, Bolivia y Chile (Spooner et al., 2019), mientras
que México es considerado el segundo mayor centro
de biodiversidad de estas especies (Lozoya-Saldaiia,
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Figure 2. Geographic distribution of Solanum demissum. Map generated from the data of Hijmans et al. (2002) and USDA-

GRIN (https://[www.ars-grin.gov/).

Figura 2. Distribucion geografica de Solanum demissum. Mapa generado a partir de los datos de Hijmans et al. (2002) y

USDA-GRIN (https://www.ars-grin.gov/).

and thermal oscillation from 12 to 20 °C (Hijmans,
Spooner, Salas, Guarino, & de la Cruz, 2002; Lozoya-
Saldana, 2005; Luna-Cavazos, Romero-Manzanares,
& Garcia-Moya, 2012; USDA Germoplasm Resources
Information Network [GRIN, https://[www.ars-grin.
gov/]). Spooner, Martinez, Hoekstra, and van den Berg
(1997) indicate that S. demissum is a species that usually
grows only in shady places under mature trees, among
moss or pine litter.

Late blight resistance

Interest in collecting and studying wild potatoes
grew out of the Irish potato famine, also known as
the Great Famine, which occurred in the 1840s. In it,
potato monocultures in Ireland were devastated by
“the disease”, now known as late blight, caused by the
oomycete P. infestans, which caused a major food crisis
resulting in severe food shortages and loss of human
life due to starvation and malnutrition (Fry et al., 2015;
Majeed, Siyar, & Sami, 2022; O’Neill, 2009; Schoina
& Govers, 2014). After this event, through several
European expeditions, genotypes of the potato’s wild
relatives were collected for crossing with the edible
species in order to obtain resistant varieties (Hawkes,
1941). Edible potato varieties, at that time, were
obtained through intraspecific crosses of a limited
number of S. tuberosum genotypes, which generated a

2005). S. demissum se encuentra distribuida en México y
Guatemala (Figura 2). La mayor abundancia y diversidad
se encuentra en territorio mexicano, en el Eje Volcdnico
y la Sierra Madre del Sur, entre las latitudes 19 y 21°,
donde el clima es templado, sub-htimedo, con lluvias en
verano de 800 a 900 mm anuales, alta humedad relativa
y oscilacién térmica de 12 a 20 °C (Hijmans, Spooner,
Salas, Guarino, & de la Cruz, 2002; Lozoya-Saldaia,
2005; Luna-Cavazos, Romero-Manzanares, & Garcia-
Moya, 2012; USDA Germoplasm Resources Information
Network [GRIN, https://www.ars-grin.gov/]). Spooner,
Martinez, Hoekstra, y van den Berg (1997) indican que
S. demissum es una especie que, usualmente, crece s6lo
en lugares sombreados bajo drboles maduros, entre
musgo u hojarasca de pino.

Resistencia al tizén tardio

El interés en colectar y estudiar las papas silvestres
naci6 a partir de la hambruna irlandesa de la papa,
también conocida como la Gran Hambruna, ocurrida en
la década de 1840. En esta, los monocultivos de papa
en Irlanda fueron devastados por “la enfermedad”,
actualmente conocida como tizén tardio, causada
por el oomiceto P. infestans, la cual provocd una gran
crisis alimentaria que derivé en una grave escasez de
alimento, y en la pérdida de vidas humanas debido
al hambre y la desnutricién (Fry et al., 2015; Majeed,
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narrow genetic base that was easily overcome by the
oomycete (Turner, 2005).

The oomycete P. infestans is one of the most studied
pathogens in phytopathology; however, it remains a
subject of research because it continues to cause major
epidemics in potato and tomato crops worldwide (Fry
et al., 2015). Until the mid-20™ century, plant breeders
believed that crosses between European varieties of S.
tuberosum and their Mexican wild relatives would result
in potato offspring resistant to late blight; however,
Dr. Salaman at Cambridge would demonstrate the
heritable nature of the resistance of a wild species
(S. endinense) and initiated the first crosses between S.
tuberosum and S. demissum (Black, 1954; Turner, 2005).
Donald Reddick at Cornell University undertook
a plant-exploring expedition to the mountains of
Mexico (Reddick-Retires, 1951), where variability
and indications of resistance to late blight sparked
particular interest in studying Mexican wild potatoes
(S. bulbocastanum, S. pinnatisectum, S. hjertingii, S. papita, S
stoloniferum, S. polyadenium, S. verrucosum and S. demissum,
among others) (Enciso-Maldonado et al., 2022; Zoteyeva
et al,, 2012; Song et al., 2003).

Currently, the most important center of diversity of
P. infestans is considered to be in the Toluca Valley,
extending into Michoacdn and Tlaxcala, where there
is a metapopulation of the pathogen that could
contribute to the repeated resurgence of P. infestans in
the United States and elsewhere (Wang et al., 2017). In
this regard, Mexican species are believed to have co-
evolved with the pathogen over millions of years and
have acquired a natural resistance to it (Alfaro, 1995),
with S. demissum being one of the most studied species
in the last 100 years (Figure 3) because it has vertical
resistance genes (Enciso-Maldonado et al., 2021; Lozoya-
Saldaia, 2011; Paluchowska et al., 2022).

One of the most important contributions that has
been made with S. demissum is the identification of
physiological races of P. infestans, since this oomycete
can present different levels of virulence, with which
it can overcome host resistance and cause the disease;
furthermore, as mentioned above, S. demissum carries
resistance genes. Genetic resistance, in the case of
P. infestans-wild potato species interaction, can be
explained by the gene-to-gene model, where for each
host resistance gene there is a specific gene that
determines the pathogenicity or virulence of the
pathogen (Flor, 1959). Therefore, the plant’s resistance
gene is only effective if there is a corresponding
avirulence gene in the pathogen (Alvarez-Morezuelas,
Alor, Barandalla, Ritter, & de Galarreta, 2021; Serrano
& Cddenas, 2008).

Black et al. (1953) and Malcolmson and Black (1966)
inoculated different races of the pathogen in host

Siyar, & Sami, 2022; O’Neill, 2009; Schoina & Govers,
2014). Después de este acontecimiento, a través de
varias expediciones europeas, se colectaron genotipos
de parientes silvestres de papa para cruzarlos con
la especie comestible con la finalidad de obtener
variedades resistentes (Hawkes, 1941). Las variedades
de papa comestibles, de ese entonces, se obtuvieron a
través de cruzas intraespecificas de un limitado nimero
de genotipos de S. tuberosum, lo cual generé una base
genética estrecha, que fue superada ficilmente por el
oomiceto (Turner, 2005).

El oomiceto P. infestans es uno de los patégenos mds
estudiados dentro de la fitopatologia; sin embargo,
sigue siendo tema de investigacion debido a que
continda causando epidemias importantes en cultivos
de papa y tomate en todo el mundo (Fry et al., 2015).
Al principio, y hasta mediados del siglo XX, los
fitomejoradores consideraban que la cruza entre
variedades europeas de S. tuberosum con sus parientes
silvestres mexicanos daria una descendencia de papas
resistentes al tizén tardio; no obstante, el Dr. Salaman,
en Cambridge, demostraria la naturaleza hereditaria
de la resistencia de una especie silvestre (S. endinense),
e inicié las primeras cruzas entre S. tuberosum y S.
demissum (Black, 1954; Turner, 2005). Donald Reddick,
de la Universidad de Cornell, realizé una expedicién de
exploracién de plantas a las montafias de México
(Reddick-Retires, 1951), donde la variabilidad y los
indicios de resistencia al tizén tardio detonaron un
particular interés en estudiar las papas silvestres
mexicanas (S. bulbocastanum, S. pinnatisectum, S. hjertingii,
S. papita, S stoloniferum, S. polyadenium, S. verrucosum y S.
demissum, entre otras) (Enciso-Maldonado et al., 2022;
Zoteyeva et al., 2012; Song et al., 2003).

Actualmente, se considera que el centro de diversidad
mds importante de P. infestans se encuentra en el Valle de
Toluca, y se extiende hasta Michoacdn y Tlaxcala, donde
existe una metapoblaciéon del patégeno que podria
contribuir al resurgimiento repetido de P. infestans en
Estados Unidos y en otros lugares (Wang et al., 2017).
En este sentido, se cree que las especies mexicanas han
co-evolucionado con el patégeno durante millones de
afos y han adquirido una resistencia natural al mismo
(Alfaro, 1995), siendo S. demissum una de las especies
mads estudiadas en los udltimos 100 anos (Figura 3)
debido a que cuenta con genes de resistencia vertical
(Enciso-Maldonado et al., 2021; Lozoya-Saldaiia, 2011;
Paluchowska et al., 2022).

Una de las contribuciones mds importantes que se
ha realizado con S. demissum es la identificacién de
razas fisiologicas de P. infestans, ya que este oomiceto
puede presentar diferentes niveles de virulencia,
con lo cual puede superar la resistencia del huésped
y causar la enfermedad; ademds, como se mencion6
anteriormente, S. demissum porta genes de resistencia.
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Figure 3. Chronology of the use of Solanum demissum in potato breeding for resistance to late blight (Phytophthora

infestans). Source: author-made.

Figura 3. Cronologia del uso de Solanum demissum en el mejoramiento de la papa para su resistencia al tizén tardio
(Phytophthora infestans). Fuente: Elaboracién propia.

plant differentials, with which they compared the
immunity genes present in the host series and, from
this, formulated a nomenclature system suitable for
international application. In this way, they evaluated
the virulence spectrum, which is the range of Avr
genes expressed by the isolate when inoculated in
the differential series of genotypes with R resistance
genes. When isolates with the same virulence spectrum
were observed, they were called physiological races,
and the broader the virulence spectrum, the more
complex was the race of the pathogen considered to
be (Alvarez-Morezuelas et al.,, 2021). In this regard,
Black et al. (1953) describe that race 1, 2 is capable of
causing disease in genotypes carrying resistance genes
R1, R2 or R1-R2, but does not thrive in the presence of
R3 or R4 genes. Therefore, susceptibility is only possible
when the race has in its designation all the numerals
present in the plant genotype. Consequently, the R1-
R2 genotype, which is the natural host for races 1, 2,
is susceptible to races 1, 2; 1, 2, 3; 1, 2,4 and 1, 2, 3, 4,
and is only immune to the rest.

La resistencia genética, en el caso de la interaccién P.
infestans-especie silvestre de papa, se puede explicar
mediante el modelo de gen a gen, donde por cada gen
de resistencia del huésped existe un gen especifico que
determina la patogenicidad o virulencia del patégeno
(Flor, 1959). Por lo tanto, el gen de resistencia de la
planta solo es efectivo si hay un gen de avirulencia
correspondiente en el patégeno (Alvarez-Morezuelas,
Alor, Barandalla, Ritter, & de Galarreta, 2021; Serrano
& Cadenas, 2008).

Black et al. (1953) y Malcolmson y Black (1966)
inocularon diferentes razas del patégeno en
diferenciales de plantas hospederas, con lo cual
compararon los genes de inmunidad presentes en la
serie de hospederos y, a partir de ello, formularon un
sistema de nomenclatura adecuado para la aplicacién
internacional. De esta manera, evaluaron el espectro
de virulencia, que es el rango de genes Avr expresados
por el aislado cuando es inoculado en la serie
diferencial de genotipos con genes de resistencia R.
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Black’s differentials are used to this day to characterize
P. infestans isolates into pathotypes or physiological
races based on their virulence in plants with R genes
from a differential group of genotypes (Alvarez-
Morezuelas et al., 2021). Thanks to studies by Black et
al. (1953) and Malcolmson and Black (1966), research
was initiated to introduce the late blight resistance
genes contained in S. demissum into potato cultivars,
which were used by farmers for years.

Starting in the 2000s, the term effector began to be
used and related to the term avirulence (Hogenhout,
Van der Hoorn, Terauchi, & Kamoun, 2009). Effectors
are defined as “all pathogen proteins and small
molecules that alter host-cell structure and function”,
and whose alterations facilitate infection or trigger
the plant’s defense response (Hogenhout et al., 2009;
Kamoun, 2007). The effectors present in P. infestans have
been extensively studied and are broadly classified into
apoplastic effectors and cytoplasmic effectors, although
further classifications can be found in recent studies.
The former are small cysteine-rich (SCR) proteins, such
as PcF proteins (formerly called phytotoxins), a family
of necrosis- and ethylene-inducing proteins (NLPs), and
inhibitors of enzymes and extracellular proteases that
degrade host structures, while cytoplasmic effectors
are a family of RXLR proteins and CRN proteins (Fabro,
2022; Kamoun, 2006; Saraiva et al., 2022).

RXLR-type effector genes have been extracted from
the P. infestans sequence and used in gene expression
assays in wild potato species, with the aim of finding
avirulence activity and accelerating the cloning of
R genes (Lokossou, et al., 2009; Saunders et al., 2012;
Schornack et al.,, 2009; Vleeshouwers et al., 2008).
Several NLR genes (associated with effector-triggered
immunity [ETI], most of which belong to the CC-NLR
family) have been identified, with R3a from S. demissum
and Rpi-blb2 from S. bulbocastanum (recognizing the
RXLR effectors AVR3a and AVRbIb2, respectively) being
of great interest, as they accentuate the importance
and usefulness of effector studies in the search for and
cloning of resistance genes (Majeed et al., 2022; Saraiva
et al., 2022).

To date, 14 functional late blight resistance genes
have been found in S. demissum: R1, R2, Rpi-demfl,
R3a, R3b, R4”, R4™, R5, R6, R7, RS, R9a, R10 and R11.
Of these, the R1, R2, R3a, R3b, R8 and R9 genes have
been cloned and classified within the family of genes
encoding nucleotide- binding site and leucine-rich
repeat domain-containing proteins (Paluchowska et
al., 2022). Molecular cloning of genes has facilitated
studies at the molecular level for the management
of potato late blight resistance, as these can be used
in genetic engineering to develop resistant cultivars
(Rogozina, Beketova, Muratova, Kuznetsova, & Khavkin,
2021). However, these genes have not yet been widely

Cuando se observaron aislados con el mismo espectro
de virulencia, se denominaron razas fisioldgicas, y
mientras mds amplio fue el espectro de virulencia
se consider6 mds compleja la raza del patégeno
(Alvarez-Morezuelas et al., 2021). En este sentido,
Black et al. (1953) describen que la raza 1, 2 es capaz
de causar enfermedad en genotipos que carguen los
genes de resistencia R1, R2 o R1-R2, pero no prospera
en presencia de los genes R3 o R4. Por lo tanto, la
susceptibilidad solo es posible cuando la raza tiene
en su designacién todos los numerales presentes en
el genotipo de la planta. En consecuencia, el genotipo
R1-R2, que es el huésped natural de las razas 1, 2, es
susceptible a las razas 1, 2; 1, 2,3;1,2,4y1,2, 3,4,y
solo es inmune al resto.

Los diferenciales de Black se utilizan hasta el dia de hoy
para caracterizar los aislados de P. infestans en patotipos
o razas fisioldgicas con base en su virulencia en plantas
con genes R de un grupo diferencial de genotipos
(Alvarez-Morezuelas et al., 2021). Gracias a los estudios
de Black et al. (1953) y Malcolmson y Black (1966), se
iniciaron investigaciones para introducir los genes de
resistencia al tizén tardio contenidos en S. demissum
en cultivares de papa, los cuales fueron utilizados por
agricultores durante afos.

A vpartir de la década de los 2000, se comenzd a
emplear y relacionar el término efector con el término
avirulencia (Hogenhout, Van der Hoorn, Terauchi, &
Kamoun, 2009). Los efectores se definen como “todas la
proteinas patoégenas y moléculas pequefias que alteran
la estructura y funcién de la célula hospedante”, y
cuyas alteraciones facilitan la infeccién y desencadenan
la respuesta de defensa de la planta (Hogenhout et
al., 2009; Kamoun, 2007). Los efectores presentes
en P. infestans han sido estudiados ampliamente y se
clasifican, de forma general, en efectores apopldsticos
y efectores citopldsmicos, aunque en estudios recientes
se pueden encontrar mds clasificaciones. Los primeros
son proteinas pequeias ricas en cisteina (SCR), como las
proteinas PcF (antes llamadas fitotoxinas), una familia
de proteinas inductoras de necrosis y etileno (NLP), e
inhibidores de enzimas y proteasas extracelulares que
degradan las estructuras del huésped. Mientras que los
efectores citopldsmicos son una familia de proteinas
RXLR y proteinas CRN (Fabro, 2022; Kamoun, 2006;
Saraiva et al., 2022).

Genes efectores del tipo RXLR han sido extraidos
de la secuencia de P. infestans y usados en ensayos de
expresion de genes en especies silvestres de papa, esto
con el objetivo de encontrar actividad de avirulencia
y acelerar la clonacién de los genes R (Lokossou, et
al., 2009; Saunders et al., 2012; Schornack et al., 2009;
Vleeshouwers et al., 2008). Varios genes NLR (asociados
con la inmunidad desencadenada por efectores [ETI, por
sus siglas en inglés), donde la mayoria pertenecen a la
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introduced into potato cultivars, partly due to crossing
difficulties arising from the difference in ploidy
(Bethke, Halterman, & Jansky, 2017).

The ongoing coevolution of pathogen effectors and
plant R genes represents the so-called arms race
between plants and pathogens (Khavkin, 2015; Saraiva
et al.,, 2022).

Insect resistance

Solanum demissum has been shown to be resistant to
pests such as the Colorado potato beetle (Leptinotarsa
decemlineata) and the potato leathopper (Empoasca
fabae) (Fiirstenberg-Hégg et al., 2013). Resistance to the
Colorado potato beetle is positively associated with
the high content of the glycoalkaloids chaconine,
demissine and leptines (Kuc, 1992), secondary
metabolites known to act as a chemical defense against
certain pathogens, although they are potentially
harmful in humans (Eraso-Grisales et al., 2019; Lambers
et al., 2008; Tingey, 1984). A limitation in obtaining
insectresistant genotypes of S. tuberosum is based on
the fact that the offspring of resistant hybrids between
S. tuberosum and S. demissum produce tubers with a high
glycoalkaloid content.

Nematode resistance

Potato cyst nematodes, Globodera pallida and G.
rostochiensis, make up an economically important
group for potato cultivation. Their cysts can survive
for more than 10 years in the soil, and persist even
under unfavorable environmental conditions and the
application of nematicides (Dandurand et al., 2019).
Bachmann-Pfabe et al. (2019) identified genotypes
resistant to nematode infection in 15 of 67 S. demissum
accessions evaluated, and 45 of 67 with partial
resistance. In addition, they indicate that the resistance
of accessions originating in Mexico could be due to the
presence of G. mexicana in Mexico, which is closely
related genetically to G. pallida.

Resistance to other infectious agents

In the potato program of the Instituto Nacional de
Investigaciones Forestales, Agricolas y Pecuarias (INIFAP),
in Metepec, State of Mexico, S. demissum was found to
present some resistance to the bacterium Candidatus
Liberibacter solanacearum, so it could be included
in breeding programs to mitigate the effects of this
microorganism (Hidalgo-Gémez et al., 2022).

On the other hand, a screening of wild species carried
out by Zoteyeva et al. (2012) showed that S. demissum
exhibits resistance to potato virus X (PVX) and potato
virus Y (PVY), which is part of the Bulgarian
potato breeding program (Masheva, 2014). However,

familia CC-NLR, han sido identificados, siendo R3a de S.
demissum y Rpi-blb2 de S. bulbocastanum (que reconocen
los efectores RXLR AVR3a y AVRbIb2, respectivamente)
de gran interés, ya que acenttian la importancia
y utilidad del estudio de efectores en la busqueda y
clonacién de genes de resistencia (Majeed et al., 2022;
Saraiva et al., 2022).

Hasta la fecha, se han encontrado 14 genes de
resistencia al tizén tardio funcionales en S. demissum:
R1, R2, Rpi-demf1, R3a, R3b, R4", R4"*, R5, R6, R7, RS, R9a,
R10 y R11. De estos, los genes R1, R2, R3a, R3b, R8 y
R9 han sido clonados y clasificados dentro de la familia
de genes que codifican el sitio de unién de nucleétidos
y las proteinas que contienen dominios repetidos ricos
en leucina (Paluchowska et al., 2022). La clonacién
molecular de los genes ha facilitado la realizacién
de estudios a nivel molecular para el manejo de la
resistencia al tizén tardio de la papa, ya que estos se
pueden utilizar en ingenieria genética para desarrollar
cultivares resistentes (Rogozina, Beketova, Muratova,
Kuznetsova, & Khavkin, 2021). Sin embargo, estos
genes aun no se han introducido ampliamente en los
cultivares de papa, en parte, debido a las dificultades
de cruzamiento por la diferencia en ploidias (Bethke,
Halterman, & Jansky, 2017).

La coevolucién continua de los efectores de patégenos y
los genes R de las plantas representa la llamada carrera
armamentista entre plantas y patégenos (Khavkin,
2015; Saraiva et al., 2022).

Resistencia a insectos

Solanum demissum ha demostrado ser resistente a plagas,
como el escarabajo de la papa de Colorado (Leptinotarsa
decemlineata) y la cigarrita de la papa (Empoasca
fabae) (Firstenberg-Hagg et al., 2013). La resistencia
al escarabajo de la papa de Colorado estd asociada
positivamente con el alto contenido de los glicoalcaloides
chaconina, demissina y leptinas (Kuc, 1992), metabolitos
secundarios conocidos por actuar como defensa quimica
ante ciertos patégenos, aunque son potencialmente
dafiinos en humanos (Eraso-Grisales et al., 2019; Lambers
et al., 2008; Tingey, 1984). Una limitante en la obtencién
de genotipos de S. tuberosum resistentes a insectos se basa
en que la descendencia de hibridos resistentes entre S.
tuberosum y S. demissum producen tubérculos con alto
contenido glicoalcaloides.

Resistencia a nematodos

Los nematodos del quiste de la papa, Globodera pallida y
G. rostochiensis, conforman un grupo econdémicamente
importante para el cultivo de papa. Sus quistes pueden
sobrevivir mds de 10 afios en el suelo, y persistir
incluso en condiciones ambientales desfavorables y a
la aplicacién de nematicidas (Dandurand et al., 2019).
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although Tiwari, Jeevalatha, Tuteja, and Khurana
(2022) stress that the S. demissum Ny,,, gene confers a
hypersensitive response (HR) against PVY and potato
virus A (PVA), traditional breeding has not been entirely
effective due to the rapid evolution of virulent strains
(same case as late blight), making it important to use
new technologies such as CRISPR-Cas (Doudna &
Charpentier, 2014) for the generation of resistance by
disruption of host factors or interference in the viral
genome.

Frost resistance

Unlike pest and disease management, frost is not
easily managed with cultivation practices or chemical
treatments; therefore, the use of resistant varieties is
recommended to reduce losses due to frost (Vega &
Bamberg, 1995). S. demissum is classified, within the
group of wild relatives of potato, as one of the most
frost-resistant species, withstanding up to -2 °C (Vega &
Bamberg, 1995). Since the beginning of the 20" century,
this has led to the obtaining of frost-resistant hybrids
from crosses between S. demissum and S. tuberosum (del
Rio & Bamberg, 2020).

Other properties

Glycoalkaloids, widely studied secondary metabolites,
are commonly found in potato and its wild relatives,
and have been classified as toxic compounds, making
them useful in defending against pathogen attack and
certain human diseases (Friedman, 2006; Friedman,
McDonald, & Filadelfi-Keszi, 1997; Kuc, 1992;
Manrique-Carpintero et al., 2013). High concentrations
of o-tomatine, demissine, demissidine, tomatidine,
chaconine, and tomatidenol have been found in S.
demissum (Distl & Wink, 2009; Friedman et al., 1997);
the last has been introgressed into S. tuberosum (McCue,
2009). These compounds have shown an effect in the
treatment of different diseases, as they have been
associated with anti-inflammatory, antihyperglycemic,
antibiotic, anticholesterolemic and anticancer
properties (Friedman, 2006; Milner et al, 2011).
Tomatidine inhibits the growth of colon and liver
cancer cells in vitro (Wolfling, 2007), a-chaconine and
o-tomatine have a positive effect on the inactivation
of herpes virus type 1 (Thorne, Clarke, & Skuce, 1985),
and o-tomatine inhibits growth and induces apoptosis
in myeloid leukemia cells (Huang et al., 2015).

In wild potato species, including S. demissum, high
antioxidant activity has been reported, and phenolic
compounds such as p-coumaric acid, chlorogenic
acid and caffeic acid have been found. The last has
antioxidant, antibacterial, antiviral, antifungal and
anti-inflammatory properties (Butiuk, Martos, Adachi,
& Hours, 2016; Eroglu & Dogan, 2023; Friedman, 2006;
Hale et al., 2008).

Bachmann-Pfabe et al. (2019) identificaron genotipos
resistentes a la infecciébn por nematodos en 15 de
67 accesiones de S. demissum evaluadas, y 45 de 67 con
resistencia parcial. Ademds, indican que la resistencia de
las accesiones originarias de México se podria deber a la
presencia de G. mexicana en el territorio mexicano, que
estd estrechamente relacionada genéticamente con G.
pallida.

Resistencia a otros agentes infecciosos

En el programa de papa del Instituto Nacional de
Investigaciones Forestales, Agricolas y Pecuarias
(INIFAP), en Metepec, Estado de México, se encontré
que S. demissum presenta cierta resistencia a la bacteria
Candidatus Liberibacter solanacearum, por lo cual se
podria incluir en programas de mejoramiento genético
para mitigar los efectos de este microorganismo
(Hidalgo-Gémez et al., 2022).

Por otra parte, un cribado de especies silvestres realizado
por Zoteyeva et al. (2012) demostrdé que S. demissum
presenta resistencia a los virus X de la papa (PVX) y virus
Y de la papa (PVY), lo cual forma parte del programa de
mejoramiento de papa de Bulgaria (Masheva, 2014). Sin
embargo, aunque Tiwari, Jeevalatha, Tuteja, y Khurana
(2022) acentdan que el gen Ny,,,, de S. demissum confiera
una respuesta hipersensibe (HR) contra el PVY y el virus
A de la papa (PVA), el mejoramiento tradicional no ha
resultado del todo efectivo debido a la rdpida evolucién
de las cepas virulentas (mismo caso que el tizén
tardio), por lo que resulta importante el uso de nuevas
tecnologias como CRISPR-Cas (Doudna & Charpentier,
2014) para la generacién de resistencia por medio de
interrupcion de factores del hospedero o la interferencia
en el genoma viral.

Resistencia a heladas

A diferencia del manejo de plagas y enfermedades,
las heladas no se manejan ficilmente con prdcticas
de cultivo o tratamientos quimicos; por ello, se
recomienda el uso de variedades resistentes para
reducir las pérdidas por heladas (Vega & Bamberg,
1995). S. demissum se clasifica, dentro del grupo de
parientes silvestres de la papa, como una de las especies
mads resistentes a heladas, al soportar hasta -2 °C (Vega
& Bamberg, 1995). Desde inicios del siglo XX, esto ha
desencadenado la obtencién de hibridos a partir de
cruzas entre S. demissum y S. tuberosum resistentes a
heladas (del Rio & Bamberg, 2020).

Otras propiedades

Los glicoalcaloides, metabolitos secundarios estudiados
ampliamente, se encuentran cominmente en la papa
y sus parientes silvestres, y han sido catalogados como
compuestos téxicos, por lo que resultan utiles en la
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Discussion

Solanum demissum is an important phytogenetic
resource, valued for its resistance to pests and diseases,
positioning itself on the map as one of the most
exploited wild relatives of potato in breeding programs.
However, despite the fact that genes for resistance to
blight and other stress factors have been one of the
most studied aspects in the last 100 years (by obtaining
countless cultivars resistant to late blight), the results
obtained from traditional breeding have not been
entirely successful. P. infestans and other pathogens
have managed to evade the genetic resistance of
cultivars obtained through crosses with S. demissum,
which has led to the development of new epidemics
worldwide, such as in the United States, Canada, India,
Mexico, Peru, the vast majority of European countries,
Africa and Asia (Fry et al., 2013; Hwang et al., 2014;
Dey et al., 2018; Romero-Montes, Lozoya-Saldafia, Mora-
Aguilera, Ferndndez-Pavia, & Griinwald, 2012; Zoteyeva
& Patrikeeva, 2010; Forbes, 2015).

As a result of the above, it is essential to continue
researching, discovering and proposing improvements
through the use of new technologies to make breeding
programs more efficient. Currently, there are two
aspects in the application of these tools: the search
for and identification of candidate genes in S. demissum,
and the introgression of the discovered genes into
S. tuberosum.

For gene searching and identification, knowing the
diversity, structure and relationships of the germplasm,
genotyping by sequencing (GBS), genome-wide
association studies (GWAS) and QTL’s, to mention a
few examples, are useful tools that can facilitate and
accelerate the localization and selection of genes of
interest, which will then be sought to be introduced
or silenced in cultivated potato. Several studies have
documented the feasibility of using these tools (Bastien,
Boudhrioua, Fortin, & Belzile, 2018; Boudhrioua et al,,
2017; Bradshaw, Hackett, Pande, Waugh, & Bryan, 2008;
Hackett, McLean, & Bryan, 2013; Okada et al., 2019;
Prodhomme et al., 2020; Rosyara, de Jong, Douches, &
Endelman, 2016; Saidi & Hajibarat, 2020; Uitdewilligen
et al,, 2013; Zhang, Qu, Gu, Xu, & Xue, 2022). Some
examples of genes that may be of interest are the late
blight resistance genes (already mentioned above), the
GBBSI gene (associated with amylose), the Asn1, Asn2 and
Vinv genes (associated with acrylamide accumulation),
the polyphenol oxidase gene (responsible for browning)
and the beetle B-actin gene.

Regarding gene introgression into S. tuberosum, genetic
transformation was the first strategy used, where the
main methods are bio-ballistics, protoplast fusion
and Agrobacterium-mediated transformation (Diaz-

defensa ante el ataque de patdégenos y ante ciertas
enfermedades humanas (Friedman, 2006; Friedman,
McDonald, & Filadelfi-Keszi, 1997; Kuc, 1992; Manrique-
Carpintero et al., 2013). En S. demissum se han encontrado
altas concentraciones de o-tomatina, demissina,
demissidina, tomatidina, chaconina y tomatidinol (Distl
& Wink, 2009; Friedman et al., 1997); este dltimo ha
sido introgresado en S. tuberosum (McCue, 2009). Dichos
compuestos han mostrado un efecto en el tratamiento
de diferentes enfermedades, ya que se han asociado a
propiedades antiinflamatorias, antihiperglucémicas,
antibidticas, anticolesterolemiantes y anticancerigenas
(Friedman, 2006; Milner et al., 2011). La tomatidina
inhibe el crecimiento in vitro de células cancerosas de
colon e higado (Wolfling, 2007). La a-chaconina y la
o-tomatina tienen efecto positivo en la inactivacién del
virus del herpes tipo 1 (Thorne, Clarke, & Skuce, 1985),
mientras que o-tomatina inhibe el crecimiento e induce
la apoptosis en células de leucemia mieloide (Huang et
al., 2015).

En especies silvestres de papa, incluida S. demissum, se
ha reportado alta actividad antioxidante, y se han en-
contrado compuestos fenélicos como acido p-cumdrico,
dcido clorogénico y dcido cafeico. Estos dltimos tienen
propiedades antioxidantes, antibacterianas, antivirales,
antifingicas y antiinflamatorias (Butiuk, Martos, Ada-
chi, & Hours, 2016; Eroglu & Dogan, 2023; Friedman,
2006; Hale et al., 2008).

Discusion

Solanum demissum es un recurso fitogenético importante,
valorado por su resistencia a plagas y enfermedades,
posiciondndose en el mapa como uno de los parientes
silvestres de la papa mds aprovechados en los
programas de mejoramiento genético. Sin embargo,
a pesar de que los genes de resistencia al tizén y
otros factores de estrés han sido uno de los aspectos
mads estudiados en los ultimos 100 afios (al lograr la
obtencién de innumerables cultivares resistentes al
tizén tardio), los resultados obtenidos a partir del
mejoramiento genético tradicional no han sido
del todo exitosos. P. infestans, y otros patdégenos, han
logrado evadir la resistencia genética de los cultivares
obtenidos a través de cruzas con S. demissum, lo cual
ha dado lugar al desarrollo de nuevas epidemias a
nivel mundial, como en Estados Unidos, Canadd, India,
México, Perd, la gran mayoria de los paises europeos,
Africa y Asia (Fry et al., 2013; Hwang et al., 2014; Dey
et al, 2018; Romero-Montes, Lozoya-Saldafia, Mora-
Aguilera, Ferndndez-Pavia, & Griinwald, 2012; Zoteyeva
& Patrikeeva, 2010; Forbes, 2015).

Derivado de lo anterior, resulta indispensable continuar
investigando, descubriendo y proponiendo mejoras
mediante el uso de nuevas tecnologias para eficientizar
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Granados & Chaparro-Giraldo, 2012). Bio-ballistics
consists of the bombardment of microprojectiles
covered with the DNA to be transferred, which carries,
inside the cell, the genes of interest that will later be
integrated into the plant genome. Protoplast fusion is a
chemical-mediated transfer that most commonly uses
polyethylene glycol to induce membrane permeability
to allow the DNA to pass into the cell. The Agrobacterium
system works because of the genus’ ability to infect
plant organisms and transfer DNA, and involves using
the organism as a vector for gene transfer to the plant.
This transformation can be trans-genesis or cis-genesis.
The latter is used in the case of S. demissum and S.
tuberosum, as they are closely related species (del Mar
Martinez-Prada, Curtin, & Gutiérrez-Gonzdlez, 2021;
Diaz-Granados & Chaparro-Giraldo, 2012; Nadakuduti,
Buell, Voytas, Starker, & Douches, 2018; Nicolia, Filt,
Hofvander, & Andersson, 2021; Toinga-Villafuerte,
Vales, Awika, & Rathore, 2022; Van Eck, 2018; Zhang,
Zhang, & Chen, 2020).

The second strategy used for introgression is gene
editing. Zinc finger nucleases (ZFN), TALEN nucleases
and the CRISPR-Cas9 complex are useful methods and
another alternative for the use and introduction of
genes of interest from S. demissum (Van Eck, 2018). Some
reviews and trials have shown successful cases with the
use of TALEN and CRISPR-Cas9 in S. tuberosum, such as
the reduction of glycoalkaloids in tubers, resistance to
herbicides, starch quality in tubers, self-incompatibility,
and polyphenol oxidase (PPO) activity in tubers to reduce
enzymatic browning.

The generation of genetically modified varieties
produced and marketed since 1995 (NewLeaf™,
NewLeaf™ Plus, NewLeaf™ Y, Innate” 1.0 Innate 2.0,
Amflora™, Starch potato, Elizaveta Plus, Lugovskoi
Plus, SpuntaG2, Desiree, Ranger Russet, Taedong
Valley, King Edward, Chicago, Atlantic, Kuras, Sayaka
and Mayqueen) include cis-genesis, CRISPR-Cas9 and
TALEN genetic transformation approaches, where
acquired traits include incorporation of resistance to the
Colorado potato beetle, PVY and late blight, reduction of
acrylamide, glycoalkaloids, black spot and amylose, and
an increase in TAG, carotenoids and vitamins (Abdallah,
Hamwieh, Radwan, Fouad, & Prakash, 2021; del Mar
Martinez-Prada et al.,, 2021; Hameed, Zaidi, Shakir, &
Mansoor, 2018; Nadakuduti et al., 2018; Tiwari et al,,
2022; Tussipkan & Manabayeva, 2021; Yasumoto et al.,
2020; Wang et al., 2015).

Techniques such as gene silencing (RNAi) (used to
confer resistance to viruses such as PVY, PVX, PVS,
PLRV and late blight) (Del Mar Martinez-Prada et al.,
2021; Hameed et al., 2018; Sun et al., 2016) or gene
blocking (gene knockout, suggested as an effective
strategy to reduce acrylamide content) (del Mar

los programas de mejoramiento. Actualmente, se
visualizan dos vertientes en la aplicacién de estas
herramientas: la basqueda e identificacién de genes
candidatos en S. demissum, y la introgresiéon de los
genes descubiertos a S. tuberosum.

Para la busqueda e identificacién de genes, conocer la
diversidad, estructura y relaciones del germoplasma,
el genotipado por secuenciacién (GBS), los estudios de
asociaciéon de genoma completo (GWAS) y los QTL’s,
por mencionar algunos ejemplos, son herramientas
utiles que pueden facilitar y acelerar la localizacién
y seleccién de los genes de interés, que después se
buscard introducir o silenciar en la papa cultivada.
Diversos estudios documentan la factibilidad del uso
de estas herramientas (Bastien, Boudhrioua, Fortin,
& Belzile, 2018; Boudhrioua et al., 2017; Bradshaw,
Hackett, Pande, Waugh, & Bryan, 2008; Hackett,
McLean, & Bryan, 2013; Okada et al., 2019; Prodhomme
et al., 2020; Rosyara, de Jong, Douches, & Endelman,
2016; Saidi & Hajibarat, 2020; Uitdewilligen et al,
2013; Zhang, Qu, Gu, Xu, & Xue, 2022). Algunos
ejemplos de genes que pueden ser interesantes son
los de resistencia a tizén tardio (ya mencionados
anteriormente), el gen GBBSI (asociado con
la amilo  sa), los genes Asnl, Asn2 y Vinv (asociados
con la acumulacién de acrilamida), el gen de la
polifenoloxidasa (responsable del pardeamiento) y el
gen de la p-actina del escarabajo.

Referente a la introgresién de genes a S. tuberosum,
la transformacién genética fue la primera estrategia
utilizada, donde los métodos principales son
la Dbiobalistica, la fusién de protoplastos y la
transformacién mediada por Agrobacterium (Diaz-
Granados & Chaparro-Giraldo, 2012). La biobalistica
consiste en el bombardeo de microproyectiles cubiertos
del ADN que se desea transferir, lo cual lleva, al
interior de la célula, los genes de interés que después
serdn integrados al genoma de la planta. La fusién
por protoplastos es una transferencia mediada por
compuestos quimicos que utiliza, mds cominmente,
polietilenglicol para inducir permeabilidad en las
membranas y asi permitir el paso del ADN a la célula.
El sistema Agrobacterium funciona gracias a la capacidad
del género para infectar a organismos vegetales y
transferir ADN, y consiste en utilizar al organismo
como vector de transferencia del gen a la planta. Esta
transformacién puede ser trans-génesis o cis-génesis.
Esta ultima es utilizada en el caso de S. demissum
y S. tuberosum, ya que son especies estrechamente
relacionadas (del Mar Martinez-Prada, Curtin, &
Gutiérrez-Gonzdlez, 2021; Diaz-Granados & Chaparro-
Giraldo, 2012; Nadakuduti, Buell, Voytas, Starker, &
Douches, 2018; Nicolia, Filt, Hofvander, & Andersson,
2021; Toinga-Villafuerte, Vales, Awika, & Rathore, 2022;
Van Eck, 2018; Zhang, Zhang, & Chen, 2020).
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Martinez-Prada et al., 2021), used in conjunction with
CRISPR-Cas9, have proven to be successful and have
provided an interesting basis for further studies on
gene functionality (Clasen et al., 2016; Kieu, Lenman,
Wang, Petersen, & Andreasson, 2021; Toinga-Villafuerte
et al,, 2022; Wang et al,, 2015).

From the wide possibilities for the application of
transformation and gene editing tools, two major
challenges have been visualized; on the one hand,
there is the complexity represented by the variability
of ploidy between species and, on the other, the
government regulations imposed and in process for
genetically modified organisms (Van Eck, 2018).

On the other hand, the antioxidant properties and the
presence of glycoalkaloids in S. demissum set a starting
point in agricultural and pharmaceutical research to
take full advantage of these resources. Work has been
carried out on the extraction of glycoalkaloids in
cultivated potato (mainly a-chaconine and o-solanine),
and different extraction methods have been proposed,
such as aqueous extraction, obtaining acidified
ethanolic extracts, obtaining extracts with ammonium
hydroxide. and extraction with pressurized liquids
(Eraso-Grisales et al., 2019; Sdnchez-Maldonado, Mudge,
Génzle, & Schieber, 2014; Silva-Beltrdn et al., 2015).
In addition, the effectiveness of the extracts of these
compounds against bacterial strains such as E. coli,
Salmonella typhimurium, Listeria ivanovii and Staphylococcus
aureus has been evaluated, as well as the biocidal effect
against snails and the Colorado potato beetle (Kuc,
1992; Silva-Beltran et al., 2015).

Regarding antioxidant activity, particularly for the
extraction of p-coumaric acid, chlorogenic acid
and caffeic acid (present in S. demissum and whose
properties were described above), it may be feasible
to use methodologies proven in other crops, such as
artichoke or coffee, in which alcoholic, hydroalcoholic
extracts and acid hydrolysis with hydrochloric acid are
used (Eroglu & Dogan, 2023). Likewise, methodologies
can be considered to determine the most suitable
solvent for the extraction of the compounds
(Aristizdbal, Vargas, & Alvarado, 2019; Gani et al., 2006;
Ky, Noirot, & Hamon, 1997).

Finally, it is worth emphasizing the importance that S.
demissum has had over the years, being a milestone in
the genetic improvement of potato, and contributing
to the wunderstanding of resistance and the
identification of physiological races. S. demissum has
been the focus of a large number of research projects,
and today it has the known properties and elements to
continue contributing to the improvement of crops and
the production of useful compounds for humans.

La segunda estrategia utilizada para la introgresion
es la edicién genética. Las nucleasas de dedos de zinc
(ZEN), las nucleasas TALEN y el complejo CRISPR-
Cas9 son métodos utiles y otra alternativa para el uso
e introducciéon de genes de interés procedentes de
S. demissum (Van Eck, 2018). En algunas revisiones y
ensayos se han demostrado casos de éxito con el uso de
TALEN y CRISPR-Cas9 en S. tuberosum, como la reduccién
de glicoalcaloides en tubérculos, resistencia a herbicidas,
calidad de almidén en tubérculo, autoincompatibilidad
y actividad de polifenoloxidasa en tubérculo (PPO) para
reducir el pardeamiento enzimadtico.

La generacién de variedades modificadas genéticamente,
producidas y comercializadas desde 1995 (NewLeaf™,
NewLeaf™ Plus, NewLeaf™ Y, Innate” 1.0 Innate” 2.0,
Amflora™, Starch potato, Elizaveta Plus, Lugovskoi
Plus, SpuntaG2, Desiree, Ranger Russet, Taedong
Valley, King Edward, Chicago, Atlantic, Kuras, Sayaka
y Mayqueen), incluyen enfoques de transformacién
genética cis-génesis, CRISPR-Cas9 y TALEN, en donde
las caracteristicas adquiridas abarcan la incorporacién
de resistencia al escarabajo de la papa de colorado,
al PVY y al tizén tardio, la reduccién de acrilamida,
glicoalcaloides, black spot y amilosa, y el incremento de
TAG, carotenoides y vitaminas (Abdallah, Hamwieh,
Radwan, Fouad, & Prakash, 2021; del Mar Martinez-
Prada et al,, 2021; Hameed, Zaidi, Shakir, & Mansoor,
2018; Nadakuduti et al, 2018; Tiwari et al, 2022;
Tussipkan & Manabayeva, 2021; Yasumoto et al., 2020;
Wang et al.,, 2015).

Técnicas como el silenciamiento de genes (ARNi)
(utilizado para conferir resistencia a virus como el PVY,
PVX, PVS, PLRV y el tizén tardio) (Del Mar Martinez-
Prada et al., 2021; Hameed et al., 2018; Sun et al,
2016) o el bloqueo de genes (gene knockout, sugerido
como una estrategia efectiva para reducir el contenido
de acrilamida) (Del Mar Martinez-Prada et al., 2021),
utilizadas en conjunto con CRISPR-Cas9, resultan ser
exitosas y proveen una base interesante para otros
estudios sobre la funcionalidad de los genes (Clasen et
al, 2016; Kieu, Lenman, Wang, Petersen, & Andreasson,
2021; Toinga-Villafuerte et al., 2022; Wang et al., 2015).

A partir de las amplias posibilidades de aplicacion de
las herramientas de transformacién y edicién genética,
se han logrado visualizar dos retos importantes. Por
un lado, se tiene la complejidad que representa la
variabilidad de ploidias entre especies y, por el otro, las
regulaciones gubernamentales impuestas y en proceso
para los organismos genéticamente modificados (Van
Eck, 2018).

Por otro lado, las propiedades antioxidantes y la
presencia de glicoalcaloides en S. demissum fijan
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Conclusions

Solanum demissum is one of the species with great potential
in different areas and for potato breeding. Traditional
breeding has limitations that could be solved with the
use of new molecular technologies, which, when used
in an integral way, would result in an important advance in
the field of improvement and use of plant species.
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