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RESUMEN

La heredabilidad es un parametro genético fundamental para planes de mejoramiento de cultivos, de
importancia ecolégica y evolutiva, ya que describe si la variabilidad de un caracter se explica mejor por la
variacion genética o por la ambiental. A pesar de que su estimacion deriva de disefios experimentales basados
en coeficientes de parentesco conocidos, el uso de técnicas moleculares ha permitido el desarrollo de modelos
gue permiten estimar la heredabilidad empleando una sola generacién, facilitando asi los disefios
experimentales y la aplicabilidad a poblaciones en las que es complejo conocer las relaciones genealdgicas.
Con el objetivo de determinar la heredabilidad de rasgos vegetativos y de interés comercial en tres variedades
comerciales de aji empleando marcadores moleculares microsatélites, se evaluaron los rasgos y se realiz6 la
genotipificacion de los individuos por medio de curvas de disociacion de alta resolucion (HRM). La
heredabilidad para cada rasgo en cada variedad comercial se estimo a partir de una matriz de relaciones de
parentesco, obtenida empleando el método Triadic IBD y una matriz de similitud fenotipica. Los rasgos
evaluados presentaron valores de heredabilidad cercanos a cero, indicando que presentan una fuerte influencia
ambiental, y que no es recomendable realizar procesos de seleccion debido a la poca varianza aditiva con
respecto a la fenotipica. Sin embargo, se podrian emplear estas tres variedades comerciales en estudios de
rendimiento genotipo-ambiente. Empleando la metodologia propuesta se reducen los tiempos de ejecucion de
los estudios mejoramiento y se posibilita la investigacion de pardmetros genéticos en poblaciones con
parentesco desconocido.
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ABSTRACT

Heritability is a genetic parameter essential for breeding programs, with ecological and evolutionary
importance, because describes if traits variability is caused by the genetic variance or by the environment
variance. However, for the its estimation, are necessary experimental designs based on knowing the
relationship coefficient. Use of the molecular techniques have permitted the development of heritability
estimation models estimation using just one generation, which can be useful in populations with relatedness
unknown. For determining heritability of vegetative and comercial interest traits in three commercial variety
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of chili, quantitative traits were evaluated and microsatellites markers were amplified using High Resolution
Melting (HRM). The heritability for each trait in each commercial variety was estimated from a matrix of
relatedness using the Triadic IBD methodology and a phenotypic similarity matrix. The traits showed
heritability values close to zero, indicating that have a strong environmental influence and that it is not
advisable to carry out selection processes due to the low additive variance with respect to the phenotypic.
Nevertheless, these three varieties could be employed for developt studies centred in the genotype-
environment interaction. The methodology used here reduce the time of investigation and permit genetic

parameter in population with unknown relatedness.

Keywords: HRM, Microsatellites, Relatedness, Triadic IBD.

INTRODUCCION

Capsicum (L.) (Solanaceae) es un género
nativo de las regiones templadas vy
tropicales de América y comprenden
frutos dulces (pimientos) y picantes (aji).
Se reconocen cerca de 35 especies
(Carrizo et al. 2013), de las cuales C.
annuum, C. chinense, C. frutescens, C.
baccatum y C. pubescens se consideran
especies domesticadas y en estas se
concentra el mayor interés comercial
(Pickersgill 1989, Pickersgill 1997). A
nivel global, China e Indonesia son los
paises con mayor produccion. Mientras
que, en Ameérica Latina, México es el
principal productor (Jager et al. 2013). En
Colombia su produccion ha venido
incrementando desde el 2008, tanto asi
que para el 2011, el Ministerio de
Agricultura y Desarrollo Rural destaca la
produccion de aji por su gran incremento
de exportaciones (Restrepo 2011). Segun
cifras de la Camara de Comercio de Cali
(2015), el Valle del Cauca registra el 93%
de las exportaciones de aji, siendo el
departamento  mas  importante  en
produccion y exportacion de las
variedades Tabasco (C. frutescens),
Habanero (C. chinense) y Cayena (C.
annuum). Esta importancia econémica ha
conllevado a la realizacion de trabajos de
seleccién direccional, para los cuales es
fundamental conocer que factores afectan
la expresion de algun rasgo en particular.

Previo a realizar un proceso de seleccion
direccional en un cultivo, es necesario
conocer  pardmetros  sobre  rasgos
vegetativos  y/o  de importancia
econdémica. Los descriptores vegetativos,
son fuentes de informacion sobre el
crecimiento y salud de las plantas,
mientras que los rasgos reproductivos,
como el nuimero de frutos, o dias de
floracion se relacionan de manera directa
con los intereses de produccién (Gémez
& Lopez 2014). La variabilidad de estos
descriptores o varianza fenotipica Vp se
explica por el modelo cuantitativo en
términos de la varianza aditiva Vjy,
varianza de dominancia Vj,, Vvarianza
epistatica V;, y varianza ambiental Vg
(Ecuacidn [1]), siendo la sumatoria de los
tres primeros factores la varianza genética
V; (Falconer & Mackay 1996). La
estimacién de estos componentes es
fundamental para determinar diferentes
pardmetros  genéticos, como la
heredabilidad.

VP=VA+VD+I/]+VE [1]

La heredabilidad en sentido estricto 4#°, se
define como la proporcion de varianza
fenotipica debida a la varianza aditiva
(Ecuacion [2]) (Visscher et al. 2008),
siendo [, estimada a partir del efecto
medio de los padres. Dicha varianza
explica el componente genético aditivo
que afecta el fenotipo de los hijos

(Falconer & Mackay 1996), por lo que W
se puede explicar en términos practicos



como el grado relativo en el cual un rasgo
se transmite de padres a hijos. Por tanto,

para un rasgo con A’alta, la progenie
presenta valores del rasgo semejantes a
los de los parentales (Nascimiento et al.
2012, Naegele et al. 2016).

2 0o
W =512

Existen diferentes modelos
experimentales  para  estimar la
heredabilidad, como la regresion de los
hijos sobre el promedio de los padres, la
regresion de los hijos sobre uno de los
padres o la correlacion entre hermanos
completos y medios hermanos (Warner
1952, Avrilla 1998, Holland et al. 2003).
Estos modelos requieren un disefio
experimental basado en familias y varias
generaciones, esto se debe a que es
necesario conocer el coeficiente de
parentesco [ estimado a partir del pedigri
(Falconer & Mackay 1996). El coeficiente
de parentesco ([J) o coancestria (o) se
define como la probabilidad de encontrar
genes  homologos  idénticos  por
descendencia en los genotipos (Harris
1964, Jacquard 1972, Wang 2007), por lo
que revelan las relaciones genealdgicas de
los individuos.

En poblaciones donde no hay posibilidad
de conocer el parentesco, como es el caso
de los cultivos, la aplicacion de los
métodos clasicos es muy limitada
(Ritland 19964, Ritland 2000, Thomas et
al. 2002). Ritland (1996b) propone la
estimacion de heredabilidad a partir de
una generacion usando datos moleculares.
Este modelo ha sido empleado por varios
autores en diferentes familias de plantas
(Klaper et al. 2001, Van Kleunen &
Ritland 2005, Visscher et al. 2008,
GbOmez & Lopez 2014), sin embargo, se
ha reportado que el coeficiente de
parentesco propuesto por Ritland (1996a)
presenta grandes sesgos (Thomas et al.

2002, Csilléry et al. 2006, Rodriguez et
al. 2007). Como respuesta, Lynch &
Ritland 1999, Wang 2002, Wang 2007,
entre otros autores, han desarrollado
estimadores basados en marcadores
moleculares  para  determinar  los
coeficientes de parentesco. Entre los
estimadores de parentesco con menos
sesgo se encuentra Triadic IBD de Wang
(2007), modelo que ha demostrado
conservar la significancia biologica al
respetar el intervalo de los valores de
parentesco (entre 0 y 1), y ha presentado
un buen ajuste con respecto a los valores
de parentesco estimados con un pedigri,
siendo varios los estudios que han
empleado exitosamente este estimador
(King et al. 2011, Mattila et al. 2012,
Gross et al. 2017).

Diferentes estudios han empleado los
marcadores moleculares microsatélites
para estimar el coeficiente de parentesco
en diferentes especies de plantas
(Sweigart et al. 1999, Andrew et al. 2005,
Bessega et al. 2009). Los marcadores
microsatélites son ideales para determinar
la relacion geneal6gica entre los
individuos, dado que son altamente
polimorficos (Frankham et al. 2002), y
han sido efectivos en la discriminacion de
paternidades (Rodriguez et al. 2004,
Aranguren et al. 2005, Azofeifa 2006). La
lectura de los mismos requiere técnicas de
electroforesis 0  secuenciacion, sin
embargo, otro método mas reciente es el
de emplear curvas de disociacion de alta
resolucion, o HRM por sus siglas en
inglés (High resolution melting), que
permiten la identificacion de variantes de
microsatélites  sin necesidad  de
secuenciacion (Simko 2016).

Conocer la heredabilidad en plantas es
fundamental para la seleccién de los
rasgos de interés, pues indica el grado en
que la variabilidad de dicho rasgo se



explica por la variacion genética, y de esa
manera permite predecir el cambio de la
media poblacional a partir de la seleccion
de padres (Visscher et al. 2008, Gémez &
Lépez 2014). Los modelos clasicos para
estimar heredabilidad han sido empleados
en diferentes variedades comerciales de
aji (Ben & Paran 2000, Janaki et al. 2015,
Pefiuela et al. 2018), sin embargo, estos
estudios implican extensos tiempos
debido a la necesidad de cultivar varias
generaciones para conocer el parentesco.
Hasta el momento, no se han reportado
estimaciones de heredabilidad empleando
marcadores moleculares ni la técnica
HRM para especies del género Capsicum
0 de la familia Solanaceae.

Con el objetivo de estimar Ia
heredabilidad de descriptores
morfologicos y de interés comercial a
partir de una sola generacion, en las
variedades comerciales de aji Cayena (C.
annuum), Habanero (C. chinense), y
Tabasco (C. frutescens), se realizaron
mediciones fenotipicas y se estimé el
parentesco usando microsatélites. La
metodologia propuesta supone un avance
considerable en los planes de
mejoramiento de cultivos, ya que reduce
el tiempo de ejecucion de estudios
cuantitativos, ademaés, posibilita la
investigacion de poblaciones naturales
donde las relaciones genealdgicas son
desconocidas.

MATERIALES Y METODOS

—
A S

Habanero

Tabasco

Siembra y evaluacion fenotipica

Se cultivaron 40 individuos de Capsicum
annuum (Cayena), 40 de Capsicum
frutescens (Tabasco) y 40 de Capsicum
chinense (Habanero). Estas variedades
comerciales se diferencian claramente por
la forma del fruto, Cayena presenta frutos
grandes y alargados; en Tabasco son
cénicos y pequefiios; y en Habanero
globosos y medianos (Fig. 1). Las
parcelas de siembra se ubicaron en el area
experimental del Laboratorio de Aguas y
Suelos de la Escuela de Ingenieria
Agricola de la Universidad del Valle en
Cali-Colombia, 3° 22° 22.23’N, 76° 31’
47.82°W.

Se evaluaron rasgos vegetativos 'y
reproductivos de interés comercial, dentro
de los propuestos por The International
Plant Genetic Resources Institute (IPGRI
1995) y por la Unién Internacional Para
La Proteccion De Las Obtenciones
Vegetales (UPOV). Para las tres especies
se determind el crecimiento vegetativo al
quinto mes, registrando la altura (Al) en
cm y ancho del tallo en la base (An) en
cm; se monitoreo el nimero de dias a la
primera flor después de la siembra (Df); y
al quinto mes se determind el nimero de
frutos total por planta (Tf). Se escogieron
cinco frutos al azar por planta para
mediciones de largo (Lf) en cm, ancho
(Af) en cm, peso promedio (Pf) en gy
namero de semillas (Ns).




Figura 1. Diferencias en la forma de los frutos entre las variedades comerciales de aji

estudiadas.
Extraccion de ADN y genotipificacion

Se recolecto tejido foliar joven, el cual se
secd con ayuda de silica gel (Chase &
Hills 1991). La extraccion de ADN se
realizd siguiendo el protocolo CTAB de
Doyle y Doyle (1987) modificado por
Stewart (1997). Se tritur6 0,3 g de tejido
foliar seco y se afadieron 500 pl de
solucion de homogenizacion (PVP 40
2%, NaCl 1,42M, 100 mM Tris HCL
ajustado a pH 8,5, EDTA 0,5M pH 8,0 y
CTAB 2%). Posteriormente se adiciono 3
ul de B-mercaptoetanol y se incub6 por
50 min a 65°C. Finalizado el tiempo, se
agregd 500 pl de solucion de extraccion
(cloroformo:isoamilico, 24:1), se mezcld
y se realiz6 centrifugacién a 6.000 rpm
por 5 min. Consecutivamente se rescatd
400 pl del sobrenadante y se mezclé con
800 pl de etanol absoluto frio, y se
centrifugd a 13.000 rpm por 15 min.
Finalmente se descart6 el sobrenadante y
se dej6 secar el precipitado por inversion
en una toalla de papel a temperatura
ambiente y se diluy6 con 500 pL de
LowTE para su almacenamiento a -20°C.
Se evalué la pureza y la cantidad del
ADN empleando el equipo Thermo
Scientific™  NanoDrop, obteniéndose
ADN adecuado para las evaluaciones
posteriores. Se prepararon alicuotas de las
muestras a 10 ng/pL, diluyendo el ADN
total con LowTE.

Para la estimacién del parentesco se
usaron seis microsatélites reportados para
C. annuum por Nagy et al. (2007) y dos
reportados por Lee et al. (2004). Los
ciclos de amplificacion se estandarizaron
modificando los ciclos presentados por

Nagy et al. (2007) y por Lee et al. (2004).
Esto se realizO empleando el
termociclador T100™ de Biorad y la
posterior verificacion de la amplificacion
en geles de agarosa al 1,2%. Con los
ciclos ya estandarizados (Tabla 1), se usé
el termociclador tiempo real CFX96
Touch™ de Biorad y el kit Precision
Melting Supermix de Biorad, para la
amplificacion y la genotipificacion. Para
cada reaccion se adicionaron 5 pL del kit
comercial, 0,7 uM de cada cebador
(forward y reverse), 35 ng de ADN y 0,1
uL de agua destilada y desionizada.

La genotipificacion de los individuos se
realizd mediante el proceso de HRM. El
proceso consiste inicialmente, en una
PCR tiempo real con fluor6foros que se
activan al intercalarse en la doble hélice
del ADN, al finalizar la PCR, los
amplicones son desnaturalizados
incrementando la temperatura a 0,2°C por
10 s, desde 60°C hasta 95°C de manera
que las caracteristicas propias de cada
secuencia, como el tamafio o la
composicién, ocasionan diferencias en el
tiempo de dicha desnaturalizacion, de esa
manera los fluoréforos son liberados
diferencialmente dependiendo de la
secuencia. Posteriormente, la diferencia
en el cambio de fluorescencia entre las
muestras se registra por medio del
programa Precision Melt Analysis™ v1.2
y a partir del mismo se forman grupos de
perfiles genéticos, siendo cada grupo un
alelo diferente (Simko 2016) (Fig. 2).
Finalmente, se identificaron los estados
alélicos de cada individuo, empleando los
puntos de inflexion de las curvas de
fluorescencia.



Tabla 1. Sistemas microsatélites empleados y especificaciones de amplificacion.

SSR Temperatura de hibridacion Ciclos Temperatura de hibridacion Ciclos

Ng6 55 40
Ng7 55 40
Ng8 60 40
Ng10 60 40
Ng18 65a 5 60 35
Ng20 60 40
Bd3 58,1 40
Bd12 65 a 5 60 35

a= ciclos en cascada para disminuir la amplificacion de productos no especificos a -1°C en cada ciclo

Normstized RIFU
Oifference RIFU

Figura 2. Curvas de disociacion del ADN obtenidas a partir de la técnica HRM. A la
izquierda, temperatura Vs unidades relativas de fluorescencia (RFU) normalizadas y a la



derecha, diferenciacidn respecto a la curva mas comun. Cada curva indica una muestra, y

cada color indica un tipo de secuencia diferente.

Estimacion de la heredabilidad

La heredabilidad basada en marcadores
moleculares se estimé a partir de una
regresion de la similitud fenotipica [y el
parentesco [1, propuesta por Ritland
(1996b), la cual se expresa en la ecuacion
[3]. Ritland (1996b) propone, ademas,
una correccion a la varianza del
parentesco llamada varianza actual ], la
cual depende de la estimacion del
parentesco [1 por cada marcador
molecular. Segin Kumar (2005) cuando
no es posible determinar el valor de
parentesco por cada marcador, debe
emplearse la varianza del parentesco [
ya que no es posible estimar la varianza
real.

W =——[3]

El coeficiente 1/2 presente en la ecuacion
[3] se relaciona con la asuncion de no
endogamia [J en la poblacion. En
poblaciones donde la autogamia es
frecuente, se hace necesario determinar [
en términos de la heterocigosidad
observada Ho y la heterocigosidad
esperada He (Ecuacion [4]). Con el
propésito de introducir el factor
endogamia F se emple6 el coeficiente de
efectos genéticos aditivos de Becker
(1984) para estimaciones de
heredabilidad. La heredabilidad empleada
en el presente estudio (Ecuacion [5])
relaciond el corrector de Becker (1984) y
la pendiente de regresion de Ritland
(1996b).

_;_Ho
I=1-2[4]

W= 5]
2 UOp
Con el objetivo de conocer la sensibilidad
del método propuesto para estimar la
heredabilidad, se evalu6 en conjunto las
tres variedades comerciales con sus
registros fenotipicos y moleculares, de
esta manera sSe esperaria que la
heredabilidad fuese méxima, dado que
existe una fuerte diferenciacion entre los
valores fenotipicos y las relaciones de
parentesco entre las tres variedades
comerciales. Dado lo extenso de los

calculos mateméticos para estimar la #4?,
fue necesario desarrollar comandos en el
programa RStudio (S1). La estimacion
del parentesco para cada variedad
comercial se realiz6 por medio del
estimador

Triadic IBD de Wang (2007) en el
programa Coancestry 1.0.1.8 2011.

RESULTADOS

La heterocigosis observada para las tres
variedades comerciales de Capsicum de
acuerdo a los ocho microsatélites
evaluados, fue de cero, por tanto, la
endogamia encontrada para todos los
casos obtuvo un valor de uno. En la Tabla
2 se presentan las frecuencias alélicas
encontradas para cada microsatélite. Para
Tabasco, Ng 6, Ng8 y Ng20 fueron
monomorficos, para Habanero solo Ng6
fue monomoérfico y para Cayena solo
Ng8.



Alelo Ng6 Ng7 Ng8  Ngl0  Ngl8  Ng20 Bd3  Bdl2

Tabasco 1 1,00 0,92 1,00 0,72 0,97 1,00 0,97 0,80
2 0,03 0,25 0,03 0,03 0,12

3 0,05 0,03 0,05

4 0,02

Habanero 1 1,00 0,66 0,97 0,65 0,97 0,97 0,76 0,62
2 0,34 0,03 0,22 0,03 0,03 0,22 0,22

3 0,05 0,02 0,16

Tabla 2. Frecuencias alélicas para ocho microsatélites en Tabasco, Habanero y Cayena.



Cayena 1 0,93 0,76 1,00

2 0,04 0,21

3 0,03 0,03

0,05

0,03

1,00 0,32 0,97 0,97 0,73
0,68 0,03 0,03 0,17

0,10

Las frecuencias de los valores de
parentesco para las tres variedades
comerciales se presentan en la Fig. 3. En
Cayena y Tabasco predominaron los
individuos sin ningln parentesco genético
(r = 0), mientras que una estructura de
parentesco diferente se evidencié en
Habanero, predominando los individuos
con total parentesco genético (r = 1).
Entre el 91% y 92% de los pares de
individuos presentaron soportes bootstrap
de 1.

Tabasco

® 0,01-0,15 0,16-0,24

Habanero

@ 025049 @ 0,50-0,99

Los valores de heredabilidad evaluados
independientemente para las variedades
comerciales Tabasco, Habanero y Cayena
fueron cercanos a cero para todos los
rasgos estudiados (Tabla 3). De manera
contrastante, las heredabilidades de los
rasgos para el conjunto de datos de las
tres variedades comerciales, fueron
mayores a 0,8.

Cayena

® 1l e o0

Figura 3. Distribucién de valores de parentesco (r) estimados con el modelo Triadic IBD
de Wang (2007) para las variedades comerciales de aji estudiadas.

Tabla 3. Heredabilidad para los rasgos Ancho del tallo (An), Alto del Tallo (Al), Dias a la
floracion (Df), Total de frutos (Tf), Peso promedio de frutos (Pf), Ancho promedio de
frutos (Af), Largo promedio de frutos (Lf) y Numero de semillas (Ns), en las tres

variedades comerciales de Capsicum.



Rasgo Tabasco Habanero Cayena Conjunto*
| | Media+D.E h? MediatD.E h%? MediatD.E h? MediazD.E h?
An 2,62+0,80 0,17 1,53+0,34 0,00 1,48+0,26 -0,03 1,78+0,76 0.94
Al 103,97+24,20 0,05 52,83+12,60 0,00 77,26+17,37 0,08 77,26+1,37 0,82
Df 5559+4,80 -0,02 62,63+11,51 -0,19 45974530 0,02 54,49+10,53 0,95
Tf 535,45+2,97 -0,05 3,38+6,00 0,17 11,32+4,70 -0,06 186,24+305,85 1,00
Pf 0,98+0,14 0,01 8,25+3,20 0,07 44,08+10,00 0,04 20,70+21,20 1,12
Af 0,86+0,05 -0,05 2,60+0,36 0,12 2,95+0,30 -0,06 2,11+0,99 1,14
Lf 3,06+0,20 0,03 3,69+0,60 0,00 22,76+2,69 -0,03 11,49+9,77 0,91
Ns 32,92+5,14 0,04 51,23+21,90 -0,23 146,88+29 -0,02  78,73+57,37 0,88

*= Conjunto de datos fenotipicos y genotipicos de las tres variedades comerciales.

DISCUSION

La heterocigosidad observada de cero en
todos los individuos refleja el alto grado
de autogamia del género, siendo la
autopolinizacién su principal sistema de
fecundacion (Pickersgill 1997). Esto se
atribuye directamente a la temprana
madurez reproductiva dentro el boton
floral (Odland & Porter 1941, Munting
1974, Onus & Pickersgill 2004).
Resultados similares presentaron Zhang
et al. (2016), quienes registraron valores
de 0,1 para la heterocigosidad en varias
especies de Capsicum empleando 28
microsatélites. Otro estudio con mayor
namero de marcadores fue el realizado
por Lee et al. (2016) donde se presentan
valores de heterocigosidad de hasta 0,2
empleando SNP. Esto demuestra que, a
pesar de incrementar el nudmero de
marcadores, la baja heterocigosidad en

Capsicum no es atipica. Adicionalmente,
la ausencia de individuos heterocigotos
también puede relacionarse con un fuerte
proceso de endogamia asociado con la
seleccion artificial a la que usualmente

son sometidas estas variedades
comerciales (Sahagin 2006, Castro
2007).

Este es el primer estudio en determinar la
heredabilidad de rasgos vegetativos vy
reproductivos de las  variedades
comerciales Tabasco, Cayena y Habanero
empleando marcadores moleculares. Las
heredabilidades  cercanas a  cero
reportadas para todos los rasgos
evaluados, indican una poca influencia
aditiva en la varianza fenotipica total, es
decir que el efecto genético aditivo de los
padres en estas variedades evaluadas,
influencia poco el valor fenotipico de la
progenie. Como se menciond, en



poblaciones agricolas se suelen presentar
valores altos de endogamia (Contreras et
al. 2011), eso sumado con el efecto de
erosion geneética causada por la seleccion
direccional y la deriva, explican los
valores bajos de heredabilidad aqui
reportados. Estudios en el género
Capsicum como los de Manju &
Sreelathakumary (2006), Usman et al.
(2014) y Meena et al. (2016) estiman
valores altos de heredabilidad para estos
mismos rasgos, sin embargo, es necesario
comprender que la heredabilidad es un
parametro poblacional, pues depende de
las frecuencias alélicas que afectan
directamente los valores de la varianza
genética (Falconer & Mackay 1996). Esta
consideracién es de suma importancia,
pues justifica el hecho de que Ila
heredabilidad refleja la historia de los
individuos en cuestion.

Las heredabilidades cercanas a cero para
Tabasco, Cayena y Habanero (Tabla 3),
indican que la proporcion de la varianza
aditiva 1, con respecto a la V, es muy
baja, lo que sugiere, que la varianza
fenotipica (1, estd siendo explicada por
los demés componentes (Ecuacion [1]).
La ausencia de heterocigotos implica
descartar el componente de dominancia
1, en la varianza genética [, e
igualmente es posible despreciar la
interaccion epistatica [, pues suele
tener valores muy pequefios (Simmons &
Crow 1977, Barker 1979, Crow 1987).
Por tanto, es posible concluir que el
componente ambiental es el que afecta
enteramente los rasgos estudiados. Siendo
probable que las variedades estudiadas,
hayan alcanzado el maximo de respuesta
genética y no sean susceptibles para
continuar programas de mejoramiento.

En un estudio paralelo realizado por
Pefiuela et al. (2018) para la misma
variedad comercial de Tabasco objeto de

este estudio, se estimd la heredabilidad en
sentido estricto por medio del disefio
clasico de regresion padres-hijos con méas
de 200 familias. En ese trabajo fue
necesario el cultivo de una generacion
parental y el posterior cultivo de la
progenie, dando como resultado valores
de heredabilidad cercanos a cero para
todos los rasgos. Los resultados similares
obtenidos con las dos metodologias,
valida el uso de marcadores moleculares
para estimar la heredabilidad, pues en
ambos estudios se obtuvieron
conclusiones semejantes.

Las heredabilidades altas para el conjunto
de las tres variedades comerciales (Tabla
3), demuestra la sensibilidad del modelo
para contrastar la varianza fenotipica con
la genética, indicando una alta correlacion
entre los valores fenotipicos y el grado de
parentesco. Esta correlacion se presenta
gracias a la fuerte diferenciacién entre las
tres variedades comerciales estudiadas.
Los resultados presentados para este
analisis coinciden con los presentados en
estudios clésicos de heredabilidad en los
cuales se evalian grupos de individuos
fuertemente diferenciados genéticamente,
como los de Sreelathakumary &
Rajamony (2004), Siddique et al. (2006)
y Pandit & Adhikary (2014).

Empleando los valores de parentesco fue
posible agrupar los individuos en
términos de relaciones familiares. Se
logr6  distinguir  coeficientes  de
parentesco entre individuos similares a
los de padre-hijo o hermanos completos
con los valores [1= 0,5; y también
distinguir los individuos no
emparentados, cuando los valores fueron
de r = 0. Esto puede ser relevante en
poblaciones silvestres donde no es posible
Ilevar registro genealogico ni observar los
patrones de reproduccion, como se
evidencia en los estudios de Conson et al.



(2013) y Lobo et al. (2013), quienes
emplean el estimador de parentesco
Triadic IBD para conocer el parentesco en
diferentes especies de Malvaceas. La
metodologia aqui empleada se presenta
como una alternativa para deducir
patrones de parentesco empleando
muestreo 'y genotipificacion, lo que
ademés puede ser utilizado en la
formulacion de hipdtesis evolutivas
respecto a la reproduccion y estimaciones
de endogamia (Dewoody 2005).

La estimacion de parentesco a partir de
una generacion representa un avance en la
mejora de plantas y animales, pues
contrasta con los estudios clasicos que
requieren del seguimiento generacional.
La determinacion del parentesco a partir
del  estimador Triadic IBD, ha
proporcionado ayuda a los mejoradores
para identificar el grado de endogamia en
poblaciones reproductoras (Onoue et al.
2015) y ha sido empleado para analizar la
estructura poblacional en relacién con la
adaptacion genética de plantas agricolas
(Skkink et al. 2017).

A pesar de gue el direccionamiento de los
rasgos evaluados para las variedades
comerciales estudiadas no es
recomendable a causa de la fuerte
influencia  ambiental, esta  misma
influencia favorece la evaluacion de
estudios agricolas en términos de
interaccion genotipo-ambiente. La
metodologia aqui presentada puede ser
aplicada a distintos tipos de cultivos, y
supone una reduccion en tiempo y costos
de los estudios previos al mejoramiento o
de cualquier estudio relacionado con la
determinacion de los componentes de la
varianza fenotipica. Esta metodologia
tambien puede ser uatil en poblaciones
naturales pues permite reducir tiempos de
registro de datos generacionales. Un
enfoque poblacional y cuantitativo

resultaria  ahora  adecuado para
caracteristicas de importancia ecologica
en especies de ciclos de vida largos, o en
los que la reproduccion no pueda ser
controlada. El principal aporte de este
estudio al conocimiento de la
heredabilidad es el procedimiento para su
calculo, pues usa parentescos insesgados
y vinculando una correccion para
poblaciones con endogamia. Finalmente
se comparten los comandos que permiten
desarrollar de una manera mas rapida los
extensos célculos matematicos necesarios
para la estimacion de la heredabilidad
mediante esta metodologia.
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SUPLEMENTO

S1. Comandos en RStudio para la estimacion de la heredabilidad de diferentes rasgos en C.

frutescens, C. chinense y C. annuum.

library(readxl) #Paquete para importar datos en formato.xlsx



datos<-read_excel(file.choose(),sheet=1) # Comando para ubicar el archivo en formato .xlsx con los
datos fenotipicos y coeficientes de parentesco estimados usando Triadic IBD en el programa

Coancestry.

x<- datos[1:40,2] # Objeto que contiene las mediciones del rasgo, desde la fila 1 hasta el total de

datos (40 en este caso).

b<- x$ Rasgo™ # Objeto con la matriz numérica del rasgo.

par<-datos$Parentesco #0bjeto que contiene los coeficientes de parentesco.

varpar<-var(par) #Varianza del parentesco

prob<-mean(b) #Promedio del rasgo.

varb <- var(b) #Varianza del rasgo.

x1<-b-prob #0bjeto que contiene cada valor del rasgo menos el promedio.

com<-combn(x1,2) # Combinatoria del objeto x1.

simf<-(com[1,]*com[2,])/varb #Similaridad fenotipica por pares de individuos. (Ver Ritland 1996a

[1a]).

covf<-cov(simf,par) #Covarianza de la similaridad fenotipica y el parentesco. E1 objeto simf debe

tener la misma dimensién que el objeto par.

becker<- ((14F)/2) # Corrector de Becker (1984). F indica el valor de endogamia obtenido de 1la

genotipificacidn [4].

h2<- becker*(covf/varpar) #Heredabilidad [5].



S2. Ejemplo heredabilidad del Total de frutos en Tabasco

v

library(readxl)

> datos<-read_excel(file.choose(),sheet=1)
> x<- datos[1:40,2]

> X

# A tibble: 40 x 1

“Total frutos®

<dbl>
1 788
2 674
3 412
4 95
5 788
6 715
7 976
8 560
9 577
10 312
# ... with 30 more row

> b<- x$ Total frutos®
>b
[1] 788 674 412 95 788 715 976 560 577 312 146 572 394 401 348
[16] 636 791 512 1252 181 147 561 39 323 118 859 451 238 2 544
[31] 807 791 370 1199 682 572 880 600 459 646
> par<-datos$Parentesco
> par
[1] ©.0000 ©.0035 ©.2205 0.0000 1.0000 1.0000 1.0000 ©.0035 1.0000 ©.0000 0.0035
[12] 1.0000 1.0000 1.0000 1.0000 1.0000 1.0000 ©.0000 1.0000 ©.0000 0.0000 ©.0000
[23] ©.0000 0.0000 ©0.0000 1.0000 1.0000 1.0000 1.0000 1.0000 0.0035 0.0035 0.0000

[34] ©.0035 1.0000 1.0000 1.0000 1.0000 1.0000 0.0000 0.0000 0.2872 0.0000 0.0000



> varpar<-var(par)

> varpar

[1] ©.176587

> prob<-mean(b)

> prob

[1] 535.45

> varb <- var(b)

> varb

[1] 88427.48

> x1<-b-prob
> x1
[1] 252.55
[10] -223.45
[19] 716.55
[28] -297.45

[37] 344.55

138.55

-389.45

-354.45

-533.45

64.55

> com<-combn(x1,2)

> com
[,1]
[1,] 252.55
[,11]
[1,] 252.55
[,21]
[1,] 252.55
[,31]

[1,] 252.55

[,2]
252.55
[,12]
252.55
[,22]
252.55
[,32]

252.55

-123.45 -440.45 252.55 179.55 440.55 24.55 41.55
36.55 -141.45 -134.45 -187.45 100.55 255.55 -23.45
-388.45  25.55 -496.45 -212.45 -417.45 323.55 -84.45
8.55 271.55 255.55 -165.45 663.55 146.55  36.55
-76.45 110.55
(31 [41 [,51 [.el [L,71  [.8] [,91 [,1e]

252.55 252.55 252.55 252.55 252.55 252.55 252.55 252.55

[,13] [,14] [,15] [,16] [,17] [,18] [,19] [,20]

252.55 252.55 252.55 252.55 252.55 252.55 252.55 252.55

[,23] [,24] [,25] [,26] [,27] [,28] [,29] [,30]

252.55 252.55 252.55 252.55 252.55 252.55 252.55 252.55

[,331 [,34] [,35] [,36] [,37] [,38] [,39] [,40]

252.55 252.55 252.55 252.55 252.55 252.55 252.55 138.55

[ reached getOption("max.print")]

simf
[1]
[7]

[13] -0.383990878 -0.535359540 0.287172055 ©0.729853990 -0.066973493 2.046475745

[19] -1.012313625 -1.109418049 ©.072971119 -1.417867398 -0.606759852 -1.192242411

simf<-(com[1,]*com[2,])/varb

0.395700530 -0.352574741 -1.257930699 0.721285953 0.512797042 1.258216300

0.070115106 0.118667319 -0.638175990 -1.112274062 ©.104387256 -0.403982966



[25]
[31]
[37]

[43]

0.924062839 -0.241190254

0.729853990 -0.472527265

0.184355606 -0.218342154

0.281322630 0.690262793

> covf<-cov(simf,par)

> covf

[1] -o.

00850694

-0.849520913 -1.523539860 ©.024418907

1.895107084 ©.418548630 0.104387256

0.315732180 -0.193423997 -0.690106111

0.038465444 0.065101394 -0.350106052

> becker<- ((1+1)/2) # Para este caso el valor de F es 1.

> becker

[1]1
> h2<-

> h2

[1] -e.

becker*(covf/varpar)

04817422

0.775550190

0.984039101

0.395700530

-0.610198263



S3. Ejemplo heredabilidad del Alto del Tallo para las tres variedades comerciales en conjunto.

v

library(readxl)

> datos<-read_excel(file.choose(),sheet=1)
> X<- datos[1:114,2]

> X

# A tibble: 114 x 1

“Alto’
<dbl>
1 78
2 74
3 69
4 68
5 84
6 72
7 87
8 72
9 94
10 49
# ... with 104 more rows
b<- x$ Alto”

>b
[1] 78.0 74.0 69.0 68.0 84.0 72.0 87.0 72.0 94.0 49.0 61.0 90.0 92.0

[14] 72.0 60.0 43.0 78.0 87.0 84.0 62.0 48.0 78.0 84.0 80.0 30.0 96.0

> par<-datos$Parentesco

> par
[1] 1.0000 ©.6958 1.0000 1.0000 ©.6958 1.0000 1.0000 ©.6957 1.0000 1.0000 0.6958
[12] ©.6958 ©.6957 0.6957 ©.6957 1.0000 ©.6957 0.6957 ©.3763 0.6957 0.6957 0.6957
[23] 1.0000 ©.7232 0.6957 1.0000 1.0000 ©.6957 1.0000 0©.6957 0.6957 0.6955 0.6957

[34] ©.6957 0.6957 0.2675 0.6957 0.6957 0.6957 0.6957 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000

[ reached getOption("max.print") ]



> varpar<-var(par)
> varpar

[1] ©.1285557

> prob<-mean(b)

> prob

[1] 77.91316

> varb <- var(b)

> varb

[1] 776.6955

> x1<-b-prob

> x1
[1] ©.08684211
[7] 9.08684211
[13] 14.08684211
[19] 6.08684211
[25] -47.91315789

[31] 2.08684211

> com<-combn(x1,2)
> com
[,1]
[,7]
[,13]

[,19]

-3.

-5.

-5.

-15.

18.

-3.

91315789
91315789
91315789
91315789
08684211

91315789

[,2]
[,8]
[,14]

[,2e]

16.

-17.

-29.

12.

[ reached getOption("max.print") ]

> simf<-(com[1,]*com[2,])/varb

> simf

.91315789

08684211

91315789

91315789

08684211

.91315789

[,3]
[,9]
[,15]

[,21]

-9.91315789

-28.91315789

-34.91315789

0.08684211
0.08684211

-0.91315789

[,4]
[,1e]
[,16]

[,22]

6.08684211
-16.91315789
0.08684211
6.08684211
11.08684211

-10.91315789

[,5]
[,11]
[,17]

[,23]

-5.91315789
12.08684211
9.08684211
2.08684211
12.08684211

6.08684211

[,6]
[,12]
[,18]

[,24]

[1] -4.375291e-04 -9.965777e-04 -1.108387e-03 6.805681e-04 -6.611485e-04

[6] 1.015997e-03 -6.611485e-04 1.798665e-03 -3.232772e-03 -1.891055e-03

[11] 1.351426e-03 1.575046e-03 -6.611485e-04 -2.002865e-03 -3.903630e-03

[16] 9.709791e-06 1.015997e-03 6.805681e-04 -1.779246e-03 -3.344582e-03



[21] 9.709791e-06 6.805681e-04 2.333292e-04 -5.357157e-03 2.022285e-03

[ reached getOption("max.print") ]

> covf<-cov(simf,par)

> covf

[1] ©.105388

> becker<- ((1+1)/2) # Para este caso el valor de F es 1.
> becker

[1] 1

> h2<- becker*(covf/varpar)

> h2

[1] ©.8197846

S4. Enlaces para la descarga de los datos utilizados en los ejemplos S2 y S3.

https://drive.google.com/file/d/1iPfrgrZG2CyePJDKGdG1ykesCxzcAePu/view?usp=sharing

https://drive.google.com/file/d/1XUBRvptINjvi52DnlkTnqgOmNsffFiXf-/view?usp=sharing


https://drive.google.com/file/d/1iPfrgrZG2CyePJDKGdG1ykesCxzcAePu/view?usp=sharing

