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RESUMEN

La yuca (Manihot esculenta) es el cuarto cultivo en importancia a nivel mundial como fuente de calorias para la poblacién humana
después del arroz, el azicar y el maiz, posiciondndose por esta razén como un cultivo primordial para la seguridad alimentaria. Su
arquitectura ha sido considerada como un factor clave que subyace a la fisiologia del rendimiento, relacionando caracteristicas
morfolégicas con productividad. En este trabajo se evaluaron diferentes caracteristicas de arquitectura vegetal en yuca. Los
caracteres fueron evaluados en una poblacién F1 compuesta por 133 hermanos completos (familia K) sembrados en dos lugares
biogeograficamente diferentes: La Vega (Cundinamarca) y Arauca (Arauca) en Colombia. Las caracteristicas evaluadas relacionadas
con la arquitectura vegetal fueron altura de la planta (AT), nimero de brotes (NB), longitud entrenudos (LE), nimero de raices
(NR), peso de raices (PR), pigmentacién del peciolo (PP), drea de la hoja (AH) y tipo de hoja (TH). A partir de los datos obtenidos
y empleando un mapa genético de alta densidad basado en SNPs (Single Nucleotide Polymorphisms) se llevé a cabo un andlisis de
QTLs (Quantitative Trait Loci). Se lograron identificar tres QTLs para La Vega asociados con los caracteres altura total, nimero de
brotesy drea de la hoja. Para Arauca se detectaron tres QTLs asociados con altura total, longitud de entrenudos y ndmero de brotes.
Los QTLs se distribuyeron en cuatro grupos de ligamiento y explicaron entre 18,93 y 41,92 % de la variacién genética.

Palabras clave: arquitectura vegetal, grupo de ligamiento, mapeo genético, marcador molecular, QTLs, yuca.

ABSTRACT

Cassava (Manihot esculenta) is the fourth most important crop worldwide as a source of calories for the human population after rice,
sugar and corn and therefore it is considered as a staple crop. Cassava’s architecture has been considered as a key factor underlying
the physiology of yield, relating morphological traits with productivity. In this work different characteristics of plant architecture were
evaluated in a cassava F1 population composed by 133 complete siblings (family K) planted in two biogeographically different zones:
La Vega (Cundinamarca) and Arauca (Arauca) in Colombia. The characteristics evaluated related to the vegetal architecture were
plant height (AT), number of shoots (NB), internodes length (LE), number of roots (NR), root weight (PR), petiole pigmentation
(PP), leaf area (AH) and leaf type (TH). From the data obtained and using a SNP- (Single Nucleotide Polymorphism) high-density
genetic map a QTLs analysis (Quantitative Trait Loci) was carried out. It was possible to identify three QTLs for La Vega associated
with characters plant height, internodes length and leaf area. From the Arauca’s dataset, three QTLs were detected associated with
plant height, number of shoots and internodes length. The QTLs were distributed into four linkage groups and explained between
18.93 and 41.92 % of genetic variation.

Keywords: cassava, genetic mapping, linkage group, molecular marker, vegetal architecture, QTL.
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INTRODUCCION
La yuca (Manihot esculenta, Crantz), representa la cuarta
fuente de calorfas después del arroz, el azicar y el maiz
para cerca de un billén de personas en el mundo. La yuca es
principlamente un cultivo de los trépicos, el cual se cultiva
en terrenos marginales, con largos periodos de sequia y en
suelos que pueden ser infértiles y dcidos (Mederos, 2006).
El almidén producido por las raices almacenadores se
destina principalmente a cuatro mercados segun sus usos:
i) como raiz fresca y procesada para alimentacién humana,
i) como materia prima en la industria de alimentos con el
fin de producir harina, iii) en la produccién de alimentos
balanceados para animales y iv) como un producto
intermediario en otro tipo de industrias no relacionadas
con la alimentacién (Sudrez y Mederos, 2011). La yuca es
principalmente cultivada por pequefios agricultores, los
cuales son en la mayoria de los casos de bajos ingresos
pero que a pesar de su produccién a pequefia escala se
produce de manera relativamente eficiente como para suplir
las demandas de consumo de los productores. Segun la
FAO, si la yuca lograra desarrollar su potencial para entrar
como materia prima en una gran variedad de productos
procesados existiria una mayor demanda del producto y
esto traerfa como consecuencia no solo una transformacién
agricola sino que apoyaria al crecimiento econémico de las
areas marginales donde la yuca es cultivada (FAO, 2013).
La yuca se caracteriza por ser un arbusto perenne,
que puede alcanzar tamafios muy variables, entre uno y
cinco metros, y que idealmente precisa de un fotoperiodo
corto. La yuca presenta flores masculinas separadas de las
femeninas (planta monoica), de ramificacién simpoidal
(Cock, 1989). Los nudos y entrenudos alternados se pueden
observar relativamente bien a lo largo de todo el tallo, en
donde sobresalen un tipo de protuberancias que marcan la
presencia anterior de las hojas (Ospinay Ceballos, 2012). La
longitud del entrenudo es otra caracteristica del tallo y este
cardcter estd condicionado en gran medida por el medio en
el que se desarrolla el cultivo (Suarez y Mederos, 2011). El
grosor del tallo es importante y se ha asociado directamente
con alto rendimiento (Suarez y Mederos, 2011). Las hojas
son simples con una ldmina foliar y un peciolo. La ldmina
foliar se caracteriza por ser palmeada y puede presentar un
numero variable de lobulos cuyo numero cambia cuando se
comparan diferentes variedades y por lo general es impar,
oscilando entre tres y nueve (Ospina y Ceballos, 2012). Los
peciolos son largos y delgados, cuyo color es variabley puede
ser rojo o rojo verdoso en unas variedades mientras que en
otras puede variar entre el verde rojizo y el verde (Ospina y
Ceballos, 2012). Como el ndmero de |6bulos y el color del
peciolo, también hay una amplia variacién en el tamafio de
la hoja, la cual en algunos casos es una caracteristica propia
de cada variedad aunque se ve afectada en gran medida
por factores ambientales. Las primeras hojas, aquellas que
aparecen en los primeros cuatro meses, son mas grandes que
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las se producen despues del cuarto mes (Suarez y Mederos,
2011). Mientras que las raices de yuca tienen una amplia
gama de usos, las hojas no tienen la misma importancia,
aunque en algunos paises de Africa las hojas son utilizadas
para el consumo humano aprovechando el gran valor
nutricional que poseen, en donde sobresale el alto nivel de
proteina (entre el 18 al 22 %) (Gil y Buitrago, 1990).

La principal caracteristica de la yuca son sus raices gracias
a su alto contenido de almidén, lo que le da su gran valor
econémico (Ospina y Ceballos, 2012). Las caracteristicas
morfoldgicas, como las mencionadas anteriormente,
permiten tipificar las especies dentro del genero Manihot,
pero al ser afectadas por el ambiente puede llevar a una
sobre estimacién en el nidmero de especies (Suarez y
Mederos, 2011). El efecto que ejerce el ambiente sobre la
morfologia y arquitectura vegetal en cada variedad de yuca
puede ser bastante drdstico. Puede suceder por ejemplo
que la arquitectura tipica que presente una variedad en un
ambiente determinado sea bastante diferente cuando es
plantada en otras condiciones edafoclimaticas (Suarez y
Mederos, 2011).

En plantas, un gran porcentaje de las caracteristicas
de importancia econémica son controladas por la
accién de varios genes, por lo cual son denominadas
poligénicas, cuantitativas o de herencia compleja (Ferreira
y Grattapaglia, 1998). Las diferentes caracteristicas
morfoldgicas relacionadas con la arquitectura vegetal son
consideradas de tipo cuantitativo. En este tipo de rasgos,
si bien el ambiente juega un papel muy importante en la
expresion del caracter, éste esta determinado también por la
accién de varios genes (Ferreira y Grattapaglia, 1998).

Los loci responsables de la expresién de las
caracteristicas cuantitativas son definidos como QTLs (del
inglés Quantitative Trait Loci) (Ferreira y Grattapaglia, 1998)
y su identificacién a través del uso de mapas genéticos se
constituye en una herramienta importante dentro de los
programas de mejoramiento de plantas (Cerén y Sahagtn,
2007; Lépez, 2011).

El primer mapa genético de yuca fue obtenido a
finales de los 90s el cual fue construido principalmente
empleando marcadores de tipo RFLPs (Fregene et dl.,
1997). Actualmente existen varios mapas genéticos de yuca
basados en una amplia gama de marcadores moleculares
como microsatélites (Mba et al., 2001), ESTs (Expressed
Sequences Tags) (Lopezetal., 2007) y SNPs (Single Nucleotyde
Polymorphisms) (Rabbi et al., 2014; Soto et al., 2015).

Los diferentes mapas genéticos se han empleado en
la identificacién de QTLs asociados con resistencia a
enfermedades (Jorge et al., 2001; Akano et al., 2002) con
caracteres agronémicos y morfolégicos importantes asf
como caracteres relacionados con rendimiento (Okogbenin
y Fregene, 2003; Okogbenin y Fregene, 2006; Okogbenin et
al., 2007).
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Recientemente se ha desarrollado un mapa genético
basado en 2141 marcadores de tipo SNPs empleando la
estrategia de GBS (Genotyping By Segencing) en la misma
poblacién utilizada para la construccién del primer mapa
genético de yuca (Soto etal., 2015).

Con el objetivo de realizar un andlisis de caracteres
morfoldgicos relacionados con la arquitectura vegetal, no
evaluados previamente y que puedan tener algin tipo de
relacién con el rendimiento de la planta, en este trabajo
se evaluaron ocho caracteres de arquitectura vegetal en la
poblacién biparental empleada en la construccién del mapa
de yuca. A partir de esta informacién y del mapa genético
disponible se pudieron identificar varios QTLs asociados a
diferentes caracteristicas de arquitectura vegetal.

MATERIALES Y METODOS

Mapa genético y condiciones geograficas

El mapa genético empleado en este estudio comprende
2141 marcadores moleculares tipo SNP provenientes de
la progenie de 133 individuos de una familia de hermanos
completos (Soto et al., 2015). Cada uno de estos individuos
asi como los parentales fueron propagados en campo
en Arauca (Universidad Nacional de Colombia, sede
Orinoquia) (Latitud 7°’ 22.32” N, Longitud 70°44°42.50”
W)y en La Vega (Cundinamarca) (Latitud 0,5°,00°44.188”
N, Longitud 74°21°31.005” N). La Vega presenta una
temperatura media de 22 °C, humedad relativa media de
83 %y precipitacién anual de 1900 mm (IDEAM, 2002). La
temperatura media anual de Arauca es de 28 °C, presenta
una humedad relativa media de 79 % y precipitacién anual
de 1763 mm (PBOT Municipio de Arauca, 2000).

Poblacion de mapeo

La poblacién estuvo formada por 133 plantas F1, hermanos
completos, provenientes de un cruce intraespecifico entre la
variedad TMS 30572 (parental femenino), un cultivar elite
desarrollado en el IITA (International Institute of Tropical
Agriculture) en Nigeria, y la variedad CM 2177-2 (parental
masculino), un exitoso cultivar desarrollado por el CIAT
(Centro Internacional de Agricultura Tropical) en Colombia.
Una de las caracteristicas principales de este cruce es que
presenta una segregacién para varios rasgos importantes
(Fregene etal., 1997).

Fenotipificacion

Tres estacas de cada individuo de la poblacién de mapeo
se sembraron en los dos ambientes: Arauca (Arauca) y La
Vega (Cundinamarca). Las estacas de cada individuo fueron
suministradas por la Unidad de Mejoramiento Genético
de Yuca del CIAT y fueron sembradas a una distancia
aproximada de 1 m de distancia. Las plantas estuvieron
sometidas a las condiciones ambientales naturales. Los
siguientes cardcteres fueron evaluados a cada planta
de cada uno de los individuos: Altura de la planta (AT),

definida como la longitud total del tallo o la parte aérea de
la planta. Longitud de entrenudos (LE): distancia entre cada
uno de los brotes, se toma la medida en el segundo tercio
del tallo central. Nimero de brotes (NB), es el nimero total
de brotes que se encuentran sobre el tallo principal. Peso
de rajces (PR), es el peso de todas las raices almacenadoras
en la planta. (NR), es el nlimero de raices presentes en la
planta. Area de la hoja (AH), medido como el promedio
del drea de las hojas 5, 6 y 7. Pigmentacién del peciolo (PP)
medido en una escala de 0 a 3 segtin la coloracién. Tipo de
hoja (TH) entre oblonga o lanceolada. Los datos para AT,
LE, NB se tomaron a lo largo del tiempo, en las semanas 4,
12 y 14 post- siembra (sps). Los datos para PR, NR fueron
tomados a la semana 14 post-siembra y los datos para PP,
AH y TH fueron obtenidos en la semana 19 post-siembra.

Mapeo y analisis de QTLs

Se utilizé la estadistica descriptiva para los datos
cuantitativos (medidas de tendencia central, de variacién y
de desviacién) y se construyeron histogramas de frecuencia
empleando el software Microsoft Excel.

Se realizé andlisis de QTL empleando el mapeo por
intervalo compuesto (MIC), el cual requiere un mapa
genético y la determinacién de un LOD (del ingles logarithm
base 10 of odds). El método MIC detecta un intervalo
flanqueado por dos marcadores dentro del cual se halla
un QTL. En este andlisis los genotipos de los marcadores
son permutados 1000 veces para establecer el umbral o
LOD a partir del cual un marcador seria responsable de
la variabilidad del rasgo. Posteriormente se adicionan loci
cercanos, generalmente de 20 a 40 cM que generan efectos
pequefios sobre el rasgo.

Se empled el software R versién 3.1.1 y la libreria “qtl”,
para el andlisis de cada uno de estos rasgos fenotipicos y su
posible asociacién con marcadores moleculares presentes
en el mapa genético.

RESULTADOS

Evaluacion fenolégica y analisis descriptivo

A partir de 133 individuos (cédigos) de la familia K, se logré
obtenersemillay germinacién exitosa para 100y 105 cédigos
en La Vega y Arauca, respectivamente. Los individuos fueron
fenotipificados para los caracteres morfolégicos altura de
la planta (AT), longitud entrenudos (LE), ndmero de brotes
(NB), niimero de raices (NR), peso de raices (PR), drea de
la hoja (AH), pigmentacién del peciolo (PP) y tipo de hoja
(TH). Los caracteres fueron evaluados en diferentes tiempos
seguin caracteristicas propias de cada rasgo. Asi, para AT,
LE, y NB se evaluaron a las 4, 12 y 14 semanas post siembra
(sps), los valores para los caracteres NR y PR se tomaron a
la 14 spsy para AH, PPy TH los datos fueron obtenidos en
la 19 sps. No en todos los casos se evalué el mismo ndimero
de individuos en cada semana debido a que se presentd
mortalidad en algunas plantas a lo largo del experimento.
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En la mayorfa de los casos se obtuvieron valores para tres
plantas por cada cddigo. A partir de los datos obtenidos
(aproximadamente 860 en La Vega y 760 en Arauca) se
realizé un andlisis descriptivo. Para cada carécter evaluado
se observa que existen rangos de variacién muy amplios,
seguramente debido a la alta segregacién que presenta
esta poblacién, al igual que desviaciones estdndar elevadas
(Tabla 1). Asi por ejemplo para PR se obtuvieron valores que
variaron entre 10 y 800, mientras que para NB los rangos
estuvieron entre 10 y 83 en La Vega y 18 a 275 en Arauca
(Tabla 1). El rasgo morfolégico con menor variabilidad fue
NR mostrando que el ambiente puede tener bajo efecto
sobre este rasgo (Tabla 1).

Cuando se compara el comportamiento de los rasgos
morfoldégicos en los dos ambientes (La Vega y Arauca)
se observa que es bastante diferente, lo cual es previsible
considerando que el componente ambiental juega un papel
muy importante en este tipo de rasgos cuantitativos. Por
ejemplo, en La Vega las plantas tienden a tener una longitud
de entrenudo mayor con un menor nimero de brotes por
planta, mientras que en Arauca las plantas tienen un mayor
nimero de brotes con una longitud de entrenudo menor.

Se observa también una alta diferencia en los valores
obtenidos para rasgos que tienen que ver con el rendimiento
(NR y PR) siendo en Arauca donde se obtuvieron los
mayores valores (Tabla 1). Cabe destacar que si bien La
Vega y Arauca son dos regiones donde el cultivo de yuca se
adapta satisfactoriamente, las condiciones ambientales son
bastante diferentes (ver materiales y métodos).

Losvalores de distribucién de frecuencia de caracteristicas
como AT, LE, NB, NR, PP, AH y TH muestran una tendencia
central aunque no necesariamente sean normales, mientras
que PR no presenta una tendencia definida. Se pudo
determinar que para la mayoria de los caracteres evaluados,
los dos parentales en Arauca muestran fenotipos claramente
diferenciables. Sin embargo, en La Vega desafortunadamente
no se pudo contar con semilla para el parental materno, por
lo cual no se pudo establecer esta diferenciacién (Fig. 1). Sin
embargo, la ausencia de informacién para este parental no
representa una dificultad en la posterior identificacién de
QTLs ya que el software empleado (R) hace una estimacién
sobre los individuos de la familia segregante a partir de los
marcadores identificados en el ensamblaje del mapa de
ligamiento.

Tabla 1. Resumen del andlisis descriptivo para cada una de las variables morfolégicas evaluadas en la poblacién F1 segregante en las localidades

de La Vega (Cundinamarca) y Arauca (Arauca).

Localidad Cardcter  Semana dfa la Ndm. Individuos Rango Media DeS\{iacién
evaluado evaluacién evaluados estandar
4 112 2,3-20,0 9,86 3,65
AT 12 107 12-158 78,02 48,29
14 61 40-280 173,40 52,46
12 61 1,75-7,50 3,94 1,06
‘£ 14 39 2-6,50 433 0,94
12 111 3-58 22,64 12,73
La Vega NB
14 55 10-82,50 50,76 12,65
PR 14 60 10-800 255,08 182,94
NR 14 60 1-13 445 2,28
AH 19 62 7,9-75,30 29,81 10,08
PP 19 69 0-3 1,13 0,93
TH 19 69 0-1 - -
4 104 2,3-20 9,85 3,62
AT 12 104 17-92 46,47 14,70
14 104 30-210 127,12 36,98
12 42 1-2,50 1,83 0,38
Arauca ‘£ 14 42 1-3,40 2,37 0,55
12 84 14,3-86,30 45,66 15,56
NB 14 84 18,7-275 104,6 58,97
PR 14 99 100-9000 2101,01 1466,39
NR 14 99 1-18 6,04 3,1
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Figura 1. Distribucién de frecuencias para cada uno de los rasgos evaluados en la poblacién segregante en las semanas 4, 12 y 14 pos-siembra
en las dos localidades La Vega (Cundinamarca) y Arauca (Arauca). a. AT, b. LE, c. NB, d. PR, e. NR, f. PP, g. AH y h. TH. Los caracteres AH, PPy
TH fueron evaluados en la semana 19. Las lineas gris y negra representan el valor de cada rasgo evaluado en los parentales CM2177-2 y TMS30572
respectivamente. ** Sin dato para el parental materno.
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Identificacion de QTLs

Con el objetivo de determinar qué regiones gendmicas
pueden estar regulando de manera parcial los diferentes
rasgos morfolégicos evaluados, se procedié a realizar un
andlisis de QTLs. Para ello se aproveché la disponibilidad de
un mapa genético que cuenta con 2141 marcadores de tipo
SNPs obtenidos mediante la aproximacién GBS (Soto et al.,
2015). Para determinar una asociacién entre los marcadores
y los rasgos fenotipicos evaluados se empleé como umbral
un valor de probabilidad minimo de 0,05. Se consideraron
QTLs significativos aquellos que tuvieran valores de LOD
por encima del establecido por las permutaciones.

Un total de seis QTLs fueron identificados (qLV_1, qLV_2,
qLV_3, qAr_1, gAr_2 y gAr_3) los cuales se encuentran
distribuidos en cuatro grupos de ligamiento (LG3, LG5,LG13
y LG15). El porcentaje de la variacién explicada por el factor
genético (R?) para los diferentes rasgos varié entre 18,93 %
y 41,92 % donde el mayor y menor valor de R2 corresponde
a los rasgos NB en la segunda evaluacién en La Vega y a
AT en la segunda evaluacién en Arauca, respectivamente.
En general los intervalos en que se encuentran ubicados
los QTLs varian entre 0,48 cM y 7,91 cM. Para el caso de
los datos obtenidos de individuos crecidos en La Vega se
identificaron tres QTLs (qLV_1, qLV_2 y qLV_3) distribuidos
en dos grupos de ligamiento (LG5 y LG15) (Tabla 2a). A
partir de los datos obtenidos en la localidad de Arauca se

identificaron igualmente tres QTLs (qAr_1, gAr_2 y qAr_3)
distribuidos en dos grupos de ligamiento diferentes (LG 3 y
LG13) (Tabla 2b).

De las caracteristicas que fueron evaluadas a lo largo del
tiempo (AT, LE y NB), fueron identificados dos QTLs (qLV_T1
y qLV_2) para La Vega (Tabla 2a) y tres QTLs (qAr_1, qAr_2
y qAr_3) para los datos obtenidos en Arauca (Tabla 2b). En
cuanto a la relacién de QTLs asociados al mismo rasgo en
diferentes ambientes, no se encontrd coincidencia entre los
QTLs identificados en La Vega y en Arauca. Sin embargo, se
observaron dos QTLs (qLV_2 y qLV_3) que se encuentran
adyacentes y tienen un marcador en comun (MB_32931)
los cuales estdn involucrados en la variacién fenotipica de
los rasgos NB y AH. Igualmente dos QTLs (qAr_1y qAr_2)
localizados en el grupo de ligamiento 13 estdn explicando
las caracteristicas de AT y NB (Tabla 2).

Altura de la planta (AT)

Para la caracteristica AT en La Vega se asocié un solo QTL
(qLV_1) que explica la variacién del fenotipo en el inicio del
desarrollo (semana cuatro) en un 26,01 %. Este QTL tiene
un intervalo que cubre una regién de 0.91 cM. En Arauca
igualmente se asocié un QTL (qAr_1) para la segunda
semana de evaluacién en el grupo de ligamiento 13 el cual
cubre una regién correspondiente a 4,76 cM. Este QTL
explica el 18,93 % de la variacién de esta caracteristica.

Tabla 2. Resumen de los QTLs identificados asociados a las diferentes caracteristicas morfolégicas evaluadas en la poblacién segregante.
a. QTLs detectados en la localidad de La Vega (Cundinamarca). b. QTLs detectados en la localidad de Arauca (Arauca). Las caracteristicas
morfoldgicas corresponden a altura total (AT), longitud entrenudos (LE), nimero de brotes (NB), peso de raices (PR), nimero de raices (NR), 4rea
de la hoja (AH), pigmento del peciolo (PP) y tipo de hoja (TH). Se muestra la semana en que se realizé la evaluacién, el grupo de ligamiento (QTL
LG), los valores de LOD y R?, los marcadores flanqueantes del intervalo con su respectiva longitud en cM y la identificacién del QTL.

a)
LA VEGA
Semana QTL R QTL Longitud del QTL
Rasgo evaluacién LOD R LG Marcadores flanqueantes intervalo (cM) Id
AT 4 3,99 26,01% 15 MB_62298 - MB_10205 - MB_10189 0,91 qlV_1
NB 14 6,49 41,92% 5 MB_32931 - MB_51799 - MB_13231 1,62 qlLv_2
AH 19 6,77 39,52% 5 MB_46366 - MB_65628 - MB_32931 0,48 qlLv_3
b)
ARAUCA
Semana QTL ) QTL Longitud del QTL
Rasgo  valuacién LOD R LG Marcadores flanqueantes intervalo (cM) Id
AT 12 4,74 18,93% 13 MB_65654 - MB_2422 - MB_14232 4,76 qAr_1
LE 12 3,75 33,71% 13 MB_41984 - MB_36274 - MB_66105 7,91 qAr_2
NB 12 410 20,13% 3 MB_54469 - MB_46764 - MB_54642 3,21 qAr_3
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Longitud entrenudos (LE)

Para LE en La Vega no se detecté ningtin QTL. En Arauca
se identificé un QTL (qAr_2) que se localizé en el grupo de
ligamiento 13 en un intervalo de 7,91 cM. Sobresale este
QTL ya que tiene uno de los valores de varianza explicada
més alta (33,1 %). Sin embargo no se observé relacién
alguna entre QTLs que estuvieran presentes entre ambientes
ni entre semanas de evaluacién.

Numero de brotes (NB)

El andlisis de QTLs a partir de los datos de NB permitié
identificar dos QTLs. El primero (qLA_2) fue detectado a
partir de los datos obtenidos en La Vega en la semana 14,
el cual se encuentra ubicado en el grupo de ligamiento 5y
cuyo valor de R? fue el mas alto encontrado en este estudio
(41,92 %)y el cual abarca una longitud de 1,6 cM. En Arauca
en la semana 12 se identificé un QTL (qAr_3) que explica el
20,13 % de la variacién, se ubica en el grupo de ligamiento 3
en una regién de 3,21 cM de longitud.

Peso de raices (PR) y nimero de raices (NR)
No se logré asociar ningtin QTL con los datos obtenidos
para estos caracteres en ninguna localidad.

Tamaiio de la hoja (AH)

AH solo se evalué en La Vega y se asocié con un QTL (qLV_3)
que explica aproximadamente el 39,52 % de la variacién
fenotipica de este rasgo. Este QTL se ubica en el grupo de
ligamiento 5y es el que presenta el intervalo mds pequefio
(0,48 cM) de los QTLs identificados en este estudio. Es
interesante resaltar que las regiones comprendidas por los
marcadores flanqueantes de los QTLs para los caracteres
NB y AH en La Vega (qLV_2 y qLV_3) son adyacentes en el
LG5 y son los que tienen valores de varianza explicada mds
altas (41,92 y 39,52 % respectivamente) con una longitud
total de 2,1cM para los dos QTLs (Fig. 2).

Pigmentacion del peciolo (PP) y tipo de hoja (TH)
PP y TH fueron evaluados tnicamente en La Vega y no se
relaciond con ningtin QTL.

DISCUSION

La arquitectura de la planta ha sido identificada como un
factor importante que subyace a las bases fisioldgicas y
abren una oportunidad para incrementar el rendimiento
de los cultivos. Reportes de rasgos morfolégicos han
relacionado la arquitectura con el rendimiento de la planta

Figura 2. Grupos de ligamiento del mapa genético de yuca (Soto et al., 2015) en donde se identificaron QTLs asociados con la arquitectura
vegetal en yuca. Los QTLs identificados en La Vega (Cundinamarca) estan representado por una barra blanca, mientras que los identificados en

Arauca (Arauca) son simbolizados por una barra negra.
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(CIAT, 1975; Lian and Cock, 1979a; Lian and Cock, 1979b;
Cock, 1985; Cock and El-Sharkawy, 1988; lIglesias et dl.,
1994; Huntetal., 1997; Lenis etal., 2006), la cual es definida
por la naturaleza y la disposicién relativa de cada una de sus
partes. La arquitectura vegetal es el resultado de la expresién
equilibrada entre procesos de crecimiento enddgenos y las
restricciones exdégenas ejercidas por el medio ambiente
(Barthélémy y Caraglio, 2007).

Se ha encontrado relacién entre rasgos morfolégicos
o de arquitectura vegetal con rasgos de rendimiento.
Por ejemplo, el tamafio de la planta en papa tiene una
correlacién positiva significativa con el rendimiento (Maity
y Chatteriee, 1977), asi como con el nimero de tubérculos
por planta (Alcivar et al., 2007). Igualmente en soya se
han relacionado QTLs involucrados en rendimiento de
semilla con la altura de la planta (Alcivar et al., 2007).
Por otra parte, Perez et al. (2010) mencionan la relacién
entre el tamafo y forma de la hoja en especies de interés
agronémico con la capacidad fotosintética repercutiendo
no solo en el rendimiento sino también en la respuesta a
estrés, resistencia a patégenos y calidad.

Estudios realizados en otros cultivos han identificado
y correlacionado igualmente importantes QTLs (y en
consecuencia factores genéticos) con rendimiento. En arroz
(Oryzae sativa L.) por ejemplo, se han asociado QTLs con
el rendimiento, los cuales también estarian explicando la
variacién de varios rasgos fenotipicos (Saikumaretal., 2014).
También en arroz se identificaron QTL mayores asociados
con rendimiento del grano que varian su efecto (18,7 % a
31,2 %) de acuerdo a las condiciones ambientales (estrés
hidrico). Algunos de ellos co-localizan con otros rasgos
como altura de la planta y tamarfio de panicula (Saikumar et
al., 2014). En yuca, se ha encontrado relacién entre rasgos
morfoldégicos y rasgos de productividad (Okogbenin y
Fregene, 2003).

De esta manera identificar regiones gendémicas vy
posteriormente los genes subyacentes implicados en la
arquitectura vegetal permitirian establecer estrategias de
mejoramiento genético para lograr un mayor rendimiento
en las plantas.

Desde esta perspectiva, este estudio presenta una primera
aproximacién en la identificacién de regiones gendmicas
asociadas a la arquitectura vegetal en yuca. A partir de la
fenotipificacién de ocho caracteres morfolégicos en la
poblacién F1 del cruce entre las variedades elite TMS 30572
(parental femenino) y CM 2177-2 (parental masculino)
en dos ambientes diferentes se lograron identificar seis
posibles QTLs asociados a los rasgos evaluados. Para ello se
tomd como punto de partida el nuevo mapa de ligamiento
producido por Soto etal. (2015).

Un mapa de ligamiento necesita < 10-20 cM de
separacién entre marcadores en cada uno de los grupos
para la identificacién y localizacién de QTLs (Sun et dl.,
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2009). El mapa de ligamiento utilizado en este estudio
presenta una distancia promedio entre marcadores de 2,5
cM, lo cual es adecuado para localizar QTLs y coincide en
cuanto a nimero de grupos de ligamiento con el nimero de
cromosomas (18) reportados para yuca (Soto etal., 2015).

Paterson et al. (1991) indica que solo QTLs con efectos
suficientemente altos pueden ser identificados en un cruce
particular, mientras que aquellos con efectos menores
pueden pasar desapercibidos. Este mismo estudio indica
también que algunos QTLs pueden aparecer con efectos
pequefios ya que dependen de la interaccién con otros loci.
Estos bajos valores pueden también indicar que los rasgos
asociados a estos QTLs pueden no segregarse en la poblacién
experimental, lo que dificulta su deteccién (Shrimpton,
1988; Paterson et al., 1991). Teniendo esto en cuenta, los
seis QTLs identificados en este estudio muestran valores
de R? por encima de 18 % hasta 41,92 %. De estos, tres se
identificaron en La Vega (qLV_1, qLV_2 y qLV_3) (Tabla 2a)
para los rasgos AT, NB y AH con valores de LOD por encima
de 3.0. Los tres restantes se identificaron en Arauca (qAr_1,
qAr_2 y qAr_3) (Tabla 2b) para AT, LE y NB igualmente
con valores de LOD por encima de 3,0. Estos QTLs pueden
ser considerados como mayores o primarios. En general
se lograron detectar solo QTLs con efectos importantes,
mientras que los QTLs que pudiesen tener efectos menores
o secundarios no se identificaron, seguramente debido a la
astringencia en los pardmetros asignados en el programa
de andlisis empleado. Sin embargo, esto no significa
necesariamente que tengan menor importancia en la
expresién del rasgo.

En La Vega se identificaron tres QTLs asociados a tres
de los ocho rasgos evaluados y en Arauca se identificaron
igualmente tres QTL asociados a tres rasgos de cinco
evaluados en esta localidad. Para las caracteristicas
evaluadas a lo largo del tiempo (AT, LE y NB) en ningtn
caso se encontré un efecto constante de un mismo QTLs
sobre un mismo rasgo a lo largo del tiempo. Es posible
que el control en la expresién de estos rasgos se ejerza
por diferentes QTLs y/o genes durante los diferentes
estadios de desarrollo de la planta. Los QTLs qLV_2 y
qLV_3 que afectan dos rasgos diferentes, NB y AH, fueron
ubicados adyacentemente lo que sugiere que esta regién
cromosémica de aproximadamente 2,1cM (Fig. 2) puede
poseer varios genes fuertemente ligados que afectan estos
dos caracteres. Adicionalmente estos QTLs presentan los
valores de R? mas altos (41,92 % y 39,52 %) asi como los
mejores valores de LOD (6,49 y 6,77 respectivamente) lo
cual le da mayor robustez estadistica al umbral elegido. Se
puede afirmar por esto que el factor ambiental puede ejercer
un efecto menor sobre el componente genético para estos
dos caracteres tal como ha sido descrito anteriormente
(Okogbening y Fregene, 2007). Los QTLs que son estables
en un amplio espectro de entornos son los predilectos para



QTLs asociados a arquitectura vegetal en yuca (Manihot esculenta)

el mejoramiento genético ya que en ellos el factor genético
juega un papel mayor, y es éste el que es susceptible de ser
modificado. En consecuencia, estas dos caracteristicas son
promisorias por tener alto potencial para ser tenidas en
cuenta en programas de mejoramiento.

En yuca son varios los estudios que han reportado QTLs
asociados con caracteres morfolégicos. Boonchanawiwat
et al. (2011) identificaron siete QTLs en cuatro grupos de
ligamiento para altura de la planta y cinco QTLs en cinco
grupos de ligamiento para la altura del primer brote en
dos ambientes diferentes. Sin embargo otros estudios han
reportado mds de un centenar de QTLs, no solamente
asociados con arquitectura sino también con productividad,
contenido de carotenos y cantidad de proteina (Okogbenin
y Fregene, 2003; Okogbenin y Fregene, 2006; Okogbenin
y Fregene, 2007). En general estos reportes muestran
que se han encontrado gran cantidad de QTLs, no solo
primarios con valores de R? altos sino una gran mayoria de
QTLs con efectos menores. En el presente estudio se logré
identificar dnicamente seis QTLs partiendo de la base de un
mapa significativamente mas denso en marcadores y con
un paquete informdtico que ha venido siendo mejorado.
A futuro serd interesante poder unificar la informacién
generada en este estudio con los previos para tener no solo
un mapa integrado sino un repertorio completo de QTLs
de arquitectura y productividad en yuca, que incluye QTLs
mayores y menores asi como QTLs comunes identificados
en diferentes estudios.

Comparando los QTLs identificados para cada rasgo en
cada uno de los ambientes se observé una discrepancia entre
los QTLs encontrados entre las dos localidades en las cuales
se realizé la fenotipificacién. Por ejemplo, AT se asocié con
un QTL en La Vega (qLV_1) y con uno diferente en Arauca,
incluso a tiempos diferentes (qAr_1). Una situacién similar se
present6 para NB (Tabla 2ay 2b). Este resultado era esperado
ya que esta caracteristica estd condicionada en gran medida
por el medio ambiente (Suarezy Mederos, 2011). Dentro de
los factores ambientales que pueden estar determinando la
expresion de estos rasgos se encuentran por ejemplo el tipo
y calidad del suelo, asi como las condiciones climaticas que
son diferentes en las dos localidades. Como se mencioné
anteriormente La Vega y Arauca se encuentran a altitudes
diferentes y poseen temperaturas promedios distintas. Se ha
reportado que los genotipos o variedades que se desarrollan
exitosamente en un medio, no se comportan necesariamente
de igual forma en lugares con entornos diferentes (Suarez
y Mederos, 2011). Estas condiciones edafoclimaticas
contrastantes pueden explicar en gran parte los diferentes
QTLs identificados en las dos regiones.

En otras especies de interés agronémico se han
determinado caracteristicas similares a PPy TH en donde el
control genético es el responsable de la variacién del rasgo
y es independiente del medio ambiente. Tal es el caso por

ejemplo de estudios en leguminosas (L. Japonicus) donde
se pudieron identificar cuatro QTLs que coinciden en dos
tiempos diferentes de evaluacién para las caracteristicas
largo y ancho del I6bulo medio de la hoja (Choi et dl,
2004). En tomate (Solanum lycopersicum L.) también se han
identificado QTLs relacionados con el tamafio y forma de
la hoja donde se observa un bajo nivel de coincidencias
entre QTLs que expliquen el mismo rasgo, indicando que el
control genético para estos rasgos es predominantemente
independiente (Frary etal., 2003; Frary et al., 2004). En este
estudio no se obtuvo ninguna relacién de los rasgos PPy
TH evaluados en La Vega con ningtin QTL que permitiera
confirmar que estos rasgos son exclusivamente gobernados
por el componente genético.

A futuro, contar con una poblacién segregante
conformada por mas individuos recombinantes y disponer
de un mayor niimero de marcadores moleculares permitiria
mejorar la resolucién del mapeo y en consecuencia se podria
obtener una mejor identificaciéon de los QTLs. En este
trabajo si bien se identificaron varios QTLs, algunos de ellos
se encuentran en intervalos bastante grandes (7,91 cM) lo
que hace dificil la identificacién de los genes candidatos
implicados en el control de las caracteristicas evaluadas.
Al reducir este intervalo, incrementado la poblacién y la
frecuencia de recombinantes, asi como aumentando el
ndmero de marcadores, se podria identificar mas facilmente
los posibles genes responsables de los QTLs identificados.

La posibilidad deidentificar QTLs en diferentesambientes,
como se presenta en este trabajo, permitiria identificar
regiones genémicas que pueden ejercer un efecto, asi éste
sea pequefio, independiente de las condiciones ambientales.
Por lo tanto, la combinacién de varios QTLs que acttien en
unaamplia gama de entornos en un solo genotipo, permitiria
alcanzar rendimientos aceptables incluso en condiciones
ambientales muy diferentes (Paterson et al., 1991). Este
estudio sugiere que QTLs relacionados con la arquitectura
de la planta pueden ser empleados a través de programas de
mejoramiento para incrementar la productividad de la yuca.

CONCLUSIONES

La generacién de un mapa genético de yuca de alta
densidad y la fenotipificacién de diferentes caracteristicas
relacionadas con la arquitectura vegetal evaluadas en dos
regiones geograficas diferentes permitié la identificacién de
seis QTLs. Se detectaron tres QTLs en La Vega asociados
con altura total, nimero de brotes y area de la hoja. En
Arauca los QTLs identificados estuvieron asociados con
altura total, longuitud de entrenudos y nimero de brotes.
La posterior identificacién de los genes presentes en estas
regiones gendémicas contribuird a desarrollar programas
de mejoramiento genéticos encaminados a modificar la
arquitectura vegetal con miras a incrementar el rendimiento
de la yuca.
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