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RESUMEN

La capsaicina, uno de los compuestos que determinan la caracteristica Unica
del género Capsicum, de causar pungencia, y el rendimiento, son
caracteristicas complejas y controladas por multiples genes donde el ambiente
interfiere en la manifestacion fenotipica. Se realizé un andlisis de medias
generacionales con los materiales P (958), P, (Serrano), F¢, F2, RCq (F1 x Pq) y
RC, (F1 x Py) para estimar los parametros genéticos del contenido de
Capsaicina y el rendimiento, determinado por el numero de frutos por planta y
el peso de frutos por planta. El analisis revelo que los componentes genéticos
de aditividad, dominancia y las interacciones epistaticas digénicas fueron
significantes en la manifestacion fenotipica de las variables analizadas,
mostrando la necesidad de utilizar un modelo con 4 parametros genéticos,
donde los efectos aditividad x aditividad [i], aditividad x dominancia [j] y
dominancia x dominancia [l], revelaron ser significantes para el peso de frutos
por planta, numero de frutos por planta y contenido de capsaicina,
respectivamente. En el contenido de capsaicina, se encontré un tipo de
interaccion epistatica doble dominante, mientras en las variables de
rendimiento podemos observar la presencia de epistasis recesiva 6 doble
recesiva y doble dominante, dominante é de supresion recesiva, para peso de
frutos por planta y numero de frutos por planta respectivamente. Asi, para
aumentar el rendimiento promedio de una poblacién de aji Cayene y Pimenton,
Capsicum annuum L., al tiempo de aumentar considerablemente los contenidos
de capsaicina, se puede proceder con un método de mejoramiento como el de
seleccion recurrente, ya que las interacciones epistaticas pueden ser
efectivamente explotadas atreves de la hibridacion entre lineas promisoras. Los
estimativos de heredabilidad en sentido estricto fueron mas bajos que los
estimativos en sentido amplio, para peso de frutos e iguales para numero de
frutos, indicando la accién de genes no alélicos en las variables de rendimiento.
De acuerdo con el grado de dominancia, en las variables analizadas,
estariamos frente a un caso de ausencia de dominancia, donde ambos alelos
contribuyen en la expresion del caracter. De acuerdo al analisis de varianzas
generacionales en el estudio realizado, un modelo incorporando componentes

aditivos, dominantes y ambientales fue generalmente conveniente para explicar



la variacibn en las cruzas estudiadas. Tanto el analisis de medias
generacionales como el analisis de varianzas generacionales indicaron la
presencia de varianza aditiva y dominante para las variables de rendimiento y

capsaicina.

Palabras clave: Capsaicina, Rendimiento, aditividad, dominancia, epistasis,

heredabilidad, medias generacionales.



SUMMARY

The capsaicin, one of the determining compounds of the genus Capsicum,
which cause pungency, and the yield, are complex and polygenic traits, where
the environment interferes on the phenotypic manifestation. A generation
means analysis with P41 (958), P, (Serrano), F4, F2, RCq (F1 x P4) y RC, (F1 x P5)
generations to estimate the genetic parameters of capsaicin and yield, where
fruits per plant and weight per fruits per plant compose the yield. The analysis
revealed that the genetic components of additive, dominance and digenic
epistatic interactions were significant to the phenotypic manifestation over all
the traits, showing the necessity to work with a four genetic parameter model,
where the additive by additive [i], additive by dominant [j] and dominant by
dominant [l] interactions, were significant for weight per fruit, number of fruits
per plant and capsaicin content, respectively. In the capsaicin content, we found
the double dominant epistasis, while for the yield traits we found recessive or
double recessive and dominant, double dominant or recessive suppression
epistasis for weight per fruits and number of fruits per plant, respectively. In
addition, to increase the average yield of a Cayene and Pimenton, pepper
population of Capsicum annuum L., at the same time to increase the levels of
capsaicin, we can proceed with a breeding method like recurrent selection,
because the epistatic interactions can be effectively exploited through the
hybridization between promising lines. The heritability in narrow sense were
lower than broad sense heritability in fruit weight and equal for number of fruits,
revealing the action of non allelic genes over the yield traits. According to the
dominance level, all the traits where under a case of absence of dominance,
where both alleles contribute to the expression. According to the generation
variance analysis, a model with the additive, dominant and environmental
components were convenient to explain the variation over the crosses. Both the
generation means and the generation variance indicated the presence of

additive and dominant variance for all the traits.

Key words: Capsaicin, Yield, additive, dominant, epistasis, heritability,

Generation means.



INTRODUCCION

El género Capsicum comprende los ajies y pimentones, que corresponden a
aquellas especies picantes y no picantes respectivamente. Este género posee
un gran numero de especies originadas, domesticadas y distribuidas a lo largo
de la zona tropical del continente Americano, principalmente en las regiones de
Centro América, Zona Andina y la Amazonia. Cabe anotar que los frutos del aji
(Capsicum spp.) estan entre los vegetales mas consumidos en el mundo
debido a la caracteristica unica del género, que causa pungencia y la cual es
debida a la presencia de compuestos alcaloides del grupo capsaicinoides,
presentes en la placenta de los frutos maduros. La respuesta de dolor o
picante, de estos compuestos, es debido a la activacion de los receptores
TRPV1 (VR1) en mamiferos, la cual es aliviada con la produccion de endorfinas
por parte del cerebro, enmascarando la sensacion de dolor y causan al mismo
tiempo una sensacion de placer similar a la generada al consumir chocolate.
(Caterina et al., 1997, 2000; Jordt y Julius, 2002). Siendo por esto un fruto muy
usado en diferentes formas yendo desde el consumo en fresco, hasta la
transformacion para la alimentacion humana y animal, incluyendo la utilizacién

en la farmacéutica, la produccién de colorantes y en la seguridad personal.

Sin embargo, estudios genéticos en el género son escasos y los mecanismos
de herencia incluyendo los de pungencia, concluyen que este es debido a un
simple gen dominante (Deshpande, 1953; Miller and Fineman, 1937; Odland,
1948, citados por Ribeiro y da Costa, 1990). No obstante, estas conclusiones
han sido basadas en un pequefio numero de plantas en F, y en evaluaciones
por medio de procedimientos organolépticos subjetivos, lo cual nos indica la
necesidad de plantear metodologias que faciliten la manipulacion y el
conocimiento de la pungencia. Segun estudios sobre esta caracteristica, se ha
determinado que la presencia/ausencia del picante esta controlada por un
simple gen dominante (Punl), ubicado en el cromosoma 2, sin embargo poco
se conoce sobre el numero y tipo de accion génica involucrada en la herencia
de la pungencia. Por este motivo se ha iniciado un proyecto de investigacion

encaminado a estimar los mecanismos involucrados en la herencia de la
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capsaicina, para hacer un uso mas eficiente de las metodologias de
mejoramiento que nos ayuden a generar germoplasma con mayores

contenidos de capsaicina.
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1. HIPOTESIS

Si se conocen los mecanismos involucrados en la herencia del contenido de
capsaicina en Capsicum annuum, se puede hacer un uso mas eficiente de las
metodologias de mejoramiento con miras a generar germoplasma con mayor

pungencia y rendimiento.
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2. OBJETIVOS

2.1 Principal

Conocer los tipos de accidn génica que controlan el contenido de Capsaicina y

rendimiento, en el cruzamiento de 2 especies de Capsicum annuum.

2.2 Especificos

1. Estimar los componentes de la variacion genética que controlan el
contenido de capsaicina.
2. Estimar los componentes de la variacibn genética que controlan el

rendimiento.

14



3. REVISION DE LITERATURA

3.1 Importancia del Género

Segun la FAO (2009), la superficie cultivada de Capsicum en el mundo, es
1'879.078 hectareas, con una produccién de 28483.822 toneladas. Los
principales paises productores China y Turquia ocupando el primer y segundo
lugar de produccion a nivel mundial. En el continente Americano es el pais de
Estados Unidos el primer productor dejando a Colombia en el puesto 23 a nivel

mundial. Cuadro 1.

Cuadro 1. Principales paises productores de Capsicum a nivel mundial.

Posicién Mundial ’ Produccién Area
en Produccion Pais Cosechada

(ton) (ha)

1 China 14.524.178 662.296

2 Turquia 1.837.003 90.000

3 Espana 1.011.700 20.400

4 Estados Unidos 926.680 32.610

5 Egipto 800.000 45.000

6 Argelia 318.949 21.417

7 Tlnez 290.000 22.000

8 Etiopia 249.276 118.897

9 Rumania 245.661 19.917

10 Italia 230.600 12.100
23 Colombia 50.000 4.200

Fuente: FAO, 2009

El mercado de ajies a nivel mundial es significativamente importante, siendo
Estados Unidos, Alemania y Reino Unido los principales importadores (FAO,
2009). Cuadro 2. Colombia con una produccion de 50.000 toneladas anuales y
una exportacion de 84 toneladas (Cuadro 3), tiene la oportunidad de ocupar un
puesto importante a nivel mundial con el incremento de areas de produccion, la
mejora de la calidad en cuanto al contenido de capsaicina y nuevas

presentaciones industriales, entre otras.
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Cuadro 2. Principales paises importadores y su valor en dolares, de Capsicum a nivel mundial.

Pais Cantidad de Valor de la
Importacion (ton) importacion (Doélares)

Estad Unidos 616.525 812.878.000

Alemania 303.660 757.212.000

Reino Unido 150.139 396.970.000

Francia 135.080 254.348.000

Canada 108.792 193.144.000

Fuente: FAO, 2009

Cuadro 3. Principales paises exportadores y su valor en dolares, de Capsicum a nivel mundial.

Posicion . Valor
- . Cantidad ‘x
mundial en Pais Exportacién (ton) Exportacion
exportacion (Dolares)
1 México 580.864 623.537.000
2 Espana 435.221 914.121.000
3 Paises Bajos 407.664 1’163.790.000
4 Estados Unidos 106.902 183.481.000
5 Israel 80.911 170.985.000
6 China 74.506 21.165.000
72 Colombia 84 182.000

Fuente: FAO, 2009

Segun la Apuesta Exportadora Agropecuaria del Ministerio de Agricultura, 2006
— 2020, el Aji, Capsicum sp., es una de las especies horticolas priorizadas
como promisorios de exportacion en Colombia y en el 2009 los principales
productores fueron los departamentos de Magdalena, Bolivar y Valle del

Cauca. Cuadro 4.

Cuadro 4. Principales departamentos productores en Colombia.

Produccién Rendimiento
Departamento Hectareas
(ton) (Ton/Ha)

Magdalena 986 7485 7.6
Bolivar 377 3145 8.3
Valle del Cauca 145 2415 16.7
Cérdoba 21 2364 11.2
La Guaijira 186 1393 7.5

16



En el 2009 en el Valle del Cauca se sembraron 145 hectareas, con un
rendimiento de 16.7 toneladas por hectarea superando en 9.1 toneladas por
hectarea al departamento del Magdalena principal productor del pais (Agronet).
Esto es debido principalmente a practicas de cultivo tecnificado que han sido
desarrolladas e implementadas en el Valle del Cauca, donde se trabajo
principalmente con las variedades picantes de Tabasco, Cayene, Habanero y
Jalapefio, las cuales fueron procesadas como pastas para su exportacion por la
limitante admisibilidad del mercado de los Estados Unidos frente al aji fresco

Colombiano.

Asi, se debe apoyar el importante pero limitado desarrollo de la industria del aji
en Colombia, particularmente en el Valle del Cauca, buscando nuevas
variedades con base en la seleccion de poblaciones y genotipos especialmente
picantes para exportacion, que cumplan con las exigencias de nuevas
presentaciones como salsas, polvo molido, antiinflamatorios, repelentes,
ornamentales, nutracéuticos y que ademas sirvan para la produccién de
aceites, colorantes y de nuevas lineas como pastas de aji, que permitan suplir
las necesidades de los principales paises importadores.

3.2 Origen, Domesticacion y Dispersion de Capsicum

Se considera como centro de origen y domesticacion de las especies del
género Capsicum el continente Americano. Para la especie domesticada
Capsicum annuum esta referenciado especificamente a México (Hernandez-
Verdugo et al., citado en Consensus Document on the Biology of the Capsicum
annuum Complex (Chili peppers, Hot peppers and Sweet peppers), 2006),
mientras para C. frutescens, C. chinense, C. baccatum y C. pubescens, esta
ubicado en el continente Suramericano (Eshbaugh, 1980). Capsicum chinense
y Capsicum frutescens, tienen su centro de domesticaciéon y origen en la
Amazonia en las zonas del norte y del oeste, respectivamente. Para las
especies de C. baccatum y C. pubescens, Bolivia es considerado como centro
de domesticacién en las areas subtropicales del este y de los Andes,

respectivamente. (Eshbaugh et al., 1983 citado en Consensus Document on
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the Biology of the Capsicum annuum Complex (Chili peppers, Hot peppers and

Sweet peppers), 2006). Cuadro 5.

Cuadro 5. Especies de Capsicum y su posible centro de distribucion natural. (Tong y Bosland, 2003,
citados en Consensus Document on the Biology of the Capsicum annuum Complex (Chili peppers, Hot
peppers and Sweet peppers), 2006).

Especie Probable Distribucién Natural
Desde el sur de los Estados Unidos hasta
. annuum L. .
Colombia
. baccatum L. Peru, Bolivia, Paraguay, Argentina y Brasil
buforum Hunz. Sur Brasil
campylopodium Sendtner Sur Brasil
cardenasii Heiser Noreste de Bolivia
chacoense Hunz. Argentina, Paraguay y Bolivia
chinense Jacq. Norte de la Amazonia
. coccineum Hunz. Bolivia y Peru
cornutum Hunz. Sur de Brasil
dimorphum Kuntze Colombia
. dusenii Bitter Sureste de Brasil
eximium Hunz. Bolivia y norte de Argentina
. flexuosum Sendtner Argentina, Brasil y Paraguay

Occidente de la Amazonia (desde

- frutescens L. Colombia hasta Peru)

00000000000 LO000 O 000000000000 O

galapagoense Hunz. Ecuador (Isla Galapagos)

. geminifolium Hunz. Colombia y Ecuador

. hookerianum Kuntze Ecuador y el noroeste de Peru
lanceolatum Morton & o

Honduras, Guatemala y México

tandley
leptopodum Kuntze Brasil

. minutiflorum Hunz. Argentina, Paraguay y Bolivia

. mirabile Sendtner Sur de Brasil

. parvifolium Sendtner Noreste de Brasil, Venezuela y Colombia
praetermissum Heiser & Smith Sur de Brasil
pubescens Ruiz & Pavon Desde Bolivia a Colombia [solo en cultivos]
rhomboideum Kuntze Desde México a Peru

. schottianum Sendtner Sur de Brasil, Paraguay y Argentina

. scolnikianum Hunz. Noroeste de Peru

. tovarii Smith & Nickrent Centro-sur de Peru

. villosum Sendtner Sur de Brasil

Las primeras evidencias arqueoldgicas del uso de las especies del género,
datan del afio 8.550 a.C. para C. baccatum y del 8.000 al 7500 a.C para C.
chinense en las zonas centro-occidentales de los Andes en Peru (Smith, 1980,
citado en Consensus Document on the Biology of the Capsicum annuum

Complex (Chili peppers, Hot peppers and Sweet peppers), 2006), mientras para
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la especie C. frutescens datan en las areas del noroeste entre Colombia y Peru
cerca de los 2.400 a los 1.200 anos antes de Cristo (Brack, 2003 citados en
(Consensus Document on the Biology of the Capsicum annuum Complex (Chili

peppers, Hot peppers and Sweet peppers), 2006).

Para C. annuum existen evidencias que datan desde el afio 7000 a.C del uso y
subsecuente domesticacidn en las regiones centro-orientales y centro sur de
México entre los estados de Tamaulipas, Puebla y Oaxaca (Pickersgill, 1984;
Bosland, 1996; cf. Smith, 2001, 2005, citados en Consensus Document on the
Biology of the Capsicum annuum Complex (Chili peppers, Hot peppers and
Sweet peppers), 2006), lo cual es corroborado por los reportes arqueolégicos
de las excavaciones realizadas por McNeish en Tehuacan, Puebla y
Tamaulipas (México y Centro América) y Huaca Prieta (Peru) donde se
encontraron evidencias de los primeros niveles que datan del ano 5000 a.C
antecediendo incluso el desarrollo de la agricultura (Pickersgill, 1969) y
ubicando al género Capsicum junto a las civilizaciones Maya y Azteca. En 1964
McNeish, citado por Garcia (2006) identificd vestigios de Capsicum del afio
7.000 a.C en sitios arqueoldgicos de América Central y del Sur, sugiriendo que

este género venia siendo utilizado por el hombre.

En sur América, el chile o aji se ha encontrado en algunos sitios de la costa del
Peru pero no en las zonas de inicio de la agricultura del mismo continente, por
lo cual se dice que en estas regiones no se usaron formas silvestres sino
algunas ya trabajadas y mejoradas que fueron introducidas de algun lado
(Pickersgill, 1969), lo cual es corroborado por evidencias que datan del afio
2000 a.C, en el area de Ancon en la costa central y en Huaca Prieta en la costa
norte, que eran provenientes de plantas cultivadas y no silvestres. (Pickersgill,
1969)

Sin embargo existen varias hipétesis para explicar la evolucién del género,

dentro de las cuales se postulan:
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1. Un origen monofilético de las especies domesticadas a partir de un ancestral
comun (C. frutescens) como progenitor unico para todas las especies
domesticadas (Davenport, 1970 citado por Garcia, 2006).

2. Cuatro o cinco progenitores silvestres que dieron origen cada uno a una

especie domesticada (Heiser 1979).

Segun Pickersgill, (1969) el ancestro comun mas probable para las especies
cultivadas de C. annuum es el silvestre conocido como aji de aves o Bird
pepper C. annuum var. minimum, el cual tiene una gran distribucién diferente a
las especies cultivadas de C. annuum, que se encuentran limitadas a la region
central de América en los tiempos de la pre-conquista. La especie C. baccatum
esta limitada solo a las regiones de Suramérica, mientras las plantas silvestres
de esta especie C. baccatum var. baccatum se encuentran solo en el sur de
Peru y Bolivia. Por otro lado, los tipos cultivados de C. chinense estrechamente
relacionados con la especie C. frutescens tiene wuna distribucidon
complementaria a los de C. baccatum, alcanzando su maxima diversidad en las
regiones del este de los Andes, en la cuenca del Amazonas, extendiéndose a
las Antillas y compartiendo con este regiones de Ecuador, Peru y Bolivia.
(Pickersgill, 1969) Cuadro 6

Cuadro 6. Distribucion natural de las 5 especies domesticadas y sus ancestros en tiempos de

la pre-conquista.

ESPECIES USO DISTRIBUCION EN LA PRE-CONQUISTA
C. annuum var. . Sur de los Estados Unidos, Antillas, México,
. Silvestre - .
minimum América Central y Colombia.
C. annuum var. . Sur de los Estados Unidos, México y América
Cultivada
annuum Central.
C. baccatum Silvestre Sur de Per( y Bolivia.
var. baccatum
C. baccatum Cultivada Sur de Colombia, Ecuador, Perd, Bolivia, Sur de
var. pendulum Brasil, Norte de Chile y Argentina.
C. chinense . Antillas, tierras bajas de sur América hasta el sur de
Cultivada o i
Bolivia y sur de Brasil.
C. frutescens Silvestre y México, América Central, tierras bajas de sur
cultivada América hasta el sur de Bolivia y Brasil.
C. pubescens Cultivadas Tierras altas de Sur América

Fuente: Pickersgill, 1969
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Pickersgill (1969 y 1969b, 1971,1983, 1984,1986b citados por Garcia, 2006)
comenta sobre algunos cambios ocurridos en especies de Capsicum en el
proceso de domesticacion, los cuales incluyen frutos de mayor tamafio, menor
cantidad de frutos pendientes y persistentes y con diversidad de colores
variando desde amarillo hasta naranja, pasando por violeta, rojo, marrén o

verde.

Segun Andrews (1991), todas las especies de Capsicum silvestres tienen
algunas caracteristicas comunes como poca pungencia, frutos rojos que
pueden ser redondos, elongados o cénicos, unidos a las plantas en una
posicion erecta y facilmente extraibles del caliz y con dispersion natural
principalmente por aves. Las flores presentan el estigma por encima de las
anteras favoreciendo la polinizacién por insectos, convirtiendo al aji en una
planta alégama y por tanto con una diversidad genética muy grande (Andrews,
1991).

Sin embargo con el inicio del proceso de domesticacion de Capsicum, se
empezO con un proceso consciente o inconsciente de selecciéon de frutos que
mostraban mayor dificultad al removerlos del caliz, que colgaban y que
permanecian ocultos entre las hojas, favoreciendo su permanencia en la planta
hasta que se realice la cosecha y por tanto siendo mas dificil para las aves de
arrancarlos de la planta (Andrews, 1991). Asi mismo, el tamano de los frutos
fue incrementado y se fueron seleccionando frutos cada vez mas largos y

pesados, lo cual favorecié a que estos empezaran a colgar en la planta.

3.3 Taxonomia del Género

Las solanaceas subtribu Solaninae establecida por Von Wettstein en 1891, en
Engler & prantl’s, incluye once géneros de distribucion en zonas templado-
tropicales (Eshbaugh, 1980). Morton (1938) citado por Eshbaugh, (1980)
sugiere que el género Capsicum deberia estar limitado por plantas con frutos
pequenos en forma de bayas esbeltas, con filamentos glabros y pungentes.
Heiser y Smith (1958) citados por Eshbaugh, (1980), dicen “estamos
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convencidos que esas plantas ahora reubicadas en Capsicum que tienen frutos
suaves, pulpa llena y bayas sin pungencia, deberian ser excluidas del género”,
teniendo en cuenta que la mejor caracteristica que puede definir claramente el
género sigue siendo el simple diagndstico de la presencia de capsaicina.
(Eshbaugh, 1980)

Von Wettstein (1891) citado por Eshbaugh, (1980) divide el género Capsicum
de acuerdo a las consideraciones anteriores en dos secciones, Eucapsicum y
el monotipico Tubocapsicum, mientras Hunziker (1956) citado por Eshbaugh,
(1980) reconoce tres secciones, la monotipica Tubocapsicum, Pseudoacnistus
y Capsicum el cual esta conformado por 24 especies, sugiriendo que el género
estd compuesto de 22 especies silvestres, tres variedades y 5 especies

domesticadas.

El género Capsicum, descubierto por Columbus en uno de sus primeros viajes
al nuevo mundo y aparentemente introducido al viejo mundo en corto tiempo,
permitié a los botanicos pre-Lineanos describir muchas especies y variedades
diferentes. Asi, Fuch (1542) identifica tres taxa, Bauhin (1623) reconoce 8,
Tournefort (1700) 27, Miller (1754) reconoce 18 taxas, mientras Linneo (1753)
con un punto de vista mas conservador describe inicialmente 2 especies C.
annuum y C. frutescens, pero en 1767 afiade dos especies mas al género, C.
grossum y C. baccatum (Smith & Heiser, 1951). Besser (1811) describe 17
taxa. Fingerhuth (1832) en su Monografia “Monographies Generis Capsici”,
incluye 32 especies, de las cuales siete fueron dudosas, y 28 variedades.
Dunal (1852) describe 50 especies, Irish (1898), concluye que solo existen 2
especies C. frutescens con una solo variedad y C. annuum con 7 variedades.
Por otro lado, Bailey (1923) reduce todo a una sola especie C. frutescens con 5
variedades y finalmente Shinners (1956) concluye lo mismo que Bailey, sin
embargo nombré a su especie junto con Kuntze (1891) C. annuum. (Eshbaugh,
1980) Cuadro 7

Sin embargo, solo fue hasta la década de 1970 con ayuda de analisis
numeéricos hechos por Pickersgill, Heiser y McNeil en 1979 y con analisis de

isoenzimas hechos por Jensen, McLeod, Eshbaugh y Guttman en 1979, citados
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por Eshbaugh, 1980, que se pudo dilucidar el numero de especies
pertenecientes al género, clasificando a C. pubescens y C. baccatum var.
pendulum como dos especies claramente definidas. Sin embargo, encuentran
una relacion mucho mas compleja entre las especies C. annuum, frutescens y
C. chinense. Segun Pickersgill (1979) citada por Eshbaugh, (1980) sugiere que
el pool genético ancestral de estos tres taxa domesticados podrian tener

unacariotipo ancestral comun.

Cuadro 7. Resumen del numero de especies del género Capsicum, segun varios autores.

Autor Ano Numero de Especies
Fuch 1542 3
Bauhin 1623 8
Tournefort 1700 27
Miller 1754 18
Linneo 1753 2
Linneo 1767 4
Besser 1811 17
Fingerhuth 1832 32
Dunal 1852 50
Bailey 1923 1
Shinners 1956 1
Eshbaugh 1993 25

El género Capsicum el cual es con frecuencia conocido como Red chili, Chilli
pepper, Hot Red Pepper, Tabasco, Paprika, Cayene, entre otros, pertenece a la
familia de las solanaceae, (Cuadro 8) la cual incluye especies importantes
como el Tomate, Solanum lycopersicum, la papa, Solanum tuberosum, Tomate
de Arbol, Solanum betaceum, Tabaco, Nicotiana tabacum y Datura, Datura
stramonium, entre otras. (Hawkes et al., 1979; Macrae, 1993, citados por
Krishna, 2003).

De acuerdo al botanico Hardy Eshbaugh (1993) citado por Andrews, (1991)
existen aproximadamente 25 especies de Capsicum, cuatro o cinco de las

cuales han sido domesticadas, C. annuum. var. annuum, C. frutescens, C.
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chinense, C. baccatum var. pendulum y C. pubescens, sin embargo el estado
de C. frutescens como una especie valida es cuestionable (Eshbaugh, 1991,
citado por Andrews, 1991) por lo cual otros autores indican la presencia de solo

4 especies del género domesticadas.

Cuadro 8. Clasificacion del género Capsicum.

POSICION TAXONOMICA NOMBRE CIENTIFICO
Reino Plantae
Division Magnoliophyta
Clase Magnoliopsida
Orden Solanales
Familia Solanaceae
Género Capsicum
E , annuum, frutescens, pubescens, chinense,
specie
baccatum
Variedades Botanicas var. glabriusculum, annuum

Hoy en dia se distinguen dos grupos de especies, segun el color blanco o
morado de la flor (IBPGR, 1983), las diferencias morfolégicas y la dificultad
para cruzarse entre ellos (Eshbaugh 1978 citado por Garcia, 2006). El grupo de
flor morada reune las especies C. eximium, C. cardenassi y C. pubescens,
mientras el grupo de flor blanca lo conforman dos subgrupos, el primero
constituido por C. baccatum con sus dos variedades botanicas C. baccatum
var. baccatum y C. baccatum var. pendulum (Eshbaugh 1978 citado por Garcia,
2006) y el segundo por C. annuum, C. frutescens y C. chinense. La especie C.
chacoense, de flor blanca, parece ser el nexo entre los dos grupos (Jensen et
al., 1979 citado por Garcia, (2006).

Eshbaugh, (1970) citado por Eshbaugh , (1980) encuentra algunas dificultades
en cruzamientos intraespecificos de algunas poblaciones de C. baccatum
sugiriendo un aislamiento genético de algunas de estas poblaciones. Pickersgill
et al., citados por Eshbaugh W., (1980), determinan que dentro de la especie C.
annuum existen barreras genéticas que impiden cruzamientos intraespecificos,
mas pronunciadas que entre C. chinense y C. frutescens, ademas reporta que
cruzamientos entre especies silvestres de estas tres especies da como
resultado mas progenies funcionales que en cruzamientos entre diferentes taxa

domesticados de este complejo de especies. Finalmente Eshbaugh, (1976)
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concluye que aunque la hibridacion es dificil y limitada entre estos tres taxa
domesticados, estos pueden hacerse utilizando mecanismos como “Puentes

genéticos” entre la especie silvestre y la domesticada.

3.4 Biologia Floral

El género Capsicum, presenta flores completas, bisexuales, hipéginas y
usualmente pentameras (Bosland and Votava, 2000). El caliz es generalmente
campanulado, acanalado cerca de 2 mm de longitud y truncado o undulado
hasta débilmente o prominentemente dentado con 5 a 7 dientes (Berke, 2000).
La corola en la mayoria de las especies es de 5 pétalos pero en algunas
especies estos pueden llegar a ser 8, siendo igual en numero a los estambres,
de dos tipos, blanca y morada. (Consensus Document on the Biology of the
Capsicum annuum Complex (Chili peppers, Hot peppers and Sweet peppers),
2006) Las flores en las especies del complejo Capsicum annuum L. son
usualmente solitarias y terminales, sin embargo se ha reportado la presencia
del gen fa, el cual condiciona la producciéon de multiples flores por nudo.
(Lippert, Gergh, and Smith, 1965 citado por Berke, 2000). En Capsicum
chinense y Capsicum frutescens las flores por nudo varian de 1 a 5,

caracteristica poligénica (Subramanya, 1983 citado por Berke, 2000).

Los estambres en C. annuum tienen de 5 a 7 filamentos, con anteras de color
azul palido a purpura. Por el contrario las especies C. frutescens, C. chinense y
C. pubescens tienen anteras de color azul violeta, mientras la especie C.
baccatum tiene anteras de color amarillo, producida por una serie de
antocianinas codificadas por los genes all-al5, tal como lo reporta Daskalov
and Poulos, 1994, citado por Berke, (2000). El color de las anteras va
cambiando al momento de liberar el polen de azul violeta o purpura hasta
amarillo o blanco. (Dharamadhaj and Prakash, 1978 citados en Consensus
Document on the Biology of the Capsicum annuum Complex (Chili peppers, Hot

peppers and Sweet peppers), 2006).

El pistilo contiene el ovario que es de 2 a 4 carpelos o l6culos, de 2 a 5 mm de

diametro, un estilo de 3.5 a 6.5 mm de longitud y con estigma capitado,
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lobulado y papilado ligeramente mas ancho que el estilo (Berke, 2000). La
posicidn de las anteras y el estigma varia grandemente de acuerdo al genotipo,
siendo generalmente del largo de los estilos, en estilos cortos, medios y largos
(Quagliotti, 1979 citado por Berke, 2000).

La corola tipicamente abre dentro de las 3 primeras horas después del
amanecer y los pétalos permanecen abiertos por el resto del dia. Hirose (1957)
citado en Consensus Document on the Biology of the Capsicum annuum
Complex (Chili peppers, Hot peppers and Sweet peppers), (2006) encontré que
la dehiscencia de las anteras ocurre entre las 10 de la mafana y el medio dia,
donde las anteras abren cerca de una hora después que la flor abre, hasta
incluso 10 horas después, pero frecuentemente no tienen una dehiscencia
completa o pueden tenerla la mafiana siguiente si la flor abre en la tarde del dia
anterior. (Aleemullah et al., 2000; cf. Horner and Wagner, 1992 citados en
Consensus Document on the Biology of the Capsicum annuum Complex (Chili

peppers, Hot peppers and Sweet peppers), 2006).

Dependiendo de las condiciones ambientales principalmente la temperatura
durante y después de la antesis (Berke, 2000) y la variedad, el periodo de
receptividad del estigma es de 4 a 7 dias, en flores no emasculadas y de 5 a 9
dias en aquellas emasculadas (Markus, 1969 citado por Berke, 2000). Este
periodo va desde varios dias antes de la antesis hasta algunos dias después
de esta, con el maximo de fertiidad el dia de la antesis. (Cochran and
Dempsey, 1966; Barai and Roy, 1986; Aleemullah et al., 2000, citados por
Berke 2000).

Los granos de polen del aji son de moderadamente amarillo hasta amarillo
claro y sub-esferoidales. (Bosland & Votava, 2000). Las plantas generan
alrededor de 1 a 1.5 mg de polen por flor (Quagliotti, 1979 citado por Berke,
2000), con 11,000 a 18,000 granos de polen en un solo antera (Hirose, 1957
citado en Consensus Document on the Biology of the Capsicum annuum
Complex (Chili peppers, Hot peppers and Sweet peppers), 2006), donde la
temperatura del aire tiene efectos muy grandes sobre la formacién y viabilidad

de estos. Temperaturas por encima de los 30°C durante los 15 dias antes de la
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antesis causa esterilidad masculina (Cochran, 1938 citado por Berke, 2000) y
temperaturas nocturnas de 10 £ 2 °C reduce el numero de granos y la
germinacion de los mismos. (Shaked et al., 2004 citado en Consensus
Document on the Biology of the Capsicum annuum Complex (Chili peppers, Hot
peppers and Sweet peppers), 2006). La temperatura Optima para la

germinacion del polen es de 20 a 25°C.

Cabe anotar que el crecimiento del tubo polinico desde el estigma hasta el
Ovulo toma de 6 a 42 horas, donde Cochran (1938) encontrd que la fertilizacion
ocurre 42 horas después de que se da lugar a la polinizacion, en temperaturas
de 27°/21°C. El polen puede ser almacenado a 0°C durante 5 a 6 dias, sin
embargo si este es secado antes del almacenamiento, su periodo aumenta

considerablemente. (Quagliotti, 1979 citado por Berke, 2000).

3.5 Genética del Género

El género Capsicum esta compuesto por plantas generalmente diploides, con
un numero cromosémico de 24 (n=x=12), en la mayoria de las especies
cultivadas vy silvestres, pero con algunas especies silvestres como C. ciliatum,
C. buforum, C. campylopodium, C. cornutum, C. schottianum y C. villosum var.
villosum las cuales presentan valores de n=13. Estas crecen en el oeste de
Sudamérica, sureste de Brasil y en Querétaro (Hernandez-Verdugo et al., 1999;

Toniolo y Schifino- Wittmann, 2006, citados por Pickersguill, 1969).

La longitud total del genoma del aji ha sido estimada entre 1498 cM y 2268 cM,
el cual es 2 o 3 veces mas largo que el genoma del tomate. (Kang et al., 2001;
Schreiber, 2004 citados por Teodoro-Pardo et al., 2007). La longitud de los
cromosomas de C. annuum varia de 2.1 a 9.9 um (Corona et al., 1999, citado
por Teodoro-Pardo et al, 2007), con 12 pares de cromosomas que van
disminuyendo gradualmente en su longitud total. Teodoro-Pardo et al., (2007)
reportan la existencia de siete cariotipos, donde los cariotipos 10 metacéntricos
+ 1 submetacéntrico + 1 subtelocentrico y 11 metacéntricos + 1 subtelocentrico
son los mas frecuentes. De acuerdo con los resultados de Teodoro et al (2007)

y con la clasificacion de Levan et al. (1964), los cariotipos de las recolectas de
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los tres estados coinciden con lo propuesto para el género, el cual esta
integrado por once pares de cromosomas metacéntricos o submetacéntricos y
un par subtelocéntrico, por el contrario de C. chinense y C. frutescens los
cuales presentan 11 pares de cromosomas metacéntricos y un par acrocéntrico
(Pikergill, 1971 y Teodoro-Pardo et al., 2007)

Aunque la presencia de satélites no es una caracteristica constante en las
solanaceas (Moscone, 1989 citado por Moscone et al., 2003), ellos aparecen
regularmente en Capsicum chacoénse y en otras especies, lo que permite usar
cromosomas satelitados como marcadores citogenéticos. Ademas, se ha
encontrado translocaciones en C. annuum (Meshram et al., 1981 citados por
Teodoro-Pardo et al, 2007) y en C. chinense Jacq. (Abida et al., 1983, citados
por Teodoro-Pardo et al, 2007), que pueden tener una funcién importante en la

evolucion de las especies de Capsicum (Pickersgill, 1971).

Cabe anotar que los frutos del aji (Capsicum spp.) estan entre los vegetales
mas consumidos en el mundo debido a la caracteristica unica del género, que
causa pungencia y la cual es debida a la presencia de compuestos alcaloides
del grupo capsaicinoides, presentes en la placenta de los frutos maduros. La
respuesta de dolor o picante de estos compuestos, es debido a la activacion de
los receptores TRPV1 (VR1) en mamiferos, la cual es aliviada con la
produccion de endorfinas por parte del cerebro, que se encargan de
enmascarar la sensacion de dolor y causar al mismo tiempo una sensacion de
placer similar a la generada al consumir chocolate. (Caterina et al., 1997, 2000;
Jordt y Julius, 2002). Debido a esto es que el fruto del aji, es ampliamente
usado para consumo en fresco, como una especia, o como productos
transformados para la alimentacion humana y animal, en la farmacéutica, la

produccién de colorantes y en la seguridad personal.

Dentro de los capsaicinoides estan los compuestos Capsaicina (trans 8 metil-
N-vanilil-6-nonenamida) y dihidrocapsaicina (8 metil-N-vanilinonanamida)
(Laskaridou-Monnerville, 1999, citado por Kurian y Starks, 2002), responsables
de cerca del 90 % del picante. Sin embargo otros compuestos menos

abundantes dentro de los Capsaicinoides, tales como nordihidrocapsaicina,
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norcapsaicina, homocapsaicina, homodihidrocapsaicina, nornorcapsaicina,
nornordihidrocapsaicina y nonivamida, han sido detectados en extractos de
Capsicum. (Appendino et al., 2002; Huang et al. 2002; Chu et al. 2003, citados
por Stewart et al, 2007)

Segun estudios sobre la genética de la pungencia en Capsicum chinense, se
ha determinado que la presencia/ausencia del picante esta controlada por un
simple gen dominante (Punl), ubicado en el cromosoma 2 y que codifica la
produccion de una Aciltransferasa, AT3. (Garcés et al, 2007). Por el contrario,
el alelo en su estado homocigoto recesivo, punl/punl, no codifica la
produccion de AT3, debido a una delecién de 2.5 Kb que abarca el promotor y
el primer exon (Stewart et al.,, 2005). Estudios de este locus en Capsicum
chinense han revelado que la transcripcion es expresada especificamente en la
placenta y comienza a acumularse junto con varios genes de biosintesis de

capsaicinoides después de 20 dias de la antesis (dpa).

3.6 Medias Generacionales

Muchos de los estudios basicos relacionados con el mejoramiento genético de
las plantas giran en torno al tipo y magnitud de la variabilidad genética. Asi,
considerando un tipo de herencia disémica, dos alelos (B y b) dan lugar a tres
genotipos: BB, Bb y bb, donde la asignacién de B y b, no hace referencia a los
alelos dominantes y recesivos, sino a los alelos que aumentan y disminuyen la
expresion del caracter que controlan, respectivamente, (Ceballos, 1996) donde
solo dos parametros describirian las diferencias fenotipicas presentes, el
parametro “@” 6 “d”, el cual mediria distancia de cada uno de los dos
homocigotas al punto medio parental (Ceballos, 1996), y “d” 6 “h” la cual hacer

referencia a la distancia del heterocigota al punto medio m.

Las expectativas para las distintas generaciones formadas a partir del
cruzamiento entre los dos parentales, estara dada por las diferentes
generaciones. Asi, la generacion Fi estard constituida por individuos
genéticamente heterocigotos y por tanto en este material solo existira accion

génica dominante. La segregacion tipica de una F2 produce los genotipos a
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BB, 2 Bb y ¥4 bb con sus respectivas frecuencias. Este locus, por lo tanto,
contribuye con %2 de dominancia a la distancia fenotipica entre el promedio de
la expresion del caracter de la F2 y el punto medio m. (Ceballos, 1996) Para la
retrocruza correspondiente al padre que aumenta la expresion del caracter, se
hablaria de una contribuciéon de Y2 aditividad y %2 dominancia a la distancia
fenotipica de su promedio con el punto medio m. Algo similar ocurre con la
retrocruza al padre que disminuye la expresion del caracter, la cual tendra una

expresion fenotipica promedio de -'%[d] + '2[h]. (Mariotti, 1986)

En muchos casos, no se logran modelos validos para explicar lo observado en
las mediciones experimentales, implicando la necesidad de ampliar el modelo a
uno mas complejo que incluya términos de interaccidén alélica. Asi, se debe
definir los parametros, a y d, los cuales hacen referencia a los efectos aditivos y
los efectos dominantes de los alelos, respectivamente (Ceballos, 1996). Se
tiene ahora un nuevo parametro, aa [j], que mide efectos de interaccion aditiva
x dominancia, la cual ocurrira solamente cuando uno de los loci esta en estado
homocigota y el otro locus en estado heterocigota. Otro parametro que mide la
interaccion de dominancia x dominancia, es el [I], el cual sera solamente
encontrado cuando los dos loci estan en estado heterocigota. (Ceballos, 1996)
Es importante destacar que, cuando se estiman interacciones digénicas, el
punto m se redefine, como la media fenotipica de todos los individuos

homocigotas tedricamente posibles en el estudio.

Como se puede apreciar, existen seis parametros m, [d], [h], [i], [[1 v [l
requiriendo como minimo 6 generaciones compuestas por el cruzamiento entre
dos lineas contrastantes para dar como resultado final seis ecuaciones para
estimarlos. Como ya se menciond, al calcular tantos parametros como
generaciones hay disponibles, no se puede comprobar la validez de los
modelos pues no quedan grados de libertad remanentes. Por lo tanto, quedan
dos opciones para el investigador: 1) reducir el modelo a uno mas sencillo que
incluya un numero de generaciones menos uno, parametros 6, 2) aumentar el

numero de generaciones. (Ceballos, 1996)
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El estudio de medias generacionales es peculiar porque se trabaja con medias
y no con varianzas, distinguiéndolo de la mayoria de estudios de genética
cuantitativa que estiman varianzas genéticas, requiriendo la obtencién de
numerosos materiales experimentales y la consecuente realizacion de muchos
cruzamientos. (Ceballos, 1996) El analisis de medias generacionales, por
tanto, constituye una alternativa valiosa para obtener informacion de efectos
genéticos, porque no requieren de tantos cruzamientos artificiales (Ceballos,
1996). Segun Vega (1987), las medias son parametros que pueden ser
estimados con mayor precision que las varianzas y por tanto metodologias que
implementan el uso de medias requieren experimentos mas reducidos que los
utilizados con los disefios de apareamiento, pudiéndose lograr un mismo grado
de precisién. Ademas, este tipo de estudio puede aplicarse, tanto en especies
autégamas como en alégamas, siendo el numero de cruzamientos artificiales
bastante reducido, permitiendo usarse modelos complejos que incluyan efectos
de epistasis. (Ceballos, 1996)

Como principal desventaja de esta metodologia, es que solo permite el estudio
de una variable a la vez, contrario a lo que sucede con otro tipo de estudios
genéticos en los que es posible obtener informacion genética de todas las
variables medidas en forma simultanea en el mismo estudio (Ceballos, 1996).
Ademas, al incluir efectos epistaticos, la magnitud y signo de estos pueden
variar considerablemente dando como resultado una interpretaciéon muy dificil.
(Mather & Jinks, 1971)
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4. MATERIALES Y METODOS

4.1 Material Vegetal

El material vegetal estd compuesto por dos poblaciones parentales
pertenecientes a la familia de Capsicum annuum, las cuales son el material
comercial Pimentén Serrano y el material tipo Cayene 958. Ambos parentales
presentan caracteristicas contrastantes en el contenido de capsaicina y
rendimiento. Cada una de estas poblaciones se encuentran en equilibrio de
Hardy-Weinberg y equilibrio gamético y los loci que diferencian las dos
poblaciones no se encuentran ligados. Ademas estas dos lineas presentan un
grado de homocigosis del 96.875%, debido a que son lineas Fs provenientes
del proyecto “Mejoramiento Genético de Pimenton y Aji para resistencia a

Virus”.

La poblacién F1 fue obtenida cruzando las dos lineas parentales P4y P, 958 y
Serrano, respectivamente. La generacion F2 fue obtenida al realizar la
polinizacién controlada de la poblacion F1. Adicionalmente se realizaron los
cruzamientos entre la generacion F1 y cada uno de los parentales, generando

las poblaciones de Retrocruza, RC1y RCa,.

4.2 Localizacion

Las 6 generaciones, P4, Py, F4, F2, RC1y RC,, fueron cultivadas en el segundo
semestre de 2010 en las instalaciones del Centro experimental de la
Universidad Nacional de Colombia, sede Palmira, CEUNP, ubicado en el
municipio de Candelaria, Valle del Cauca, cuyas coordenadas son 3° 24" latitud
norte y 76° 26" longitud oeste con una altura de 980 m.s.n.m y una temperatura
promedio de 24° C, con el fin de tomar las variables de Rendimiento, nimero
de frutos por planta y peso de frutos por planta y contenidos de capsaicina
determinado por medio de la metodologia de Cromatografia Liquida de Alto

Desempefio, HPLC. Los analisis del contenido de capsaicina fueron realizados
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en el laboratorio de Quimica General y Biologia Molecular de la Universidad

Nacional de Colombia, sede Palmira.

4.3 Evaluacion Experimental

El disefio experimental empleado fue de Bloques completos al azar (BCA), con
tres bloques, donde las unidades experimentales estuvieron constituidas por 18
plantas de las generaciones homogéneas P4, P2 y F¢, 63 plantas de cada una
de las generaciones de retrocruzas y 180 plantas de la generacién F,, dando
un total de 360 plantas por cada bloque. Se realizaron 7 pases de cosecha en
las cuales se recogieron todos los frutos que presentaron madurez fisioldgica y
madurez de cosecha. Estas cosechas fueron hechas durante el mes de
diciembre de 2010 y enero de 2011, las cuales fueron totalizadas para generar
el promedio ponderado de numero de frutos y peso de los mismos. En cada

cosecha se contaron y pesaron todos los frutos por planta.

Para tomar el contenido de capsaicina, se tomaron al azar 5 plantas por cada
generacion homogénea, 20 plantas por cada retrocruza y 40 plantas por la

generacion F.

ANALISIS DE CAPSAICINA

A cada muestra de aji sin semillas, con pesos entre 0.5 y 5 g se adicion6 un
volumen de etanol correspondiente a 10 veces el peso del aji (entre 5ml y 50
ml). La mezcla se colocé a reflujo por 5 horas en la oscuridad y posteriormente
se evaporo el etanol en rotavapor para concentrar la mezcla hasta llevarla a un
volumen final de 3 a 4 ml. Finalmente se llevaron las muestras a un volumen
final de 5 a 10 ml dependiendo de la cantidad de aji (5 ml para pesos menores
a 2.5 gy 10 ml para pesos entre 2.5 — 5 g). Las muestras se empacaron en
frascos ambar y se refrigeraron a -4°C (Melgarejo et al., 2005 citado por
Pardey, 2008).
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Las muestras se analizaron por HPLC en fase mdévil usando una mezcla de
agua-acetonitrilo-acido acético en proporcion 59-49-1 y en fase estacionaria
usando una columna de fase reversa, C18. El patrén utilizado fue 8 metil n-
vanilyl-6-nonenamida de sigma. Se pes6 0.017g de reactivo patrén y se disolvio
a volumen de 50 ml con etanol absoluto grado HPLC para obtener una
concentracion final de 0,34 mg/ml de mezcla. De esta concentracion el 60%
(0,204 mg/ml) corresponde a la concentracion de capsaicina y el 40% restante

a dihidrocapsaicina.

Las relaciones para determinar la concentraciéon en las muestras, se parte de
conocer el area del patron, de la muestra y la concentraciéon de capsaicina

(0,24 mg/ml) y de dihidrocapsaicina (0,136 mg/ml) en el patrén:

Para capsaicina: ACP/ ACM = CCP/CCM

Donde ACP = area del patrén para capsaicina

CCP = Concentracién de capsaicina en el patron (0,204 mg/ml)
ACM = area de la muestra para capsaicina

CCM = CONCENTRACION DE CAPSAICINA EN LA MUESTRA
CCM = (CCP x ACM x FD) / ACP

Donde FD es: factor de dilusion

Conocida la concentracion de Capsaicina en el extracto se calculan los
miligramos de capsaicina por gramo de aji.

mg capsaicina/g aji = (CCM x VF) / m

Donde VF = volumen final del extracto

M = masa de aji

(Melgarejo et al., 2005)

4.4 Analisis de Varianza

Se realizé un analisis de varianza para cada una de las variables, de acuerdo al
modelo estadistico de bloques completos al azar, donde el modelo matematico

fue:
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Yij=H+Ti+ B+ Ej
Donde:
Yij = Variable de repuesta al tratamiento i y bloque j.
M = Media general.
Ti = Efecto del tratamiento i.
B; = Efecto del bloque j.

E;j= Error experimental del tratamiento i en el bloque j.

Las hipotesis a analizar fueron:
H, = la media de todos los tratamientos no difieren significativamente.
H. = la media de los tratamientos difieren significativamente al menos en un

tratamiento.

La regla de decision para la aceptacion de la hipotesis nula fue cuando los

valores de la prueba de F (Fiapuiado) fueron menores al 5% (0.005).

El analisis de varianza asociado al modelo matematico se muestra a

continuacion.

Cuadro 9. Esquema de un Analisis de Varianza bajo el disefio de bloques completos al Azar.

Fuentes Grados Cuadrados Fcalculado
Variacion Libertad Medios
Bloques b-1 CM, CM,/CM,
Tratamiento t—1 CM; CM{/CM,
Error (b-1)(t-1) CM,
Total bt -1

En el analisis o comparacion de medias, solo se usaron aquellas variables en
las cuales el analisis de varianza mostré diferencias significativas entre
generaciones. Para la comparacion de medias se usO el estadistico de
comparaciones planeadas 6 contrastes ortogonales, donde se compararon las

medias de las generaciones que interesan, las cuales son llamadas contrastes
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ortogonales. Estos contrastes ortogonales, que son una combinacién lineal de

los efectos de tratamientos, fueron:

Combinacion Lineal 1 = P Vs P;

Combinacion Lineal 2 = F4 Vs (P4+P3)/2

Combinacioén Lineal 3 = RC4 Vs RC,

Combinacioén Lineal 4 = F, Vs (RC1+RC;)/2

Combinacién Lineal 5 = (P1+P2+F4)/3 Vs (F2+ RC1+RC,)/3 Entre homogéneas y

heterogéneas.

4.5 Analisis de Medias Generacionales

Un analisis de medias generacionales fue desarrollado en cada una de las
variables tomadas con el fin de estimar los parametros genéticos en las 6
generaciones. La pregunta en este tipo de analisis es si existe una diferencia
neta entre los efectos aditivos de los genes en el Py Py, es decir, si los genes
en Py tienden en promedio a ser dominantes sobre los del P, y si hay
interacciones epistaticas entre los genes de los dos parentales. (Mather &
Jinks, 1971)

Se plante6é el modelo completo de Mather y Jinks (1971) para una media
observada en la k-ésima generacién, incluyendo todos los efectos que de

acuerdo con la notacién de Lynch and Walsh (1998) son:
M = Ho + @sa%y + O8°1 + OsOsa°2 + OsOu(a’k 5°1) + @4OKE®;

Donde:

M = media de la generacion k.

Mo = media de los parentales homocigéticos.

ack 6°1= coeficientes determinados por el grado de parentesco de la k-ésima
generacion

Os = efectos genéticos aditivos

Oy = efectos genéticos dominantes

Os0Os = efectos epistaticos de tipo aditivo x aditivo
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Os0y = efectos epistaticos de tipo aditivo x dominante

©xOu= efectos epistaticos de tipo dominante x dominante

Considerando dos progenitores P4 y P, cuyos genotipos seran AABB y aabb,
respectivamente y las generaciones derivadas de ellos (F4, F2, RC4 y RCy,), se
pueden expresar las medias, excluyendo los errores experimentales y estimar
los coeficientes de los parametros m, d, h, dd, dh y hh, por medio de los

siguientes componentes genéticos (Lynch & Walsh, 1998):

Asumiendo que el P4 es el que acumula mayor cantidad de genes favorables y
por lo tanto P, es el padre que acumula la menor cantidad de alelos favorables,
entonces el valor esperado ser3;
P1=m+da+dg + dads
P,=m—-da—dg + dads
Para n locus, sera:
Pi=m+d+dd
P,=m-d+dd
En donde:
m : parametro que expresa la media de los homocigotos que se concentran
entre los varios genotipos de una poblacién
da : valor genotipico de AA
dg : valor genotipico de BB

dadg : efecto resultante de la interaccién génica Inter-alélica (Salazar, 2007)

La generacién F4, obtenida de cruzamientos entre progenitores homocigotos y
contrastantes, representa el heterocigoto y por tanto su media genotipica
esperada estara dada por:

F1=m + ha + hg +hahg

Fi=m+h+hh

En donde:
ha : valor genotipico de AA
hg : valor genotipico de BB
hahg : efecto resultante de la interaccion génica Inter-alélica
(Lynch & Walsh, 1998)
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Finalmente para las generaciones F, y las retrocruzas, utilizando el mismo

concepto anterior se puede estimar los componentes:

F2 =m + %2h + Y4hh
RC1=m +'2d + 2h + Y4dd + Yadh + “4hh

RC2;=m - '2d + '2h + Vadd — Yadh + Yahh
(Salazar, 2007)

Asi, para las 6 generaciones:

Linea Formula m d h dd dh dd
P4 m +d +dd 1 0 1
P> m-d+dd -1
F1 m + h + hh 0

F2 m + %zh + “4hh
RC1 [ m+7%d+%h +7%dd + "2dh + zhh
RC2 |[m-72d +7zh + '2dd - "2dh + 2zhh

0 V2 0 0 Va
a2 V2 Vo Vo Va
e V2 Vo Ve a

Tomado de (Mather & Jinks, 1971) (Lynch & Walsh, 1998)

Una aproximacion general para la prueba de hipotesis usa la regresién de
cuadrados minimos para estimar los parametros del modelo y entonces
comparar las medias observadas con las predicciones del modelo (Lynch &
Walsh, 1998). Este método conocido como “Joint Scaling Test”, consiste en la
estimacion de los parametros genéticos de aditividad, dominancia y la media,
desde la media de los tipos de generaciones disponibles, seguido por una
comparacion de las medias generacionales observadas con los valores
esperados derivados de la estimacion de los 3 parametros (Lynch & Walsh,
1998; Mather & Jinks, 1971).

En forma matricial, siendo “z” el vector de los valores observados de las medias
de cada generacion, “a@” el vector de efectos de la media (ug) y efectos aditivos
(@) y “M” la matriz de coeficientes determinados por la estructura genética y

distribucion fisica del experimento (m, d, h, i, j y I), el modelo se convierte en:
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z=Ma+e

En donde “e”, es la columna del vector del error residual, dada por las
desviaciones entre el valor observado y el esperado (Lynch & Walsh, 1998).

El estimativo de los cuadrados minimos para “a” es “a4” = (M'M)'M'v, donde
“M” es obtenida de “M” al intercambiar sus filas y columnas, y (M'M)" es la
matriz del multiplicador de Mather y Jinks, (Hayman, 1960). Sin embargo este
método de estimacién para “a4” es adecuado cuando las varianzas observadas
y las covarianzas no estan correlacionadas y tienen errores iguales, sin
embargo estas condiciones son rara vez cumplidas (Hayman, 1960). Asi,
Mather (1949) citado por Hayman, 1960, sefal6 esta dificultad y sugirié que
esta podria ser superada por un analisis de minimos cuadrados ponderados.
Por tanto la matriz “a” que es el vector de efectos de la media (ug) y efectos

aditivos (¢<,), debe de ser calculada por la férmula:
a= (MTV'1M)'1MTV'1Z (Lynch & Walsh, 1998)

Debido a que las medias de cada generacion pueden variar con respecto a la
precision, ya que por ejemplo existen diferentes tamanos de muestra para cada
una de las generaciones, este modelo fue ponderado, donde este factor de
ponderacién (V) son los reciprocos de los errores estandar al cuadrado
(varianza) de cada media (Mather & Jinks, 1971). Teniendo en cuenta que la
covarianza es la medida de asociacidén entre dos variables y que cuando estas
dos variables no estan relacionadas su valor es igual a cero, los elementos de
la matriz de ponderacion quedan en la diagonal, debido que al realizar la
covarianza entre los progenitores, aquellos que estan relacionados tienen el
coeficiente de la misma varianza (Lynch & Walsh, 1998), que en este caso son

los inversos de la varianza (1/ 02). Asi, la matriz V o de ponderacién queda:

Cuadro 10. Matriz de ponderacioén V, con el inverso de las varianzas en las diagonales.

P4 P Fi F2 RC4 RC;
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P, o’py O 0 0 0 0
P2 0 o%p. O 0 0 0
Fi 0 0 o’Fy 0 0 0
F, 0 0 0 o°F, O 0
RC, 0 0 0 0 o°RC; O
RC; | © 0 0 0 0 o°RC;

Una vez determinados los valores de m, d y h, se procedi6 a estimar las
medias de cada generacion, es decir, a calcular los valores esperados de cada
generacion (0). Estos valores fueron calculados al realizar el producto de las

matrices M por el estimativo de estos valores: (Lynch & Walsh, 1998)

a=Ma

Una vez calculados los valores esperados, se procedid con la evaluacién del
ajuste del modelo de aditividad-dominancia, el cual fue calculado con la prueba
de Chi? (X?).

X?=D’'VD
Donde:
D = Matriz de orden (7x1) y equivale a la diferencia entre los valores
observados y los estimados de cada generacion.
V = Matriz de ponderacién

D’ = la matriz transpuesta de D.

Ese valor de X?, fue comparado con el valor de X@“?% de acuerdo con la regla
de decisién donde se acepta la hipétesis nula si el valor de X? es menor al valor
del X®@uade - (Mather & Jinks, 1971)

Hipétesis Nula (Ho) = Los valores observados se ajustan a los valores

esperados segun el modelo de aditividad-dominancia.
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Hipétesis alternante (H,) = Los valores observados no se ajustan a los valores

esperados segun el modelo de aditividad-dominancia.

Los grados de libertad para la estimacién del Chi tabulado fueron calculados
con la diferencia entre el numero de generaciones empleadas en el calculo

menos el numero de parametros estimados: (Lynch & Walsh, 1998)

GL (grados de libertad) = N° generaciones — N° parametros

Con este aproximativo se evalud la significancia del modelo a un nivel del 5%
de significancia y gradualmente se adhirié efectos compuestos de alto orden

(efectos epistaticos) al modelo hasta que se encontr6 el ajuste de este.

4.6 Parametros Genéticos de los Caracteres Estudiados

Este proceso se realizdé a través del Método de Medias/Varianzas

Generacionales, propuesto por Mather y Jinks (1971) de la siguiente forma:

Varianza ambiental o error en F2 E =V (0% + 0%p2 +2 0%F1)

Varianza aditiva en la F2 D = 40%; -2(0%rc1 + O%rec2)

Varianza de dominancia en la F2 H = 4(0%rct + 0%Re2 - 0%r2— E)
Heredabilidad en sentido amplio h%, = [0%k— (0%p1+0%po+2 0%F1)/4] | 0%2

Heredabilidad en sentido estricto h% = [0%r2— (0%ret + 0%Re2)/2] | O%F2

Grado medio de dominancia (Var) k = (2H/D)"?
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NGmero de genes n = ((P1 - P2)%(1 + 0.5k%)) / 8 o7,

Heterosis promedio de los progenitores Het = (F; — (V2 (P4 + P2)) / (V2(P1 + P2))

4.7 Analisis de Varianzas Generacionales

Este método de analisis permite estimar componentes de variacion con la
ventaja de ser relativamente facil en su uso, sin embargo, este ignora la
variacion muestral que aparece en una varianza de bajo rango como una
reflexion de una varianza de alto rango. También a todos los estadisticos se les
da igual peso en la estimacién de los componentes de variaciéon y los valores
de los estadisticos usados como material para la estimacién de los
componentes de variacién pueden ser asi mismos correlacionados, mientras el

meétodo de analisis de medias generacionales no los correlaciona.

Para este analisis, se asume que la accidn génica es aditiva y que la varianza
ambiental es independiente de los antecedentes genéticos. Esto es debido a
que la estimacion de las varianzas aditivas y dominantes no es sencilla, ya que
las diferencias en las varianzas parentales no se pueden atribuir solo al
ambiente (Lynch & Walsh, 1998). Ademas en este método, se supone que no
hay covarianza o relacién alguna entre los parentales, es decir que las lineas
parentales no tienen ninguna relacion genética, por tanto la matriz V tiene 0 en

lo que no es la diagonal.

Ademas un proceso de repeticidn es necesario, donde la diagonal de la matriz
V es estimada y recalculada en cada paso de repeticion 6 Iteracion,
estabilizandose generalmente cada 4 o 5 iteraciones. Asi, al asumir la varianza
génica aditiva y que la varianza ambiental sea 0%, las varianzas fenotipicas

para las lineas parentales y la generacién F sera:
2  _ 2 2
O'p1=0 g +0 " a1
2 _ 2 2
Op2=0g+0 a2

2 _ 2 2 2
Orm=0“E+ (0 a1 +0a2)
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En donde:
oa1 = Varianzas genéticas aditivas del padre 1

o?a2 = Varianzas genéticas aditivas del padre 2

Es decir que la varianza de la F4 contiene exactamente un alelo del P4 y otro
del P,. En la generacién F, aparecera una variacion entre los individuos en una
proporcion del 25% de probabilidades de ser un individuo P41P4 0 uno P,P, y un
50% de probabilidades de ser un individuo P4P, Esta variacion es totalmente
diferente a la que se espera en la generacion F4, donde todos los individuos
serian P1P,, dando entonces -0;°/2 y +a;°/2, que serian la media de los efectos
aditivos de los alelos a un locus ith en el Py y P,. Asi, la varianza entre

individuos F» atribuida a diferencias entre lineas parentales en un locus sera:

0%r2e= 0 ’s= %(CZAZ) + 1/2(02A1 + 02A2) + %(02A1)
0%r2e= 0 %5 = Va(-ai’)® + Va(ai~a%) + Va(a")®
o = Ya(a )2
20%; = (a° )2

0%r2e= G2k + V2(0%a1) + V2(0%A2) + O
Donde a;° = Efectos aditivos compuestos y o0°si = Varianza de segregantes

Para cualquier tipo de lineas y sus generaciones, el genotipo en un locus

puede ser partido en 3 clases:

1) Ambos alelos vienen de una muestra de genes P al azar
2) Ambos alelos vienen de una muestra de genes P, al azar
3) Un alelo proviene de una muestra aleatoria de P4 y el otro proviene de
un pool de genes de Ps.
Asi,
S= fraccion de genes del P1

H= Probabilidad de que un individuo tenga ambos alelos en el locus.

Por tanto los coeficientes para cada valor aditivo son:
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S — (H/2)= frecuencia de individuos que contienen solo el alelo P1
H= frecuencia de individuos que contienen ambos alelos.

1 -8 - (H/2)= frecuencia de individuos que contienen solo el alelo P2.
Asi, las generaciones se distribuyen normalmente con una p y una 0%

Py = (a, 0 %a1)
P2 = (af, 0 %)

F1= (0, 2(0 %p2 + 0 %a1)

En donde:
p=af

0% = 0% 6 0%
Por tanto la varianza para cualquier linea (02Ai) quedara:
0% = E(Aiz) - WA Ai = Valor Reproductivo

PP, + PP, + P2P;
(S — (H/2))(+a®) + (H)(0) + (1-S-(H/2))(-o)
2S—1)a°

= c
Mai= Osa (efectos aditivos)

E(A?) = es calculado sobre las 3 posibles clases genotipicas.
E(A?)= Pina p1(P1) + Pind ambos alelos(F 1) + Pind p2(P2)
E(A%)=(S —(H/2))(+a°}{(a°)* + 0%a1} + H{ Ya(0%a1i + 0%az) +(1-S-(H/2)K(-a%)? +0°az}
E(A?) = So %a1 + (1-S)0 2azi + (1-H)(0 %)

Al desarrollar la formula:
0 °x= E(A?) - YA
0 %A= S0 a1+ (1-S)0 a2 + (1-H)(0%)*- {(2S - 1) o %5}
0 5= S0 %A1+ (1-S)0 %a2 + 2{4S(1-S) -H} 0 %5

Al desarrollarlo con la varianza ambiental y para todos los loci queda:
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0 2a=0 2%+ S0 21+ (1-S)0 %z + 2{4S(1-S) -H} 0 %

Finalmente para todas las generaciones a trabajar quedara:

0'2p1 = 0'2E + 0'2A1i + (1'1)02A2i + 2{4*1(1 - 1) - 0} 0'23

2 _ .2 2
O°p1 S0+ 0a1i

o’py = 0% + (0)02A1i + (1'0)02A2i +2{4*0(1 - 0) - 0} o’s

2 _ 2 2
O'p2 =0 e+ 0 Az

0%k = 0%k + Y5(0%a1i) + 2(0%a2) + 2{4(1/2)(1 = 1/2) - 1} 0%
0%F1 = 0% + Y5(0%a1i) + Va(0%azi) + 2{0} 0%

0%kt = 0%+ Vo(0%ai) + V2(0%A2)

0%z = 0% + (1/2)0%a1i + (1/2)0%a2 + 2{4(1/2)(1 = 1/2) — 1/2} o%s

0%k, = 0% + (1/2)0%a1i + (1/2 )0?azi + 0%

0%Rre1 = O + Ya(0%a1) + Va (0%a2) + 2{4(%4)(V4) — 5} o%s

0%re1 = 0% + Ya(0%a1) + Vs (0%a2) + Y2 0%

O%re2 = Ok + V4 (0°a1) + %4 (0°n2) + 2{4(Va)(%) — 5} 0%

0%rc2 = 0%k + Va (0%a1) + % (0°a2) + Y2 0%s

Entonces los coeficientes para cada una de las varianzas y para todas las

generaciones quedan:

Cuadro 11. Coeficientes de los parametros 025, 02A1, 02A2 y 023, para la matriz M.

PARAMETRO o% o1 0’2 o’s
P4 1 1 0 0
P, 1 0 1 0
F1 1 Vs 1A 0
Fa 1 Y s 1
RC4 1 % Ya Vs
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RC: 1 Va Ya Va

Por tanto la matriz “M” es singular, es decir, no tiene una matriz inversa si se
tiene en cuenta la varianza ambiental, ya que su coeficiente es la suma de los
coeficientes para 0%a1 Yy 0%a2. Asi, este problema es eliminado al suprimir la
primera columna de la matriz (%) y reduciendo el vector de componentes de

varianza a:
a'= (0% (P1), 0% (P2), 0*(S))

Donde o? (P4) = 6%k + 6”a1 y 67 (P2) = 0%k + G°a2 SoON las varianzas fenotipicas
de cada parental. (Lynch & Walsh, 1998)

Con esto obtenemos todos los elementos necesarios para realizar el analisis de
varianzas generacionales, el cual es analogo al de medias generacionales. En
este nosotros tenemos los mismos parametros anteriores donde z es el vector
de las varianzas fenotipicas observadas para las generaciones evaluadas, “a”
el vector de componentes de varianzas (6%a1, 6%a2, 0%s, 0%) y “M” la matriz de
coeficientes para las lineas calculada anteriormente. EI modelo linear para este

método quedaria entonces:

z=Ma+e

“ 0

Donde “e” es el vector de los errores residuales. (Lynch & Walsh, 1998)

El estimativo de los minimos cuadrados ponderados para los parametros del
modelo queda:
a=MVv'm)y'mMv'z

Donde el vector de ponderacion es la matriz de covarianzas calculado como en
el analisis de medias generacionales. Sin embargo los elementos de la
diagonal quedan aqui igual a 2v2j/ (n; + 2), donde “v;" la varianza fenotipica
observada de la linea ith y “n;” es el tamafio de la muestra. (Lynch & Walsh,
1998) (Mather & Jinks, 1971)
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Hayman (1960b) citado por Lynch & Walsh, 1998, realiza un paso mas en este
tipo de analisis. La matriz V tiene en su diagonal expectativas iguales a 2v2,-/ (n;
+ 2), donde vjrepresenta las expectativas de las entradas apropiadas en v. bajo
la asuncion que el modelo de aditividad es correcto, los valores proyectados de
los minimos cuadrados 2z’ = Ma debe ser un mejor estimador de las varianzas
entre lineas que de los elementos originales de z. esto implica que los

elementos de &, deben ser computados una segunda vez usando la ecuacion:

a=(MVv'M)y'MV'z
Sin embargo en esta nueva repeticion los elementos de z' dentro de V. Este
proceso debe ser repetido hasta que los estimativos de & se estabilicen. Cabe
anotar que durante los procesos de repeticion o iteracion solo son los
elementos de la matriz de covarianzas V el modificado y no las otras matrices.
(Lynch & Walsh, 1998)

Ya que V es una matriz diagonal, con V;; = 2v2,-l (nj + 2) podemos calcular los
valores de X? para determinar el ajuste del modelo de las varianzas observadas

a las predicciones del modelo aditivo.

k TP
Z‘)z’/(n + 2)

=1

Donde
-fr“j = ultimo estimativo de vzj y el numero de grados de libertad es igual al
numero de lineas (k) menos el numero de componentes de varianza estimados
(3). En forma matricial el X2 es igual a D'V''D, donde D = la diferencia entre las
varianzas observadas y las varianzas estimadas.

Los valores de las varianzas esperadas para cada generacion fueron
calculados de acuerdo con la férmula propuesta por Lynch & Walsh, 1998:

0% = 0% + S 0%a1 + (1-S) 0% +2[45(1-S)-H] 6%
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Las desviaciones estandar para cada generaciéon fueron calculados con la
formula matricial propuesta por (Lynch & Walsh, 1998), M(M'V"'M)™" M, donde
cada desviacion corresponde a la raiz cuadrada de los elementos de la

diagonal de la matriz resultante.

El ajuste del modelo de aditividad se aceptdé cuando al realizar la diferencia
entre las varianzas observadas y esperadas fue menor a dos veces la suma de
las desviaciones estandar.

0% obs = O%est < 2(Tobs + Test)
La metodologia aqui propuesta fue desarrollado de acuerdo a la metodologia
propuesta por Lynch & Walsh, (1998) y Mather & Jinks, (1971).
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5. RESULTADOS

El 74.47% de las plantas presentaron un peso que varié entre 21 y 36 gramos
por frutos por planta en el parental 958. Por el contrario en el parental Serrano,
el 66.67% de plantas tuvo un rango entre 71 y 91 gramos, indicando una
diferencia entre los parentales de 35 gramos por fruto por planta. La generacion
derivada del cruzamiento entre los dos parentales o F4, presentd valores entre
53 y 68 gramos por frutos por planta con el 48% de plantas, semejandose al
promedio del parental que presentd el mayor peso de frutos. La generacion Fo,
presento gran segregacion, teniendo entre 36 y 56 gramos por fruto el 53.91%
de plantas. La retrocruza hacia el parental 958 (RC+), mostré valores entre 27 y
47 gramos por fruto, mientras la retrocruza hacia el parental Serrano (RC;)
mostré un rango entre 55 y 75 gramos con mas del 50% de las plantas. Cuadro
12.

El numero de frutos por planta en el parental 958, P4, estuvo entre 21 a 30
frutos por plantas con el 48.94% de plantas en este rango. En el parental
Serrano, P», el 44.4% de plantas mostré valores entre 1 y 5 frutos por planta y
entre 6 y 10 con el mismo porcentaje de plantas. Estos dos parentales
presentan caracteristicas contrastantes con promedios entre 21 y 30 frutos
para el P1y 1 a 10 para el P,. La generacion derivada del cruzamiento entre los
dos parentales o Fq, presenté valores entre 10 y 17 frutos por planta con el
48% de plantas, teniendo valores intermedios entre ambos parentales. La
generacion F», presentdé gran segregacion, con un rango entre 1y 15 frutos por
planta la mayor cantidad. Sin embargo se puede observar que el promedio de
16 a 30 mostro gran relevancia con el 30.45% de plantas. Las generaciones de
retrocruza mostraron similares valores entre 1 y 20 frutos por planta con el

89.92 y 97.49% para las retrocruzas 1y 2, respectivamente. Cuadro 13.
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Peso Frutos
(gramos)
21-36
36-51
51-66
Total general

Peso Frutos
(gramos)

38-54
54-69
69-84
Total general

Peso Frutos
(gramos)

27-47
47-67
67-87
Total general

Numero de
Frutos

1-10

11-20

21-30

Total general

Numero de
Frutos
2-9
10-17
18-25
Total general

Numero de
Frutos

1-10

11-20

21-30

Total general

% Plantas P,

74,47%
21,28%
4,26%
100,00%

% Plantas F;

28,00%
48,00%
24,00%
100,00%

% Plantas
RC; (py)
59,66%
37,82%
2,52%
100,00%

% Plantas P,

21,28%
29,79%
48,94%
100,00%

% Plantas F;

32,00%
48,00%
20,00%
100,00%

% Plantas
RCq (py)
45,38%
44,54%
10,08%
100,00%

Peso Frutos
(gramos)

51-71

71-91

91-111

Total general

Peso Frutos
(gramos)

16-36
36-56
56-76
Total general

Peso Frutos
(gramos)

55-75

75-95

95-115

Total general

Numero de
Frutos

1-5

6-10

11-16

Total general

Numero de
Frutos
1-15
16-30
31-45
Total general

Numero de
Frutos

1-10

11-20

21-30

Total general

Cuadro 12. Distribucion de frecuencias del peso de frutos por planta, en las generaciones P4,
P2, F1, F2, RCq p1y Y RC3 (p2).

% Plantas P,

27,78%
66,67%
5,56%
100,00%

% Plantas F,

33,54%
53,91%
12,55%
100,00%

% Plantas
RC; (p2)
54,72%
43,40%
1,89%
100,00%

Cuadro 13. Distribucion de frecuencias del numero de frutos por planta, para las generaciones
P4, P2, Fy1, F2, RCq (p1) Y RC3 (py)

% Plantas P,

44,44%
44,44%
11,11%
100,00%

% Plantas F,

67,90%
30,45%
1,65%
100,00%

% Plantas
RGC; (p2)
42,77%
54,72%
2,52%
100,00%



El andlisis de varianza mostré diferencias altamente significativas (Pr < 0.01)
en las generaciones (Cuadro 14) para numero de frutos por planta, peso de
frutos por planta y contenidos de capsaicina. Esto indica que se acepta la
hipotesis alterna, donde al menos una de las generaciones es diferente de las
demas. En otras palabras, existe variabilidad genética en al menos una de las 6
generaciones, creando un efecto diferente de las demas sobre la variable
dependiente. De acuerdo con los contrastes ortogonales, para la variable de
numero de frutos por planta no se encontraron diferencias significativas entre
los parentales (P1 Vs P;), lo cual revela que los efectos aditivos no fueron
significantes. Para la variable de peso de frutos por planta y contenidos de
capsaicina, se encontraron diferencias significativas a un nivel de probabilidad
del 0.01 y 0.05, respectivamente entre los parentales, revelando que los

efectos aditivos fueron significantes.

Cuadro 14. Andlisis de varianza de las generaciones P4, P,, F4, F,, RC4y RC,, en Numero de

frutos por planta, Peso de frutos por planta y Contenidos de Capsaicina.

Fuente de variacion  Grados de Peso Capsaicina
Libertad N# Frutos Frutos
Generacién 5 0.99** 4 5%* 0,0056**
Homogéneas 2 2.37** 6.73** 0,0107*
P1VsP2 1 0.27 3.03**  0,01159**
F1Vs (P1+P2)/2 1 1.43%* 3.4%* 0,0001
Heterogéneas 2 0.07 4 54** 0,00132**
RC1 Vs RC2 1 0.010 5.85%* 0,00263*
F2 Vs (RC1+RC2)/2 1 1.52* 2.26** 0,00204*
Homo Vs Hetero. 2 1.73%* 8.19** 0,0073**
Bloques 2 0.19 0.08 0,0002

* y ** diferencias significativas a los niveles de probabilidad P<0.05 y P<0.01,

respectivamente.

La comparacién entre generaciones homogéneas y heterogéneas da un
estimativo sobre el efecto genético en los materiales a usar y permite confirmar
la segregacion que existe en las generaciones F,, RC1 y RC,. Esto se debe a
que la diferencia entre las generaciones homogéneas nos provee un estimativo
del efecto ambiental presente en el experimento, mientras la diferencia en las
generaciones heterogéneas esta compuesta de un efecto ambiental dado por la
generacion homogénea mas un efecto genético debido a la segregacion
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presente en sus generaciones. El encontrar diferencias altamente significativas
(Pr<0.01), indica que las diferencias genéticas entre las generaciones es alta.
En otras palabras, que las generaciones heterogéneas (F2, RCy y RCy)
presentan individuos genéticamente similares a los parentales y a la
generacion F; cada uno, confirmando la validez del experimento. La
comparacion entre retrocruzas da un estimativo adicional sobre la significancia
de los efectos aditivos de cada parental, ya que esta generacion esta
compuesta en igual proporcion a individuos genéticamente similares al parental
recurrente y a la F4. El no encontrar diferencias significativas en el numero de
frutos por planta nos indica que los efectos aditivos de cada parental no
muestran significancia y que son los efectos dominantes los que mas
influencian sobre la media de la generacién. Por el contrario en el peso de
frutos por planta, se revela que los efectos aditivos son los que mas

contribuyen a la expresion fenotipica de la generacion.

Los valores de la generacion F; se encontraron por encima del promedio
parental, revelando efectos heteréticos, en las variables de rendimiento.
Contrario a los resultados del cuadro 15, donde se evidencia en contenidos de
capsaicina un efecto de sobredominancia superando al parental superior en
0.014 mg/ml, la heterosis no fue diferente significativamente en el andlisis de
varianza, mostrando que los efectos de dominancia no fueron importantes en la
expresion fenotipica y que esta manifestacion de sobredominancia es debida a

la combinacion de genes complementarios.

Cuadro 15. Valores estadisticos de media general (u), Varianza (%) y desviacion estandar (o)

para el contenido de capsaicina en las diferentes generaciones.

2

H o (o]

P1 0,025  0,0002 0,014
P2 0,010  0,0001 0,010
F1 0,039  0,0002 0,015
F2 0,017  0,0002 0,015
RC1 0,020  0,0002 0,013
RC2 0,012  0,0001 0,011
m 0.0175
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De acuerdo con el cuadro 15, el parental con mayor contenido de capsaicina
fuel el tipo Cayene, P4, con 0.025 mg/ml, mientras que el parental Serrano
presenté valores de 0.010 mg/ml. Aunque el contenido de Capsaicina en
materiales del tipo pimentén dice ser de 0, no necesariamente se deba a la
ausencia de los compuestos capsaicinoides. Esto puede ser debido
ciertamente a la ausencia del contenido de capsaicina 6 a que esta presencia
se da en valores muy bajos siendo imperceptibles por los receptores TRPV1
(VR1) causantes de la sensacion de dolor o picante (Stewart et al., 2005). Los
valores de la generacién F4 muestran la existencia de herencia transgresiva,
superando incluso los valores comerciales del aji tipo Cayene de 0.036 mg/ml.
Sin embargo, al pasar a la generacion F, se pierde esta expresion de
sobredominancia, teniendo valores similares a la media parental. Esto indica
que los efectos génicos predominantes son los aditivos ya que la relacién de
dominancia disminuye y el efecto aditivo predomina. Asi, en la generacion F1,

se presenta la mejor expresion de la interaccion génica intra-alélica.

De acuerdo con el cuadro 16, el parental con mayor numero de frutos por
planta fue el 958, P4, con 18.17, mientras que para el peso de frutos por planta
fue el que menor promedio obtuvo con 33.71 gramos por fruto/planta. El
parental Pimenton serrano (P2) presentd 6.19 frutos por planta con un peso
promedio de 75.70 gramos por fruto/planta. Esto indica que las caracteristicas
numero de frutos y peso de frutos por planta no son caracteristicas controladas
por los mismos pares de genes ni por los mismos efectos génicos, ya que para
la variable numero de frutos por planta el parental 958 es el que acumula la
mayor cantidad de genes favorables, es decir el que exhibe la mayor expresién
fenotipica para el caracter, mientras que para peso es el que muestra la menor
expresion fenotipica. Los valores de la generaciéon F4 muestran la pequena
influencia de los efectos de dominancia para el numero de frutos por planta y el
peso de frutos por planta, ya que en la primera el valor de la F4 fue 2.13%
superior al valor medio parental y en la segunda fue un 6.86%. Los valores
medios de la generacion F; fueron mas altos y bajos que la media de la F4 en el
numero de frutos y peso de frutos respectivamente. EI numero de frutos por

planta en las generaciones de retrocruzamiento presenté un promedio inferior a
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la media parental, mientras en peso de frutos estuvo entre el valor medio

parental y el parental recurrente.

Cuadro 16. Valores estadisticos de media general (u), desviacion estandar (o) y Varianza (0%)

para las 6 generaciones.

Numero de frutos por planta
2

1} o c
Py 18,17 57,54 7,59
P, 6,19 12,90 3,59
Fy 12,44 30,76 5,55
F; 13,04 47,57 6,90
RC, 11,34 41,79 6,46
RC; 11,11 23,15 4,81
m 12.18

Peso de frutos por planta
2

H o o
Py 33,71 44,37 6,66
P, 75,70 102,78 10,14
Fi 58,46 100,21 10,01
F, 41,48 125,21 11,19
RC, 45,08 115,08 10,73
RC, 74,96 95,25 9,76
m 54.705

Un analisis de medias generacionales considerando un modelo con 4
parametros genéticos fue el que mejor ajuste a los datos obtuvo en todas las
variables, siendo por consiguiente suficiente el uso de las 6 generaciones para
la estimacion de los parametros genéticos en las variables analizadas. Los
efectos génicos fueron estimados y el modelo fue desarrollado al adherir
secuencialmente parametros a este. En el cuadro 17, se puede observar que
los efectos de aditividad, dominancia y los efectos epistaticos mostraron ser
relevantes en la expresion del caracter. En la variable peso de frutos por planta,
los efectos aditivos mostraron diferencias significativas y fue necesario el
empleo de la interaccion epistatica digénica de aditividad por aditividad [i]. Para
la variable de numero de frutos por planta, los efectos aditivos mostraron
significancia a un nivel de probabilidad del 0.05 y el modelo de aditividad-
dominancia no fue suficiente para explicar la variabilidad de los datos, donde

los efectos epistaticos de aditividad por dominancia [j] mostraron tener
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influencia en la expresion fenotipica. En el contenido de capsaicina, tanto los
efectos individuales de genes heredables y no heredables, aditividad y
dominancia respectivamente, asi como el efecto epistatico de dominancia por
dominancia [I] mostraron ser significativos para el contenido de Capsaicina.
Todos los efectos estimados fueron acumulativos o agrupados a través de

todos los loci que difieren entre los dos parentales.

Cuadro 17. Estimaciones de los efectos génicos con sus desviaciones estandar, X2 y R? para

las dos variables.

N° Frutos Peso Frutos Capsaicina
m  11.95+0.7** 36.7+20.3 0,017 + 0,0004**
d 5.84 +0.7* -22.9+5.1*  0,0076 + 0,0003**
h 0,09+1,2 24.83+26.6  -0,027 + 0,002**
i - 19.72 +21.5 -
i -10.3+3.2 - -
I - - 0,048 + 0,002**
X2 0.067 1682 0,004
R’ 97.54 91,69 99,87

* y ** diferencias significativas a los niveles de probabilidad P<0.05 y P<0.01, respectivamente.

Para la variable de peso de frutos por planta se puede observar que los efectos
aditivos mostraron ser significativos y con signo negativo. Aunque el signo de
este efecto fue negativo, este no reviste importancia y no tiene ningun
significado importante, ya que esto se debe a que el parental 958 elegido como
el P4 es el que menor peso de frutos promedio por planta tiene, por lo cual,
puede ser identificado para esta variable como el parental que muestra la
menor expresion fenotipica. El efecto dominante en el contenido de capsaicina
mostro tener una influencia negativa, indicando que los efectos de dominancia
no son influyentes en la manifestacién de la caracteristica y que el parental
Serrano es el que mas contribuye en la manifestacion de sobredominancia
encontrada en la generacion F4. Esto se debe a que el signo de este efecto
indica cual parental esta contribuyendo al efecto dominante (Cukadar-Olmedo
& Miller, 1997).

Los efectos epistaticos digénicos aditivo por aditivo [i], no fueron significativos

en la expresion de la capsaicina, ademas de tener un signo positivo, (datos no

mostrados) lo cual sugiere que los pares de genes estdn en forma de
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asociacion (Mather & Jinks, 1971), es decir, que los genes del parental 958, el
cual presentd los mas altos niveles de capsaicina en el experimento,
contribuyen en el incremento de los contenidos de capsaicina, tal como lo
reporté Zewdie & Bosland, (2000). Sin embargo, los efectos génicos aditivos, d,
no representaron la mayor porcién de la variabilidad genética teniendo
contribuciones similares a los efectos dominantes con 38.32 y 40.39 %,
respectivamente. Cuadro 18. En las variables de rendimiento, los efectos
génicos aditivos, d, representaron la mayor porcion de la variabilidad genética
con el 83.5% en numero de frutos por planta y del 87.9% en peso de frutos,
notando que los efectos dominantes no tienen mayor contribucion en la

expresion del caracter.

Cuadro 18. Variabilidad representada por el coeficiente de determinacion (R?) al adherir
secuencialmente un parametro al modelo genético para nimero de frutos por planta, peso de

frutos por planta y contenidos de capsaicina.

N2 Frutos Peso  Capsaicina

d 83.49 87.89 38,32

h 21.29 8.08 40,39

dh 84.50 88.19 64,63

dhi 84.91 91.69 90,87

dhj 97.54 90.16 65,73

dhl 84.58 88.48 99,87

dhij 97.54 93.55 91,16

dhil 85.37 98.42 99,98

dhjl 98.12 90.45 99,90
d=suma de efectos aditivos; h= suma de efectos dominantes; i = suma de efecto epistatico aditivo x
aditivo; j= suma de efecto epistatico aditivo x dominante; | = suma de efecto epistatico dominante x

dominante.

Los estimativos de los componentes de varianza aditivos, dominantes y
ambientales, heredabilidades en sentido estricto y amplio y heterosis para las
variables, son presentados en el cuadro 19. Se puede observar que la varianza
dominante fue nula para todas las variables, causando un efecto en el valor de
las heredabilidades. Este valor nulo en la varianza es debido posiblemente a
que los valores de todos y cada uno de los efectos dominantes individuales
fueron nulos, lo cual indicaria que para cada alelo hay solo accién génica
aditiva y ausencia de dominancia (Ceballos, 1996). Otra explicacion seria que

los valores de los efectos dominantes son distintos a cero pero al tener signos
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opuestos, el resultado final es el de una sumatoria igual a cero. (Ceballos,
1996) Debido a esto el valor de la heredabilidad en sentido estricto y amplio
presentaron el mismo valor en las variables de numero de frutos y contenidos
de capsaicina. En referencia al grado de dominancia, se puede observar que
en ninguna de las variables se presento relevancia, teniendo un valor de 0, lo
cual indicaria que los efectos aditivos son los que mas influencian en la

expresion del caracter.

Cuadro 19. Estimaciones de heredabilidad en sentido amplio (h%), en sentido estricto (h%),
varianzas ambiental (E), Aditiva (D), Dominante (H), grado medio de dominancia (gmd), numero

de genes y Heterosis.

E D H h%, h?, GMD N2 Genes Hete.
N° frutos 32,99 60,42 0 30,66 30,66 0 2 1,02
Peso 86,89 80,19 0 30,61 16,01 0 6 1,07
Capsaicina 0,00018 0,00036 0 0,384 0,384 0 2 1,76

Los valores similares en las heredabilidades para numero de frutos por planta y
contenidos de capsaicina, indican la ausencia de efectos dominantes en la
expresion fenotipica. En la variable peso de frutos por planta la heredabilidad
en sentido estricto fue inferior a la heredabilidad en sentido amplio, indicando la
presencia de efectos de dominancia que influencian en la manifestacién de la
caracteristica, confirmando una vez mas que el estimativo del grado medio de

dominancia no es preciso.

Los estimativos absolutos de la heterosis fueron de 1.02 y 1.07 para numero de
frutos por planta y peso de frutos por planta. Esto nos indica que la generacion
F1 se encuentra un 2 y 7% por encima del promedio parental, mostrando la
gran importancia de los efectos aditivos en la expresion fenotipica. En
capsaicina, el estimativo fue de 1.76, indicando que la generacién F; se
encontrd por encima de la media parental en un 76%. De acuerdo con estos
resultados se puede decir que la presencia de heterosis en este cruce fue
debida a la existencia de interacciones entre alelos de diferentes loci 6
epistasis, a la superioridad de los heterocigotos sobre los homocigotos llamada
también sobredominancia o a la complementacién de genes con dominancia

(Briggs and Knowles, 1967 citados por Garcés A., 2007).
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El estimativo del nimero de genes que controlan el numero de frutos por planta
fue de 2 genes, mientras para el peso de frutos por planta fue de 6 genes. Este
estimativo provee un parametro poco confiable, debido a que es medido en
referencia al grado medio de dominancia. Sin embargo, provee un gran valor
para emplear en el buen entendimiento de la variaciéon genética. De acuerdo
con la prueba de chi cuadrado (cuadro 20) y con el estimativo del numero de
genes en los cuales los dos parentales difieren en el contenido de capsaicina,
se concluye que son 2 genes los que interactian para expresar la
caracteristica, contrario a lo obtenido por Zewdie & Bosland, (2000), los cuales
encontraron que el numero de factores efectivos para el contenido de
capsaicina fue mayor de 6 genes. Sin embargo estas diferencias son debidas
principalmente al método mediante el cual este estimativo fue calculado y a que
este estimativo proviene del cruzamiento inter-especifico de C. annuum y C.

chinense.

Cuadro 20. Prueba de chi cuadrado para determinar el numero de genes y el tipo de

interaccion epistatica presente en el contenido de capsaicina en la generacion F».

Contenido Plantas Plantas Proporcion
. o 2 2 2
Capsaicina Observadas Esperadas fenotipica (Ob-Es)’/Es X X tabuiado
(mg/ml)
0-0.04 104 105,9375 15 0,0354351 0.57 3.841
0.041 -0.08 9 7,0625 1 0,53152655 ! )

De acuerdo con esta prueba y tratando de corroborar lo obtenido en el analisis
de medias generacionales, para la caracteristica existe un efecto de epistasis.
El término epistasis se refiere a un efecto de enmascaramiento donde una
variante o un alelo en un locus impide la expresion de otro manifestando su
efecto (Cordell, 2002). En estos casos, se denomina “epistatico” al gen que
modifica la expresion del alelo del otro locus, e “hipostatico” al gen que es
modificado. (Fehr, 1991) Asi, si suponemos dos loci, B y G, que influencian la
caracteristica de Capsaicina, donde el locus B tiene dos posibles alelos B y b,
al igual que el locus G, existirian 4 posibles fenotipos, dando una proporcion
fenotipica clasica de 9:3:3:1. Por tanto, la epistasis causa desviaciones de las
proporciones fenotipicas comunes en la F,, dando un numero de fenotipos

menor de cuatro, mostrando tres o dos fenotipos diferentes.
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De acuerdo con el cuadro 20 se encontré una proporcion fenotipica de 15:1
diferente a la convencional 9:3:3:1, donde los alelos dominantes de cada gen,
producen un efecto similar pero por diferentes rutas metabdlicas y enmascaran
la accion de los alelos recesivos, los cuales son incapaces de producir enzimas
que puedan transformar los compuestos correspondientes. De manera tal que
el individuo homocigoto recesivo, produjo un fenotipo diferente, mientras los
fenotipos que presentaron al menos un alelo dominante, mostraron el mismo
fenotipo, dando entonces la proporcion de 15:1. Cabe anotar que en cuanto al
contenido de compuestos alcaloides que componen la caracteristica Unica del
genero Capsicum, conocidos como capsaicinoides, son los alelos recesivos los
que aumentan la caracteristica, dado que en los datos observados solo una de

cada 16 plantas present6 contenidos de capsaicina superiores a 0.04 mg/ml.

De acuerdo con el analisis de varianzas generacionales y como se observa en
el cuadro 21, bastan solo 5 iteraciones para estabilizar las varianzas. Podemos
observar que las varianzas genéticas aditivas del padre 1 fueron mas
influyentes que las varianzas del padre 2 para numero de frutos por planta y
contenidos de capsaicina, mientras para peso de frutos las varianzas genéticas
aditivas del padre 2 fueron mas influyentes que las del padre 1 para las
cosechas.

Cuadro 21. Andlisis de varianzas generacionales de las generaciones P4, P,, Fq, F2, RCq p1y ¥

RC; (p2), para numero de frutos por planta, peso de frutos por planta y contenidos de capsaicina.

Variables Parametros Iteraciones c
1 2 3 4 5
N° Frutos 02a1 50,14 50,09 50,10 50,10 50,10 7,11
02, 11,39 11,20 11,25 11,24 11,24 2,39
o 14,04 1425 1420 1422 14,21 4,84
Xz 5,50 5,14 5,16 5,16 5,16
Peso de 56,91 58,20 58,61 58,72 58,76 10,35
frutos 0%
o2 94,53 93,29 9326 93,21 93,20 15,32
o 51,53 51,39 51,08 51,02 51,00 12,87
G 9,21 8,09 8,01 7,97 7,96
Contenido o?Al 0,0002 0,0002 0,0002 0,0002 0,0002 0,0010
de o02A2 0,0001 0,0001 0,0001 0,0001 0,0001 0,0012
Capsaicina %S 0,0001 0,0001 0,0001 0,0001 0,0001 0,0012
Xz 4,88 4,20 4,24 4,23 4,23
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En el cuadro 22 se observan los valores de las varianzas estimadas después
de los cinco pasos de iteracion y sus desviaciones estandar, para ambas
variables. En el numero de frutos por planta, las generaciones P4, F1 y RC1 (p1)
aumentaron sus varianzas genéticas debido a que el parental 958 presenta la
mayor expresion fenotipica. Para peso de frutos por planta las generaciones
P2, F1, F2 y RC; (p2) aumentaron sus varianzas genéticas, siendo el parental
Serrano o P, el que mayor cantidad de genes favorables acumula para el

caracter.

Cuadro 22. Valores de varianzas estimadas (0%simada) Y desviaciones estandar estables (o) al

quinto pasé de iteracion en el numero de frutos por planta y peso de frutos.

Variables P1 Pz F1 Fz RC1 RC2
N°frutos  o?....., 50,10 11,24 3067 448 4749 28,06
b3 7,11 2,39 3,70 2,60 3,65 1,63
Peso de Otinaga 5876 9320 7598 12698 9287 110,09
Frutos 5 10,35 15,32 8,94 7.53 6,04 7,92
Contenidode g2 .. 00002 0000089 0,00014 0,00021 0,00021 0,00015
Capsaicina b3 0,001 0,0012 0,00076 0,00078 0,00059 0,00067

Debido a que la diferencia entre las varianzas observadas de cada linea fueron
menores a dos veces la suma de los errores estandar para todas las lineas en
todas las variables, no hay justificacion para rechazar el modelo de aditividad

dominancia (cuadro 23).
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Cuadro 23. Prueba para establecer el ajuste del modelo de aditividad en las dos variables.

2(olobs + o'est)

czobservada Oobservada t')'2estimada Oestimada o'2obs = o'zest
N° Frutos P, 57,54 7,24 50,10 7,11 7,43 28,70
P, 12,90 2,62 11,24 2,39 1,66 10,02
Fi 30,76 3,81 30,67 3,70 0,09 15,03
F2 47,57 2,66 44,88 2,60 2,69 10,51
RC; 41,79 3,67 47,49 3,65 -5,71 14,64
RC, 23,15 1,63 28,06 1,63 -4,91 6,52
Pesode P, 44,37 8,43 58,76 10,35 -14,39 37,55
Frutos P, 102,78 15,64 93,20 15,32 9,58 61,91
Fi 100,21 8,78 75,98 8,94 24,23 35,45
F2 125,21 7,52 126,98 7,53 -1,77 30,09
RC, 115,08 5,48 92,87 6,04 22,21 23,03
RC, 95,25 7,81 110,09 7,92 -14,84 31,47
P4 0,000208  0,0000471 0,00020 0,0010 0,00001 0,0022
P, 0,000095 0,0000276 0,00009 0,0012 0,00001 0,0025
Contenido F; 0,000213  0,0000278 0,00014  0,0008 0,00007 0,0016
Capsaicina F, 0,000237  0,0000260 0,00021  0,0008 0,00002 0,0016
RC, 0,000170 0,0000236 0,00021  0,0006 -0,00004 0,0012
RC, 0,000122 0,0000158 0,00015 0,0007 -0,00003 0,0014
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6. DISCUSION

En el variable numero de frutos y contenido de capsaicina los efectos aditivos
fueron mayores que los dominantes, mientras en el peso de frutos, estos dos
efectos tienen aproximadamente la misma magnitud. Por tanto se sugiere
seguir un proceso de mejoramiento genético en el cual se le dé prioridad a la
seleccién de plantas con altos rendimientos y/o contenidos de capsaicina. El
signo en los efectos dominantes estd en funcién del valor medio de la
generacion Fq en relacion con la media parental e indica cual de los parentales
esta contribuyendo a los efectos dominantes. (Cukadar-Olmedo y Miller, 1997)
Para numero de frutos y peso de frutos el valor positivo de los efectos
dominantes, los cuales muestran el comportamiento de los genes en
combinaciones heterocigéticas y la cual no es posible fijarse mediante
seleccién, ya que los padres solo pasan a sus hijos sus genes y no sus
genotipos (Vega, 1987), indica que el parental 958 tipo Cayene es el que mas
contribuye en la expresion. Por el contrario en el contenido de capsaicina el
signo negativo en estos efectos, indica que fue el parental Serragno el que mas

contribuye en la manifestacion fenotipica.

En el contenido de capsaicina se encontrd expresion de vigor hibrido, contrtwrio
a las variables de rendimiento. Aunque esta expresion fue alta, al pasar a la
generacion F, y las generaciones de retrocruza este efecto de segregacion
transgresiva fue reemplazado por el efecto de genes heredables, mostrando en
las generaciones de retrocruza fenotipos similares al del padre recurrente. Esto
puede ser evidenciado ya que, cada generacion de retrocruza presenta
genotipos de tipo F1 y de su parental recurrente en igual proporcion. El
presentar promedios cercanos a su parental recurrente, indica que los efectos
de dominancia presentes en los individuos heterocigotos no muestran mayor
influencia y que los efectos aditivos son los que mas influencian en la media de
cada generacion, tal como lo indican las diferencias significativas presentes en

el contraste de RC1 (P1) Vs RC2 (P2)-

La importancia de los efectos epistaticos que controlan caracteristicas de

rendimiento y calidad de fruto como contenido de capsaicina no son bien
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entendidas en la actualidad. Asi, la posibilidad de que los efectos epistaticos
estén presentes en la varianza genética de los caracteres cuantitativos tales
como numero de frutos, peso de frutos y contenidos de capsaicina, ha sido
encontrada en estos resultados, ya que ademas de los efectos aditivos y
dominantes, los efectos epistaticos contribuyen con la expresion fenotipica. En
las variables, los efectos aditivos han sido los mas representativos con efectos
epistaticos bajos y no significantes en el desarrollo final de las diferentes
generaciones. Sin embargo el encontrar que los efectos epistaticos contribuyen
en la expresion, sugiere que la herencia de las caracteristicas es compleja y

puede deberse a caracteres poligénicos.

La presencia de efectos epistaticos de aditividad-aditividad [i] en el peso de
frutos por planta, pueden ser fijados en una poblacion a través de la seleccion
y/o produccion de lineas endocriadas segun Azizi, Rezai & Saeidi, (2006). Esto
da la posibilidad de implementar programas de mejoramiento que garanticen
y/o permitan la combinacion de genes favorables, para que queden en estado
homocigoto antes de la seleccion final. En esta variable se presenta un tipo de
interaccion de epistasis recesiva o doble recesiva, ya que segun Mather & Jinks
(1971) cuando los efectos [h], [i] y [I] tienen los mismos signos, existe una
interaccion epistatica recesiva o doble recesiva (genes complementarios). Sin
embargo, no es posible distinguir entre estas alternativas ya que se requiere
del conocimiento de las magnitudes relativas y los signos individuales de los
efectos [d] de los genes interactuando. Asi mismo, la presencia del efecto
epistatico digénico aditividad-dominancia [j] en el numero de frutos por planta,
indica que para este caracter un programa de mejoramiento que involucre la
hibridacién podria contribuir significativamente en el aumento de esta
caracteristica. De acuerdo con los datos obtenidos en el cuadro 17, en esta
variable existe un tipo de interaccion de epistasis doble dominante, de epistasis
dominante o epistasis de supresién recesiva. Segun Mather & Jinks, (1971),
este tipo de interaccion epistatica se obtiene cuando los efectos [h] y los [I]
tienen signos opuestos (Cuadro 24). Sin embargo, se continua con el problema
de distinguir entre las alternativas ya que se requiere un conocimiento de las
magnitudes relativas y los signos individuales de los efectos [d] y [h] de los

genes que interactuan. Este tipo de interaccion epistatica generalmente dificulta
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el mejoramiento de una especie a través de la seleccion. Asi, la seleccidon debe
ser retrasada hasta después de varias generaciones de seleccion, con el fin de
obtener un alto nivel de fijacion génica. (Farshadfar, 1998, citado por Eshghi &
Akhundova, 2010).

Cuadro 24. Tipos de interaccion epistatica en referencia con los signos de los efectos aditivos

[d], dominantes [h], aditivo x aditivo [i], aditivo x dominante [j] y dominante x dominante [l].

Epistasis d h i i |

+ + + + +

Epistasis Recesiva + - - + -

+ + +

Epistasis Doble Recesiva + - - + -
+ - - -

Epistasis Dominante + - + - +

+ - - -

Epistasis Doble Dominante + - + - +
+ + - - -

Epistasis de Supresion Recesiva . N .

Modificado de Mather & Jinks, (1971) y Hayman & Mather, (1955)

La presencia de efectos epistaticos de dominancia-dominancia [l], en el
contenido de capsaicina los cuales no pueden ser fijados en una poblacién a
través de la seleccion y/o producciéon de lineas endocriadas, da la posibilidad
de implementar programas de mejoramiento que garanticen y/o permitan la
combinacion de genes favorables en la generacién Fq, tal como lo reporté
Garcés A., (2007) para el contenido de capsaicina y dihidrocapsaicina. El
observar que los efectos aditivos fueron significantes y que los valores de las
retrocruzas mostraron la tendencia de tener valores parecidos a cada parental
recurrente, implica que un método de mejoramiento de retrocruzas repetidas y
posterior seleccion, pueden incrementar o disminuir los contenidos de
capsaicina, dependiendo del parental recurrente. Segun Zewdie & Bosland,
(2000) el desarrollo de genotipos altamente pungentes o poco pungentes es
posible mediante una metodologia de retrocruzamientos repetidos y posterior
seleccién, 6 mediante seleccion recurrente, las cuales generarian genotipos

para las necesidades industriales. En el contenido de capsaicina el tipo de
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interaccion de epistasis doble dominante con proporciones fenotipicas de 15:1
fue el que obtuvo mejor ajuste. Ademas, segun Mather & Jinks (1971) cuando
los signos de los efectos h y | son opuestos, la interaccion epistatica digénica
seria de tipo dominante, doble dominante o de supresion recesiva. Sin
embargo, no es posible distinguir entre estas alternativas ya que se requiere un
conocimiento de las magnitudes relativas y los signos individuales de los

efectos [d] de los genes interactuando.

Debido a que un tipo de efecto epistatico esta presente en las variables
analizadas, y a que la mayoria de los modelos matematicos en uso para la
estimacion de efectos genéticos en caracteristicas cuantitativas asume un
efecto epistatico limitado, los procedimientos para estimar los componentes
aditivos y dominantes para estas caracteristicas deben asumir un modelo con
epistasis, ya que de no haber sido asi, habrian sido sesgados debido a la no
ortogonalidad. (Azizi, Rezai, & Saeidi, 2006) (Eta-Ndu & Openshaw, 1999) Es
por esto que los efectos de epistasis pudieron haber sido de bajo valor, ya que
la asuncion de no epistasis es muy comun en los modelos genéticos de
caracteres cuantitativos (Weir y Cockerham, 1977, citados por Azizi, Rezai, &
Saeidi, 2006) Por tanto el estimar con mayor precision la magnitud y el tipo de
efectos epistaticos en una caracteristica cuantitativa podria dar como resultado

la escogencia de un programa de mejoramiento con mayor confianza.

Para aumentar el rendimiento promedio de una poblacion de aji Cayene y
Pimentén, Capsicum annuum L., se puede proceder con la generacion de
lineas endocriadas a partir de un procedimiento como el de descendencia de
semilla Unica, ya que las otras interacciones epistaticas digénicas pueden ser
efectivamente explotadas a través de la hibridacién entre lineas promisoras
tratando de acumular genes favorables. Los signos asociados a los efectos
epistaticos aditividad-aditividad [i], aditividad-dominancia [j] y dominancia-
dominancia [l], indican la direccion en la cual los efectos génicos influencian la
media poblacional (Azizi, Rezai, & Saeidi, 2006). Sin embargo, los signos en
los efectos i y j, también muestran un indicativo sobre la dispersion o
asociacién de genes en los parentales. Asi, en la variable peso de frutos por

planta, el signo positivo de los efectos digénicos aditivos-aditivos, indican que
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no existen niveles de dispersion en los genes de los parentales, es decir que
los parentales corresponden a lineas puras para esta caracteristica. Por el
contrario, el signo negativo de los efectos epistaticos j en el numero de frutos
por planta sugiere una interaccién entre los alelos que incrementan y
disminuyen la caracteristica, ilustrando evidencia de algun nivel de dispersion
en los parentales homocigotos, sugiriendo que aun es posible aumentar el nivel
de homocigosidad en los parentales para esta variable. (Azizi, Rezai, & Saeidi,
2006)

Por otro lado, el mejor método de mejoramiento a utilizar para aumentar
significativamente los contenidos de capsaicina en la especie de Capsicum
annuum L, son aquellos que favorezcan la produccion y seleccion de lineas
endocriadas, ya que los efectos de genes individuales aditivos, son los que
mas contribuyen en la manifestacion de la caracteristica. Sin embargo el
encontrar una manifestaciéon de heterosis o vigor hibrido en la generacion
proveniente del cruzamiento entre dos lineas contrastantes para esta
caracteristica, al igual que lo reporta Garcés A., (2007) e indica que estas
lineas endocriadas deben ser eventualmente hibridadas para explotar la
segregacion transgresiva, ya que el tipo de interaccion de dominancia por
dominancia dificulta el mejoramiento de una especie a través de la seleccion.
Asi, la hibridacion debe de ser retrasada hasta después de varias generaciones
de seleccidn que garanticen un alto nivel de homocigosis. Teniendo en cuenta
lo anterior, se puede proceder con un método de mejoramiento como el de
seleccién recurrente, ya que las interacciones epistaticas pueden ser
efectivamente explotadas a través de la hibridacion entre lineas promisoras. La
concentraciéon de capsaicinoides ocurre en el tejido de la placenta y su
biosintesis depende de una compleja y aun no totalmente caracterizada via

enzimatica. (Garcés A. , 2007)

La interaccion entre el ambiente y los parametros genéticos depende del
numero de genes involucrados en la herencia de la caracteristica, ya que al
aumentar el numero de genes la influencia del ambiente se vuelve mas grande.
(Gamble, 1962c) La accién de genes no alélicos, se ve corroborado cuando el

modelo de aditividad-dominancia no fue suficiente para explicar la variabilidad
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de los datos. El no aceptar el modelo de aditividad-dominancia indica también
que en el caracter estudiado multiples genes interactian para afectar la
expresion fenotipica. Los bajos valores en la h’ para las caracteristicas
sugieren que la herencia es compleja y no tiene relacion con el nivel de
significancia de los efectos aditivos. Sin embargo, los resultados aqui
encontrados pueden ser aplicados solo a los materiales usados en el
experimento y la identificacion de efectos epistaticos sugiere que es necesaria

una investigacion adicional.

Al no tener diferencias ambientales marcadas en el experimento, no existe
evidencia que los efectos génicos de direccion opuesta se anulen. Esto podria
explicar por que los resultados de este experimento soportan la importancia de
los efectos aditivos, ya que la varianza aditiva, D, fue mayor a la dominante en
todas las variables. Asi, los estimativos de heredabilidad en sentido estricto
fueron iguales a los estimativos en sentido amplio, indicando que los efectos
aditivos son los que influencian en la manifestacion de la caracteristica del
numero de frutos por planta y cntenidos de capsaicina. Sin embargo en el peso
de frutos por planta aunque los estimativos de la varianza dominante sean
nulos, se ve claramente el efecto de dominancia influenciando la caracteristica,
ya que los valores de heredabilidad en sentido estrecho fueron inferiores a los
de la heredabilidad en sentido amplio. Esto puede ser debido a que los efectos
de dominancia presentan signos opuestos y se cancelan entre ellos, dando
como resultado un valor de 0. El grado de dominancia que una linea ejerce
sobre otra en la expresién del caracter bajo estudio, indica que la ausencia de
dominancia, donde ambos alelos contribuyen en la expresién del caracter, esta
presente en las variables analizadas. Sin embargo, cabe anotar que este
estimativo no es lo suficientemente veraz, ya que este grado de dominancia
depende de los efectos individuales de aditividad y dominancia y por tanto en
casos donde este estimativo sea igual a 0, no es evidencia fehaciente de
ausencia de dominancia, ya que también es posible obtener este resultado

cuando los efectos aditivos individuales se cancelan entre si. (Ceballos, 1996)

El anadlisis de varianzas generacionales divide la variacion entre efectos

aditivos, dominantes, ambientales y de interaccidén. En el estudio realizado, un
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modelo que incorpora componentes aditivos, dominantes y ambientales fueron
generalmente convenientes para explicar la variacién en las cruzas estudiadas.
Tanto el analisis de medias generacionales como el analisis de varianzas
generacionales indicaron la presencia de varianza aditiva y dominante para las
variables de rendimiento y capsaicina. Sin embargo los efectos de interaccion
epistaticos no fueron detectados en el anadlisis de varianzas generacionales,
mostrando la principal deficiencia del modelo. Estas diferencias pueden ser
atribuidas también, a las diferencias en la precision de la estimacion de los dos
analisis, ya que los estimados del analisis de medias generacionales son mas
confiables. (Malik, et al., 1999 citados por Shabbir, Ahmad, Azhar, & Saleem,
2010). Este andlisis corroboré la informacién obtenida del analisis de medias
generacionales donde los efectos aditivos mostraron mayor relevancia en la

herencia de los caracteres estudiados.
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