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Resumen y abstract VII

Resumen

El objetivo del presente estudio fue evaluar la diversidad y estructura genética de una
coleccion de 455 entradas de palma africana (Elaeis guineensis Jacq) colectadas en 5
zonas geogréficas de la Republica de Angola y 9 hibridos interespecificos, con 19 loci
microsatélite. Un total de 79 alelos fueron detectados con un promedio de 5.61, trece loci
fueron polimérficos con un PIC (indice de informacion polimérfica) promedio de 0,533. La
heterocigosidad esperada promedio (0,561) mostro una variabilidad genética alta
respecto a los materiales comerciales. La diferenciaciébn genética entre zonas
geograficas fue baja (Fst= 0,028, P<0,01) y entre familias fue moderada (Fsr= 0,137,
P<0,01), revelando mayor variacion entre familias que entre zonas geogréficas. La
poblacion evaluada no mostro estructura genética debida a la ubicacion geografica. Las
topologias permitieron vislumbrar relaciones genéticas de disimilaridad, sin embargo, la
mayoria no mostraron tener soporte estadistico.

Palabras clave: palma de aceite, microsatélite, estructura poblacional, diversidad
genética
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Abstract

The aim of this study was to assess the diversity and genetic structure of a collection of
455 accessions of african oil palm (Elaeis guineensis Jacq.), collected in 5 geographic
areas of the Republic of Angola and 9 hybrids, with 19 SSR loci. A total of 79 alleles were
detected with an average of 5.61, thirteen markers were polymorphic with average
polymorphic index content (PIC) of 0.533. The average expected heterozygosity (0.561)
showed a high genetic variability compared to commercial materials. Genetic
differentiation between geographic areas was low (Fst= 0.028, P<0.01) and between
families was moderate (Fst= 0.137, P<0.01) indicating greater genetic variation among
families within geographic areas than among geographic areas. The study population
showed no genetic structure due to geographic location. The cluster analysis made
possible to see genetic relationships of dissimilarity, although most of the groups did not
show statistical support.

Keywords: oil palm, microsatellite, population structure, genetic diversity.
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Introduccion

La palma de aceite africana es una monocotiledonea diploide que pertenece a la familia
Palmae, género Elaeis y especie E. guineensis. ES una especie perenne, monoica,
alégama (Corley y Tinker, 2003), su genoma es diploide y comprende 16 pares de
cromosomas (Singh et al., 2008). La distribucién geogréafica de la palma de aceite se
encuentra en la franja ecuatorial y es ampliamente cultivada por su fruto como fuente de
aceite. Se cree que su origen esta en las tierras bajas tropicales de Africa occidental y
central extendiéndose de los 16°N en Senegal a los 15°S en Angola. Los procesos de
dispersion han sido principalmente realizados por el hombre y la polinizacion es
esencialmente entoméfila y anemdfila (Corley y Tinker, 2003).

La palma de aceite fue introducida a Colombia como cultivo comercial en 1945 y en la
actualidad Colombia se ha posicionado como el primer productor de aceite de palma en
Suramérica y el quinto en el mundo (Fedepalma, 2010). Debido a la creciente demanda
de aceite de palma y el previsible aumento en los costos del cultivo, es necesario poner a
disposicion de los cultivadores de palma de aceite un material vegetal con mayor
potencial genético, que permita una mayor produccion y reduccion de costos de manejo
del cultivo. Las plantaciones comerciales alrededor de mundo y en Colombia se
caracterizan por poseer una base genética muy reducida, circunscrita a la limitada
diversidad encontrada en las lineas paternas Deli dura y La Me, Yagambi y AVROS, y
ante esta situacion, el programa de mejoramiento de Cenipalma ha conformado unas
colecciones de germoplasma de E. guineensis con el fin de ampliar el acervo genético,
para introducir nuevas variantes alélicas que pudieran tener repercusiones favorables en
el desempefio agronémico del cultivar en los materiales comerciales de palma de aceite.

Es asi como Rey y colaboradores (2004) realizaron colectas de materiales espontaneos
en regiones que se postulan como centro de origen. Sin embargo, el conocimiento de la
diversidad genética y la estructura poblacional del material colectado permitira el uso mas
eficiente del recurso genético existente en el programa de mejoramiento de Cenipalma.
La naturaleza perenne del cultivo, implica largos ciclos de seleccién que involucran
amplias areas experimentales en las cuales se tendria que esperar por lo menos siete
afios para definir el comportamiento agronémico y seleccionar parentales para el disefio
de cruzamientos. Frente a esta situacion, el uso de marcadores moleculares podria
acelerar los procesos de seleccion a través de la generacion de informacion que permita
determinar la diversidad genética, estructura poblacional y relaciones de parentesco,
similitud y origen entre los distintos materiales en diferentes estados de crecimiento y sin
el efecto del medio ambiente, permitiendo entender la complementariedad de dichos
materiales al momento de planear esquemas de mejoramiento enfocados a dirigir cruces
para generar nuevos materiales genéticos comerciales y determinando como se integran
las colecciones dentro de los programas de mejoramiento y como se adaptan las
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estrategias de selecciébn. Esta informacién, junto con las evaluaciones
morfoagronémicas, permitira un uso racional y sisteméatico de los recursos genéticos del
germoplasma (coleccién nucleo) de Cenipalma y una seleccion de parentales Dura y
Pisifera que logre combinaciones deseables con el objetivo de obtener materiales
comerciales altamente productivos, y de esta manera, incrementar la produccion de
aceite de palma en el pais.

Con el propésito de comprender mejor la diversidad y la estructura genética de la
poblacion de estudio, y evaluar la hipétesis de diferenciacién genética entre el
germoplasma colectados en las diferentes zonas geogréficas, es necesario tener en
cuenta algunos fenédmenos que posiblemente pudieron haber afectado la estructura. En
este contexto, es importante tener en cuenta las generalidades de los factores de flujo
génico como la polinizacién, la cual es principalmente entoméfila atribuida a los gorgojos
de la familia Derelominae (Elaeidobius) y anemodfila que desempefia una parte
relativamente pequefia en las polinizaciones. Otro aspecto importante es el efecto
antrépico en los procesos de dispersion de semillas, sin embargo, algunos autores
describen una importante influencia debida que el fruto de la palma es comestible en
fresco en las regiones africanas, proceso que ha influido en la dispersion de la especie.
Para las zonas de colecta no se tiene ninguna informacion de factores que pudieran
explicar el flujo génico en la region

El objetivo del presente estudio fue evaluar la diversidad y estructura genética de una
coleccion de 455 entradas de E. guineensis de las colecciones de germoplasma de
Cenipalma procedentes de cinco zonas contrastantes y representativas del cultivo de la
palma en la Republica de Angola, con 19 marcadores moleculares tipo microsatélite. La
informacion sera utilizada en el programa de mejoramiento genético de Cenipalma, el
cual sera fortalecido por el conocimiento generado en el presente estudio, permitiendo
acelerar el proceso de seleccion de materiales genéticamente distantes para planear
cruces adecuados que permitan lograr materiales comerciales altamente productivos y
gue a su vez, favorezcan la diversidad fenotipica del cultivo.
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Objetivos

General

Evaluar la diversidad genética y determinar la estructura genética de una coleccién de
455 entradas de palma de aceite (E. guineensis Jacq.) procedentes de la Republica de
Angola por medio de marcadores microsatélites, con el fin de aportar informacién a la
coleccion de germoplasma de Cenipalma y su programa de mejoramiento genético.

Especificos

» Cuantificar y describir la diversidad genética de una muestra representativa de E.
guineensis de la coleccion de germoplasma procedente de la Republica de Angola con
marcadores tipo microsatélite.

= Determinar la estructura genética de las entradas de E. guineensis evaluadas en este
estudio.

» Evaluar las relaciones genéticas entre las entradas de E. guineensis incluidas en este
estudio.






1. Capitulo 1. El cultivo de la palma de aceite
y las colecciones de germoplasma

1.1 El cultivo de la palma de aceite (Elaeis guineensis
Jacq.)

1.1.1 Generalidades

La palma de aceite africana es una monocotiledénea diploide perteneciente a la familia
Arecaceae, sub-familia Cocoidae, género Elaeis y especie E. guineensis. Es una especie
perenne, monoica, aldgama (Corley y Tinker, 2003), su genoma es diploide y comprende
16 pares de cromosomas, su contenido de ADN nuclear ha sido estimado en 2C= 3.76
pg por citometria de flujo (Rival et al., 1997) con un tamafio de genoma haploide de 1700
Mpb (Singh et al., 2008).

El origen de la palma de aceite se ubica en las costas del golfo de Guinea en el Africa
occidental y central, distribuida entre los 11°N y 15°S, desde ahi se expandi6 en forma
natural y con intervencion humana. La palma de aceite entr6 a Asia por Java, en 1848,
con cuatro palmas plantadas en el Jardin Botanico Bogor en Indonesia y en Brasil en el
siglo XVI con la llegada de los esclavos africanos. El crecimiento del la palma de aceite
empezé hacia 1910 en el periodo colonial, en Africa y en el sureste de Asia.
Posteriormente, el desarrollo de la palma se dio junto con el establecimiento de
organizaciones de investigacion y el establecimiento de colecciones de germoplasma con
materiales de las regiones vecinas, el cual se convierte en la base genética para los
programas de mejoramiento del mundo. En el 2006, la palma de aceite se convierte en el
primer cultivo de oleaginosas en produccion superando a la soya (Cochard et al., 2009).

Uno de los factores que incrementé significativamente la expansion de la palma fue el
descubrimiento de un mejor potencial de produccion entre los cruces de origen Africano x
Deli (desarrollado en el sureste de Asia). Posteriormente, se implementaron los
programas de selecciéon usando solamente recursos genéticos locales, logrando asi una
ganancia genética rapida. Desde entonces, todos los programas de mejoramiento
genético de palma de aceite se han basado en los esquemas de seleccion recurrente
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reciproca (SRR) o seleccién de familias individuales (SFI), en los cuales se han realizado
cruces Deli x origenes africanos (principalmente La Mé o Congo). Muy pocas palmas
fundadoras forman la base genética de estos cruces: cuatro Deli, tres para La Mé y
alrededor de 10 para Congo. De esta manera, la base genética eficiente es muy estrecha
(Cochard et al.,, 2009). ElI material comercial de muchas plantaciones en el mundo
proviene de estos pocos parentales, situacion que en la actualidad genera
inconvenientes para el productor.

Florentino Clases introdujo la palma africana de aceite a Colombia en 1932. Estas
primeras palmas fueron sembradas con fines ornamentales en lugares publicos de
algunos pueblos de la region amazonica y en la Estacion Agricola de Palmira, en el Valle
del Cauca. Sin embargo, el cultivo comercial de esta planta oleaginosa sélo comenzé
afios después, en 1945 cuando la United Fruit Company establecidé una plantacién en la
zona bananera del departamento del Magdalena, con plantas procedentes de Honduras.
La expansién del cultivo ha variado enormemente en cada uno de los paises en donde se
ha sembrado la palma (Bernal, 2001).

1.1.2 Tipos de palma

Los tipos de palma africana mas relevantes se establecen de acuerdo al grosor del
cuesco o endocarpio del fruto, caracteristica relacionada con la produccién de aceite.
También existe otra clasificacion de acuerdo al color del fruto.

Segun el grosor del cuesco:

. Pisifera (PxP, TxP, TxT). Son palmas cuyos frutos no tienen cuesco, sino un
cartilago blando. Los arboles se caracterizan por tener un gran porte y una alta
produccién de flores femeninas que generalmente no logran culminar la formacion de
frutos.

. Dura (DxD, TxD, TxT). Este tipo de plantas se cultivdé comercialmente en el
mundo entero hasta finales de la década de los sesenta. Su principal caracteristica es la
presencia de un gran cuesco de 2 a 8 mm de espesor en los frutos.

. Ténera (DxP, TxD, TxT). Por ser un hibrido proveniente del cruzamiento de Dura
por Pisifera, el cuesco del fruto es delgado y la produccién de pulpa bastante mayor. Por
ende, el contenido de aceite es significativamente mas abundante. En un corte
transversal de un fruto de Ténera, se observa un anillo de fibras oscuras adyacentes al
cuesco que le es caracteristico (Bernal, 2001).

Segun el color del fruto:

. Frutos nigrescens: son los mas comunes, se caracterizan por el color violeta
oscuro a negro antes de la maduracion y rojo ladrillo en estado de madurez.
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. Frutos virescens: son de color verde oliva, que cambia a un claro anaranjado-
rojizo cuando maduran.

" Frutos albescens: son frutos poco frecuentes, éstos almacenan muy poco o nada
de caroteno en el mesocarpio por esto se observan de color blanco o amarillo pélido
(Corley y Tinker, 2003).

1.1.3 Usos y productos

La palma de aceite juega un papel muy importante en la economia del pais debido a su
cultivo para la explotacién de aceite de su fruto.

Los productos primarios del cultivo de la palma de aceite son de tres tipos: el aceite que
se extrae de la pulpa de la fruta, el que se obtiene de las almendras y la torta que queda
del proceso de extraccion del aceite de las almendras. El aceite producido en mayor
cantidad y mas utilizado es el extraido de la pulpa del fruto.

El aceite de palma crudo es utilizado para la fabricacion de concentrados animales y para
la obtencion de acidos grasos mediante desdoblamiento por hidrélisis. El aceite de palma
se fracciona en oleina (liquida) y estearina (sélida), de las que se produce el 56% de los
aceites y grasas que se consumen en Colombia (Fedepalma, 2007).

El aceite comestible es materia prima en la industria de alimentos y concentrados para
animales. El aceite no comestible es usado en la industria de combustibles, velas,
cosméticos y tintas. Otros compuestos del aceite de palma son los oleoquimicos
(Fedepalma, 2007) y constituyentes menores como el caroteno vitamina E y esteroles
(Corley y Tinker, 2003).

1.1.4 Importancia Econémica

La palma de aceite tiene gran importancia econdmica a nivel mundial debido al alto
contenido de aceites en sus frutos, contenido en el mesocarpio (aceite de palma) y en la
almendra (aceite de almendra).

En el mundo, el area total en produccién de palma de aceite se increment6 pasando de
9.389 millones de hectareas (mha) en el 2005 a 12.117 mha en el 2009. Indonesia es el
pais con mayor &rea en produccion registrando 5.350 mha en el 2009 y Malasia posee el
mejor rendimiento de aceite de palma crudo obteniendo 4,39 toneladas por hectarea,
seguido de Costa Rica con 4,15 ton/hect. (Fedepalma, 2010).

Colombia ocupa el quinto lugar a nivel mundial en area en produccion registrando 236
mha para el 2009 y el primero en sur América (Fedepalma, 2010). La produccién se
encuentra en algunas zonas del pais, identificadas por tener las condiciones
agroecoldgicas adecuadas para el cultivo, las cuales se distribuyen en los departamentos
Cesar, Atlantico, Guajira, Cérdoba, Meta, Casanare, Caqueta, Magdalena, Narifio,



8 Estructura genética de poblaciones naturales de palma de aceite
(Elaeis guineensis Jacqg.) procedentes de Angola

Cauca, Santander, Norte de Santander y Bolivar, conformando las cuatro zonas
palmeras de Colombia, las cuales han cambiado su participacién en area sembrada
debido a la incidencia de la enfermedad de Pudricién del Cogollo (PC) (Fedepalma,
2010).

En los ultimos afios ha aumentado considerablemente el numero de hectareas
sembradas en el pais, pasando de 161.210 ha en 2001 a 360.537 ha en el 2009. El area
en produccién aumenté 7,7% en el 2009, la produccion de aceite de palma crudo
acumulada en el tercer trimestre (enero/septiembre) del 2009 fue de 620.950 toneladas,
cayendo 1,8% por debajo de la produccién del mismo periodo en el 2008, lo cual significa
un cambio en la tendencia de crecimiento que se venia presentado desde el afio 2002.
En el rendimiento promedio de aceite de palma por hectarea desde el 2004 cuando se
alcanzo 4,1 toneladas por hectarea (t/ha), se ha observado una tendencia al descenso
pasando de 3,5 t/ha en el 2008 a 3,4 t/ha en el 2009. Asi mismo, la produccién nacional
de aceite de palma crudo redujo su crecimiento promedio anual de 6% en 2008 a 3,2%
en 2009 (Fedepalma, 2010). Esta tendencia afecta de manera importante la economia
del pais ya que el producto interno bruto (PIB) en el tercer trimestre de 2010 presentd
una reduccion de la produccion respecto al 2009 de -4,0% para palma y soya (Agronet,
2010). Estos descensos son atribuidos a algunos factores como la propagacion de
enfermedades especialmente la alta incidencia de PC y problemas fitosanitarios en
algunas zonas, el cambio en la estructura de edades del area productiva, el ingreso de
nuevos palmicultores que no han afianzado el manejo eficiente de sus cultivos, y las
condiciones climaticas adversas (Fedepalma, 2010; Agronet, 2010).

El consumo aparente de aceite de palma en el mundo aument6 27,4% y en el pais
aumentd 32,2% en 2009, principalmente debido a la demanda para fabricaciéon de
biodiesel, que absorbié 153.496 toneladas (Fedepalma, 2010). De acuerdo a los
estimativos de crecimiento poblacional para el afio 2020, se espera que el consumo
mundial de aceite de palma sea de 37,9 millones de toneladas, representando una tasa
de crecimiento promedio anual de 3,3%. Dada esta dinamica de crecimiento del aceite de
palma, la metas nacionales en area sembrada para el 2020 son de 996.296 ha con una
produccion de 3.383.892 toneladas, metas que solo se podran cumplir con materiales
comerciales de alta produccién y rendimiento.

1.2 Colecciones genéticas ex situ de palma de aceite
(CENIPALMA)

Los bancos de germoplasma en el mundo son un recurso creado para ampliar la base
genética de los cultivos y conservar buena parte de la variabilidad genética existente,
caracterizando agronémica y morfolégicamente materiales con uso potencial en
fitomejoramiento, debido a que las lineas paternas de las plantaciones comerciales, no
poseen algunos caracteres genéticos de interés agrondémico y tienen una limitada
variabilidad (Rey et al., 2004).
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Cenipalma en el afio 2002 inicié la conformacién de una colecciéon de germoplasma de
palma de aceite en el centro experimental “La Vizcaina” ubicado en zonas rurales de
Barrancabermeja. La coleccién genética de Cenipalma cuenta con dos especies de
interés economico: palma africana (Elaeis guineensis Jacq.) y palma americana o noli
(Elaeis oleifera H.B.K.).

La palma americana esta representada en la colecciéon por entradas (una entrada esta
definida como una palma que conforma la coleccién de germoplasma) colectadas en el
trapecio amazonico entre Leticia y San Juan de Atacuari constituyendo 13 poblaciones,
92 familias y 137 entradas, y por 10 poblaciones y 250 entradas provenientes de la Costa
Norte, del Valle del Rio Sinu, la Amazonia y el Magdalena medio (Rey et al., 2003, 2004).
La palma americana es considerada en la coleccién de germoplasma como una fuente
valiosa de variabilidad genética en los programas de fitomejoramiento para solucionar
algunos de los problemas fitosanitarios y de calidad de aceite que presenta la palma de
aceite comercial, y que se estan solucionando con el uso de hibridos interespecificos
OxG (Meunier, 1991 citado por Rey et al., 2004). Rey y colaboradores en 2004
publicaron la caracterizacion realizada para componentes de produccion y calidad de
aceite, vitamina E y otros metabdlitos, de una muestra representativa de la colecta donde
se evidenci6 una variabilidad interesante.

La palma de aceite E. guineensis es de origen africano y es en Africa donde se encuentra
la mayor variabilidad genética de esta especie, motivo por el cual Cenipalma, en
convenio con el Instituto Nacional del Café (Inca) de la Republica de Angola, hicieron
colectas en zonas contrastantes y representativas en las cuales la palma de aceite se
encuentra en forma espontanea. Esto, con el fin de obtener buena parte de la variabilidad
genética existente en este pais para mejorar las bases genéticas de las poblaciones
actuales, y de esta manera obtener nuevos materiales comerciales con bases genéticas
amplias que le confieran mayor estabilidad ante los factores ambientales adversos. Esta
especie esta representada en la coleccion por material genético de Angola distribuido en
20 poblaciones, 38 familias y 4876 entradas, y de Camerin distribuido en 18
poblaciones, 72 familias y 3500 entradas.

La coleccién genética palma cuenta con material genético mejorado Dura, Pisifera,
hibridos interespecificos comerciales y materiales genéticos utilizados como parentales
en los diferentes cruces. Para caracterizar el material genético existente en la coleccion
genética de palma de aceite, Cenipalma ha implementado a través de diferentes lineas
de investigacion estudios genéticos, bioquimicos, moleculares, fisiolégicos y de reaccion
a plagas y enfermedades.

El germoplasma de la Republica de Angola fue establecido en campo bajo una estructura
poblacional que ha permitido identificar después de tres afios de evaluaciones
morfoagrondmicas, variaciones muy importantes entre las caracteristicas de interés
agroindustrial, como las altas producciones de racimos de fruta fresca (RFF) (40
ton/ha/afio) y contenido de aceite en pulpa (CAP) (7,5 tonpalma/afio), dado por altos
porcentajes de pulpa en fruto (75% en familias duras y 95% en familias teneras), bajas
tasas de crecimiento (30cm/palma afio), estipite largo (40cm) para facilitar la cosecha,
altos contenidos de carotenos, tocoferoles y tocotrienoles. Estas caracteristicas han
permitido establecer lineas de mejoramiento por caracteristicas y combinaciones de
ellas, es asi que se tienen familias de alta produccién de aceite y lento crecimiento,
familias con alto contenido de &cidos grasos insaturados similares al hibrido OxG es
decir, alto acido oleico, la asistencia en la seleccion dada por los marcadores
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moleculares busca dentro de estas familias evidenciar la variabilidad genética existente
con el fin de garantizar un avance genético significativo y determinar los ciclos de
seleccion recurrente necesarios para agotar la varianza aditiva (Comunicacion personal

Rey, 2011).



2.Capitulo 2. Diversidad y estructura genética
de E. guineensis de larepublica de Angola

2.1 Marcadores moleculares y estudios de diversidad
genética en palma de aceite. Antecedentes

Los marcadores moleculares son etiquetas de ADN utilizadas para identificar y evaluar
los genes de interés en una planta. Son neutros con respecto al medio ambiente y
pueden detectarse en cada etapa del crecimiento de la planta, particularmente Gtiles en
especies perennes con tiempo generacional largo, ya que permiten pruebas de seleccion
temprana en material mejorado (Billote et al., 2007).

Los estudios de diversidad genética han dado un entendimiento general de la estructura
genética, a través de uso de marcadores isoenzimaticos (Hayati et al., 2004) y
marcadores moleculares.

Inicialmente los marcadores moleculares fueron utilizados en Malasia y Reino Unido a
principio de la década de los noventa en estudios de diversidad genética utilizando RFLP
(Restriction Fragment length polymorphism) (Cheah et al., 1991; Barcelos et al., 2002;
Maizura et al., 2006), RAPD (Random Amplification of polymorphic DNA) (Shah et al.,
1994) y AFLP (Amplified Fragment length polymorphism) (Purba et al., 2000; Singh et
al.,1998; Barcelos et al.,, 2002), en pruebas de genotipificacion de entradas de E.
guineensis y E. oleifera (Jack et al., 1995; Mayes et al., 1996), en la blusqueda de
marcadores de genes (ADNc) comprometidos en el desarrollo floral (Singh y Cheah,
2000), en el control genético de enzimas de la biosintesis de acidos grasos (Rashid y
Shan, 1996; Shah y Cha, 2000), en la blsqueda de variantes somaclonales (Paranjothy
et al., 1993; Chowdhury, 1993; Rival et al., 1998) y en la deteccién de tolerancia a la
pudricion del cogollo (Ochoa et al., 1997). Se han realizado trabajos de cartografia
genética con marcadores moleculares inicialmente con RFLP (Mayes et al., 1997), RAPD
(Moretzsohn et al., 2000) y posteriormente con SSR (Sequence Simple Repeat) (Billote et
al., 2005).

Estos estudios han demostrado la utilidad de los marcadores moleculares en la
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evaluacién de la diversidad genética, para el manejo de cultivares y establecimiento de
colecciones nucleo para la conservacion ex situ del acervo genético de la palma de
aceite (Singh et al., 2008).

Los marcadores microsatélites (Simple Sequense Repeats: SSR) son arreglos de
secuencias de nucleétidos repetidos consecutivamente en el genoma, se presentan en
motivos di, tri o tetranucleotidos y estan presentes en todos los organismos (Ferreira y
Grattapaglia, 1998). Estos marcadores han sido ampliamente utilizados en muchas
especies por ser considerados ideales en trabajos de identificacion varietal, andlisis de
pedigri, cartografia de genomas y deteccion de QTL para el mejoramiento asistido por
marcadores, mapeo genético, medidas de diversidad y estructura poblacional, debido a
gue son altamente variables y permiten distinguir entre cultivares estrechamente
relacionados (Mohammadi y Prasanna, 2003; Billote et al., 2007). En palma de aceite, de
todos los marcadores moleculares existentes para la evaluacién de germoplasma, los
SSR parecen ser los mas promisorios para el entendimiento de la estructura genética
poblacional y el flujo génico debido a que presentan herencia mendeliana (Billote et al.,
2007), alta reproducibilidad, co-dominancia, naturaleza multialélica, son abundantes y
ampliamente distribuidos en el genoma, son de deteccion simple por medio de PCR y
son facilmente transferibles entre laboratorios (Singh et al., 2008).

El uso de SSR para evaluar germoplasma de E. guineensis ha sido descrito por Billote y
colaboradores quienes en el 2001 reportaron 20 secuencias de marcadores SSR y
posteriormente en el 2005 publicaron el uso de marcadores SSR en la construccion de
un mapa de ligamiento de alta densidad basado en microsatélites. En este estudio se
utilizaron 390 marcadores SSR y AFLP permitiendo la construccién de un mapa de
ligamiento constituido por 288 SSR, 688 AFLP y el locus del gen Sh. Los marcadores se
distribuyeron en 16 grupos de ligamiento con una longitud de 1,743 cM. Este trabajo
constituye el primer mapa con los grupos de ligamiento igual al nimero de cromosomas y
un avance importante para el analisis de QTL (Quantitative trait loci).

En el 2005 Montoya y colaboradores estimaron la diversidad genética e infirieron la
estructura genética de 48 entradas procedentes de Angola pertenecientes a 6
poblaciones con 20 combinaciones de marcadores SSR. En este estudio se identificaron
69 alelos, una diversidad genética estimada en términos de heterocigosidad esperada
(He) de 0,45 y un indice de endogamia global Fis de -0,0604, presentando un leve
exceso de heterocigotos. La diferenciacion genética entre poblaciones fue baja (Fst=
0,0836) y el flujo génico estimado entre poblaciones fue alto (Nm=2,73).

Bakoumé y colaboradores (2007) determinaron la diversidad alélica dentro de 4
poblaciones naturales que representan 10 paises africanos, 3 materiales mejorados y 1
material semi-silvestre mediante 16 loci SSR. En este estudio se detectaron 209 alelos.
Se encontraron alelos poco comunes en poblaciones de areas con clima seco, sin tener
en cuenta el pais. Los alelos excepcionales DeliMPOB, eran poco comunes en
poblaciones naturales de palma de aceite, presentaban una reduccion debido a los
muchos afios de seleccion. El nimero medio de alelos oscilé entre 1,1y 1,67. El nUmero
efectivo de alelos (Ag) oscilé entre 1,1y 4,7.

Singh y colaboradores (2008), usaron etiquetas de secuencias expresadas (ESTs) de
palma de aceite para buscar marcadores SSR. Diez marcadores ESTs-SSR fueron
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desarrollados y usados para evaluar 76 muestras de palma de aceite de 7 paises de
Africa y una poblacion estandar de Deli dura. El nimero promedio de alelos observados y
Ae fue de 2,56 y 1,84, respectivamente. Los marcadores ESTs-SSR fueron polimorficos
presentando un PIC (contenido de informacién polimérfica) de 0,53. La diferenciacion
genética (Fst= 0,249) entre poblaciones indicé un alto nivel de divergencia genética. El
analisis UPGMA (unweighted pair-group method with arithmetic mean) revelé una fuerte
asociacion entre distancia genética y localizacion geografica de la poblaciones
estudiadas. El germoplasma evaluado presentd alta diversidad comparado con Deli
dura. Las poblaciones de Nigeria, Congo y Cameran mostraron alta diversidad. Los
resultados del estudio mostraron el potencial de los ESTs-SSR, en estudios de
diversidad, estructura poblacional y andlisis de filogenia.

Cochard y colaboradores (2009) analizaron 318 individuos de 26 origenes y 8 paises con
14 marcadores microsatélites. Con el propdsito de describir la estructura de los recursos
genéticos involucrados en la historia del mejoramiento de la palma en relacion a los
origenes africanos subespontaneos. Los datos revelaron dos grupos originales, el grupo |
formado por Africa occidental y “Benin-Nigeria-Camerum-Congo-Angola” formando el
grupo Il. El tercer grupo Deli es derivado del grupo Il, resultado de la seleccién artificial.
Con los resultados obtenidos se propuso una estrategia de seleccion basada en la
complementariedad de los grupos genéticos africanos, donde fueron sugeridos los cruces
(Deli x grupo 1) x Grupo |I.

2.2 Materiales y métodos

2.2.1 Lugar del estudio

El andlisis de las muestras se realizé en el laboratorio de biologia molecular (LBM) de
Cenipalma (Bogota).

2.2.2 Material vegetal y zona de estudio

Las 455 entradas (una entrada esta definida como una palma que conforma la coleccion
de germoplasma) utilizadas en este estudio representan una muestra significativa (10%)
del germoplasma colectado en Angola y establecido en el Centro Experimental La
Vizcaina ubicado en el departamento de Santander.

Este recuso genético de E. guineensis fue colectado por Rey et al., (2004) en la
Republica de Angola bajo el marco de un convenio entre el Instituto Nacional del Café
(Inca) de la Republica de Angola y Cenipalma, con el fin de obtener buena parte de la
variabilidad genética existente en este pais para mejorar la base genética de las
poblaciones comerciales actuales. La colecta se realiz6 en cinco regiones naturales
consideradas zonas contrastantes y representativas del cultivo de palma de aceite E.
guineensis, donde se encontr6 como poblaciones espontanéas. Al momento de la
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colecta se realiz6 una caracterizacién in situ, de 17 caracteristicas morfoagronémicas
entre las cuales estan el contenido de la pulpa en el fruto, peso medio del racimo, forma
del racimo, presencia de espinas, color de frutos, altura de la palma, entre otras
caracteristicas. Se presentaron diferencias significativas para el contenido de mesocarpio
en fruto, entre las zonas de colecta con una variacion entre 31 y 67% (tipo Dura) y entre
60 y 77% (tipo Ténera), este criterio fue tenido en cuenta al realizar la colecta (Rey et al,
2004). De las zonas analizadas en este estudio se desconoce informacion acerca del
aprovechamiento y actividades culturales que involucren el transporte de semillas de una
region a otra.

Segun Rey et al. (2004), las zonas se encuentran localizadas entre los 5,5° y 12° de
latitud sur, entre la zona desde el litoral hasta la montafia, con regimenes climaticos
contrastantes, asi (Figura 2-1):

. Caixito (1). Presenta alturas entre los 250 y 400 msnm, con pluviometria bimodal
entre 600 y 900 mm al afio y temperaturas entre 23 y 26°C, clima subhimedo seco a
semiarido de litoral bajo. La vegetacion es de sabana arbodreo-arbustiva y suelos
ferraliticos.

. Sumbe (2). Comprendida entre los 0 y 250 msnm, precipitacibn monomodal entre
300 y 600 mm, temperaturas entre 24 y 26°C, clima arido a semiéarido, suelos de vega
sedimentarios y aridicos tropicales, pardo anaranjados, con vegetacién de sabana
arborea.

. Cabinda (3). Zona de sublitoral, muy accidentada con alturas entre los 400 y
1.000 msnm, clima huamedo, con precipitaciones anuales entre 900 y 1.400 mm vy
temperaturas entre 22 y 25°C, vegetacion densa y siempre verde, intercalada con
pequefias sabanas arbustivas — arbdéreas, con suelos ferraliticos. Zona de colecta en el
extremo norte de Angola.

= Benguela (4). Comprendida entre los 0 y 250 msnm, precipitacion monomodal
entre 300 y 600 mm, temperaturas entre 24 y 26°C, clima &rido a semiarido, suelos de
vega sedimentarios y aridicos tropicales, pardo anaranjados, con vegetacion de sabana
arboérea. Zona de colecta en el extremo sur de Angola.

= Uige (5). Presenta alturas sobre el nivel del mar entre 600 y 900 metros, con clima
hiamedo megatérmico, con dos estaciones de lluvias bien definidas, precipitaciones
pluviales entre 1.300 y 1.400 mm al afio y temperaturas entre 23 y 24°C, la vegetacién es
de sabana arbérea, con galerias de selva densa y himeda y suelos ferraliticos.
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Figura 2-1: Distribucién geogréfica de las cinco zonas de colecta de E. guineensis en
la Republica de Angola.

Rey et al. (2004) realizaron la colecta bajo un disefio genético estructural el cual posee
tres niveles jerarquicos. El primer nivel conformado por cinco zonas geograficas, el
segundo por las familias colectadas cada zona y el tercero los individuos (frutos) de cada
racimo. En la palma de aceite, cada racimo es una familia polihibrida de medios
hermanos formados a través de polinizacion abierta, donde se conoce solamente la
identidad del progenitor femenino, ya que el polen proviene de cualquier palma
circundante (Tabla 2-1). Las 455 entradas analizadas incluyen material genético tipo
Dura y Ténera (Anexo A). Se incluyo en el estudio un grupo de 9 hibridos interespecificos
(HB) (Elaeis oleifera x Elaeis guineensis) para fines de comparacion en los analisis de
distancias genéticas.
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Tabla 2-1: Informacién de la estructura de la colecta y numero de entradas
evaluadas.
ZONA FAMILIAS Muestras Vegetales TOTAL
GEOGRAFICA (cod. Laboratorio) INDIVIDUOS
1. Caixito 9 127 al 214 88
2. Sumbe 9 215 al 315 100
3. Cabinda 11 317 al 435 119
4. Benguela 6 436 al 494 58
5. Uige 10 496 al 585 90
6. HB - lal9 9
TOTAL 45 - 464

Fuente: Programa de Biologia y Mejoramiento Genético de Cenipalma

2.2.3 Analisis molecular

. Extraccion de ADN

La extraccion de ADN gendmico total se realiz6 a partir de tejido foliar joven de palma de
aceite (E. guineensis Jacq.) utilizando el kit de QIAGEN DNeasy® Plant Mini y siguiendo
las recomendaciones del fabricante.

La cuantificacion del ADN extraido se realiz6 mediante un espectrofotémetro y la calidad
del ADN se verifico utilizando el método comparativo de electroforesis en gel de agarosa.

. Amplificacién de microsatélites (SSR)

Para desarrollar la técnica de marcadores moleculares microsatélites se seleccionaron
19 loci y se amplificaron bajo las condiciones reportadas por Billote et al. (2001) y Singh
et al. (2008) (Tabla 2-2).
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Tabla 2- 2:

el presente estudio.

Informacién y condiciones de amplificacion de los loci SSR evaluados en

Secuencia del Cebador (5'-3)

COD. LOCUS A TA MOTIVO
Forward Reverse

PRO1 | mEQCIRO008 = 6 | 195-220 (GA)18 CGGAAAGAGGGAAGATG ACCTTGATGATTGATGTGA
PR0O2 | mEQCIR0009 | 4 | 162-204 (GA)20 CAGTCTTTAAGTACGGCTATG | GAATTTTTAGTTCAACCAGGTA
PRO3 | mEQCIR0018 = 11 | 158-177 (GA)18 CCTTATTTTé%rTTGCTTACC TTCTATTTTE?TTTCTTCCT
PR0O4 | mMEQCIR0046 | 5 | 198-262 (GA)19 AGCCTTAGTATTTTGTTGAT CCTCTGATTTGTCCTTTTGG
PRO5 | mEQCIRO067 | 8 | 135-187 (GA)17 TACACAACCCATGCACAT AAAAACATCCAGAAATAAAA
PRO6 | mEQCIR0219 | 7 | 205-233 (GA)17 TTTGCTCGGCGGATACAT CTCACTGGCCTCTTTCTT
PRO7 | mEQCIRO221 | 7 | 195-213 (GA)11 TGCCATGTTCCAGAGAGC TTCAGATTTTTCCGACTTC
PR10 | mEgCIR0304 = 1 | 275-281 | (GT)4(GC)2(G | CCACAAACAATCCAAGCAAGT TGGCATACACGAAAGCATAA
PR11 | mEQCIR0326 | 1 | 131-147 (g"l?)Q GCTAACCACAGGCAAAAACA | AAGCCGCACTAACATACACATC
PR12 | mEQCIR0332 = 4 | 269-281 (GT)8 ATTTCGTAAGGTGGGTGT CCTCCAAACTCCTCTGT
PR13 | mEQCIR0350 | 4 80-102 (GT)8 AAATCCTAAATCCTAAACTC TCTACCTGTACTGGTGACAA
PR16 | mEQCIR1772 | 12 | 293-297 (GT)22 ACCTTGTATTAGTTTGTCCA CTTCCATTGTCTCATTATTCTCT
PR23 SEg00066 10 | 192-215 (AT) TTGCTCCAACTGACTGATGC ACATTCCAGZ‘?CCCAGCAAG
PR24 SEG00067 4 | 150-170 (TGTA)6 GTCAGCCCGTAGAAGATTGC CTTTCGGATAGCCAAAACGA
PR27 SEg00090 8 | 200-210 (AT)9 TATGCGGGTGATCAAGTGAA CCACCATGGTTCTCAGGAAA
PR28 SEg00125 4 | 152-170 (GCG)6 TACCCTTTTCCCTCCCTCCAT | CATCATCTCCGTTGCCAGTATT
PR29 SEg00126 2 | 212-215 (CGC)7 CCGTCTCAAAAAGCCCTAAAC TTGTTGTCCCACTCCCTCTT
PR31 SEQ00140 5 | 210-226 (GA)10 AAGTGAGACGGTGGATTTGG GTTCCAGTTGTCCTCGCATT
PR37 | mEQCIR3282 | 12 | 232272 (GA)20 GTAACAGCATCCACACTAAC GCAGGACAGGAGTAATGAGT

A: alelos detectados por marcador, TA: Rango del tamafio de los alelos en pares de bases.
Fuente: Billote et al. (2001) y Singh et al. (2008)

Para la amplificacién de las muestras se optimizaron las condiciones de amplificacion
reportadas por los autores para algunos de los loci. En general, las reacciones de PCR
se llevaron a cabo en un volumen final de 15 pl que contenian 20 a 30 ng de ADN, 1X de
buffer (100 mM Tris-HCI pH 8,8, 500 mM KCI) para PCR, 2 6 1,5 mM MgCl,, 0,2 mM
dNTPs, 0,15 uM de cada marcador (“forward” y “reverse”) y 0,5; 1 6 1,5 ul de Taq
polimerasa dependiendo del marcador. Las reacciones de PCR se llevaron a cabo en un
termociclador iCycler 1000 de BioRad. Las temperaturas utilizadas para los loci fueron 2
minutos a 94°C, seguidas de 30 ciclos a 94°C por 30 s, 1 minutos a 52°Cy 30 s a 72°C y
10 minutos a 72 °C de extension.

El producto de amplificacion fue detectado en geles denaturantes de poliacrilamida 6%,
urea 5M, en camaras de secuenciacién BioRad y visualizado mediante tincidon en nitrato
de plata y revelado con carbonato de sodio (Anexo B). El marcador de peso molecular
utilizado fue de 10 pares de bases (pb) (invitrogen, cat. No. 10821-015), el cual determind
fragmentos entre 10 pb y 330 pb, rango en el cual se encuentran todos los fragmentos
amplificados.
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Para la electroforesis, se llevé a cabo una fase de precorrido de 20 minutos,
posteriormente el corrido electroforético se realizé durante 1 hora y 30 minutos a 80W. El
tiempo de corrida difiri6 segun el tamafio del fragmento. Se generd registro fotografico
para cada gel y la lectura de los alelos fue realizada visualmente y registrada en matrices
digitales.

2.2.4 Analisis de datos

Las matrices fueron codificadas para ser analizadas en los diferentes programas de
computador.

Los loci monomoarficos no fueron incluidos en la descripcion y cuantificacion de la
diversidad genética, teniendo en cuenta los siguientes parametros: nimero de individuos
evaluados por locus (N), nimero de alelos por locus (A), nimero de alelos efectivos por
locus (Ae), heterocigosidad observada (H,), heterocigosidad esperada (He) de Nei 1978,
alelos privados por zona geografica (APP), porcentaje de loci polimérficos (%P), riqueza
alélica (R,) Indice de fijacion (F) y nimero total de alelos, estimados con los algoritmos
incluidos en el programa GenALEX 6.1 (Peakall y Smouse, 2006). Se estimo el contenido
de informacion polimérfica promedio (PIC), el cual mide la diversidad alélica de un locus,
estimando y comparando el poder de discriminacion de los marcadores moleculares
(Botstein et al., 1980). El test exacto de equilibrio Hardy-Weinberg (EHW) (Guo y
Thompson, 1992) fue realizado tomando como unidades de analisis las zonas
geogréficas basado en 1000 permutaciones. Se evalué el desequilibrio de ligamiento
entre pares de loci basado en 1000 permutaciones utilizando el programa Arlequin
version 3.1.1 (Excoffier, 2006).

La estructura y diferenciacion genética entre las zonas geograficas se calculé6 mediante
los indices F (Fst, Fis Yy Fir) Yy sus diversas maneras de estimacion (Nei, 1987; Wright
1946, 1951 y 1965). El test estadistico de significancia para estos indices se bas6 en
30000 cadenas de Markov de genotipos multilocus entre pares de zonas geograficas y
familias utilizando el programa Arlequin version 3.1.1 (Excoffier, 2006). El pardmetro Nm
(nimero de migrantes) se estimo a partir del estadistico Fsr (Nei, 1987). Para evaluar la
estructura genética de la muestra se realiz6 ademdas, en un contexto jerarquico, un
Andlisis Molecular de la Varianza (AMOVA) a partir del cual se calcularon los estadisticos
Fst, cuya significancia estadistica se obtuvo a partir de 999 permutaciones, incluyendo
como fuentes de variacién los individuos, las familias y las zonas geograficas, mediante
el uso del programa GenALEX 6.1 (Peakall y Smouse, 2006) y Arlequin version 3.1.1
(Excoffier, 2006).

Incluso en ausencia de discontinuidades geograficas extremas en el flujo génico, la
conectividad limitada entre subpoblaciones distribuidas continuamente podrian producir
patrones de aislamiento por distancia (IBD), donde la divergencia subpoblacional
aumenta con la distancia geogréfica (Wright, 1943). Para evaluar la posible influencia de
procesos de IBD, se realizd un andlisis usando el coeficiente de Mantel para probar la
hipotesis nula de no asociacién entre divergencia genética y distancia geografica. Para
este analisis, se usaron matrices de Fst y Fst linearizado (Slatkin, 1995) como medida de
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divergencia genética entre pares de zonas geograficas estimadas con el programa
Arlequin version 3.1.1 (Excoffier, 2006), y una matriz de distancias geogréaficas en
kilbmetros entre los lugares de colecta estimada usando distancias euclidianas. La
significancia del test se realiz6 a partir de 10000 permutaciones con el programa IBMWS
version 3.16 (Jensen et al., 2005)

Para explorar la estructura poblacional sin asumir poblaciones a priori se utilizd el
programa Structure 2.3 (Pritchard et al., 2010), el cual implementa un modelo bayesiano
basado en un algoritmo de agrupamiento. Sus aplicaciones incluyen la deduccion de la
presencia de poblaciones distintas, para asignar individuos a las poblaciones. En este
analisis se intenta estimar el nimero mas probable de grupos (K) en la muestra
minimizando las desviaciones al equilibrio Hardy-Weinberg y al equilibrio de ligamiento
dentro de cada grupo y asignando los individuos a un niumero K de poblaciones. El
método emplea un algoritmo Monte Carlo de cadenas de Markov (MCCM) para estimar
las frecuencias alélicas en cada uno de los K, y para cada individuo, la proporcién de su
genoma derivado de cada poblacion (gx). El andlisis se realizé inicialmente sin asumir
poblaciones a priori y posteriormente incluyendo informacion del origen de colecta. Los
parametros de corrida fueron 100000 de burnin y 2000000 de iteraciones de MCCM,
bajo un modelo de mezcla y de frecuencias alélicas correlacionadas. También se calculd
el AK segun Evanno et al. (2005) utilizando 5 iteraciones y explorando de 2 a 20 K.
Finalmente se realiz6 un analisis de coordenadas principales (ACoP) a partir de 1000
permutaciones utilizando como unidades de analisis los individuos con el programa
DARwin version 5.0. 158 (Perrier y Jacquemoud-Collet, 2009) y posteriormente utilizando
las zonas geograficas como unidad de analisis con el programa GenAlEX 6.1 (Peakall y
Smouse, 2006).

Para evaluar las relaciones genéticas entre individuos y zonas geograficas se utilizaron
dos tipos de analisis descriptivos a partir de la estimaciéon de distancias genéticas. Las
distancias genéticas son una medida de disimilaridad entre los individuos o grupos
evaluados de la misma o diferentes especies. Se estimaron diferentes distancias entre
las que estan la distancia genética estandar de Nei (DSG) (1972), distancia cuadratica
media (ASD) (Goldstein, 1995b y Slatkin, 1995) y la distancia du? (Goldstein 1995a). Las
Ultimas dos distancias mencionadas asumen modelos mutacionales para loci
microsatélites. También se estim6 la distancia geométrica de Cavalli-Sforza y Edwards
(1967) usando el programa MSA 4.05 (Dieringer y Schlbtterer, 2003). El analisis
coordenadas principales (ACoP) se realizd utilizando como unidades de analisis los
individuos para estimar una matriz de disimilaridad calculada con el indice de
concordancia simple basado en 1000 permutaciones con el programa DARwin version
5.0.158 (Perrier y Jacquemoud-Collet, 2009) y posteriormente se realiz6 nuevamente
utilizando las zonas geograficas como unidades de analisis con el programa GenAlEX
6.1 (Peakall y Smouse, 2006). El segundo fue la reconstruccién de topologias utilizando
el método de agrupamiento Neighbour-joining usando un bootstrap de 1000 réplicas con
el programa Phylip version 3.69 (Felsenstein, 2005). La significancia de los nodos en las
topologias solo fue tenida en cuenta para valores superiores al 50%.
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2.3 Resultados

2.3.1 Extraccion de ADN gendmico

Se extrajo ADN de 464 entradas de E. guineensis con el kit de QIAGEN DNeasy® Plant
Mini, con el cual se obtuvo ADN de calidad adecuada para el uso de la técnica de
microsatélites. La calidad y concentracion de ADN visualizada en el gel arrojé

concentraciones entre 30 y 100 ng/pl (Figura 2-2):

Figura 2- 2:  Geles de agarosa (0,8%). ADN de palma E. guineensis extraido con el kit
de QIAGEN DNeasy® Plant Min
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2.3.2 Datos faltantes

Los datos faltantes de genotipos en los loci no superaron el 1% para cada marcador en
toda la muestra de estudio, con excepcién de los loci PR03, PR04 y PRO5, los cuales
fueron descartados del analisis. Las entradas colectadas fueron codificadas con los
nameros consecutivos desde el 127 al 585, sin embargo, en este estudio las entradas
314, 316, 466 y 495 no fueron incluidas por falta del material vegetal al momento de la
colecta. La informacion de pasaporte de cada entrada fue registrada y almacenada en la

base de datos del laboratorio.
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2.3.3 Diversidad alélica

Se evaluaron 19 loci, solo para 16 visualizaron perfiles genéticos claramente
diferenciables (Anexo B). Los loci PR03, PR04 y PRO5 presentaron porcentajes de
amplificacion muy bajos, por esta razén, no se incluyeron en los andlisis. De los 16 loci
amplificados, 13 mostraron ser polimérficos. Tres fueron monomérficos (PR10, PR11 y
PR12) con los cuales se detecté 1 alelo por locus, estos loci no fueron incluidos en el
andlisis de datos.

Los loci microsatélites son conocidos por presentar un gran nimero de alelos y los
parametros que describen la diversidad detectada por los loci se presentan en la Tabla 2-
iError! No se encuentra el origen de la referencia.3. Un total de 79 alelos fueron
detectados con los 13 loci microsatélites evaluados en las 455 entradas, con un promedio
de 5,61 alelos por locus. El porcentaje de amplificacidn para la mayoria de los loci fue del
100% exceptuando el locus PR23 (95,6%). EI numero maximo de alelos detectados fue
de 9 alelos para los loci PR37 y PR23, el minimo fue para los loci PR10, PR11 y PR12,
en los cuales se detectd un solo alelo. El nivel de polimorfismo entre las 455 entradas de
Angola fue evaluado con el indice de informacién polimérfica (PIC) para cada locus. El
PIC mostré un valor maximo de 0,843 para el locus PR16 y un valor minimo de 0,240
para el marcador PR28, con un promedio de 0,533. Segun los valores reportados en la
Tabla 2-3, se puede decir que los loci mas informativos en esta poblacién son el PR16,
PR23 y PR37 y los menos informativos fueron los loci monomérficos (PR10, PR11 y
PR12), seguidos de PR28, PR31 y PR29. Los loci con mayor niumero de alelos efectivos
(A¢) se correlacionan con los mayores PIC y viceversa.

El méximo ndimero de alelos efectivos detectado fue de 7.107 en el locus PR16 de un
total de 8 alelos identificados y el minimo fue de 1,3 para el locus PR28. La méxima
heterocigosidad observada fue detectada en el locus PR16 (0,781) y el minimo valor en
el locus PR28 (0,209). La riqueza alélica (R,), basada en la estimacién de las variantes
alélicas por locus, oscil6 entre 1,995 y 6,093, con un promedio de 3,636.

El analisis del equilibrio de Hardy—Weinberg (EHW) en una poblacion nos permite inferir
si las frecuencias alélicas evaluadas cumplen el modelo bajo asunciones como que el
organismo sea diploide, reproduccién sexual, generaciones no sobrelapadas, frecuencias
alélicas iguales en hembras y machos, apareamiento al azar, tamafio poblacional infinito,
ausencia de migracién, mutacion y que los loci evaluados no estén bajo seleccién (Hartl y
Clark, 1997). El conocimiento de la biologia de la especie nos permitird inferir acerca de
los posibles procesos evolutivos y bioldgicos que dentro de la poblacion pudieron llevarla
al desequilibrio. El test exacto de EHW fue significativo a un nivel del 0,05 para la
mayoria de los loci, rechazando la hip6tesis nula. Los loci PR01, PR02, PR07, PR0O13,
PR024, PR27 y PR31, mostraron valores de probabilidad que oscilaron entre 0,136 y
0,999, interpretados como no significativos para rechazar la hipétesis nula de equilibrio
HW. El desequilibrio presentado en los otros loci es debido a un leve déficit de
heterocigotos detectados en la muestra, sugiriendo la ausencia de apareamiento
aleatorio. El test exacto de desequilibrio de ligamiento (DL) global (Anexo C) mostré un
desequilibrio significativo para el 56,4% de los pares de loci, lo cual indica no
independencia entre los loci evaluados. Todas las zonas geograficas presentaron un DL
significativo en algunos pares de loci, principalmente Sumbe (36) seguida de Caixito,
Cabinda, Uige y Benguela (29, 24, 23 y 8), respectivamente.



22 Estructura genética de poblaciones naturales de palma de aceite
(Elaeis guineensis Jacqg.) procedentes de Angola

El indice de Fijacion Fis muestra un exceso significativo de homocigotos detectados para
los loci PR0O6, PR16, PR23, PR28, PR29 y PR37 y exceso no significativo de
heterocigotos para los loci PR02, PR24, PR27 y PR31.

Tabla2- 3:  Parametros descriptivos para los loci microsatélites evaluados

Locus N A PC A H Ho R, Fs P<005
PRO1 442 7 0,644 3,110 0,649 0,678 4,317 0,029 0,136
PRO2 444 5 0534 2427 0568 0588 3,473 0021 0,214
PRO6 455 7 0,645 3284 0,505 0,696 4,059 0,251 0,001
PRO7 455 5 | 0457 2075 0,501 0,518 2,869 0,026 0,246
PR13 455 4 0441 1971 0545 0,493 2,878 -0,174 0,999
PR16 453 8 0,843 7,107 0,781 0,859 6,093 0,059 0,002
PR23 435 9 0,836 6,818 0,779 0,853 6,014 0,070 0,001
PR24 455 3 0442 2161 0,580 0,537 2,506 -0,075 0,979
PR27 455 4 0,460 1,983 0,484 0,496 3,138 0,017 0,350
PR28 455 5 0,240 1,332 0,209 0,249 2,293 0,138 0,003
PR29 455 2 0,352 1,838 0,277 0456 1,995 0,388 0,001
PR31 455 5 0,298 1458 0,332 0,314 2,528 -0,088 0,993

PR37 452 9 |0,741 | 4,327 | 0,695 | 0,769 | 5,110 0,082 | 0,001
PROMEDIO | 451,2 5,61 | 0,533 | 3,069 | 0,531 | 0,577 3,636 | 0,057 | 0,001

N: nimero de individuos evaluados por locus, A: niumero de alelos detectados por locus, A:
numero efectivo de alelos, PIC: indice de informacién polimorfica, H,: hetetocigosidad observada,
He: heterocigosidad esperada, R, rigueza alélica, P<0,05: probabilidad del equilibrio Hardy-
Weinberg estadisticamente significativa menor de 0,05, F;s: indice de Fijacion

2.3.4 Diversidad genética en las zonas geograficas

La diversidad genética es un atributo que mide la frecuencia esperada de heterocigotos
en las poblaciones, independiente de su sistema de apareamiento. La diversidad
genética dentro de las cinco zonas geograficas es presentada en la Tabla 2-4. Los 13 loci
evaluados fueron polimérficos en todas las zonas geograficas, el porcentaje de loci
polimoérficos (%P) para todas las zonas geograficas fue de 100%. El nimero promedio de
alelos por locus (A) dentro de cada zona geogréfica varié entre 5,308 y 4,846, mientras
gue el niumero de alelos efectivos por zona geografica (A.) oscilé entre 2,998 y 2,780,
con un promedio de 2,846. La maxima heterocigosidad observada fue detectada en Uige
(0,612) seguida por Benguela (0,586), Cabinda (0,517), Caixito (0,496) y finalmente
Sumbe (0,474) que presento la heterocigosidad observada mas baja. El promedio de la
heterocigosidad esperada (He) a través de las zonas geograficas fue de 0,561. Estos
valores muestran que la magnitud de la diversidad genética a lo largo de las cinco zonas
geograficas fue relativamente alta y vari6 en un rango muy estrecho. Los valores del
indice de Fijacion Fis (F) para Sumbe, Caixito y Cabinda fueron positivos y significativos,
indicando un déficit de heterocigotos. Por el contrario, en Benguela y Uige se observa un
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exceso no significativo de heterocigotos, tendencia que se esperaria encontrar en la
mayoria de las zonas debido al sistema de reproduccién de la palma. Solo en Caixito se
detectaron dos alelos privados en los loci PR02 (184pb) y PR06 (221pb), con una
frecuencia de 0,47 y 0,068, respectivamente.

Tabla 2- 4: Parametros de variabilidad y diversidad genética para las zonas geograficas
evaluadas.

ZG N %P A Ae Ho He R, F  P<005 AP
CX 88 100 5,077 2,780 0,403 0,559 4,993 0,100 0,000 2
su 100 100 5,154 2,883 0,385 0,537 4,886 0,106 | 0,000 O
CB 117 100 5,308 2,779 0,420 0,561 5,047 0,076 | 0,000 O
BG 57 100 4,846 2,792 0,476 0,551 4,787 -0,063 0599 0
UG 89 100 5,154 2,998 0,497 0,598 4,975 -0,019 0951 0

PROMEDIO | 90 | 100 5,108 2,846 | 0,537 0,561 4,938 0,040 0,000 | 0,4

DE 0,00 | 0,258 | 0,187 0,025 0,023 0,023 | 0,000
ZG: zona geografica, CX: Caixito, SU: Sumbe, CB: Cabinda, BG: Benguela, UG: Uige, P:
promedio, DE: desviacién estandar, N: entradas evaluadas por zona geografica, %P: porcentaje
de loci polimérficos, A: numero promedio de alelos por zona geogréfica, A.: nimero efectivo de
alelos, H,: hetetocigocidad observada, He: heterocigosidad esperada, R,: riqueza alélica, F: indice
de fijacién Fs, P<0,05: probabilidad del test de EHW estadisticamente significativa menor de 0,05,
AP: alelos privados

2.3.5 Diversidad genética dentro de familias

La estimacion de la diversidad genética dentro de familias es importante ya que ésta
puede ser usada para detectar familias con diversidad genética relativamente mas alta y
que a su vez, puedan marcar diferencias genéticas entre zonas geograficas. De esta
manera, se pueden disefar estrategias de mejoramiento y mantenimiento que las
involucren.

En la Tabla 2-5 se observan los parametros que describen la diversidad genética dentro
de familias, donde el porcentaje de loci polimérficos (%P) fue en promedio de 94,58%.
Sin embargo, la familia 5 de Sumbe (SU5) y la familia CX8 de Caixito presentaron los
valores mas bajos de %P (61,54 y 76,92, respectivamente). El valor maximo para el
promedio de alelos detectados por familia (A) correspondié a las familias SU2 y CB3
(4,077), seguido por la familia BG5 (3,769) y contrario a la familia CX8 (2,154).
Igualmente, para el numero promedio de alelos efectivos (Ae) las mismas familias
registraron los valores extremos incluyendo a la familia UG4 (2,718) que obtuvo uno de
los mayores A.. La mayoria de las familias de Uige superaron el promedio (2,273) de
alelos efectivos.

Los valores de heterocigosidad esperada (He) oscilaron en un rango entre 0,564 (UG9) y
0,265 (CX8), con un promedio de 0,478 (Tabla 2-5). El indice de Fijacion Fis (F) describe
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para la mayoria de las familias un exceso de heterocigotos reflejado en los valores
negativos de F, los cuales oscilaron entre -0,348 (p=0,000) (UG9) y 0,080 (p=0,046)
(SU1), con un valor promedio de -0,1111 (p=0,002). Las familias CX6, SU1, SU5, SU6,
BG2, BG4, BG6, UG2, UG7, UG9 y UG10, se desvian significativamente del EHW por
exceso de heterocigotos, por el contrario, las familias SU1 y SU9 presentaron desviacion
significativa del EHW por deficiencia de heterocigotos. Benguela y Uige presentaron
mayor proporcion de familias con desviacién significativa del EHW por exceso de
heterocigotos (3:6, y 4:9, respectivamente).

No se identificaron alelos privados en ninguna familia, y a nivel de zonas geogréficas se
identificaron dos alelos privados en Caixito, con lo cual se puede suponer que a pesar de
su aislamiento geogréfico, las zonas geogréficas comparten los mismos alelos por un
presumible alto flujo génico o divergencia reciente entre estas zonas.

Tabla 2- 5;:  Variabilidad y diversidad genética dentro de las familias de cada zona
geografica

Pop N %P A Ae Ho He F P<0,05
CX1 10 100,00% @ 3,154 | 2,018 | 0,531 | 0,455 | -0,123 0,432
CX2 10 92,31% | 2,923 2,065 | 0,485 | 0,435 | -0,105 0,165
CX3 9 100,00% 3,692 2,322 0,470 | 0,472 | -0,015 0,956
CX4 10 92,31% | 3,769 2,539 | 0,538 | 0,522  -0,002 0,879
CX5 10 92,31% | 3,077 2,111 | 0,513 | 0,451 | -0,123 0,117
CX6 10 92,31% | 3,692 2,351 | 0,588 | 0,486 | -0,205 0,005
CX7 10 92,31% | 3,615 | 2,373 | 0,500 | 0,495 | -0,026 0,848
CX8 9 76,92% | 2,154 1,475 | 0,274 | 0,265 @ 0,024 0,224
CX9 10 100,00% 3,385 2,280 0,546 | 0,500 | -0,108 0,265
SuU1l 10 100,00% 3,462 | 2,527 0,477 | 0,522 @ 0,080 0,046
SuU2 15 100,00% 4,077 2,131 0,508 | 0,470 | -0,070 0,354
SuU3 17 100,00% 3,615 2,098 0,480 | 0,482 | -0,009 0,917
Su4 10 92,31% | 3,077 2,217 | 0,545 | 0,460 | -0,184 0,088
SuU5 10 61,54% | 2,308 | 1,953 | 0,385 | 0,333 | -0,149 0,042
SuU6 10 84,62% @ 2,462 1,921 0,477 | 0,393 | -0,211 0,044
SuU7 10 84,62% 3,385 2,364 0,469 | 0,433  -0,083 0,790
SuU8 10 84,62% @ 3,462 2,329 0,485 0,449 | -0,071 0,197
SuU9 8 92,31% | 3,385 2,181 | 0,413 | 0,438 0,014 0,037
CB1 10 92,31% | 3,538 2,215 | 0,474 | 0,447 | -0,034 0,349
CB2 10 100,00% @ 3,231 | 2,116 | 0,510 | 0,475 | -0,056 0,244
CB3 10 100,00% 4,077 2,563 0,652 | 0,557 | -0,180 0,200
CB4 10 92,31% | 2,846 2,153 | 0,514 | 0,447 | -0,135 0,443
CB5 10 92,31% | 3,231 | 1,761 | 0,377 | 0,365 | -0,029 0,499
CB6 12 100,00% 3,615 | 2,205 0,490 | 0,495 0,003 0,113
CB7 17 100,00% 3,692 2,007 0,409 | 0,399 | -0,034 0,591
CB8 10 92,31% | 3,538 2,416 | 0,592 | 0,509 | -0,159 0,092

CB9 10 100,00% 3,615 | 2,259 | 0,536 | 0,496 | -0,073 0,492
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Tabla 2-5: (Continuacién)

Pop N %P A Ae Ho He F P<0,05
CB10 10 100,00% @ 3,385 2,347 | 0,615 0,532 | -0,182 0,381
CB11 10 100,00% 3,692 2,508 0,605 | 0,549 | -0,110 0,237
BG1 10 100,00% 3,538 | 2,661 | 0,521 | 0,537 | 0,025 0,080
BG2 10 100,00% 3,462 | 2,468 H 0,638 | 0,522 | -0,192 0,006
BG3 10 100,00% @ 3,154 | 2,107 K 0,517 | 0,478 | -0,064 0,481
BG4 9 84,62% 3,000 | 2,343 | 0,606 | 0,457 | -0,328 0,000
BG5S 10 100,00% @ 3,769 2,536 | 0,587 @ 0,507 | -0,172 0,086
BG6 9 100,00% @ 3,385 | 2,462 0,650 | 0,531 | -0,244 0,031

UG1 10 100,00% 3,308 | 2,322 0,568 | 0,513 | -0,114 0,267

uG2 10 92,31% @ 3,538 2,184 | 0,603 0,485 | -0,225 0,065

UG3 10 100,00% @ 3,538 | 2,520 0,607 | 0,513 | -0,168 0,214

uG4 10 92,31% @ 3,615 | 2,718 | 0,532 | 0,530 | -0,021 0,752

UG6 10 100,00% 3,538 | 2,503 | 0,541 | 0,549 | 0,008 0,113

uUG7 10 100,00% 3,308 | 2,345 | 0,689 | 0,530 | -0,301 0,001

UG8 10 92,31% 3,308 | 2,126 | 0,531 | 0,466 | -0,151 0,169

uG9 10 100,00% 3,692 2,556 0,768 | 0,564 | -0,348 0,000
UG10 10 92,31% @ 3,538 | 2,371 | 0,669 @ 0,536 | -0,257 0,003

PROMEDIO | 10 94,58 | 3,383 2,273 | 0,534 0,478 | -0,111 0,002
DE 0,074 1,16 0,064 | 0,041 0,012 | 0,009 @ 0,013 0,0001
ZG: zona geografica, CX: Caixito, SU: Sumbe, CB: Cabinda, BG: Benguela, UG: Uige, N: entradas
evaluadas por familia, %P: porcentaje de loci polimérficos, A: niumero promedio de alelos por
familia, A.: numero efectivo de alelos, H,: hetetocigosidad observada, H.: heterocigosidad
esperada, F: indice de fijacion Fis, P<0,05: probabilidad del test de EHW estadisticamente
significativa menor de 0,05, DE: desviacion estandar.

2.3.6 Estructura genética

La Tabla 2-6 muestra los parametros de diferenciacion genética entre familias y entre
zonas geograficas segun Nei (1987), los cuales pueden ser aplicados sin considerar el
numero de alelos por locus y las fuerzas evolutivas (Laurentin, 2009). La Tabla 2-6
muestra valores promedio de heterocigosidad observada (H,) y diversidad genética
dentro de grupos (Hs). Se observa que la diversidad genética dentro de familias es un
poco menor que dentro de zonas geograficas, también se muestra una diversidad
genética total relativamente alta (0,581). El promedio de diversidad genética entre
subgrupos (Dst) muestra un valor de tan solo 0,079 entre familias y de 0,016 entre zonas
geogréficas, reflejando menor variabilidad entre las zonas geogréficas, con lo cual se
concluye que la mayor parte de la diversidad genética se encuentra distribuida dentro de
grupos (familias y zonas geograficas) y no entre ellos. El valor calculado para el
coeficiente de diferenciacion genética (Gsr) fue de 0,136, que aunque significativo
(P<0,01) determina una diferenciacién genética mas baja entre zonas geograficas que
entre familias. El promedio del Gis entre zonas geogréficas fue de 0,049 y entre familias
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de -0,063, mostrando leves desviaciones del EHW, entre familias un exceso significativo
de heterocigotos (P<0,01) y entre zonas geogréficas un déficit altamente significativo
(P<0,01) de heterocigotos.

Tabla 2- 6: Coeficientes de diversidad y diferenciacion genética de Nei (1987) entre
grupos (familias y zonas geogréficas)

Agrupamiento Ho Hg Dst H+ Gst Gis P<0,05

Por familias 0,534 | 0,502 0,079 0,581 0,136 -0,063 0,002
Por zonas geogréficas | 0,537 | 0,565 | 0,016 | 0,581 | 0,028 0,049 0,000
H,: promedio de diversidad genética observada, Hs: promedio de diversidad genética dentro de
grupos, H;: diversidad genética total, Dst: promedio de diversidad genética entre subgrupos, Gsr:
coeficiente de diferenciacion genética, G,s: coeficiente de endogamia, P<0,05: probabilidad del
test de EHW estadisticamente significativa menor de 0,05.

El analisis molecular de varianza (AMOVA) se realizé teniendo en cuenta como fuentes
de variacion de nivel jerarquico las zonas geograficas, las familias y los individuos, con el
fin de identificar la variacion molecular dentro y entre estos niveles. EI AMOVA (Tabla 2-
iError! No se encuentra el origen de la referencia.7), muestra que la diferenciacién
genética entre zonas geogréficas es solo del 1% y entre individuos dentro de familias no
hay diferenciacion genética, asi que la varianza se encuentra distribuida principalmente
entre familias y dentro de individuos. La varianza entre familias dentro de zonas
geograficas representa el 12% de la varianza total, con valores de diferenciacion genética
moderada (Fst= 0,137) pero significativos (Tabla 2-8). Es claro que la mayor parte de la
varianza genética esti dentro de los individuos (87%) con una baja pero significativa
consanguinidad individual (Fy= 0,029) en la poblacion total. Estos valores son
concordantes con los valores reportados en la Tabla 2-6, concluyendo que la mayor parte
de la varianza se encuentra entre familias dentro de las zonas geograficas y dentro de los
individuos en la poblacién total. La diferenciacién genética entre todos los pares de zonas
geograficas y familias aunque fue baja, en todos los casos fue significativa (Anexo D y E).

Tabla2- 7:  Andlisis de varianza molecular (AMOVA F)

Fuente de Variacion gl Cﬁ:g"rzgfs Compggemes % 52
Entre zonas geograficas | 4 92,711 0,057 14
Entre familias dentro de

zonas geogréficas 39 487,009 0,465 11,8
Entre Individuos dentro 411 1295,048 0,000 0
de familias

Dentro de Individuos 455 1554,00 3,415 86,8

Total 909 3438,768 3,937 100

gl: grados de libertad, % &° : porcentaje de variacién
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Tabla 2- 8: Estadisticos F (Wright, 1965) de diferenciacion genética entre zonas
geograficas y familias.

ZONAS GEOGRAFICAS FAMILIAS

F P<0,05 F P<0,05
Fst 0,028 0,001 0,137 0,001
Fir 0,077 0,001 0,102 0,001
Fis 0,103 0,001 -0,040 1,000

El test de Mantel mostr6 que entre las 5 zonas geograficas la correlacion entre la
divergencia genética (valorada como Fsr) y la distancia geografica no fue
estadisticamente significativa (Z = 122,6220, r = -0,3917, R*= 0,154, valor-p= 0,8250),
Por lo tanto en el presente estudio no se evidencié un proceso de aislamiento por
distancia entre las zonas geogréficas.

" Flujo génico

El flujo génico es una fuerza homogenizadora que actla en contra de la divergencia
genética entre las zonas geogréficas. Para la estimacién del nimero de migrantes no se
considerd el método de alelos privados puesto que su resultado podria subestimar el
estadistico Nm, ya que solo se registraron dos en las zonas geogréficas evaluadas. Por
lo tanto, la estimacién de Nm se basé en el estadistico Fsr. La Tabla 2-9 muestra que los
valores promedio de flujo génico son moderadamente altos entre zonas geograficas
(Nm= 8,664) y entre familias (Nm= 1,572) basado en un numero efectivo de 50 individuos
para zonas geograficas y 10 para familias. Estas estimaciones del flujo génico entre
familias eran esperadas debido al tipo de polinizacién aldgama caracteristico de la palma,
sin embargo, entre zonas geograficas no se esperaba un flujo génico moderadamente
alto, pero estos resultados corroboran los resultados de la AMOVA y el Ggr.

Tabla 2- 9. Estimadores de flujo génico con base en el valor promedio del niUmero de
migrantes

Ne Nm
Zonas geogréficas 50 8.664
Familias 10 1,572

Nm: nimero de migrantes, Ne: Nimero efectivo



28 Estructura genética de poblaciones naturales de palma de aceite
(Elaeis guineensis Jacq.) procedentes de Angola

" Estructura poblacional y aproximacion bayesiana

Para el andlisis basado en métodos de estadistica bayesiana, se calcul6 el K optimé (AK)
segun la metodologia de Evanno et al. (2005), realizando varias simulaciones y
explorando diferentes parametros. El andlisis fue realizado sin informacién a priori y con
informacion a priori de la zona geografica donde se realizé la colecta, y los resultados de
las dos simulaciones son mostrados en la Figura 2-3. Las Figuras 2- 3 A muestran que a
medida que aumenta el K, el valor de la likelihood tiende a estabilizarse, sin embargo no
se logra estabilidad completa ya que a partir de K=14 (Figura 2- 3 A (1)) y K=16 (Figura 2-
3 A (I)) el valor de la likelihood vuelve a descender. La Figura 2-3 B (I) presenta un AK
méaximo en un K=5 poblaciones, mientras que la simulaciéon con informacién a priori
calculé un AK maximo en un K=3 poblaciones (Figura 2-3 B (ll)).

Figura 2- 3. Graficas para la exploracion de la estructura poblacional de las entradas
analizadas utilizando el programa Structure. (A) Valores promedio del Ln P(D) (Log
likelihood) vs K, (B) AK vs K, de acuerdo a Evanno et al. (2005). (I) simulacién sin
informacion a priori de la zona geografica de las entradas (Il) simulacién con informacion
a priori de la zona geogréafica de las entradas evaluadas.
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Las simulaciones sin informacién a priori y con informacidon del lugar de colecta
mostraron diferentes resultados de agrupamiento, como se muestra en las Figuras 2-3 y
2-4, respectivamente. En la Figura 2-4 se observa que cada zona geografica esta
compuesta por un conjunto de individuos heterogéneos evidenciado en el patrén de
asignacion de los individuos a cada una de las K=5 (Figura 2-4 A) y K=3 (Figura 2-4 B)
poblaciones estadisticas sugeridas por el andlisis. Por lo cual, el analisis sugiere desde el
punto de vista genético, que las zonas geograficas no muestran una clara diferenciacion
entre ellas, lo que esta en corcondancia con los resultados anteriores de AMOVA y de
indices de fijacion.

Después de inspeccionar la asignacion de los individuos a cada una de las K=3
poblaciones, alun no es claro cudl podria ser el significado de cada una de estas tres
poblaciones estadisticas ni desde el punto de vista biolégico ni geografico.

Figura 2- 4. Gréfico del K éptimo (AK) de las simulaciones del programa Structure
incluyendo el grupo de hibridos. A. Sin informacion a priori del lugar de colecta. B. Con
informacion geografica a priori del lugar de colecta.

A

2.3.7 Relaciones genéticas

. Distancias genéticas entre las zonas geograficas

La distancia genética refleja la diferenciacion a nivel de frecuencias génicas expresada
en el nimero de sustituciones alélicas por locus que se han dado en la evolucion
separada de dos subpoblaciones, grupos o especies. Por eso es de suponer que los
individuos mas distantes en las topologias construidas con disimilaridades comparten
menor nimero de variantes alélicas. Los promedios y valores maximos de las diferentes
distancias genéticas entre todos los pares de zonas geogréaficas (Tabla 2-10) permiten
inferir que a nivel general la diferenciacién genética es baja entre las zonas geograficas
donde se encuentra E. guineensis consideradas en este trabajo. Por otra parte, se
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observa que el promedio de las distancias aumenta significativamente cuando se incluye
la poblacién de hibridos para todas las clases de distancias genéticas. La distancia dm?,
la cual asume un modelo mutacional “Stepwise” 0 paso a paso para loci microsatélites y
tiene una varianza menor (Goldstein y Pollock, 1997), muestra diferencias mayores entre
los promedios de las comparaciones. Finalmente, se concluye que la distancia genética
entre E. guineensis de las 5 zonas geograficas de estudio es minima comparada con la
distancia genética entre E. guineensis y el hibrido.

Tabla 2-100: Distancias genéticas. Valores maximos, minimos y promedios entre pares
de zonas geogréficas con inclusién y exclusién del grupo de hibridos.

COMPARACIONES DISTANCIA MAXIMO MINIMO PROMEDIO

Entre E. guineensis CAS 0,2003 0,1413 0,1650
E. guineensis vs HB CAS 0,6078 0,1413 0,3062
Entre E. guineensis DSG 0,0557 0,0202 0,0375
E. guineensis vs HB DSG 0,4675 0,0202 0,1941
Entre E. guineensis dm? 0,4223 0,0589 0,2042
E. guineensis vs HB dm? 906,704 0,0589 276,594
Entre E. guineensis ASD 930860 777857 858896
E. guineensis vs HB ASD 2071106 777857 1226346,2

CAS: distancia de Cavalli Sforza y Edwards (1967) (Valor maximo 2), DSG: distancia genética
estandar de Nei (1972) (Valor maximo ), dm? = 6;12 (Goldstein, 1995a) (Valor maximo «), ASD:
distancia cuadratica media (Goldstein, 1995b y Slatkin 1995) (Valor maximo ).

= Analisis de Coordenadas principales (ACoP)

El andlisis de coordenadas principales (ACoP) fue usado como una herramienta adicional
para explorar patrones de agrupamiento entre individuos y corroborar los datos de la
estructura poblacional. Al realizar el analisis de coordenadas principales con una
distancia de disimilaridad estimada con un indice de concordancia simple y aplicando un
test de bootstrap de 1000 repeticiones, el resultado de las dos primeras coordenadas
principales representa en conjunto tan solo el 8,36 % de la varianza total de la poblacion
(CoP1=4,32 y CoP2=4,04) no siendo significativo.

Es claro notar que las coordenadas encontradas para el analisis anterior explican un
porcentaje muy bajo de la variacién, por esta razén, se exploraron cuatro distancias
genéticas (Nei, 1972; Cavalli Sforza y Edwards, 1967; dm? (Goldstein, 1995a) y
cuadratica media (ASD) (Goldstein, 1995b y Slatkin, 1995)) (Anexo F), incluyendo
distancias como dm? y ASD que asumen modelos mutacionales para marcadores
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microsatélites (Tabla 2-11).

Tabla 2-11. Andlisis de Coordenadas principales. Porcentaje de variacion explicado por
las 3 primeras coordenadas principales basado en diferentes distancias genéticas.

Distancia CoP1 CoP2 CoP3 % Acumulado
dm? 100 0 0 100
Nei 85,20 6,24 4,18 95,62
Cavalli Sforza 56,94 13,63 10,52 81,09
ASD 44,15 15,30 14,43 73,88

Como se observa, la distancia genética dm? explicd mejor la variacion de los datos en su
primera coordenada principal acumulando un 100%. En este ACoP se utilizaron las
zonas geograficas como unidades de andlisis incluyendo los hibridos, aumentando
significativamente el porcentaje de explicacion de la variacidn en los tres primeros ejes.
La Figura 2-5 muestra que las zonas geograficas de Uige y Benguela estan mas
cercanas entre ellas y de forma similar las zonas geograficas de Cabinda y Caixito.
Sumbe se ubica mas distante respecto a las otras. Por otra parte, se puede observar que
el grupo de hibridos se encuentra muy alejado de las cinco zonas geogréaficas de estudio
como se esperaba.

Figura 2- 5: Andlisis de coordenadas principales (primeras dos dimensiones) basado
en la matriz de distancias genéticas dm? para las 5 zonas geograficas incluyendo los
hibridos.
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= Analisis de agrupamiento realizado para zonas geograficas, familias e
individuos

El andlisis de agrupamiento obtenido usando el algoritmo NJ y la distancia genética de
Nei (1972), en las 5 zonas geogréaficas y el grupo de hibridos de palma de aceite es
mostrado en la Figura 2-6. Se observan las zonas geograficas de Caixito, Uige y Cabinda
como las mas cercanas, sin embargo, los valores de bootstrap no son significativos para
la mayoria se los agrupamientos ya que no superan el 50% (470 y 265). La zona de
Benguela y los hibridos se observan mas distantes respecto a las otras.

Figura 2- 6: Topologia basada en el método de agrupamiento Neighbor-joining y la
distancia genética de Nei (1972), para las 5 zonas geograficas y el grupo de hibridos
usado como grupo externo.
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La topologia de agrupamiento NJ tomando como unidad de analisis las cuarenta y cuatro
familias de palma de aceite, es mostrada en la Figura 2-7, donde se puede identificar la
familia UG10 como la mas distante del grupo seguida por las familias CX2, CX7, CX8,
CB5, CB6, CB9, BG4, SU2, SU3, SU6, SU5, UG2, UG6, UG7 y UG9, respectivamente.
La topologia no muestra agrupamientos definidos que presenten un patrén claro. Sin
embargo, muestra cuales familias son cercanas o distantes, vislumbrando relaciones
entre ellas definidas por las distancias genéticas entre pares de familias (Anexo G), lo
cual en términos practicos es importante para la seleccion de germoplasma. La mayoria
de los nodos de la base de la topologia no presentan soporte estadistico, puesto que no
superan el 50% de las repeticiones (1000).

Figura2- 7: Topologia basada en el método de agrupamiento Neighbor-joining y la
distancia genética de Nei (1972), incluye 44 familias correspondientes a las 5 zonas
geogréficas colectadas de E. guineensis en la Republica de Angola y un grupo de
hibridos.
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La topologia de agrupamiento obtenida al aplicar el algoritmo de NJ (Figura 2-8) y
tomando como unidad de analisis los individuos no permitié identificar grupos grandes
con soporte estadistico segun los valores de bootstrap. Al examinar la Figura 2-8 se
observan agrupamientos muy heterogéneos conformados por individuos provenientes de
origenes geogréficos diferentes. En la grafica se muestran los valores bootstrap mayores
a 50. Los valores mas altos corresponden a los hibridos los cuales estan separados
significativamente del resto de individuos.

Figura 2- 8: Topologia basada en el método de agrupamiento Neighbor-joining y el
indice de disimilaridad, incluye 464 entradas de E. guineensis distribuidas en 5 zonas
geograficas y un grupo de hibridos usado como grupo externo. Valores de bootstrap
superiores a 50.
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Finalmente, se puede concluir que no se detectd ninguna estructura en la cual las zonas
geograficas, familias o individuos pudieran ser agrupados separadamente unas de otras,
por criterios geograficos o por la caracteristica grosor de cuesco de la cual se tiene
informacidn y para la cual se evalu6 la posible presencia de un patrén de agrupamiento.
La topologia obtenida nos brinda una aproximacion descriptiva de las relaciones de
disimilitud entre individuos, pero no tiene soporte estadistico significativo para la mayoria
de las agrupaciones.

2.4 Discusion
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2.4.1 Diversidad alélica

Los loci microsatélites utilizados en este estudio permitieron evaluar y cuantificar los
patrones de variacion genética existente en E. guineensis de las cinco zonas geograficas
evaluadas para 13 loci.

El nimero promedio de alelos por locus (5,61) es relativamente menor respecto al
namero de alelos reportados por Billote et al. (2001) y Singh et al. (2008), en los loci
evaluados, sin embargo, se detectaron tres alelos nuevos en tres loci (PRO1, PR0O2 y
PR028), lo cual podria explicarse debido a la naturaleza del material analizado
correspondiente a diferentes origenes africanos y americanos. Por otra parte, Bakoumé
et al. (2007), reporta un nimero total de 209 alelos detectados con 16 loci microsatélites
en 494 individuos procedentes de 10 paises africanos, nimero que atribuyen al alto
nuamero de repeticiones de las secuencias microsatélites. En el presente estudio, con
zonas geograficas de un solo pais, no podemos corroborar estos resultados ya que a
pesar del alto numero de repeticiones en algunos loci, el nimero de alelos detectados no
fue similar a los reportados por Bakoumé et al. (2007), para el mismo locus y para otros
con igual o mayor numero de repeticiones. De lo anterior, podemos concluir que
independientemente del numero de repeticiones de cada locus, el numero de los alelos
detectados depende de la naturaleza del germoplasma y por ende de su variabilidad.

La mayoria de loci utilizados en este estudio para la amplificacién de regiones
microsatélites en E. guineensis mostraron ser Utiles en la identificacién de variabilidad
genética. Los promedios del nimero de alelos (A= 5,61) y el nimero de alelos efectivos
en la poblacion de Angola (Ae= 3,069), presentan una clara diferencia lo cual podria
indicar la presencia de alelos raros en todas las zonas geogréficas principalmente en
Caixito y Cabinda, donde la diferencia es mayor, teniendo en cuenta que diferencias
grandes entre estos parametros indican bajas frecuencias de algunos alelos presentes
solo en pocos individuos, diferencia usada para identificar alelos raros (Laurentin, 2009).
La presencia de alelos raros en las zonas geogréaficas de condiciones climaticas
diferentes podrian ser atribuidas a la presencia de nuevas variantes alélicas como
consecuencia de las adaptaciones especificas a cada region, resultados similares fueron
reportados por Bakoumé et al. (2007), quien atribuye su presencia no solo a procesos de
deriva genética sino también de seleccién. Por ende, es de suponer que las poblaciones
mejoradas tras muchos ciclos de seleccién han perdido muchos de estos alelos raros.

El polimorfismo encontrado en este estudio permiti6 hacer estimaciones de diversidad
genética (He.= 0,577) que corroboran los resultados obtenidos por Montoya et al. (2005),
en la exploracién preliminar del germoplasma de Angola de Cenipalma (He= 0,455). En
otros estudios realizados con isoenzimas (Hayati et al., 2004) y RFLP (Maizura et al.,
2006), incluyendo germoplasma de varios paises africanos, reportan valores de
heterocigosidad esperada menores (0,184 y 0,199, respectivamente) y en donde las
poblaciones de Angola mostraron valores superiores al promedio total (0,194 y 0,211,
respectivamente). Por el contrario, con loci microsatélites Cochard et al. (2009)
encontraron que la poblacion de Angola evaluada mostré la riqueza alélica mas baja
(4,877), asi mismo, fue la menor heterocigosidad observada (0,632). Es de notar que, lo
anterior no puede ser una comparacion debido a los loci y tipo de germoplasma utilizado
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en cada estudio, pero si podria ser un referente para concluir que los loci microsatélite
debido al poder de deteccién y en general a sus caracteristicas particulares (Goldstein y
Pollock, 1997), respecto a los otros loci, pueden hacer mejores estimaciones de la
diversidad de las poblaciones, también que hay otras poblaciones africanas que podrian
tener mayor y menor diversidad genética.

En general, las poblaciones espontaneas de palma africana colectadas en las regiones a
las cuales se les atribuye su origen, poseen altos valores de diversidad genética. Los
coeficientes de diversidad genética (Tablas 2-4, 2-5 y 2-6) entre zonas geograficas no
variaron mucho (He varia entre 0,537 y 0,598), pero a nivel de familias se puede observar
una variacién en un rango mas amplio (He varia entre 0,265 y 0,564). En términos de
mejoramiento genético en palma, estos niveles de variabilidad genética detectados son
muy importantes, ya que superan el promedio de H. de las poblaciones mejoradas de
Deli y Dura reportadas en diferentes estudios (Montoya et al., 2005; Maizura et al., 2006;
Singh et al., 2008; Tingh et al., 2010), constituyendo a la coleccidon de Angola del centro
de investigacién de Cenipalma en un recurso genético Util para el propdsito de ampliar la
base genética de las poblaciones mejoradas y establecer en los acervos genéticos
seleccionados la presencia de caracteristicas de interés agroindustrial y de esta manera,
guiar los cruzamientos que generan segregantes transgresivos, ademas de identificar las
regiones de alta diversidad con el fin de realizar nuevas colectas en estos sitios.

El progreso de los procesos de mejoramiento genético depende de la utilizacién eficiente
y sistematica del recurso genético permitiendo la obtencion de materiales mejorados
agronomicamente, a través de la inclusion de germoplasma de poblaciones naturales,
silvestres, nativas y especies relacionadas con valor potencial que contengan buena
parte de la diversidad genética resultante de procesos de seleccion y mutacion en
respuesta a la adaptacion a factores biéticos y abiéticos (Rey, 2007), en este contexto, la
variabilidad genética encontrada en el germoplasma de Angola puede ser muy Uutil e
interesante para el programa de mejoramiento genético de Cenipalma, informacion que
permitird identificar familias, las cuales presentaron mayor diversidad genética que podria
aportar variantes alélicas de interés en la planeacion de nuevos cruces y ganar eficiencia
en el proceso del fitomejoramiento, teniendo en cuenta la correlaciéon con los estudios
bioquimicos, morfoagronémicos, de plagas y enfermedades.

Por otra parte, el entendimiento de los patrones de desequilibrio de ligamiento entre los
loci evaluados en el germoplasma disponible podria ayudar a vislumbrar fenémenos
poblaciones que han afectado a la poblacion. El desequilibrio de ligamiento puede ser
causado principalmente por la seleccién, la deriva genética y la mezcla de poblaciones
de diferentes frecuencias alélicas. Sin embargo, hay otros factores que juegan un papel
importante en los niveles del desequilibrio de ligamiento en una poblacién como son la
distancia fisica entre los loci, las tasas de recombinacion, el apareamiento al azar, los
patrones de reproduccion (sexual, asexual, albgama o autdégama), los procesos de
mutacioén, el tamafio poblacional, el efecto fundador y los cuellos de botella (Flint-Garcia
et al., 2003; Hartl y Clark, 1997). Estos Ultimos pueden incrementar dramaticamente los
niveles de DL (Charlesworth et al., 2003) reduciendo la variabilidad.
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Estas fuerzas posiblemente han actuado en diferentes niveles a lo largo de la historia de
la poblacién de Angola, principalmente en las zonas de Sumbe, Caixito, Cabinda y Uige,
las cuales presentaron los mayores niveles de DL. Por el contrario, Benguela presenté la
menor proporcion de pares de loci en DL (8:78), por lo cual podria inferirse que esta
zona ha tenido menor efecto de algunas fuerzas evolutivas o el apareamiento al azar y la
recombinacién han sido mas efectivos. Sin embargo, ninguna zona supera el 50% lo cual
puede ser posiblemente un efecto principal del sistema de reproduccién de la palma
(sexual, albgama) y puede decrecer segin la dinamica poblacional.

En los estudios de estructura y diversidad genética de palma realizados hasta el
momento no se han encontrado reportes de los niveles de DL en las poblaciones
analizadas, siendo éste un atributo importante de las poblaciones ya que la estructura
incrementa el DL en el genoma (Aranzana et al., 2010). Adicionalmente, el DL afecta los
analisis de datos produciendo distorsiones, patrones inestables y poco confiables
(Mohammadi y Prasanna, 2003; Kaeuffer et al., 2007), ademas tiene implicaciones
importantes en los procesos de mejoramiento, ya que reduce la variabilidad genética y
puede ser importante en futuros estudios de asociacion que involucren los loci o
germoplasma evaluados.

El indice de endogamia (Fis), mostré ser levemente positivo (0,103, P<0,001) entre
zonas geograficas, reflejando un efecto menor de la endogamia dentro de las zonas
geograficas, resultado similar al encontrado por Cochard et al. (2009) (Fis= 0,125), lo
cual podria ser una de las causas que explicaria el desequilibrio de Hardy-Weinberg
detectado en las zonas geograficas evaluadas, debido posiblemente al sistema de
reproduccion de la palma de aceite, donde rara vez, en algunas inflorescencias
femeninas se desarrollan flores masculinas que causarian esos bajos porcentajes de
endogamia. Sin embargo, se podria decir que en general parece predominar un patron
de apareamiento y de distribucion de la diversidad genética que no se aleja
significativamente de lo esperado bajo un modelo de apareamiento al azar. En términos
practicos, la homocigocis observada aunque es baja, puede representar una desventaja
en términos de mejoramiento si se involucran familias como CX8 y SU1, sin conocimiento
de esta condicidn en algun programa de mejoramiento o conservacion de germoplasma,
adicionalmente es probable que aumente positivamente el F en estas familias, si las
siguientes generaciones no tienen cruzamiento al azar y flujo génico efectivo.

2.4.2 Estructura poblacional

La mayoria de la diferenciacién genética ocurre dentro de individuos, sin embargo, entre
familias dentro de las zonas geogréficas, se detectaron niveles de diferenciacion genética
bajos pero significativos. Resultados similares han sido reportados en poblaciones no
domesticadas y espontaneas de chontaduro (Bactris gasipaes Kunth) colectadas en el
Amazonas (Fst= 0,19 y Gsr= 0,16) (Adin et al., 2004; Rodrigues et al., 2004). Por el
contrario, otros estudios en palma de aceite de origen africano en los cuales se estima la
diferenciacion genética entre poblaciones (Hayati et al., 2004; Singh et al., 2008;
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Chochard et al., 2009) han encontrado grados superiores de diferenciacién, debido
posiblemente a que fueron incluidos dentro de la colecta de germoplasma de diferentes
origenes en varios paises Africanos donde se encuentra la palma de aceite.

Los resultados de este estudio mostraron una diferenciacion genética menor entre zonas
geograficas y un poco mayor entre familias. A nivel de familias, el proceso de flujo génico
es dado por la dispersion natural de polen por efecto entomdfilo y anemdfilo, el cual
ocurre a cortas distancias, posiblemente haciéndolo mas restringido a algunas familias
dentro de cada zona, lo cual, explicaria la diferenciacion entre familias. EI movimiento
dindmico de las semillas de palma entre poblaciones a pesar de las amplias distancias
geogréficas es principalmente atribuido al efecto antrépico dado que el fruto de la palma
es comestible en fresco y comercializado en los mercados locales de toda la Republica
de Angola, actividad cultural que ha podido durante miles de afios tener un efecto
homogenizador. Otros dispersores de semillas de palma son los animales y el agua, este
Gltimo con un impacto importante en el proceso de migracion de semillas al que se le
atribuye parte del proceso de dispersion de la palma de aceite a través de los rios y
manantiales africanos (Hayati et al., 2004; Corley y Tinker, 2003). La baja diferenciacion
genética es consistente con la ausencia de correlacion significativa de aislamiento por
distancia entre las zonas geogréficas evaluadas en este trabajo. Igualmente, Elsibli y
Korpelainen, (2008) y El-Assar et al. (2005), evaluando la estructura genética para
poblaciones de palma de datil (Phoenix dactylifera L.) de Sudan y Egipto no encontraron
estructura debida a la localizacién geografica de las poblaciones. Los resultados del
analisis bayesiano no mostraron ninguna estructura genética aparente debida a la
localizacién geogréfica en las entradas evaluadas. Sin embargo, es fundamental tener en
cuenta que se desconoce el estatus de aprovechamiento de la poblacién evaluada por lo
cual, no se puede afirmar concretamente cual ha sido el efecto de este fendmeno en los
proceso de flujo génico entre las zonas geogréficas.

El AK calculado en el andlisis podria ser causado por el desequilibrio de ligamiento entre
los loci usados como lo menciona Kaeuffer et al. ( 2007), quien evalu6 el efecto del
desequilibrio de ligamiento en el analisis de estructura poblacional con el programa
Structure, sugiriendo que el analisis puede ser sensible incluso a un par de loci con DL
fuerte en algunos casos, donde la tasa de recombinacion, la dindmica poblacional y el
efecto fundador pueden incrementar o decrecer los niveles de DL alterando las
estimaciones de probabilidades de agrupamientos. Los pares de loci evaluados en este
estudio, en su mayoria mostraron desequilibrio de ligamiento significativo (Apéndice C),
lo cual podria explicar en parte el AK obtenido, ya que Kaeuffer et al. (2007) cita que
desequilibrios de ligamiento “fuertes” o desviaciones de EHW podrian generar una
sobrestimacion del numero de agrupamientos detectados, ambas condiciones son
presentadas en los resultados de este estudio. Por otra parte, el perfil de agrupamiento
mostrado en la Figura 2- 5 infiere una poblacién heterogénea (poblaciones compuestas
por plantas con genotipos diferentes) e individuos mayoritariamente heterocigotos,
caracteristicas que tienden a tener las poblaciones naturales de especies alégamas
(Vallejo y Estrada, 2002).

Lo cual podria ser posiblemente explicado por el efecto mayor de algunas fuerzas
evolutivas como la seleccidén que estarian actuando mas que la recombinacion efectiva
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(factores que podrian afectar como el sistema de apareamiento y el tamafio poblacional)
favoreciendo algunas asociaciones de loci, que podrian pertenecer a genotipos que
tienen altos valores de fitness.

Al analizar la falta de estructura genética y no encontrar un patrén de agrupamiento por
ubicacion geografica, es importante tener en cuenta la naturaleza del muestreo, el cual
fue basado en el criterio de contenido de la pulpa en el fruto y no de ubicacién
geogréfica, concluyendo que el muestreo puede estar sesgado por este criterio de
colecta, posiblemente excluyendo otros materiales genéticos presentes en las zonas
geograficas. El nUmero de entradas y los loci (464 y 13, respectivamente) empleados en
este analisis proveen un poder estadistico significativo para rechazar la hip6tesis nula de
estructura geografica dentro de la muestra evaluada.

2.4.3 Relaciones genéticas

La exploracion de las relaciones genéticas a través de la estimacion de las distancias
genéticas y métodos de agrupamiento, permitié distinguir cuales individuos, familias y
zonas geograficas son mas cercanos o distantes respecto a los otros. Los valores
maximos y los promedios de las diferentes distancias genéticas entre zonas geograficas
(Tabla 2-10) incluyendo y excluyendo el grupo de hibridos son una evidencia mas de la
baja pero significativa diferenciacién genética en E. guineensis, por lo tanto, al incluir los
hibridos se observa un aumento en los valores de las distancias.

Las diferentes distancias muestran una mayor similitud entre las zonas de Cabinda,
Benguela y Uige (Anexo F). La mayor divergencia se presenta entre Sumbe y Caixito
(Anexo D). Por la ubicacién geografica y las condiciones climaticas que caracterizan cada
zona de colecta se esperaba la mayor similitud entre Benguela y Sumbe ya que estan
ubicadas en zonas con altitud, condiciones de pluviosidad y temperatura similares, sin
embargo, en los resultados de los analisis se observaron relativamente distantes, y por el
contrario Benguela se observa mas cercana de Uige. Este resultado muestra que las
relaciones genéticas entre las zonas geograficas para los loci evaluados podrian ser
explicadas por procesos de flujo génico entre ellas y no por ubicacion geogréfica o
adaptaciones climaticas. Sin embargo, esto podria ser una evidencia que refleja que el
muestreo fue sesgado a la caracteristica contenido de pulpa en fruto, y no en base a la
zona geogréfica de colecta, por cual los resultados obtenidos expresan la ausencia de
correlacién significativa entre la ubicacion geografica y la diversidad colectada en cada
zona.

En la topologia mostrada en la Figura 2-8 se observa una poblacion altamente
heterogénea y heterocigota donde no se observan agrupaciones correlacionadas bajo un
criterio aparente. Los agrupamientos con valores de bootstrap superiores al 50 por
ciento, aunque son pocos pueden ser tenidos en cuenta a la hora de seleccionar
germoplasma.
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3.Conclusiones y recomendaciones

3.1 Conclusiones

Los 13 loci microsatélite y la metodologia usada permitieron la determinacion de la
variabilidad, estructura y relaciones genéticas de una muestra representativa de la
coleccion procedente de la Republica de Angola establecida y mantenida en el centro
experimental La Vizcaina.

Los indices de variabilidad genética mostraron ser superiores a los descritos para las
poblaciones Deli mejoradas reportadas en diferentes estudios. Las zonas geograficas
evaluadas presentaron indices de diversidad relativamente homogéneos. Sin embargo, a
nivel de familias se detectaron algunas con indices de diversidad relativamente mayores
con respecto al promedio, lo cual indica que este material genético podria ser un recurso
importante de nuevos genes para su introgresion en materiales mejorados y ampliacion
de su base genética.

Todos los analisis realizados mostraron resultados que permiten rechazar la hipotesis de
investigacion, la cual evalla la estructura genética del germoplasma colectado en Angola
basada en la ubicacidon geogréafica, donde no mostraron agrupamientos bajo ningun
criterio aparente, definiendo una poblacion heterogénea y formada de individuos
heterocigotos, la cual ha mantenido un alto flujo génico a través de los afios
determinando un efecto homogenizador entre zonas geograficas.

Este trabajo generé gran cantidad de informaciéon que, junto a las evaluaciones
morfoagronémicas y su analisis a partir de la estructura genética establecida en la
coleccion de germoplasma (componentes de las varianzas) puede efectivamente asistir
el proceso de seleccion de parentales que generen segregaciones transgresivas para las
caracteristicas de interés y junto a las evaluaciones morfoagronémicos, permitird un uso
racional y sistematico de las colecciones de germoplasma (coleccién nucleo) y una
seleccion de parentales que logren, combinaciones deseables entre Dura y Pisifera, con
el objetivo de obtener materiales comerciales altamente productivos, y de esta manera,
fortalecer el programa de mejoramiento genético de Cenipalma.
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3.2 Recomendaciones

Este estudio se constituye como uno los primeros en evaluar una muestra representativa
de la estructura poblacional y caracterizacion de la diversidad genética del germoplasma
de poblaciones naturales de Cenipalma, por cual es importante, seguir desarrollando
investigaciones que contemplen otros marcadores, poblaciones y estudios de
asociacion.

Se recomienda para futuros estudios disefiar estrategias de muestreo y realizarlo
sisteméticamente definiendo el criterio principal de colecta para evitar sesgos. También
es importante a la hora de colectar el material vegetal tomar datos acerca de los factores
culturales que podrian estar jugando un papel importante en la diversidad y estructura
genética de la especie en la regién, como por ejemplo agentes dispersores, polinizadores
y aprovechamiento de frutos.

Este estudio aporta la informacién de diversidad y estructura genética de la coleccion de
Angola al programa de mejoramiento genético de Cenipalma, la cual se recomienda
analizar en conjunto con la informacion obtenida de los estudios morfoagronémicos,
bioquimicos, fisiolégicos, de plagas y enfermedades permitiendo definir de manera mas
clara y contundente las relaciones genéticas y estructura poblacional logrando la
seleccion correcta de parentales para planear nuevos cruces, y asi involucrar
eficientemente este germoplasma para ampliar la base genética y obtener materiales
comerciales con mejores caracteristicas agronémicas.

La mayor parte de la varianza se encuentra distribuida dentro de individuos (87%) y
entre familias (12%) haciendo de estos grupos un recurso valioso de mejoramiento donde
la seleccion debe hacerse cuidadosamente ya que soy muy variables entre ellos y esto
puede repercutir de manera importante.

Asi mismo, la informacion obtenida en este estudio y complementada con los resultados
de los otros programas de Cenipalma podria en el futuro servir de lineamiento para
formar una coleccion nucleo del germoplasma de Angola. Teniendo en cuenta
Unicamente los resultados de este trabajo se recomienda para propésitos de colectar la
mayor diversidad genética en pocas entradas, realizar un exhaustivo y sistematico
muestreo de las familias con mayor diversidad genética pero sin considerar las zonas
geogréficas.






A. Anexo: Informacion del grosor de
cuesco en las familias y zonas
geograficas analizadas en este
estudio

FAMILIA TIPO DE FRUTO FAMILIA TIPO DE FRUTO
CX1 DURA CB5 DURA

CX2 DURA CB6 TENERA

CX3 DURA CB7 TENERA

CX4 DURA CB8 DURA

CX5 DURAS Y TENERAS CB9 DURA

CX6 DURAS Y TENERAS CB10 DURA

CX7 DURA CB11 DURAS Y TENERAS
CX8 DURA BG1 DURA

CX9 DURA BG2 DURA

Su1l TENERA BG3 DURAS Y TENERAS
Su2 DURA BG4 DURAS Y TENERAS
SuU3 TENERA BG5 DURA

Su4 DURA BG6 DURA

SuU5 DURAS Y TENERAS UGl TENERA

SuU6 DURA uG2 DURA

SuU7 DURA uG3 DURAS Y TENERAS
Su8 DURAS Y TENERAS uG4 DURA

SU9 ANG 4 uG6 DURAS Y TENERAS
CB1 DURA uG7 DURA

CB2 DURA uGs DURA

CB3 DURA uUG9 DURAS Y TENERAS

CB4 DURA uG10 DURAS Y TENERAS
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B.

Anexo: Perfil de los loci PRO1,
PR0O6, PRO7 y PR16 en las muestras
127 a 139
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C. Anexo: Test exacto de
desequilibrio de ligamiento. Pares de

loci con desequilibrio de ligamiento

significativo.

LOCUS1 LOCUS1

PRO1
PRO1
PRO1
PRO1
PRO1
PRO2
PRO2
PRO2
PRO2
PRO2
PRO2
PRO2
PRO2
PRO6
PRO6
PRO6
PRO6
PRO6
PRO6
PRO6
PRO6
PRO7

PRO2
PRO6
PRO7
PR16
PR23
PRO6
PRO7
PR16
PR23
PR24
PR27
PR28
PR37
PRO7
PR16
PR23
PR24
PR27
PR28
PR31
PR37
PR16

Probabilidad de significancia P<0,05, P<0,01***

P<0.05

0,03846
0,04487
0,03782
0,01859
0,00321
0,01474
0,00513
0,00256
0,01538
0,00192
0,00962
0,04487
0,00064
0,00064
0,00064
0,00064
0,03205
0,01987
0,02051
0,04744
0,01731
0,04615

GLOBAL

LOCUS1 LOCUS1 P<0.05

PRO7
PRO7
PRO7
PR13
PR13
PR13
PR16
PR16
PR16
PR16
PR16
PR23
PR23
PR23
PR23
PR24
PR24
PR27
PR27
PR28
PR29
PR31

PR27
PR31
PR37
PR23
PR29
PR31
PR23
PR24
PR27
PR31
PR37
PR27
PR29
PR31
PR37
PR28
PR37
PR29
PR31
PR29
PR37
PR37

0.000641***

0,02244
0,00705
0,00064
0,01410
0,00064
0,01154
0,00064
0,00449
0,04744
0,03077
0,01346
0,00064
0,03013
0,00385
0,00385
0,02756
0,00128
0,02115
0,01987
0,03590
0,02628
0,00192
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D.

P<0.01

CX
SuU
CB
BG
uG

Anexo: Fst Yy valor-p entre pares
de zonas geograficas.

CX

0
0,04352
0,02644

0,0368
0,03761

SuU

0,00000
0
0,02547
0,02156
0,03278

CB

0,00000
0,00000
0
0,02074
0,01988

BG

0,00000
0,00000
0,00000
0
0,01439

UG

0,00000

0,00000

0,00000

0,00000
0



Anexo E. Fsty valor-p entre pares de familias

E.

Anexo: Fsty valor-p
de familias

B

entre pares

CX1

Cx2

Cx3

CX4

CX5

CX6

CX7

Ccx8

CXe

SU1

Su2

SU3

SU4

SUs

SU6

0.00000
017471
0.07933
0.13693
022263
0.16457
0.16372
0.29315
0.17933
017751
0.22301
0.18263
0.20753
0.26483
027242
0.25640
0.16584
0.14983
0.23310
0.14890
0125315
0.16733
0.21403
0.18417
0.16191
0.16830
0.18561
0.09753
0.15063
0.11781
0.15903
0.18443
0.21942
0.12293
0.10003
0.09223
0.20523
0.17893
0.14683
0.10504
0.18543
0.15564
0.16553
0.11693

0.00000
0.00000
0.10189
0.15654
0.16846
017003
0.10504
0.23216
017586
0.12696
0.20965
0.15097
022132
0.26807
024386
021218
021649
0.16208
022775
011332
0.14528
017164
0.24872
0.18184
019738
0.15255
0.16160
0.11597
013792
0.14843
0.11081
017546
0.22030
013270
014072
0.11968
0.21794
0.18255
0.15567
01302
0.19920
0.15240
022411
0.21596

0.00020
0.0011¢
0.0000C
0.04809
0.12088
0.11930
0.05607
0.25609
0.0957¢
0.07003
0.16754
0.08656
0.17502
021772
0.20201
0.18830
0.12594
0.10738
0.13216
0.08391
0.10380
0.11568
0.13916
0.10814
013110
0.10035
0.0%471
0.09214
013734
0.08450
0.06961
0.10011
0.14996
0.09890
0.05490
0.04740
0.14347
0.07302
0.12549
0.12218
0.16932
0.10213
0.13508
0.10566

0.00000
0.00000
0.01138
0.00000
012522
014027
0.11403
0.28647
0.07520
0.07159
015701
011921
0.16970
0.25852
0.22614
0.18406
0.16667
0.13949
nAv22y
0.11450
011540
0.12922
016182
0.14252
0.13849
0.07004
0.12680
0.07970
0.10625
0.09562
0.09885
012181
0.13886
011747
0.10289
0.05923
012213
0.07756
0.11575
0.11460
013752
011802
0.10629
0.09289

1.00000
0.00000
1.00020
0.00010
1.00000
0.08958
1.08422
1.33379
114004
0.08242
112836
1.14548
J.18188
1.21654
113617
0.20048
1.20854
0.13883
216100
214132
112212
D.09141
1.23862
).16225
2.20830
D.11828
2.10406
2.15323
0.15729
0.07914
2.10453
0.09129
2.16807
2.11308
0.08233
2.13390
2.16440
2.14702
1.12946
1.14842
0.20790
2.08219
2.18426
0.18860

0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.07018
0.32746
0.14485
0.09428
0.11841
0.12751
0.10309
0.12035
0.07627
0.17464
0.15078
0.11000
0.14804
0.10824
0.07053
0.13843
0.13430
0.12514
0.14344
012794
0.11528
0.11634
0.11884
0.04554
0.07709
0.03309
013475
0.06147
0.06070
0.12367
0.11485
0.12867
0.07365
0.09124
0.16712
0.0a211
0.15106
0.13478

C.00000
C.00000
C.00673
C.00000
C.00000
(.00059
(.00000
272
L3121
C.07816
C.11046
C.10873
C.14£69
C.19879
C.12978
C.15000
15334
C.11572
€.10506
C.07931
C.09187
C.12152
CA6T13
C.0927a
C.19660
C.08879
C.03954
012144
L1447
C.08274
C.07545
C.07450
013853
C.07185
C.03638
C.07806
C.12615
C.10293
C.07868
13328
C.15847
010379
01347
C.12286

0.00000
0.00000
0.00020
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.34452
0.28405
0.31034
0.33646
0.28640
0.35071
0.40397
0.26031
0.34178
0.26760
0.33528
0.28244
0.26262
0.25869
0.33728
0.32347
0.31251
0.30991
0.33418
0.20959%
0.28954
0.31841
0.24993
0.32229
0.36105
027314
0.2255%
0.2675%
0.34791
0.27438
0.25836
0.26813
0.28369
032111
0.38321
0.30588

0.00000
0.00000
0.00000
0.00139
0.00020
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.07659
017508
0.10238
018131
0.26531
0.20976
0.20434
015219
014315
017478
011913
0.09734
014677
017436
013631
0.18238
011411
010679
012642
016744
007412
0.08772
0.09679
0.14808
0.09920
0.09703
0.08659
043277
0.09908
0.16209
0.12935
017530
0.08000
0.12630
011138

0.0C000
D.0CO00
0.0C307
0.0C059
p.oco10
D.0Coo0
D.0co20
0.0CO00
0.0C095
0.0C000
007857
D.0EG16
D.13522
D0.21748
D.14467
D.0E717
D.12169
0.07096
007437
0.08251
007663
D.0c074
0.20354
012191
01327
D.04808
D.1C785
0.05460
D.102345
0.04718
D.0E66T
D.0e620
0.0E134
D.0E418
D.0E747
D.0E452
0.11008
D.0E554
D.0e468
pAc127
0.11641
D.0ET44
D.10948
0.0E045

0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.08655
0137718
0.25993
0.18906
0.11454
0.18751
0.12276
0.13711
0.15130
0.10300
0.12827
0.22545
0.18460
0.17832
0.12213
0.13939
0.1831
0.15149
0.10271
0.13765
0.14606
0.17067
0.14439
0.10911
0.13931
0.17903
0.13884
0.15993
0.16357
0.15880
0.13263
0.14196
0.16034

(.00000
0.00000
(.00000
0.00000
(.00000
(.00000
(.00000
0.00000
0.00000
0.00020
(0.00000
0.00000
(0.15639
027219
018170
0.16199
(.16874
0.12586
0.16148
0.12785
0.11082
0.17280
0.20812
0.16590
013546
0.09922
0.15309
012107
0.15889
0.06706
0.09175
012211
016119
0.11824
0.09094
0.09432
0.16381
0.11758
0.16763
0.13605
0.15200
(.06364
0.11969
0.15935

0.00000
0.00000
0.0D000
0.00000
0.0D000
0.00000
0.0D000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.0D000
012772
0.1284%
0.0B422
0.11532
0.03319
013161
0.00542
0.06477
0.18430
0.22106
014291
0.10109
0.10661
0.18285
0.13628
D.11584
0.05540
0.08005
0.07241
0.11996
0.07611
0.08507
0.13550
0.10320
012110
0.07464
0.00369
013266
0.00221
0.15042
0.11627

0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00040
000000
0.14851
0.22864
015914
014421
022348
0.18054
0.12063
024429
022487
015864
017694
022009
025836
018374
019835
017477
012434
014103
021578
014136
0.16224
02307
0.19329
022039
014804
015722
024170
017560
028119
0.22477

0.00000
0.00000
0.0C000
0.00000
0.0C000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.18834
0.1E820
0.12242
0.11765
0.13363
011517
0.18380
0.2:869
0.12592
0.18504
016499
0.1£426
0.15061
012949
0.07020
0.0£686
0.0¢667
0.11456
0.08361
0.10913
0.17894
0.11010
016171
0.12820
0.17556
0.21969
0.11389
0.21586
0.18520
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sU7

sSuB

CB1

CB2

Cc33

CB4 CES CB6

CBY

cBa

CB9

CE10

CB11

BG1

0.00000
0.00000
0.00200
0.00010
0.00000
0.00000

0.00200
0.00020
0.00200
0.00200
0.00200
0.00200
0.00200
0.00200
0.21261
0.07972
0.09532
013782
0.10351
0.14474
0.24254
07211
0.15701
011238
0.18365
0.19702
0.11305
0.12745
0.11285
012975
0.15335
0.12402
012323
0.14010
0.15526
0.13879
0.10545
0.16125
0.13398
0.11353
0.20047
0.16433

0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00040
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.10£87
017426
0.15485
0.08603
0.22674
0.22480
0.16217
0.14731
0.14131
022163
0.11908
0.14662
0.10208
0.10:56
0.11029
0.14990
0.09381
0.12099
0.14674
0.16723
0.14798
014116
010677
020392
012250
0.14644
0.08369

0.02930
0.00010
0.00000
0.00020
0.00188
0.00000
0.05983
0.06079
0.06043
0.12539
017252
0.09456
0.06385
0.07150
0.15353
0.08816
0.10552
0.05202
0.04300
0.06098
0.0a488
0.02449
0.05221
0.06950
0.09837
0.08453
0.07238
0.08534
0.13180
0.05742
0.15801
0.03:19

0.00010
0.000710
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00198
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00149
0.00000
0.11108
010678

0.09622
0.06273
010113
011318
0.09474
0.100%6
013872
0.12010
0.09664
012287
0.15393
014870
0.12652
0.15145
0.09906

0.00000
0.00010
0.00059
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00020
0.00000
0.06118
0.11972
0.14286
0.06900
0.00244
0.08468
0.09358
0.07001
0.06143
0.02921
0.03597
0.05621
011383
0.0230
0.05816
0.06065
0.06110
0.04454
0.07142
0.08947
012082
0.07786
012757
0.09646

0.00000
0.00000
0.00020
0.00010
0.00000
0.00020
0.00040
0.00000
0.00020
0.00050
0.00000
0.00000
0.00030
0.00010
0.00000
0.00010
0.00010
0.0012%
0.00040
0.0009%
0.00000
0.08377
0.14590
0.09883
0.06393
0.1007%
0.08435
0.06947
0.03716
0.04790
0.06172
0.0
0.06010
0.05070
0.09363
n.07aa2
0.08276
0.07857
0.07441
211138
0.07364
0.08766
0.06675

0.00000
0.00000
0.00020
0.00010
0.00000
0.00020
0.00040
0.0000C
0.00020
0.00050
0.00000
0.0000C
0.00030
0.00010
0.00000
0.00010
0.00010
0.0012¢
0.00040
0.0009%
0.00088
0.00000
0.21262
017115
0.2008C0
013128
0.08508
016274
013816
0.1083%
0.10804
012078
020191
0141
0.07928
0.1102%
018245
012744
013472
0.16341
017505
011377
020239
015173

0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010

0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00020
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.09662
018007
022940
02073
020334
021791
0.18369
012332
0.16551
023488
017240
0.16500
020008
0.18562
015234
022459
022174
022056
020148
024437
0.20951

0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000

000000
0.00000
000000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
000079
000069
0.00050
0.00¢00
0.00000
000020
0.00000
011168
0.13335
012086
0.11535
0.12598
009736
0.05635
009504
0.12544
0.09368
0.10824
013659
009216
008784
013167
0.13418
0.14338
0.13404
0.14259
0.11837

0.00030
0.00030
0.00000
0.00030
0.00000
0.00030
0.00000

0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00347
0.00000
0.00000
0.00020
0.00000
0.00020
0.00000
0.00020
013125
023174
0.099%47
013337
0.09247
0.08332
0.10437
0.15973
0.08716
0.09375
011230
0.15600
014036
013243
0.10432
013115
0.08729
0.16544
0.13643

0.00000
0.00000
0.00030
0.00000
0.00010
0.00000
0.00010

0.00000
0.00000
000822
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00050
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.12773
0.07852
0.07122
0.07465
0.07m27
0.10010
0.11048
0.07404
0.07283
004396
0.12459
0.113n
0.09018
0.07173
0.12704
0.07676
0.03618
0.06924

0.0000D
0.0001D
0.00030
0.00000
0.00000
0.0001D
0.01198
0.00000
0.00000
0.0000D
0.00000
0.0000D
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00059
0.00010
0.00089
0.00000
0.00000
0.00000
0.00020
0.00000
0.16423
0.14711
0.03821
0.12089
0.10074
0.17803
0.13048
0.06887
0.09729
0.14894
012422
0.12887
0.17051
0.19979
0.14108
0.13527
0.14163

0.0C000
0.00000
0.0C000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.0C000
0.00000
0.00010
0.0C000
0.0C000
0.0C000
0.0C000
0.00000
0.0C000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00050
0.00010
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.04849
0.08137
0.06832
0.10589
01174
0.04230
0.0638¢
0.02752
0.0%425
011258
0.06866
0.05093
0.13370
0.07697
0.11023
0.02839

{.00000
(.00000
(.00000
(.00000
[.00000
(.00000
[.00000
(.00010
(.00010
(.00000
(.00000
(.00000
[.00010
(.00000
(.00000
(.00000
[.00010
(.00030
(.00000
(.00059
(.00129
(.00010
(00000
(.00000
(00000
(.00000
{.00000
[.00242
(.00000
(.06608
0.09277
11778
[.14106
C.omen
[.09283
[.07087
[.09740
(11057
[.06194
[.06916
[3237
[.11899
[.09415
[0.07290

000010
0.00000
000139
0.00000
0.00000
0.00079
0.00010
000000
0.00069
002158
0.00000
000050
0.00059
0.00000
0.00050
0.00000
0.00000
001257
0.00050
0.04485
001238
0.00010
000010
0.00010
000050
0.00000
000000
0.00337
0.00109
0.00000
0.04592
002617
0.06923
002834
002871
004419
0.04790
005794
0.04200
0.05826
010770
000781
0.06662
0.06105
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BG2

BG3

BG4

BG5S

BGH

UG1

uG2

UG3

UG4

UGH

uG7

uGSs

uGso

uG10

0.00000
0.00000

nARAAR
u.uuuon

0.00020
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00020
0.00347
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00010
0.00010
0.00228
0.00000
0.00624
0.00040
0.00040
0.00000
0.00059
0.00020
0.00010
0.00000

Nonnnnn
u.uuuuuy

0.00000
0.00257
0.00000
0.00753
006103
003010
0.05621
007566
0.07521
0.04487
0.05805
0.04617
0.08303
0.04821
0.13372
0.09250

0.00000
0.00000

R AR4d AR
U.uui100o

0.00010
0.00000
0.00010
0.00030
0.00000
0.00050
0.00089
0.00000
0.00000
0.00020
0.00000
0.00010
0.00000
0.00040
0.00525
0.00000
0.00634
0.00149
0.00020
0.00000
0.00000
0.00010
0.00040
0.00000

nonnn4n
v.uuuwriu

0.00000
0.07880
0.15226
0.00000
0.07438
0.05401
0.04522
0.09494
0.07436
0.07881
0.05860
0.08718
012445
0.02594
0.14472
0.11733

0.00000
0.00000

A AmARR
u.uuuug

0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00030
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000

Nonnnnn
u.uuuuy

0.00000
0.00010
0.00000
0.00010
0.00000
0.04715
0.10845
0.11569
0.03594
0.05399
0.08361
012289
0.15440
011611
0.13453
0.10206

0.00000
0.00000

A AnnRR
u_Juuuu

0.00000
0.00010
0.00020
0.00000
0.00000
0.00010
0.00079
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00010
0.00000
0.00010
0.04544
0.00010
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000

N AN o
U_UULLD

0.00020
0.02930
0.00317
0.00208
0.00089
0.00000
0.01680
0.04897
0.05995
0.08069
0.03999
0.05574
0.12558
0.02931
011720
0.05703

0.00020
0.00000

AAfdnE
U.UU40D

0.00000
0.00000
0.00000
0.00475
0.00000
0.00010
0.00149
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00079
0.00000
0.00000
0.00119
0.00079
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00020

nnnnnn
u.uuuuw

0.00010
0.02237
0.00000
0.00475
0.00000
0.03138
0.00000
0.03091
0.11446
0.07363
0.05099
0.08567
0.11633
0.05008
0.11792
0.06742

0.00020
0.00000

N oAnTan
UUuiroL

0.00020
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00050
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00178
0.00000
0.00020
0.00010
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00109
0.00000

N Ny 7
vuLaLg

0.00030
0.00772
0.00000
0.00030
0.00000
0.00168
0.01733
0.00000
0.10848
0.08079
0.07482
0.07360
012438
0.06753
0.10799
0.07109

0.00000
0.00000

N oAnARn
u.uuuuy

0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00020
0.00000
0.00010
0.00000

nnnn4dn
uvuuuiuy

0.00010
0.00317
0.00000
0.00020
0.00129
0.00000
0.00020
0.00000
0.00000
0.04480
0.07626
013127
015334
0.11085
010811
010184

0.00010
0.00000

N oARAAR
uuuvig

0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00030
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00020
0.00000
0.00505
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010

N nnnnn
u.uuuuy

0.00000
0.00010
0.00040
0.00020
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00098
0.00000
0.08479
0.11600
0.10488
0.11015
0.12615
0.06873

0.00000
0.00000

A ARAAR
u.uuuuw

0.00000
0.00000
0.00000
0.00020
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000:
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.0012%
0.00010
0.0005%
0.00000:
0.00000
0.00010
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000

nonnn4dn
uvuuuiw

0.00208
0.00921
0.00030
0.0011%
0.00010
0.00535
0.0009%
0.00040
0.00020
0.00010
0.00000
0.05171
0.08721
0.0617
0.1549%
0.08575

0.00000
0.00000

A ARAEn
U.uuuou

0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00277
0.00000
0.00020
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00059
0.00000

nonnnon
v.uuuaa

0.00366
0.00386
0.00386
0.00010
0.00000
0.00208
0.00000
0.00020
0.00000
0.00000
0.00455
0.00000
0.07481
0.07150
0.11123
0.06937

0.00000
0.00000

fARAAR
uv.uuuuu

0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000

nonnnnn
uv.uuuuu

0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.12490
0.14495
0.11293

0.00000
0.00000

Fal 4 TaTala T
u.wuuuu

0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00020
0.00673
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.002458
0.00000
0.00040
0.00030
0.00010
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000

nnnn4dn
u.wuuiu

0.00010
0.28235
0.00030
0.04504
0.00000
0.01673
0.00030
0.00010
0.00000
0.00000
0.00149
0.00149
0.00000
0.00000
0.14793
0.12140

10.00000
0.00000

Fal T sl T
uuuuuu

0.00020
0.00000
0.00000
0.00000
10.00000
0.00000
0.00000
0.00000
10.00000
10.00000
10.00000
10.00000
10.00000
10.00000
0.00000
10.00000
10.00000
10.00000
0.00000
0.00000
10.00000
0.00000
0.00000
0.00000

onnnnn
u.uuuuu

10.00000
10.00020
0.00010
10.00010
10.00000
10.00000
0.00000
10.00000
0.00000
10.00000
10.00000
0.00010
10.00010
10.00000
10.00000
0.04146

0.00000
0.00000

A RARAR
uuuuaw

0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00020
0.00000
0.00000
0.00010
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000

N nnnnn
(FREEFT

0.00010
0.00030
0.00000
0.00000
0.00010
0.00050
0.00000
0.00000
0.00000
0.00000
0.00010
0.00129
0.00000
0.00000
0.00267
0.00000

Probabilidad de significancia P<0,01
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F. Anexo: Distancias genéticas entre
pares de zonas geograficas

DSG | CX | 0,00000
SU  0,05572 0,00000
CB | 0,03561 0,03328 0,00000
BG | 0,05102 0,02914 0,02683 0,00000
UG | 0,05334 0,04243 0,0273 0,02015 0,00000
HB | 0,43981 0,43097 0,42698 0,40433 0,46746 0,0000

dm®*  CX  0,00000
SU 0,42232 | 0,00000
CB 0,11285 | 0,36741  0,00000
BG 0,13440 @ 0,28900 @ 0,08457 | 0,00000
UG 0,16408 @ 0,33243 0,0759 0,05893 0,0000
HB @ 887,631 @ 744,883 | 906,704 @ 812,451 = 797,244 | 0,0000

DAN | CX | 0,00000
SU | 0,06001 0,00000
CB | 0,04344 0,03922 0,00000
BG | 0,05569 0,04094 0,03361 0,00000
UG | 0,05161 0,03941 0,03252 0,03354 0,0000
HB | 0,47990 0,46072 0,44692 0,44007 0,4859 0,0000

ASD A CX | 0,00000
SU 904,886 0,00000
CB 913,132 863,119 0,00000
BG | 837,865 777,857 796,607 0,00000
UG | 930,860 872,227 885,767 806,649 0,00000
HB | 2,071,106 | 1,865,400 | 2,046,415 1,872,235 | 1,952,068 | 0,0000

DSG: distancia genética estandar de Nei (1972), DN: distancia corta de Nei (1983), dm?*: d&°
(Goldstein 1995b), ASD: distancia cuadratica media (Goldstein 1995b y Slatkin 1995)



Anexo G. Distancia genética de Nei (1972) entre pares de familias

G.

CX1
CX2
CX3
CX4
CX5
CX6
CX7
CX8
CX9
su1
su2
Su3
su4
SuU5
SuU6
Su7
Su8
SuU9
CB1
CB2
CB3
CB4
CB5
CB6
CB7
CB8
CB9
CB10
CB11
BG1
BG2
BG3
BG4
BG5
BG6
uG1
uG2
UG3
uG4
UG6
UG7
UG8
UG9
UG10

CX1

0,187
0,082
0,166
0,259
0,190
0,195
0,249
0,220
0,227
0,268
0,214
0,242
0,251
0,301
0,303
0,181
0,159
0,272
0,166
0,155
0,177
0,204
0,221
0,150
0,198
0,225
0,108
0,198
0,146
0,197
0,216
0,261
0,137
0,114
0,102
0,251
0,222
0,175
0,123
0,244
0,174
0,221
0,141

Anexo G: Distancia genética de
Nei (1972) entre pares de familias

CX2

0,103
0,185
0,175
0,186
0,111
0,172
0,205
0,144
0,239
0,164
0,250
0,245
0,249
0,227
0,241
0,166
0,255
0,118
0,175
0,177
0,241
0,206
0,185
0,168
0,180
0,129
0,166
0,177
0,122
0,199
0,252
0,145
0,163
0,133
0,258
0,218
0,179
0,150
0,258
0,162
0,313
0,284

CX3

0,055
0,128
0,135
0,062
0,207
0,112
0,082
0,195
0,094
0,203
0,196
0,209
0,211
0,136
0,113
0,143
0,093
0,132
0,120
0,122
0,123
0,118
0,116
0,107
0,111
0,188
0,107
0,081
0,119
0,173
0,114
0,062
0,053
0,169
0,083
0,153
0,156
0,232
0,111
0,185
0,133

CX4

0,147
0,186
0,148
0,272
0,094
0,094
0,195
0,144
0,216
0,273
0,265
0,224
0,207
0,167
0,216
0,146
0,170
0,152
0,159
0,188
0,160
0,092
0,166
0,116
0,157
0,139
0,134
0,166
0,175
0,157
0,143
0,077
0,156
0,100
0,159
0,166
0,199
0,145
0,156
0,128

CX5

0,098
0,089
0,293
0,171
0,093
0,139
0,161
0,201
0,186
0,124
0,216
0,236
0,142
0,171
0,157
0,150
0,090
0,229
0,186
0,200
0,131
0,113
0,191
0,205
0,093
0,117
0,102
0,186
0,125
0,105
0,158
0,186
0,174
0,151
0,183
0,279
0,081
0,251
0,248

CX6

0,080
0,303
0,185
0,122
0,138
0,150
0,115
0,090
0,069
0,198
0,172
0,118
0,168
0,125
0,090
0,156
0,173
0,149
0,136
0,162
0,139
0,157
0,165
0,066
0,093
0,101
0,157
0,072
0,075
0,160
0,135
0,163
0,089
0,117
0,230
0,091
0,219
0,184

CX7

0,246
0,166
0,097
0,124
0,126
0,169
0,182
0,127
0,167
0,178
0,128
0,117
0,093
0,122
0,134
0,159
0,108
0,152
0,108
0,044
0,164
0,158
0,110
0,093
0,098
0,166
0,087
0,044
0,097
0,153
0,129
0,096
0,183
0,226
0,118
0,194
0,165

CX8

0,348
0,268
0,293
0,345
0,239
0,250
0,362
0,201
0,311
0,205
0,302
0,247
0,247
0,197
0,254
0,312
0,253
0,285
0,324
0,274
0,290
0,323
0,218
0,302
0,342
0,241
0,182
0,236
0,339
0,248
0,223
0,247
0,269
0,292
0,466
0,308

CX9

0,096
0,214
0,118
0,223
0,273
0,231
0,246
0,178
0,165
0,206
0,140
0,134
0,171
0,170
0,172
0,188
0,143
0,130
0,175
0,251
0,102
0,112
0,115
0,177
0,120
0,128
0,112
0,163
0,123
0,224
0,183
0,253
0,089
0,181
0,150

SuUl

0,084
0,074
0,151
0,214
0,150
0,105
0,156
0,078
0,082
0,114
0,110
0,104
0,214
0,172
0,131
0,063
0,139
0,139
0,153
0,069
0,074
0,113
0,108
0,068
0,077
0,086
0,139
0,083
0,114
0,146
0,169
0,064
0,164
0,110

Su2

0,092
0,151
0,258
0,193
0,116
0,228
0,129
0,148
0,174
0,125
0,140
0,228
0,228
0,176
0,144
0,162
0,251
0,198
0,129
0,167
0,174
0,197
0,172
0,130
0,171
0,215
0,164
0,199
0,215
0,206
0,146
0,182
0,204

SuU3

0,178
0,284
0,189
0,178
0,192
0,136
0,182
0,146
0,137
0,200
0,212
0,203
0,128
0,116
0,184
0,159
0,214
0,081
0,106
0,142
0,188
0,138
0,107
0,112
0,196
0,138
0,214
0,174
0,198
0,072
0,152
0,207

Su4

0,097
0,118
0,081
0,120
0,031
0,141
0,106
0,072
0,205
0,212
0,165
0,086
0,121
0,221
0,174
0,146
0,064
0,089
0,087
0,132
0,085
0,098
0,163
0,111
0,142
0,083
0,112
0,165
0,095
0,199
0,144

SuU5

0,107
0,197
0,128
0,109
0,198
0,159
0,095
0,220
0,178
0,132
0,135
0,206
0,256
0,168
0,198
0,161
0,099
0,126
0,192
0,118
0,142
0,229
0,170
0,214
0,121
0,135
0,249
0,148
0,326
0,229



54 Estructura genética de poblaciones naturales de palma de aceite
(Elaeis guineensis Jacqg.) procedentes de Angola

Anexo G:  (Continuacién)

Su6 Su7 Sus SuU9 CB1 CB2 CB3 CB4 CBS CB6 CB7 CB8 CB9 CB10 CB11
Su7 0,178
Su8 0,184 | 0,231
SuU9 0,108 | 0,074 | 0,104
CB1 0,104 ' 0,096 | 0,190 | 0,056
CB2 0,129 | 0,151 | 0,175 | 0,062 | 0,116
CB3 0,116 0,117 | 0,099 | 0,066 | 0,126 | 0,075
CB4 0,190 0,147 | 0,261 | 0,126 | 0,136 | 0,129 | 0,097
CB5 0,208 0,231 0,215 | 0,150 | 0,170 | 0,127 | 0,141 | 0,199
CB6 0,120 | 0,195 0,188 | 0,101 | 0,088 | 0,077 0,097 | 0,198 0,082
CB7 0,169 | 0,137 | 0,132 | 0,051 | 0,139 | 0,081 0,087 | 0,192 0,148 0,099
CB8 0,164 | 0,123 | 0,162 | 0,075 0,140 | 0,095 0,114 | 0,141 0,238 | 0,164 0,121
CB9 0,193 | 0,216 | 0,279 | 0,175 | 0,142 | 0,106 0,134 | 0,099 | 0,207 | 0,146 | 0,246 | 0,155
CB10 0,158 0,251 | 0,142 0,100 0,212 0,086 0,127 0,191 | 0,210 0,145 0,090 | 0,099 | 0,223
¢B11 0,178 0,137 | 0,188 0,130 0,166 0,077 0,108 0,173 | 0,248 0,170 0,130 | 0,094 0,208 | 0,075
BG1 0,063 0,144 | 0,121 | 0,060 | 0,110 | 0,032 0,058 | 0,126 0,194 | 0,123 | 0,076 | 0,089 | 0,115 | 0,069 | 0,091
BG2 0,078 | 0,121 | 0,119 | 0,045 0,067 | 0,042 0,064 0,122 0,113 | 0,064 0,075 0,085 0,155 0,093 0,132
BG3 0,089 | 0,146 0,126 | 0,068 0,103 | 0,061 0,081 0,128 0,154 0,113 0,090 0,112 0,118 0,128 0,159
BG4 0,102 0,164 | 0,164 | 0,086 | 0,116 | 0,128 0,134 | 0,229 0,231 | 0,145 | 0,149 | 0,124 | 0,217 | 0,149 | 0,189
BG5 0,074 0,137 | 0,103 | 0,023 | 0,098 | 0,057 0,078 | 0,149 0,165 | 0,112 | 0,073 | 0,084 | 0,160 0,050 | 0,106
BG6 0,105 0,138 | 0,142 | 0,054 | 0,115| 0,072 | 0,072 | 0,083 0,163 | 0,136 | 0,079 | 0,090 | 0,084 0,085 0,138
UG1 0,194 0,160 | 0,175 | 0,076 | 0,162 | 0,072 | 0,134 | 0,121 0,209 | 0,176 | 0,105 | 0,050 | 0,121 | 0,035 0,101
UG2 0,103 0,171 | 0,193 | 0,103 | 0,131 | 0,069 | 0,098 | 0,212 0,177 | 0,106 | 0,147 | 0,151 | 0,183 | 0,120 | 0,129
UG3 0,168 0,158 | 0,174 | 0,091 | 0,106 | 0,050 0,115| 0,146 0,142 | 0,107 | 0,134 | 0,145 | 0,157 | 0,158 | 0,161
uG4 0,126 | 0,116 0,166 | 0,077 0,141 | 0,084 0,110 0,155 0,237 0,167 0,121 0,116 0,167 0,095 0,089
uG6 0,193 0,196 | 0,125 | 0,097 | 0,192 | 0,111 0,110 | 0,205 0,246 | 0,175 | 0,090 | 0,092 | 0,244 0,086 0,103
uG7 0,262 0,166 | 0,272 | 0,160 | 0,187 | 0,160 0,168 | 0,227 0,241 | 0,190 | 0,123 | 0,178 | 0,294 | 0,207 | 0,208
uGs 0,104 0,120 | 0,130 | 0,056 | 0,133 | 0,083 | 0,087 | 0,121 0,193 | 0,156 | 0,071 | 0,088 | 0,166 0,095 0,155
uG9 0,266 0,267 | 0,189 | 0,206 | 0,195 | 0,172 | 0,138 | 0,281 0,290 | 0,200 | 0,170 | 0,117 | 0,193 | 0,177 | 0,147
UG10 0,224 | 0,200 0,094 | 0,102 | 0,114 | 0,121 | 0,099 | 0,187 | 0,228 0,156 | 0,133 | 0,089 | 0,195 | 0,130 | 0,108

BGl1 BG2 BG3 BG4 BG5 BG6 UGL UG2 UG3 UG4 UG6 UG7 UG8 UGY UGI10
BG1 0,058
BG2 0,025 0,013
BG3 0,085 0,069 0,079
BG4 0,032 0,035 0,060 | 0,052
BG5 0,039 0,072 | 0,058 | 0,132 | 0,019
BG6 0,060 0,098 | 0,119 | 0,141 | 0,057 | 0,037
UG1 0,062 0,090 0,087 | 0,039 0,069 0,147 0,136
UG2 0,078 0,056 | 0,098 0,061 0,099 0,097 0,104 0,052
UG3 0,059 0,074 | 0,070 | 0,095 0,048 0,066 0,098 0,091 0,108
UG4 0,081 0,057 | 0,126 | 0,157 | 0,069 0,119 0,099 0,176 0,163 0,068
uUG6 0,162 0,122 | 0,170 0,204 | 0,176 0,171 0,182 | 0,209 @ 0,143 | 0,135 | 0,106
UG7 0,007 0,052 0,028 0,126 | 0,029 0,055 0,079 | 0,123 0,128 0,070 | 0,082 0,159
UG8 0,099 0,202 | 0,201 0,179 | 0,166 0,182 0,160 0,146 0,184 0,243 | 0,176 | 0,227 | 0,200
UuG9 0,089 0,128 | 0,156 | 0,125 | 0,072 | 0,093 0,095 0,133 0,089 0,118 | 0,101 | 0,164 | 0,152 | 0,058
UG10 0,067 0,082 | 0,104 | 0,119 | 0,080 0,107 0,119 0,133 0,136 0,127 | 0,116 | 0,183 | 0,176 | 0,058 | 0,000
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