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Resumen

El contenido de proteina en grano y la fuerza de gluten son objetivos
importantes en los programas de mejoramiento de trigo candeal (Triticum turgidum
ssp. durum). Una serie de experimentos fue conducida en el sur de la provincia de
Buenos Aires para determinar los dias a espigazon, rendimiento, contenido de
proteina en grano, peso de mil granos y fuerza de gluten en una coleccién de
germoplasma de trigo candeal de base amplia (n=170). La coleccién fue genotipada
con el array 35K para trigo y marcadores STS. Se determiné la estructura poblacional
con un subconjunto de 1000 SNPs en bajo desequilibrio de ligamiento y se realizé el
mapeo por asociaciéon (MA) para los caracteres fenotipicos evaluados con 3745
marcadores. Fue posible encontrar asociaciones entre los cinco caracteres fenotipicos
y los marcadores moleculares utilizados, confirmando regiones cromosémicas
previamente informadas y en algunos casos, se encontraron QTLs novedosos. Fueron
hallados cinco loci asociados a los dias a espigazdn en los cromosomas 2AS, 2B, 5A,
7A y 7B. Los SNPs asociados a peso de mil granos en el presente trabajo tendrian
relacion con QTLs/ genes encontrados por otros autores en regiones del genoma
similares tanto en trigo pan como en candeal. Los marcadores hallados para contenido
de proteina y rendimiento fueron considerados insuficientes al momento de buscar
asociaciones genotipo-fenotipo en varios ambientes. Existe una region comprendida
entre 7,46 - 36,42 cM del cromosoma 1B que seria responsable por la variabilidad en
la fuerza de gluten observada en esta tesis. El MA realizado con variedades y lineas
elite fue efectivo al momento de detectar varios de los QTL informados previamente en
las mismas regiones cromosomicas a través del mapeo biparental. Los resultados
sugieren que el MA podria ser una herramienta valiosa para identificar regiones
gendmicas para caracteres que se evallan de manera rutinaria en los programas de
mejoramiento de trigo. Las distintas configuraciones alélicas para los dias a espigazén,
peso de mil granos y fuerza de gluten serian el punto de partida para la selecciéon
asistida mediante varios marcadores moleculares. La eficiencia de seleccion seria
similar a la seleccion fenotipica, con la ventaja de no requerir ensayos a campo ni
andlisis de calidad. Ademas, la informacién generada por esta tesis podra ser utilizada
holisticamente para la planificacién de cruzamientos que aporten variabilidad en los

programas de mejoramiento nacionales.
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Abstract

Grain protein content and gluten strength are major targets in wheat breeding
programs (Triticum turgidum ssp. durum). A series of experiments was conducted in
the south of Buenos Aires province to determine days to heading, yield, grain protein
content, thousand kernel weight and gluten strength in a world-wide durum wheat
germplasm collection (n=170). This collection was genotyped with the 35K array for
wheat and STS markers. The population structure was determined using a subset of
1000 SNPs with low linkage disequilibrium and association mapping (AM) was
performed for all the phenotypic characters using 3745 markers. It was possible to find
associations between the five phenotypic characters and the molecular markers used,
confirming previously reported chromosomal regions and in some cases, novel QTLs
were found. Five loci associated with days to heading on chromosomes 2AS, 2B, 5A,
7A and 7B were found. The SNPs associated with thousand kernel weight found in this
work would be related to other QTLs / genes previously reported in similar genome
regions in bread and durum wheat. Markers found for grain protein content and yield
were considered unsatisfactory when looking for genotype-phenotype associations in
several environments. There is a region between 7.46 - 36.42 cM of chromosome 1B
that would be responsible for the variability in gluten strength observed in this thesis.
AM performed with varieties and elite lines was effective at the time of detecting
several of the QTLs previously reported in the same chromosomal regions through
biparental mapping. The results suggest that AM could be a suitable tool for identifying
genomic regions for characters that are routinely measured in wheat breeding
programs. The different allelic configurations for days to heading, thousand kernel
weight and gluten strength would be the starting point for the assisted selection by
several molecular markers in breeding programs. Selection efficiency would be similar
to phenotypic selection, with the advantage of avoiding field trials or quality analysis. In
addition, the information generated by this thesis could be used for planning crosses

that contribute variability to national breeding programs.
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Introduccién general
1.Trigo candeal: origen y caracteristicas de la especie

El trigo candeal o fideo (Triticum turgidum ssp. durum), es una especie
perteneciente a la tribu de las Triticeae, dentro de la extensa y diversa la familia de las
Gramineae o0 Poaceae; histéricamente asociadas al desarrollo de las grandes

civilizaciones.

El género Triticum es complejo y diverso. En 1753, Linneo en su libro "Species
Plantarum" propuso el primer sistema de clasificacion de las plantas (incluyendo a las
distintas especies de trigo), basandose en diferencias morfo-fisioldgicas. Con la llegada
del siglo XX y gracias a la citogenética, el nimero de cromosomas fue clave para la
diferenciacion de las distintas especies del género. El género Triticum posee numero
cromosomico basico de x=7, cada célula somatica tiene 14 cromosomas o un mdultiplo
de 14. Se originan asi, tres grandes grupos de trigo: diploides (2n=14), tetraploides
(2n=28) y hexaploides (2n=42).

La historia evolutiva del género Triticum ha sido ampliamente revisada (Levy y
Feldman, 2004; Matsuoka, 2011; Feldman y Levy, 2012). Dicho género consiste de seis
especies: Triticum monoccocum (genoma AA), Triticum urartu Tumanian ex Gandilyan
(genoma AA), Triticum turgidum L. (genoma AABB), Triticum timopheevii (Zhuk.) Zhuk.
(genoma AAGG); Triticum aestivum L. (genoma AABBDD) y Triticum zhukovskyi
Menabde & Ericz. (genoma AAAAGG). De estas especies, T. urartu sélo existe bajo la
forma silvestre, mientras que T. aestivum y T. zhukovskyi existen s6lo como cultivos
(Dvorak et al., 1993). Las especies restantes, T. monococcum, T. turgidum y T.
timopheevii, poseen formas silvestres y cultivadas. Todas son nativas de la medialuna
fértil de Oriente Cercano, delimitada por los rios Tigris y Elfrates, al este del Mar

Mediterraneo (SE de Turquia, Israel, Libano, Jordania, N de Irak y Ny O de Iran).

Las especies diploides T. monococcum y T. urartu divergieron hace un milléon de
afios (Huang et al. 2002). Las evidencias sefialan que las especies tetraploides
(genomas AABB y AAGG) evolucionaron hace unos 500000 afios a través de la
hibridacion entre T. urartu y una especie emparentada al actual Aegilops speltoides
Tausch. (genoma SS). El origen de las especies tetraploides fue el inicio para la futura
diversificacion a través de la especiacion alopoliploide algunos cientos de afios después.
Durante el desarrollo de la agricultura en la Media Luna Fértil hace 10000 afios, T.

turgidum y T. timopheevii fueron domesticados y aparecieron sus formas cultivadas



(Feldman, 2000; Salamini et al., 2002). Luego de este periodo los trigos hexaploides
emergieron a partir de la hibridacion natural entre los cultivares tetraploides y el diploide
Aegilops sp. Se cree que el trigo pan (T. aestivum, genoma AABBDD) se originé a partir
del cruzamiento natural entre T. turgidum cultivado (genoma AABB) y una especie

silvestre, Aegilops tauschii Coss. (genoma DD) (Kihara, 1944; McFadden y Sears 1944).

Miles de afios de cultivo, seleccién natural y artificial dieron como resultado la
variabilidad morfologica y adaptativa de los trigos tetraploides. Entre los trigos
tetraploides cultivados, es el trigo candeal el que cuenta con mayor superficie de
siembra a nivel mundial, representando un 5% del &rea triguera (90% pertenece a trigo
pan) (Ayed et al., 2017).

2. Importancia econémicay social

El trigo es uno de los cereales de mayor importancia a nivel mundial, y en ciertas
regiones (Europa, sur de Asia) es el cultivo de mayor relevancia (FAO, 2015). A nivel
mundial se siembran alrededor de 220 millones de hectareas y se producen alrededor
de 720 millones de toneladas (USDA, 2015). Los principales productores de este cereal
son el sur de Asia (India, Pakistan, Afganistan), China, paises de la ex Unién Soviética
(Rusia, Ucrania, Kazajistan, Uzbekistan), la Unién Europea (fundamentalmente Francia,
Alemania, Reino Unido, Polonia, Espafia, Italia), Canada, Australia, Estados Unidos,
Medio Oriente (Turquia, Iran, Siria), el norte de Africa (Egipto y Marruecos). En
Sudameérica, Argentina es el pais con las caracteristicas agroclimaticas mas favorables

para la siembra de este cultivo.

El trigo candeal ha representado en los ultimos afios alrededor de un 6-8% de
la produccion mundial de trigo, oscilando entre 30 y 40 millones de toneladas
(Dominguez Brando, 2014). Los principales productores a nivel mundial se

concentran en:

-Europa: fundamentalmente Italia, Francia, Espafia y Grecia, entre 7-8 millones de t;
-Norte de Africa: Marruecos, Libia, Tinez, Argelia y Egipto, 5-5,5 millones de t.;
-América del Norte: Canada: 5-7 millones de t. y Estados Unidos: 1-2 millones de t.;

-Medio Oriente y Asia: fundamentalmente Turquia, Siria, India y Kazajstan: 5-7 millones
de t.;



-México: 1-2 millones de t.;
-Australia: 0,5 millones de t.,

El comercio mundial mantiene en promedio unas 6-8 millones de toneladas por
afo, aproximadamente un 15-20% del total producido en el mundo (Jara Podest4, 2011).
Esto evidencia que muchos de los paises productores son grandes consumidores; por
lo tanto, el mercado importador suele demandar materias primas de calidad superior.

Los principales paises y regiones exportadoras son:

-Canada: lider en exportaciones a nivel mundial, con un promedio de 4-5 millones de
toneladas (60% del candeal comercializado), sostenido en los udltimos diez afios.
Canada durante afios ha basado sus exportaciones en el mantenimiento sostenido de

la calidad.

-Unién Europea: exporta entre 0,5 y 1 milléon de t. por afio; principalmente al Norte de

Africa y ademas trigo candeal forrajero (“trigo candeal de descarte”).

-Estados Unidos: suele exportar volimenes de hasta 0,5 millones de t. por afio. Este

pais también es importador.
Otros paises exportadores emergentes:

-México: con un fuerte y sostenido crecimiento como exportador, ha llegado a
volimenes de 0,5 millones de t. Su evolucién y crecimiento han sido muy significativos

por haber logrado ingresar al exigente mercado importador italiano.

-Siria: se caracteriza por volimenes muy variables por razones climéaticas, llegando a
exportar unos 0,5 millones de t. Es un exportador a tener en cuenta principalmente en
afos favorables para el cultivo, ya que cuenta con una ubicacion estratégica dentro de

una region netamente importadora.

-Australia: esta logrando una progresiva adaptabilidad del cultivo a su extenso territorio.
Esta desarrollando nuevas variedades con mejoras en los aspectos sanitarios y
fisiolégicos que le provean flexibilidad para adaptarse a las distintas rotaciones de
cultivos. Australia dirige sus exportaciones (alrededor de 0,2 millones de t.) a nichos
especificos (como por ejemplo trigo candeal orgénico). El candeal australiano se
caracteriza por su excelente condicién fisica, con bajos % de humedad de grano, alta

proteina (superior al 13%) y elevada vitreosidad (superior al 80%).



Los principales paises y regiones importadoras de trigo candeal son aquellas
con una larga cultura de consumo de diversos productos elaborados con esta materia

prima:

-Norte de Africa: los paises de esta region lo consumen como cuscus (grano sin
pericarpio/ sémola vaporizado durante varias horas) en platos tipicos y en algunos
paises como Marruecos se destaca el consumo de panes elaborados con sémola de
trigo candeal. El volumen importado anual ronda los 3 millones de t.

-Unién Europea: realiza compras anuales de trigo candeal “premium” de alrededor de 2
millones de t. para solucionar problemas de baja proteina y menor tenacidad de gluten
procedentes de Canada, Estados Unidos, Australia y México. Posee una alta capacidad
de molienda y procesamiento (21000 t. dia'), obteniendo mas de 7 millones de t. de
sémola por afio. En ltalia, Francia, Espafia y Grecia existen alrededor de 170 molinos
fideeros, de los cuales un 80% se encuentran en lItalia. Como la competencia por la
superficie en relacién a otros cultivos es alta y ademas el consumo de pasta y sémola

de candeal esta en aumento, todo indica que la UE continuara como importador neto.

-América Latina: existe una demanda creciente en Venezuela (segundo consumidor de
pastas a nivel internacional), Perd y Chile, cubiertas por Canada (0,5 millones de t.
anuales). Desde hace algunos afios Argentina ha entrado en el mercado sudamericano,

comenzando a abastecer de sémola a Brasil y de pastas a Chile (Lezcano, 2011).

Italia lidera el consumo mundial de pasta 26 Kg hab. afio?, seguido por
Venezuela y Tanez (12,3 y 11,9 Kg hab. afio! respectivamente). En nuestro pais, el
consumo es de 7,9 Kg hab. afio?, cifra que lo ubica entre los principales consumidores
de la region (IPO, 2011).

3. Propiedades nutricionales y beneficios del trigo candeal y sus derivados

Con el crecimiento poblacional la agricultura moderna enfrenta el desafio de
asegurar que la produccion de cultivos satisfaga la demanda creciente de alimentos. El
trigo candeal es materia prima para alimentos que proveen las calorias y nutrientes en
muchas regiones del mundo. Desde el punto de vista nutricional, es fuente de energia,
carbohidratos, proteinas y fibras. Su endosperma rico en almidon representa un 70-80%
del peso total del grano, mientras que un 8-20% del mismo es proteina (McKevith, 2004;
Liu, 2007).



En los dltimos afios la llamada dieta mediterranea ha cobrado impulso como una
herramienta saludable para mejorar la nutricién y reducir el sobrepeso. Esta dieta
incorpora una abundante variedad de alimentos de origen vegetal: pastas, verduras,
frutas, panes, cereales, granos enteros, papas, legumbres, nueces y semillas. El aceite
de oliva es la principal fuente de lipidos e incorpora productos lacteos (sobretodo queso
y yogur). El consumo de carne principalmente es a base de pescado. Las aves se
consumen en cantidades bajas a moderadas, y los huevos a menudo aparecen en el

menu, mientras que la carne roja se consume solo en ocasiones (Willett et al., 1995).

La pasta, como parte de la dieta mediterranea, es un excelente alimento de bajo
indice glucémico, que posee ademas varias ventajas. Es un producto no perecedero,
puede ser consumido a cualquier edad e incorpora a la dieta vitaminas y minerales
beneficiosos para la salud. Ademas, pueden elaborarse comidas sabrosas faciles de
preparar y manipular y en general tienen bajo costo (National Pasta Association, 2015).

4. Evolucién del trigo candeal bajo el mejoramiento genético moderno

La larga historia del mejoramiento de trigo candeal ha permitido que el
germoplasma cultivado se pueda diferenciar por caracteristicas morfolégicas y de
adaptabilidad a distintos ambientes. A mediados del siglo XX una clasificacion
taxondmica fue propuesta para identificar "tipos" de candeales (antiguamente llamados
"proles”) (De Cillis, 1964):

-Tipos europeos, adaptados a regiones con climas continentales, relativamente frios,
fundamentalmente el este de Europa. En general poseen requerimientos de

vernalizacion. los inmigrantes alemanes introdujeron estos tipos en América del Norte.

-Tipos mediterraneos/africanos, difundidos en la region del Mar Mediterraneo europea
y del norte de Africa. Poseen necesidades de agua intermedias y altas tasas de

crecimiento.

-Tipos sirio-palestinos, provenientes del Medio Oriente semiarido, con bajos

requerimientos de agua en todas sus fases fisiol6gicas y precocidad.
-Tipos abisinios (etiopes), morfolégicamente diversos.

A través de los siglos XX y XXI, los programas de mejoramiento han producido
variedades elite, especificas para regiones en donde la agricultura esta altamente

tecnificada. En trigo candeal, como en otros cereales autbgamos, el paso inicial en el
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mejoramiento involucrd una etapa donde se seleccionaron plantas entre las poblaciones
locales cultivadas ("landraces"), seguida de cruzamientos entre las lineas promisorias,
para luego realizar seleccion por caracteristicas relevantes (ej. rendimiento, calidad,
resistencia a enfermedades), aprovechando la segregacion en las distintas

generaciones.

Historicamente, las actividades méas importantes en mejoramiento en trigo

candeal han sido realizadas en:

-Italia, desde comienzos del siglo XX (Bozzini et al., 1998; Pecetti y Annicchiarico,1998)
con la investigacién y mejoramiento realizado por Nazareno Strampelli, precursor de la

revolucion verde (Salvi et al., 2013);

-Norteamérica, fundamentalmente en Dakota del Norte (Joppa y Williams, 1998),
California (Dubcovsky, 2004) y Canada (Dexter, 2008);

-Sudamérica, fundamentalmente Argentina y Chile (Jensen, 2005);

-Dos centros internacionales de investigacion: el Centro Internacional de Mejoramiento
de Maiz y Trigo (CIMMYT), ubicado en México (Abdalla et al., 1993; Pfeiffer et al., 2000)
y el Centro Internacional de Investigacién Agropecuaria en Areas Aridas (ICARDA),

coordinado en la actualidad desde Marruecos (https://www.icarda.org).

Las actividades iniciales en mejoramiento de trigo candeal, llevadas a cabo
durante las primeras décadas del siglo pasado consistieron en identificar un nimero
relativamente pequefio de "selecciones mejoradas" a partir de la gran variabilidad
presente en las poblaciones locales de Cercano Oriente. En particular, los mejoradores
italianos exploraron la variabilidad de poblaciones del norte de Africa (Libia y Argelia) y
de Cercano Oriente. Se desarrollaron un buen nimero de variedades en aquel periodo,
particularmente de buena calidad de grano. Una de ellas fue el cultivar (cv.) Senatore
Capelli, de origen africano, de muy buena calidad, adaptado a los ambientes
mediterrdneos, pero de elevada altura, ciclo vegetativo largo y susceptible a las

enfermedades mas comunes del cultivo.

Como resultado de los cambios en las practicas agronémicas, especialmente la
utilizacién masiva de los fertilizantes nitrogenados, los genotipos seleccionados de las
poblaciones locales mostraron problemas de produccion excesiva de biomasa y ciclos
vegetativos excesivamente largos para los ambientes mediterraneos. Ello dio lugar a

mayor susceptibilidad vuelco y royas en estadios tardios de cultivo (post llenado de
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grano). A partir de la segunda mitad del siglo XX los mejoradores de trigo candeal
tuvieron como objetivo principal la reduccién de altura de los cultivares, aumentar la
productividad a través de genotipos de ciclo vegetativo mas corto, incrementar la
capacidad de macollaje y fertilidad de espiga. Uno de los eventos mas importantes en
el mejoramiento de trigo candeal ocurrié cuando fue posible transferir el habito de
crecimiento semienano, causado por el gen Rhtl, localizado en el cromosoma 4B,

proveniente de la variedad de trigo pan Norin 10.

Las estrategias de mejoramiento desarrolladas en este periodo en CIMMYT,
Italia y otros paises del Mediterrdneo crearon un pool génico de elite adaptado a
condiciones de clima templado-calido, en general de ciclo vegetativo corto, insensibles
al fotoperiodo y alta productividad ante mejoras en las condiciones ambientales. Por el
contrario, los materiales desarrollados en América del Norte fueron seleccionados para
poseer sensibilidad al fotoperiodo, caracteristica deseable para aquellos ambientes.

Al comparar la variabilidad genética presente en las poblaciones locales y el
germoplasma elite mejorado, se observa que este Ultimo ha tenido su origen en un
numero bajo de accesiones “fundadoras" o "ancestrales", principalmente para aquellos
cultivares elite que tienen su origen en materiales del CIMMYT o ICARDA. Sin embrago,
Pfeiffer (2001) demostré que las variedades liberadas recientemente por el CIMMYT
incrementaron la ganancia genética en rendimiento, gracias al desarrollo de diferentes
ideotipos de planta. No se han detectado aumentos en el indice de cosecha, sino
aumentos de peso de todos los 6rganos aéreos de la planta y una mayor variabilidad en
las fechas de floracion y madurez, asociadas a mayor nimero de granos por espiga y

espigas m=.
5. Historia, evolucién y situacion actual del trigo candeal en Argentina

El primer trigo sembrado en la Argentina, a mediados del siglo XVI en cercanias
de la actual ciudad de Santa Fe, se especula que fue trigo candeal traido por los
conquistadores espafioles. Esto no deja de ser sélo un hecho anecdético, porque luego
el trigo més se difundido, al principio en una escala muy reducida y posteriormente en

forma masiva fue el trigo pan.

La historia del mejoramiento del trigo candeal en nuestro pais comienza con la
introduccion para su cultivo de algunas poblaciones de este cereal. Estas fueron
introducidas por los inmigrantes, principalmente italianos, a principios del siglo XX. Estas

poblaciones fueron posteriormente la base de germoplasma para los primeros trabajos



de mejoramiento. Durante aquellos afios la investigacion realizada sobre esta especie
se limitaba a ensayos comparativos de rendimiento y otros especificos para evaluar
resistencia a carbones-caries. Se identificaba a este cereal con la denominacion
candeal o candeal comln y era considerado como una variedad mas en la lista de
trigos pan evaluados. Por cuestiones culturales y ambientales, el cultivo se instal6 dentro
de la Subregién Triguera IV (Zarrilli, 2010) en el sur de la provincia de Buenos Aires,
fundamentalmente en los partidos de Tres Arroyos, Adolfo Gonzalez Chaves, San
Cayetano y Coronel Dorrego y la region circundante a los mismos; conocida en la

actualidad como “Regioén Candealera” (Jensen y Carbajo, 2001).

A partir de 1920, con la finalidad de mejorar la calidad de la semilla utilizada, un
grupo de productores de la zona de Tres Arroyos, nucleados en la Cooperativa de
Seguros La Previsién, comenzaron las primeras tareas de mejoramiento de la especie
mediante el proceso de seleccion de plantas sobre las poblaciones traidas porlos
inmigrantes italianos a la region (Memoria Institucional de la Chacra Experimental

Integrada Barrow, 1998).

En 1940 se iniciaron las primeras combinaciones genéticas, mediante la
realizacion de cruzamientos artificiales entre las selecciones locales y diferentes
materiales introducidos provenientes de Estados Unidos, Italia y Rusia. Sin embargo,
estas combinaciones no permitieron modificar demasiado la muy limitada variabilidad
genética debido a la la similitud entre los materiales utilizados. Las primeras selecciones
se realizaron sobre la base de aspectos agrondmicos, sanitarios y de productividad;

pero sin tener en cuenta la calidad de los granos.

Las variedades obtenidas en el pais, desde el inicio del mejoramiento hasta
principios de la década del 60, tuvieron caracteristicas agronémicas muy similares entre
si y se caracterizaban por un ciclo vegetativo intermedio-corto, contar con resistencia a
roya de la hoja (Puccinia triticina) y buen comportamiento a carbones. Sin embargo,
poseian algunos defectos como excesiva altura, falta de resistencia a roya del tallo
(Puccinia graminis), susceptibilidad a heladas, sequia, arrebato y vuelco.
Afortunadamente, estos nuevos materiales tuvieron un buen nivel y homogeneidad en
su calidad, lo que permiti6 al pais comenzar a exportar grano y captar mercados

exigentes como el europeo, principalmente el italiano.

En el afio 1962 se crea el Laboratorio de Calidad Industrial de Granos de la

Chacra Experimental Integrada Barrow, Unico hasta la actualidad en nuestro pais para



la evaluacion de calidad de trigo candeal. Se comienzan pruebas rudimentarias con la

finalidad de brindar apoyo al programa de mejoramiento desarrollado en la experimental.

Un cambio importante en el rumbo del mejoramiento se produjo en los inicios de
1960, mediante el programa de apoyo al mejoramiento de trigo pan y candeal para
Ameérica del Sur brindado por el Centro Internacional de Mejoramiento de Maiz y Trigo
(CIMMYT) de México. EI CIMMYT aport6 una mayor variabilidad genética respecto de
la utilizada hasta el momento y sus materiales se caracterizaban por llevar genes de
enanismo y una alta fertilidad de espiga. La introgresion del nuevo germoplasma
favorecié la tarea del mejoramiento en algunos aspectos, puesto que permitid
incrementar la productividad del cultivo y mejorar la sanidad respecto de las royas (Kohli
y Martino, 1998; Kohli, 2014). Sin embargo, plante6 un nuevo enfoque frente a otras
enfermedades y ciertos parametros de calidad, que debieron superarse posteriormente.

En la década del ‘80, el area del cultivo disminuyd considerablemente por dos
razones principales. La primera fueron dos campafias con una severa epidemia de golpe
blanco (Fusarium spp.) (1976-77 y 1977-78) y el reemplazo del cultivo por trigo pan, en
aguellos momentos de mejor comportamiento ante esta enfermedad. La segunda causa
fue el reemplazo de las variedades “tradicionales” de excelente calidad industrial por
variedades modernas de mayores rendimientos y calidad discreta. Esto provocé que
Italia, el principal importador de sémolas, suspendiera sus compras y provocara el

desaliento de la produccion en nuestro pais.

La caida en la produccién comprometié el abastecimiento de la industria fideera
nacional, que se vio obligada en alguna oportunidad a importar materia prima. Para
lograr la recuperacion del cultivo y satisfacer su abastecimiento, algunas empresas
molineras alentaron la produccion mediante el sistema de contratos con los productores.
Estos establecian el compromiso de comprar toda su produccién mas un sobreprecio

respecto de trigo pan, con las correspondientes bonificaciones y/o rebajas por calidad.

A pesar de las circunstancias por las que atravesaba el cultivo de trigo candeal,
se continuaron volcando esfuerzos en busca de nuevos logros. Estos se concretaron
con la difusién de nuevas variedades, mejorando la calidad de la produccion, aunque
debe sefialarse que frente al nuevo esquema (contratos) también se prestd6 mayor

atencioén en la tecnologia de produccion.

A partir del siglo XXI las variedades inscriptas cuentan con mayor productividad

sin relegar caracteristicas de calidad.



Al analizar la evolucién del cultivo en Argentina (Figura 1) es interesante destacar
gue el rendimiento (Kg. ha?, linea color fucsia) mantiene una tendencia creciente. Este
comportamiento es el resultado de la investigacion para el mejoramiento, la aplicacion

de tecnologia de insumos y procesos en el manejo del cultivo.

Las principales empresas fideeras del pais utilizan instalaciones propias para la
molienda del trigo candeal y, como se menciond, adquieren el cereal a productores
contratados. En las ultimas campafias se obtuvieron entre 100.000-250.000 toneladas
de candeal segun estadisticas oficiales del Ministerio de Agroindustria de la Nacién
(Datos Abiertos del Ministerio de Agroindustria, 2015). Los datos que maneja el sector
industrial reflejan valores superiores de produccion, cercanos a las 300000 t. (Weimann,
2014). De cualquier manera, se observa una tendencia al aumento de produccion y
molienda; y esta guarda relacibn con importantes inversiones y capacitaciones

realizadas por la industria en estos ultimos afios (Lezcano, 2011).

La produccién actualmente se reparte entre tres provincias: Buenos Aires,
Tucuman y San Luis. Como se mencion6 anteriormente, la provincia de Buenos Aires
lidera con amplitud la produccion de este trigo (un 85% de la producciéon nacional),

considerado a nivel comercial como especialidad.

En la Figura 1 se puede observar la evolucion histérica de este cultivo.
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Figura 1: Evolucion del trigo Candeal en Argentina: Area de Siembra, Produccién Total y
Rendimiento. Barras verdes: Area sembrada (ha), barras rojas: Produccion total (t.). Linea azul:
Rendimiento (Kg. hal), linea fucsia: tendencia de rendimiento. Fuente: elaboracién propia con

datos estadisticos del Ministerio de Agroindustria de la Nacién, 2015.
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En el contexto nacional e internacional previamente descripto, el principal
desafio del mejoramiento es la obtencién de variedades con buena produccion y alta
calidad, capaces de satisfacer las exigencias de los importadores y que permitan logar

el mejor producto final posible.
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Propuesta de trabajo

El presente trabajo (tesis doctoral) fue propuesto como continuidad de los
estudios de diversidad genética iniciados por el grupo de Biotecnologia Vegetal (Trigo
candeal) del CERZOS (CCT-CONICET Bahia Blanca) en colaboracién con los tres
criaderos de trigo candeal de nuestro pais: ACA Semillas, Buck Semillas S.A. y la
EEAI INTA Barrow (convenio MAIBA-INTA). Se posee una coleccion de germoplasma
de trigo candeal (T. turgidum ssp. durum) de base amplia y se busca asociar
informacién molecular con caracteres fenotipicos agronémicos y de calidad mediante
la utilizacion del mapeo por asociacion. Se espera que este trabajo permita la
localizacién de regiones gendmicas (QTL) que afectan a estos caracteres complejos y
la identificacion de marcadores moleculares asociados a rendimiento, calidad y

adaptacion para su utilizacion practica en programas mejoramiento.
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Hipo6tesis de trabajo

1. Las regiones gendmicas asociadas al contenido de proteina y fuerza de
gluten presentan un alto grado de desequilibrio de ligamiento debido a la fuerte presion

de seleccion impuesta al trigo candeal argentino.

2. El mapeo por asociacion permitird identificar genes/QTLs asociados a

contenido de proteina y fuerza de gluten.

3. La evaluacion y caracterizacion de un numero elevado de materiales
genéticos diversos permitird encontrar variantes alélicas que actlen positivamente

sobre el contenido de proteina y la fuerza de gluten.

13



Objetivos

En funcién de las hipétesis se plantean los siguientes objetivos:

1. Determinar el grado de desequilibrio de ligamiento presente en el genoma de
trigo candeal y la estructura poblacional en una coleccién de germoplasma. Para ello

se propone:

a) Seleccionar y amplificar marcadores de tipo SNP, ampliamente

distribuidos en el genoma, en la coleccion de materiales vegetales en estudio.

b) Analizar el desequilibrio de ligamiento y determinar la estructura
poblacional utilizando los marcadores mencionados en el punto anterior y otros
obtenidos por el grupo de trabajo (STS, SSR y SNP).

2. Realizar estudios de mapeo por asociacién sobre la mencionada coleccion
de germoplasma (cultivares y lineas avanzadas, argentinas y extranjeras) a fin de
identificar variantes alélicas en marcadores neutros o genes asociadas al contenido de

proteina y fuerza de gluten. Para ello se propone:

a) Evaluar el fenotipo de los materiales en ambientes contrastantes del

area del cultivo.

b) Identificar marcadores moleculares que se encuentren asociados a
los caracteres de calidad en estudio mediante diferentes métodos de mapeo

por asociacion.
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Capitulo 1: Fenotipado de caracteres agrondmicos y de calidad de la
coleccion de germoplasma de trigo candeal en ambientes del sur

bonaerense.
1. Introduccion

1.1. Determinacion del rendimiento y calidad en trigo candeal

En la busqueda de elementos que contribuyan a manejar o mejorar
genéticamente de manera mas eficiente el rendimiento de un cultivo se necesita

entender el modo en que el mismo es determinado.

En el trigo, dos componentes forman el rendimiento (nimero de granos m2y
peso de los granos). Numerosas evidencias han demostrado que es el nimero de
granos el que mejor explica las variaciones en el rendimiento (Calderini et al., 1999).
Es légico pensar que cuanto mayor sea el numero de granos, mayor sera el
rendimiento del cultivo y es por ello que las practicas de manejo se disefian en funcién
de maximizar el niumero de granos por unidad de &rea. El mejoramiento apunta a
desarrollar cultivares de trigo que aprovechen los recursos ofrecidos (naturales y de

manejo) eficientemente para generar una elevada cantidad de granos por superficie.

El nimero de granos por unidad de area se construye durante diferentes
estadios del cultivo demostrando la complejidad del sistema que se esta analizando.
Existe un periodo critico para la definicion del namero de granos. El lapso que media
desde 20 dias pre-floraciébn y 10 post-floracion es de suma importancia para la
generacion del nimero de granos por unidad de area (Abbate et al., 1995; Fischer,
1985; Savin y Slafer, 1991; Slafer y Andrade, 1993). Por consiguiente, el
establecimiento de un mayor niamero de granos (y en consecuencia de un mayor
rendimiento) dependera del estado del cultivo al iniciar el periodo critico y las
condiciones ambientales que disponga el cultivo durante ese periodo (Slafer, et al.,
2004).

Los principales factores meteoroldgicos que inciden sobre la cantidad de
granos en la produccién de trigo en el sur bonaerense, en secano, son la temperatura
(minima, media y maxima) y la disponibilidad de agua para asegurar la supervivencia
de los frutos. Si las temperaturas son elevadas pre (Wardlaw et al., 1989; Tashiro y

Wardlaw, 1990; Ugarte et al.,, 2007, Yang et al., 2017) y post antesis (Henry y
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Kettlewell, 1996; Ferris et al., 1998; Ugarte et al., 2007) provocan disminuciones en el

rendimiento debido a un acortamiento en las etapas de desarrollo de los granos.

El componente peso de los granos se define en una etapa méas acotada del
ciclo. Este periodo estd comprendido entre la floracion y la madurez fisiolégica del
cultivo (cese de la acumulacion de materia seca en el grano con un 37% de humedad
en grano). El peso final del grano estd determinado por la tasa de acumulacion de
materia seca y la duracion del periodo de llenado, por lo tanto, el peso final dependeréa
de la potencialidad genética de cada cultivar y de las condiciones ambientales durante
el periodo de llenado.

Nuevamente, la temperatura y la disponibilidad hidrica durante el periodo de
llenado son dos de los factores de mayor incidencia. Aumentos en la temperatura
media durante este periodo determinardn un incremento en la tasa de acumulacién de
materia seca en grano, acompafiada de una reduccion mas que proporcional en la
duracion de esta etapa, disminuyendo, en consecuencia, el peso final de los granos.
Con relacién a la disponibilidad hidrica, una baja disponibilidad de agua durante el
periodo de llenado disminuye el tiempo de acumulacibn de materia seca, con la

consecuente reduccion del peso de grano (Slafer et al., 2004).

En condiciones de campo, la variacion en el contenido de proteina a lo largo
del tiempo y entre regiones se ve asociado positivamente con las altas temperaturas
durante el llenado de grano (Smith y Gooding, 1996; 1999).

Las asociaciones negativas entre contenido de proteina y rendimiento podrian
ser el resultado de un efecto dilucion de los componentes nitrogenados cuando la
deposicion de carbohidratos se ve favorecida (Cox et al., 1986; Jenner et al., 1991).
De acuerdo con Campbell et al. (1981), los mayores valores de proteina en grano se
encuentran bajo condiciones adversas o no ideales para la formacion y llenado de
grano, ya que la fotosintesis es méas sensible a condiciones de crecimiento
desfavorables que la acumulacion proteica. Esta dinamica suele ocurrir en el sur
bonaerense, en donde aquellos sitios con mayores potenciales de rendimiento
muestran menores contenidos de proteina en grano (y visceversa), para una serie de
12 afios de evaluacion de ensayos (Larsen et al., 2016b). Sin embargo, no es una
regla universal, ya que esta correlacion también depende de la fertilidad del suelo,
momento de aplicacion de fertilizantes nitrogenados (Zamora, 2016) y el nivel de

rendimiento alcanzado (Stoddart y Marshall, 1990).
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Como ha sido mencionado previamente, los parametros mas importantes que
afectan a la calidad industrial en la fabricacion de pastas son la calidad de gluten y el
color marillo de la sémola. Aun cuando las condiciones ambientales juegan un papel
significativo en estos caracteres, la investigacién ha demostrado que se hallan bajo un
fuerte control genético (Guzman et al.,, 2016). Estudios en variedades comerciales
argentinas en el sur de la provincia de Buenos Aires durante varios afios ha
demostrado de que los genotipos analizados se caracterizan por tener, en general, un

gluten de elevada calidad (Molfese et al., 2016).

1.2. Calidad en trigo candeal

La calidad del producto final, siendo el mas importante la pasta, comienza con
la calidad de la materia prima. La calidad del grano producido estad fuertemente
determinada por el genotipo, y modificada en menor o mayor medida por el ambiente

de cultivo (localidad, condiciones meteorolégicas, practicas y manejo agronémicos).

No es posible proponer una definicion sencilla y amplia de la calidad de trigo
candeal, ya que la misma cambia en funcion del eslabén de la cadena industrial y del
destino final de la mercaderia (Troccoli et al., 2000). Ademas, la calidad es un
concepto dindmico, cambiante a lo largo del tiempo, en respuesta a los adelantos
tecnolégicos (variedades, manejo agronémico, tipos de molienda, secado). En la Tabla
1 se resume los principales parametros de calidad de trigo candeal en funcién de cada

uno de los integrantes de la cadena comercial.

Tabla 1. Aspectos principales de calidad para los distintos actores de la cadena de trigo
candeal (modificado de Troccoli et al., 2000).

Calidad de frigo candeal para:
Criadero-Semillero Productor Acopiador Industria Molinera Industria fideera Consumidor
Pureza varietal Ri i Ci ado de proteina Rendimiento de sémola Contenido de poteina Calidad de coccidn
Poder germinativo E"“"’i"“dc::;“i'"""” ¥ Conterido de ghien Contenido de cenizas Contenido de gluten Apariencia

Contenido de . - - -
proteinafgiuten Humedad del grano Uniformidad de grano Caldad de gluten Relacion calidad/precio
Peso hectolitrico Peso hectolitrico Tamafio de paricdade o 0 g Ementaria

sémola
Humedad del grano Color amanlio de sémola

Como se menciond previamente, el trigo candeal es un cultivo destinado
principalmente al consumo humano. Sus caracteristicas particulares (por ejemplo, el
tamafio de grano, dureza y color amarillo brillante) hacen de este cereal la mejor

materia prima para la elaboracion de pastas secas. Por ende, es deseable que una
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variedad de trigo candeal sea de buena calidad; debe poseer endosperma vitreo y
duro, alto contenido de proteina y pigmento amarillo y una composicion de proteina en
gluten balanceada. El contenido y la composicion de la proteina en grano han sido

objetivos principales de los programas de mejoramiento.

1.2.1. Contenido de proteina del grano

El contenido de proteina es uno de los principales caracteres de calidad tanto
en trigo pan como en candeal, y es determinante de la calidad del producto final (pan o
fideo).

El aspecto de grano vitreo y con textura dura esté fuertemente asociado con el
contenido de proteina y se correlaciona con un rendimiento de sémola alto (excepto
para granos chuzos). Las sémolas con alta proteina tienen un numero bajo de
particulas almidonosas, y se hidratan en consecuencia de forma pareja durante el
mezclado, produciendo fideos fuertes y elasticos. El contenido de proteina también
esta relacionado al aspecto visual de la pasta (color, fisuras, textura de la superficie) y
sus cualidades durante la coccién. La razon por la cual un alto contenido de proteina
incrementa la calidad de la sémola es debido a que las cadenas de polipéptidos son
mas numerosas Y las posibilidades de interaccion entre las proteinas para formar una
red son mayores (Seghezzo y Molfese, 1999). Se ha comparado la misma variedad de
trigo con diferentes contenidos de proteina y se establecié que contenidos crecientes
de proteina mejoraban la calidad de coccién (Dexter et al., 1983). Segun Dexter et al.
(1980), el contenido de proteina puede ser el responsable del 30-40% de la
variabilidad en la calidad de coccién de la pasta. Los aumentos en el contenido de
proteina mejoran la tolerancia a la sobrecoccion, incrementan la firmeza y reducen la
pegajosidad de la pasta (D'Egidio et al., 1990; Del Nobile et al., 2005; Sissons et al.,
2005b; Samaan et al., 2006; Sissons, 2008).

La elevada influencia de factores ambientales, el manejo de cultivo y la
asociacion negativa del contenido de proteina con el rendimiento han dificultado su
incremento de proteina mediante mejoramiento tradicional, es un caracter complejo,
controlado por varios genes a lo largo del genoma de trigo (Pagnotta et al., 2005).
Segun estos autores, una dificultad adicional ha sido la escasa variabilidad genética en
el rango proteico existente entre los cultivares elite de trigo candeal. Esto contrasta

con lo que sucede en especies silvestres diploides y tetraploides emparentadas.
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La importancia del estudio de las proteinas del grano de trigo se debe a su
valor tecnolégico y nutricional. El trigo es el Unico de los cereales que posee
harina/sémola con la habilidad para formar masas para la fabricacion de pan y pastas.
Esta propiedad particular es conferida por las proteinas de reserva del endosperma del
grano, capaces de construir durante el amasado una estructura denominada gluten. El
gluten, por definicion, es la masa viscoelastica remanente luego de eliminar por lavado

el almidén de una masa.

1.2.2. Proteinas no formadoras de gluten

Las proteinas que no forman gluten representan 20% del total de proteinas del
grano. Estan compuestas fundamentalmente por albiminas (solubles en agua) y
globulinas (solubles en solucion salina), siendo mas abundantes las primeras, y
proteinas solubles en cloroformo-metanol. Estas Ultimas de muy bajo peso

molecular (<20 kDa).

Como estan localizadas principalmente en el embrién y en la capa de aleurona,
son removidas durante la molienda, por lo que no son importantes para el consumo

humano ni para la determinacion de las propiedades cualitativas.

Las albuminas y globulinas se acumulan desde el inicio y hasta 20 dias
después de la antesis y luego se mantienen en un nivel constante (Triboi et al., 2003).
Cumplen funciones enzimaticas inhibiendo o promoviendo la germinacion (Payne y
Rhodes, 1982).

1.2.3. Proteinas del Gluten

Las proteinas del gluten representan entre 75-80% de las proteinas totales del
grano de trigo, ricas en los aminoacidos prolina y glutamina. Tipicamente al gluten se
lo divide en dos fracciones: proteinas solubles en alcohol (gliadinas) y proteinas
insolubles en alcohol (gluteninas). Las gliadinas consisten en proteinas monomeéricas
y se separan en grupos a, B, Yy Yy w por electroforesis en poliacrilamida a bajo pH
(Woychik et al., 1961). Representan alrededor del 40% de las proteinas totales. Las
gluteninas son proteinas poliméricas estabilizados por enlaces disulfuro entre
cadenas. Estos enlaces deben ser reducidos para que las subunidades puedan ser
analizadas con mas detalle. Luego, se liberan dos grupos principales de polipéptidos:
las subunidades de alto peso molecular (HMW) y de bajo peso molecular (LMW). Al

igual que las gliadinas, constituyen un 40% de las proteinas del trigo. La separacién de
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las subunidades de glutenina segun su peso molecular se realiza por electroforesis en
gel de poliacrilamida. Cada genotipo produce un patrén electroforético definido y
diferente a otros por el niumero, movilidad e intensidad, lo cual muchas veces es

utilizado para la identificacién varietal.

Existen otros tipos de clasificaciones de las proteinas del gluten, de acuerdo a
sus caracteristicas estructurales (Shewry et al., 1984), tamafio, puntos isoeléctricos
(Jackson et al., 1983) y funcionalidad (Kasarda, 1999). Para el caso particular de las
subunidades LMW, existe una clasificacibn basada en el aminoacido terminal
(D'Ovidio y Masci, 2004).

La cantidad de gluten presente en la masa esta directamente relacionada al
contenido de proteinas en el grano (Cuniberti et al., 2012). Por otra parte, la cantidad
de proteina en grano responde mayormente al ambiente en donde se desarrolla el
cultivo y al manejo que recibe el mismo (fundamentalmente la fertilizacion
nitrogenada). Trabajos realizados en nuestro pais indican que todos los genotipos
incrementan su contenido de proteina en grano ante un aumento de la fertilizacién
nitrogenada, sobretodo en aplicaciones tardias (Bergh et al., 1998; Bergh et al., 2000;
Bergh et al., 2003; Zamora, 2016). La variacién genética en el contenido de proteina
es mucho menos importante que la variacion debida a las condiciones ambientales de

crecimiento del cultivo, lo cual dificulta el mejoramiento de este caracter.

Por el contrario, la calidad de las proteinas presentes en el gluten es una
caracteristica mayormente dependiente del genotipo, y por lo tanto mas facilmente
modificable a través del mejoramiento genético. Las distintas combinaciones de
variantes alélicas para los genes que codifican las proteinas han demostrado ser las
responsables de las diferencias en la calidad reolégica de las masas entre los
cultivares (Pfluger, 2003).

Como concepto general se podria decir que para obtener pastas de alta
calidad se necesita un grano de trigo candeal con un contenido de proteina los
mas elevado posible y un gluten fuerte (Feillet, 1988; Dexter y Matsuo, 1977; Dexter
y Matsuo, 1980 Seghezzo y Molfese, 1999; Ames, 2003).

1.2.3.1. Bioquimica de las proteinas del gluten

Thomas B. Osborne (1907) desarrollé una clasificacién de las proteinas del

grano de trigo basada en la solubilidad en solventes especificos: albuminas en agua,
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globulinas en soluciones salinas, prolaminas en mezclas etanol-agua y glutelinas en
soluciones acidas o basicas. A las prolaminas de trigo las llamé gliadinas. A las
glutelinas en trigo se las conoce como gluteninas. Sin embargo, es importante
destacar que, cada una de estas fracciones es una mezcla compleja de diferentes
polipéptidos, y que existen solapamientos entre los diferentes grupos, principalmente
entre gliadinas y gluteninas. La mayor diferencia entre las gliadinas y gluteninas radica

en la capacidad de las segundas de formar puentes disulfuro intermoleculares.

Mientras las gliadinas son proteinas monoméricas funcionalmente (formadas
por un solo polipéptido), las gluteninas (proteinas poliméricas) estan formadas por
mdultiples cadenas de polipéptidos unidos entre si por puentes disulfuro. Esta
estructura polimérica es responsable del alto peso molecular de las gluteninas y de su

insolubilidad parcial.

En la Figura 2 se resume la clasificacion y nomenclatura de las proteinas del

gluten separadas por electroforesis en gel SDS-PAGE (Shewry et al., 2003).

GLIADINAS
solubles grupo de las GLUTENINAS
en alcohol prolaminas insolubles
en alcohol
Py HMW
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Figura 2: Clasificacion y nomenclatura de las proteinas de gluten de trigo separadas por
electroforesis en gel SDS-PAGE a bajo pH. Las subunidades de gluteninas clase D de bajo
peso molecular (Low Molecular Weight, LMW) son componentes minoritarios y no estan

claramente ubicados en esta separacién. Tomado de Shewry et al., 2003.

La estructura y combinacion de las prolaminas determina las dos propiedades
fundamentales del gluten: elasticidad y extensibilidad. En trigo candeal, los glutenes
blandos, pegajosos y muy extensibles estdn asociados a un alto contenido de gliadina,
que es cohesiva, pero con baja elasticidad y ocasionan una pobre firmeza del fideo.
Aquellos que sean firmes, elasticos y moderadamente extensibles poseen un alto
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contenido de gluteninas y tienen la tendencia a mostrar una buena calidad de coccion
(Seghezzo y Molfese, 1999).

En la mayoria de los cereales, las prolaminas y glutelinas estan codificadas por
varias familias de genes. Durante la evolucibn han ocurrido duplicaciones,
translocaciones, inserciones y otros re-arreglos cromosémicos. Estos cambios
genéticos han generado un elevado nivel de polimorfismos proteicos inter e intra
especie. Las variaciones que pueden observarse en los geles los patrones de
proteinas se deben a la existencia de variantes alélicas en cada locus. Los estudios
genéticos indican que los genes que codifican las proteinas de reserva presentan una
herencia mendeliana codominante simple (Metakovsky et al., 1986; Payne et al., 1981;
Payne et al., 1987a). La localizacion cromosémica de los genes de proteinas de trigo
se estalecio, utilizando principalmente materiales aneuploides del cultivar de trigo pan
Chinese Spring (Lafiandra et al., 1984; Noma et al., 2016) y sus cruzamientos (Payne
et al., 1987b; Wang et al., 2016).

1.2.3.2. Proteinas del gluten: relaciones entre genética, polimorfismo y calidad.
Antecedentes.

Las gliadinas son codificadas por genes presentes en los loci Gli-1 (y y w) y Gli-
2 (a y PB), localizados en el brazo corto del grupo de cromosomas 1 y 6,

respectivamente.

La mayoria de las subunidades de gluteninas de bajo peso molecular (LMW-
GS) estan codificadas por el complejo de loci Glu-3, estrechamente ligado a los loci
Gli-1, mientras que las subunidades de gluteninas de alto peso molecular (HMW-GS)
son codificadas por pares de genes en los loci Glu-1, localizados en los brazos largos
de los cromosomas 1A y 1B. Otros loci menores han sido reportados sobre el brazo
corto de los cromosomas 1A y 1B, conteniendo genes de componentes de

subunidades menores de gliadinas y gluteninas (Ruiz et al., 2005).

Los estudios que asocian las proteinas del gluten con las caracteristicas de la
calidad de coccibn comenzaron con Damidaux et al. (1978), quienes analizaron la
composicion de gliadinas en un grupo de variedades de trigo candeal, cubriendo un
rango amplio de calidades. Estos autores encontraron que la presencia de gliadina del
tipo -y 45 se asociaba a una mejor calidad en comparacion a aquellas que poseian la

variante alélica gliadina del tipo -y 42. Los genes codificantes para estas proteinas
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estan presentes en el locus Glu-B1 y se asocian con los genes de gluteninas de LMW
presentes en el locus Glu-B3. Particularmente, al gen codificante para la gliadina del
tipo -y 45 se lo asociaba a los genes codificantes para el tipo de subunidades B de
gluteninas de bajo peso molecular; las LMW-2; mientras que el gen codificante para
gliadina del tipo -y 42 era asociado a un grupo distinto de gluteninas de LMW,
designado como LMW-1. Estudios posteriores demostraron que las gliadinas del tipo -
y 45 y 42 sélo acttan como marcadores genéticos y que las LMW-GS son las
verdaderas responsables de causar diferencias en la calidad; con LMW-1 y LMW-2
asociadas a mala y buena calidad, respectivamente (Payne et al., 1984; Pogna et al.,
1988).

Por otro lado, los loci Glu-A3 y Glu-B2 también contribuyen a la heterogeneidad
observada. Cada uno de estos loci son polimérficos. Nieto-Taladriz et al. (1997)
analizaron la composicion de LMW-GS en una coleccién de 88 cultivares de trigo
candeal y detectaron ocho alelos en el locus Glu-A3, nueve alelos en el locus Glu-B3 y
dos alelos en el locus Glu-B2, proponiendo una nueva nomenclatura para los mismos.
En un trabajo posterior, Carrillo et al. (2000) examinaron los efectos de las variantes
alélicas identificadas por Nieto-Taladriz et al. (1997) en la calidad de sémola mediante
el test de sedimentacion SDS, mixograma y alveograma. Este trabajo hizo posible
establecer un ranking de calidad de los homeoalelos presentes en los tres loci y
confirmoé que las variantes alélicas asociadas al locus Glu-B3 tienen mucho mayor
efecto sobre la calidad del gluten que los alelos Glu-A3 y Glu-B2. Ademas, este
estudio demostr6 que aquellos cultivares que poseian el componente de gliadina-y 45
podia asociarse con seis alelos diferentes en el locus Glu-B3 y esta variabilidad podria
explicar las variaciones en calidad de los cultivares con y 45 reportados por distintos

grupos de investigacion (Ruiz et al., 2005).

Los trabajos realizados acerca del rol de las HMW-GS respecto a la calidad del
trigo candeal no son tan concluyentes. Esto puede deberse al hecho que los cultivares
analizados han mostrado un rango limitado de variabilidad en el locus Glu-B1 y la
mayoria de ellos poseen el alelo nulo en el locus Glu-Al. Se han obtenido resultados
inconclusos y contrastantes (Oak y Dexter, 2006). Sin embargo, existen indicios de
gue las variantes en los loci Glu-1 pueden explicar las diferencias en fuerza de gluten,
aungue en menor medida que las causadas por variaciones de las LMW-GS
(Turchetta et al., 1995; Brites y Carrillo, 2001; Sissons et al., 2005a).
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Estudios recientes de QTLs asociados a caracteristicas de calidad de sémola y
pasta (Zhang et al., 2008; Patil et al., 2009) permitieron la identificacion de otros loci
ademas de los loci mayores para gluteninas previamente identificados. Zhang et al.
(2008) identificaron QTLs que afectan la firmeza de la pasta y las pérdidas durante la
coccién sobre los cromosomas 5A y 7B. En ambos casos, estos QTLs se superponen
con otros para contenido de proteina y gluten hiumedo. Patil et al. (2009) identificaron
QTLs asociados a parametros de mixograma y contenido de proteina y sugirieron que,
junto con el cromosoma 1B, los cromosomas 4B, 7A y 7B deberian ser estudiados
para mejorar la fuerza del gluten. La introgresion de estos QTLs junto a alelos
favorables para gluteninas superiores puede resultar en el mejoramiento de la calidad
del trigo candeal.

En un trabajo del grupo de biotecnologia del CERZQOS, Conti et al. (2011),
encontraron dos QTLs altamente significativos para contenido de proteina en los
cromosomas 3BS y 7BL: QGpc.cerz-3BS (SSR Xgwmd493) y QGpc.cerz-7BL
(comprendido entre SSRs Xcfa2040 y Xbarc1073), utilizando una poblacion
conformada por ocho variedades de trigo candeal argentinas y 93 RILs (UC1113xKofa)
provenientes del programa de mejoramiento de la Universidad de Davis, California.
Dicha poblacion fue evaluada en tres localidades del sur bonaerense (Cabildo, Barrow
y Balcarce), en dos afios consecutivos (2006 y 2007). El alelo positivo para
QGpc.cerz-3BS proviene de la linea UC1113, pero tiene efectos negativos sobre el
rendimiento, peso de mil granos y peso hectolitrico. Por el contrario, QGpc.cerz-7BL
no posee efectos pleiotrépicos sobre el rendimiento u otros caracteres de calidad
comercial y seria de utilidad en programas argentinos de mejoramiento que deseen
utilizarlo en MAS. Respecto a la calidad del gluten, el principal QTL identificado fue
QSv.cerz-1BL, localizado sobre el brazo cromosémico 1BL. Este QTL coincidié con el
marcador proteico Glu-B1, donde el alelo de Kofa incrementé el volumen de
sedimentacion. Fue identificado en todos los ambientes evaluados, mostrando un
fuerte efecto genético. Se han informado interacciones entre los loci Glu-B1 y Glu-B3,
difiriendo en sus efectos segun los distintos fondos genéticos (Ito et al., 2011; Ito et a.,
2015; Langner et al., 2017).

En 2013, Kumar et al., publicaron un trabajo en el cual hallaron un QTL mayor
para calidad de gluten (volumen de sedimentacion del test SDS) responsable del 90%
de la variacion fenotipica y 93% de la variacion genotipica en una poblacion de 156

lineas doblehaploides de trigo candeal. Dicho QTL (QGs.ndsu-1B) fue detectado en el
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cromosoma 1BS, en una region de 7,3 cM flanqueado por un marcador DArT
(convertido a marcador STS: STS-wPt2395) y un marcador SSR (Xwmc85), y no

presentd interacciones con otros QTLs ni con el ambiente.

Amallah et al. (2016), en un estudio de validacion de SSRs sobre una coleccién
de genotipos de CIMMYT, ICARDA y marroquies, encontraron variantes alélicas
asociadas positivamente con el contenido de proteina: Xgwm550d (cromosoma 1B),
Xwmceb22a’ (cromosoma 2AS), Xgwm299a (cromosoma 2BS), Xgwm499a
(cromosoma 5BL), y Xgwm344a (7BL), con efectos significativos sobre el peso de mil
granos y peso hectolitrico. Respecto a la calidad de gluten, utilizando la técnica de
sedimentacion con SDS, encontraron asociaciones positivas entre los SSRs
Xgwmb550c (cromosoma 1B) and Xgwm499d (cromosoma 5BL) y el aumento en el

valor fenotipico del volumen de sedimentacion.

1.2.4. Medicion del contenido de proteinay de la calidad del gluten

En la actualidad, las industrias han adoptado formas indirectas de evaluar la
calidad de la sémola durante el amasado a través de pruebas reoldgicas. Estos
métodos utilizan el mixégrafo, farinégrafo y alvedgrafo (entre otros); evallan las
propiedades viscoelasticas de las proteinas del gluten (fuerza y extensibilidad) y tienen

buena correlacién con la firmeza y elasticidad de la pasta cocida (Pefia, 2000).

Sin embargo, en los programas de mejoramiento, estas pruebas son aplicables
Unicamente en generaciones avanzadas (F6 en adelante). En generaciones tempranas
(F2 a F5) no se dispone de suficiente volumen de grano para la molienda y el
amasado. Ademas, el alto costo y elevado consumo de tiempo necesarios para la
evaluaciéon de una elevada cantidad de muestras torna inviable este tipo de pruebas.
Este mismo concepto es aplicable a su utilizacion en estudios de mapeo genético, en

donde se evallan poblaciones de individuos de gran tamafio (Reif et al., 2011).

Como consecuencia, se han desarrollado diferentes tests fisicos de calidad
para predecir la fuerza de gluten, que utilizan un volumen de muestra mucho menor. A
estas evaluaciones se las llama comunmente "predictoras” y es necesario que
muestren una fuerte correlacién con los analisis de calidad a mayor escala. Uno de
ellos es el test de sedimentacion con sodio-dodecil-sulfato (SDS), de heredabilidad
media a alta (Clarke et al., 2000), siendo adecuado para comparar trigos segun fuerza

de gluten y calidad de pasta luego de la coccién (Dexter et al., 1980). Ames et al.
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(2003), demostraron que los cultivares con gluten fuerte y bajo contenido de proteina
en grano tuvieron volimenes de SDS mayores que aquellos genotipos de gluten débil
y alto contenido de proteina. Aquellos genotipos con gluten mas fuerte (de mejor
calidad) obtuvieron los mayores volimenes de sedimentacién. Estos autores
observaron que la influencia del nitrégeno aplicado como fertilizante (a distintas dosis)
afectd a todos los genotipos de forma similar (sin evidencias de interaccion cultivar-
fertilizante). El volumen de sedimentacion fue mayor a mayor dosis de N para todos

los cultivares.

Normalmente, el gluten que se forma luego del lavar la masa con soluciéon
salina representa el 80% de las proteinas del trigo. El contenido de proteina es un
estimador rapido y aproximado, aungque no exacto, de la cantidad de gluten probable
en una muestra de trigo. Las diferencias pueden deberse a que la proteina puede
estar desnaturalizada por un almacenaje inadecuado o por secado del grano a altas

temperaturas, haciendo que no formen gluten (Cuniberti, 2001).

La proteina en grano es un parametro relativamente facil y rapido de medir, de
forma indirecta, utilizando equipos NIR (Near Infrared Reflectance), que determinan
con exactitud la cantidad de proteina y la humedad de la muestra (Cuniberti y Mir,
2012). Estos equipos estdn ampliamente difundidos entre los acopiadores y sector
molinero de la cadena de trigo candeal y son calibrados periddicamente mediante el

método Kjedahl para nitrdgeno organico (Bradstreet, 1954).
2. Materiales y Métodos
2.1. Material Vegetal

El Laboratorio de Biotecnologia del CERZOS-CONICET posee una coleccion
de 170 genotipos (accesiones) de origen diverso obtenidos de distintos programas de
mejoramiento nacionales y extranjeros. Esta coleccion (también referida en adelante
como “poblacién de MA”) constaba de 133 genotipos para el primer afio de ensayos a
campo (2011) y se vio ampliada al momento del segundo afio de evaluacién a campo
(2014) a 170 genotipos. El detalle de las accesiones puede observarse en la Tabla
AT3 del Apéndice. Los genotipos provinieron de programas de mejoramiento de
distintos paises Argentina (n=60), Italia (n=31), CIMMYT (n=11), Hungria (n=1), EEUU
(n=5), Francia (n=18), Oeste de Asia y Norte de Africa (region WANA, n=14), Austria

(n=1), Rusia (n=1), Chipre (n=3) y Chile (n=25). Dentro de las accesiones de origen
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argentino, 36 pertenecieron al programa publico de mejoramiento de trigo candeal de
INTA: EEAI Barrow (prefijos “Bonaerense INTA” o “CBW”) y EEA Bordenave (prefijo
“VF”); y los restantes a empresas privadas: 17 genotipos a Buck Semillas S.A. y siete

a la Asociacién Cooperativas Argentinas (ACA).

En el periodo 2010-2014 se sembrd la poblacion de MA en la Estacion
Experimental Agropecuaria INTA Barrow para renovacion de pureza, multiplicacion e
incremento de volumen de semilla. En primer lugar, se buscO garantizar la pureza
(>95%) de cada uno de los genotipos participantes, eliminando todas las plantas que
no cumpliesen con la descripcién boténica particular de cada uno de los participantes.
Para ello, se sembraron parcelas pequefias, de 2-4 surcos de 5 m de longitud, a baja
densidad. Por otra parte, se seleccionaron plantas para la futura extraccion de ADN.
Estas fueron trilladas a mano para evitar cualquier tipo de mezcla. Finalmente, el
volumen de semilla de mayor pureza fue incrementandose, hasta llegar a la cantidad

requerida para sembrar los ensayos a campo.
2.2. Ensayos a campo

En las campafias trigueras 2011 y 2014 se realizaron ensayos a campo en tres
localidades del sur bonaerense: el Criadero de Cereales ACA en Cabildo, la EEAI
Barrow y el Campo Experimental del Criadero Buck Semillas S.A. en Pieres. Dichas

localidades presentan caracteristicas agro-climaticas muy diferentes entre si.

El disefio experimental utilizado fue en alpha-lattice (Patterson y Williams,
1976) con dos repeticiones (bloques incompletos, 17x8 en 2011 y 10x17 en 2014). La
unidad experimental de cada uno de los ensayos fue la parcela, de tamafio variable

segun sitio experimental.

En 2011 se evaluaron 133 genotipos, mientras que en 2014 la poblacion de MA
se amplié y se evaluaron 170 genotipos. En cada campafa, a fin de asegurar una
correcta implantacién a campo, la semilla utilizada en la siembra fue tratada con
fungicida e insecticida siguiendo las recomendaciones del fabricante. Luego del
tratamiento, a fin de ajustar la cantidad de semilla a utilizar y lograr una densidad de
300 plantas m? en todas las parcelas, se determin6 el peso de mil granos y el poder
germinativo de cada uno de los genotipos participantes. La siembra, cosecha y todas
las labores de manejo de los ensayos fueron efectuadas de forma mecanica, utilizando

la maquinaria y el personal disponible en cada uno de los sitios experimentales. El
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manejo de los ensayos se realiz6 siguiendo las recomendaciones agronémicas para el
cultivo de trigo candeal segun la ubicacién de los mismos; apuntando a eliminar
limitantes de desarrollo por disponibilidad de nutrientes y competencia con malezas.
Una vez que los ensayos sobrepasaron la madurez, fueron cosechados utilizando

cosechadora mecanica autopropulsada de parcelas experimentales.
2.2.1. Criadero de Cereales ACA Cabildo

El Criadero de Cereales ACA Cabildo se encuentra ubicado sobre la Ruta
Provincial N°51, a unos 30 Km de la cuidad de Bahia Blanca y 15 Km al SO de la
localidad de Cabildo, provincia de Bs. As. (Latitud 39°36’S, Longitud 61°64°'0). El clima
de la region es templado semiarido, con precipitaciones medias anuales de 650 mm
(250-280mm desde julio a diciembre) y una temperatura media anual de 15,5°C
(16,7°C desde julio a diciembre). Se caracteriza por poseer suelos de textura franco-
arenosa, buen drenaje, no anegadizos, de reaccidn neutra no salinos y susceptibles a
la erosiéon (mayormente edlica) y bajos contenidos de materia organica. Es esperable
que en esta regién se dé un potencial de rendimiento de trigo bajo a moderado,
usualmente con elevados contenidos de proteina en grano y condiciones no

predisponentes para la aparicion de royas.

En Cabildo se sembraron parcelas de 8,40 m? (7 surcos distanciados a 0,20 m
entre surco x 6,00 m de longitud de surco), mientras que la superficie de parcela
cosechada fue de 5,50 m? (cosecha de 5 surcos centrales y eliminacién de bordes

frontal y trasero de cada parcela).
2.2.2. EEAI Barrow (Chacra Experimental Integrada Barrow, CEIl Barrow)

La EEAI Barrow esta ubicada en el centro-sur bonaerense, sobre la Ruta Nac.
N°3, Km 487 (Latitud 38°20’S, Longitud 60°13’0; 120m s.n.m.). Los suelos del campo
experimental son del tipo Argiudol petrocélcico, de textura franco arcillosa, con una
profundidad efectiva limitada por la presencia de tosca a 50 cm. Se considera que es
una region sub-himeda, con 750 mm de precipitacion media anual (250-350 mm
desde julio a diciembre) y una temperatura media anual de 14,9°C (13,5°C desde julio
a diciembre) (datos de la Estaciébn Meteoroldgica Barrow (1923-2016). La regién que
comprende a la EEAI Barrow se caracteriza por potenciales de rendimiento de trigo

moderados a altos, con contenidos de proteina en grano moderados-altos.
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En la EEAI Barrow se sembraron parcelas de 8,06 m? (7 surcos distanciados a
0,18 m entre surco x 6,40 m de longitud de surco), mientras que la superficie de
parcela cosechada fue de 5,00 m? (cosecha de 5 surcos centrales y eliminacion de

bordes frontal y trasero de cada parcela).
2.2.3. Campo Experimental Buck Semillas S.A., Pieres

El Campo Experimental de Buck Semillas S.A. utilizado en estos ensayos se
ubica cercano a la localidad de Pieres, en el SE de la provincia de Bs. As (Latitud
37°46'S, Longitud 58°18'0). Es una regién sub-hiumeda a humeda, con precipitaciones
anuales medias que superan los 900 mm (aprox. 440 mm desde julio a diciembre) y
temperatura anual media de 14,7°C. Los suelos son excelentes para uso agricola, sin
limitantes de profundidad y con elevados contenidos de materia organica. En esta
region el rendimiento potencial de trigo es alto, siendo esperable menores contenidos

de proteina en grano y una mayor posibilidad de ocurrencia de enfermedades.

En Pieres se sembraron parcelas de 5,88 m? (7 surcos distanciados a 0,20 m
entre surco x 4,20 m de longitud de surco), mientras que la superficie de parcela
cosechada fue de 4,20 m? (cosecha de 7 surcos completos y eliminacién de bordes

frontal y trasero de cada parcela).

En las Tablas AT1 y AT2 del Apéndice se describen las condiciones
meteorologicas (precipitaciones (mm) y temperatura media mensual (°C)) y las
condiciones de manejo de los ensayos en cada una de las localidades para 2011 y
2014.

2.3. Fenotipado

Mediante la realizacién de los ensayos a campo fue posible fenotipar una
amplia cantidad de caracteres fenoldgicos, agronémicos y de calidad. Para la
realizacion de esta tesis se tomaron cinco caracteres: dias a espigazén (“dEsp”),
rendimiento (Kg ha?), peso de mil granos (g., “TKW”), contenido de proteina en
grano (%, “PROT”) y fuerza de gluten (valor SDS en mm, “SDS”). En 2011 no fue

posible tomar la fecha de espigazoén en la localidad de Pieres.

La fecha de espigazén se tomé en el estadio Z5.5 de la escala de crecimiento
de cereales de Zadoks (Zadoks et al., 1974); es decir, cuando al menos el 50% de las
plantas de la parcela mostraron la mitad de la espiga visible. Los dias a espigazén se
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obtuvieron realizando la diferencia entre la fecha de espigazdén de cada genotipo y la

fecha de emergencia del ensayo.

El rendimiento se obtuvo luego de cosechar mecanicamente cada parcela en
forma individual (luego de eliminar ciertos sectores de la misma para evitar el efecto

borde) y se lo expresé en Kg ha.

El peso de mil granos (g.) se determiné pesando tres repeticiones de 100

granos sobre una muestra al azar de cada unidad experimental.

El contenido de proteina (%) se determind por el método NIRS, utilizando el
equipo DS 2500® (FOSS, Hillerod, Dinamarca) del Laboratorio de Calidad de Granos
de la EEAI Barrow, sobre una muestra limpia de granos de cada parcela (30g.). Este
método no es destructivo y el equipo realizd 7 repeticiones por cada medicion. El valor
arrojado fue el promedio de las 7 mediciones, sobre la base de 13,5% de humedad.

El equipo NIRS se calibra anualmente con muestras patrén enviadas por la
Camara de Cereales de Bahia Blanca y se verifica su funcionamiento una vez por

semana.

Para la evaluacién de la fuerza de gluten se utilizé el test de sedimentacion del
dodecil sulfato de sodio (SDS). La determinacion se realiz6 en el Laboratorio de
Calidad de Granos de la EEAI Barrow y es una adaptacion del Método de la American
Asociation of Cereal Chemistry, AACC 56-70 de 1984, para trigos argentinos de
glutenes fuertes. El método consiste en medir el volumen de sedimentacién de una
suspension de harina integral en una solucién de acido lactico - SDS. El agregado del
detergente SDS, facilita la ruptura de las células del endosperma y la dispersion de las
proteinas, permite la utilizacién de harina integral y la deteccién de materiales con

glutenes de buena calidad.

De cada una de las parcelas se realizé una molienda integral de 20 g. de grano
limpio utilizando el molino ciclonico experimental de molienda integral Cyclotec 1093®
(FOSS, Hillerod, Dinamarca) con una malla de 0,5 mm. Para el andlisis se pesé 1,0g.
(precision a la tercera cifra decimal) de la harina obtenida de cada muestra en una
probeta de 25 ml rotulada. Sobre la harina se agregaron 8 ml de agua destilada con
colorante (azul de bromofenol) y se agité a cada probeta individualmente en un vortex
de alta velocidad (35 Hertz) durante 20 segundos. Se dej6 reposar 10 minutos y se

repitid la agitacion en voértex durante 10 segundos. Luego de un segundo reposo de 5
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minutos en posicién vertical se agreg6 a cada probeta 12 ml de la mezcla denominada
stock, preparada al momento del test. En base a una solucién de acido lactico
90%:agua destilada (1:8 v/v) y otra de SDS al 2% mezclados en proporcién 1:48,
respectivamente (acido lactico 1:8 : SDS 2%). Luego de la adicién de la solucion stock
se taparon las probetas y fueron colocadas en agitador de balanceo durante 40
segundos. Se dej6é reposar 5 minutos y nuevamente se las colocé en el agitador de
balanceo por 40 segundos. Al cabo de 10 minutos de reposo en posicion vertical se
midio la altura del sedimento desde la base de la probeta a la linea de interfase entre
liquido-solido (ml) y se expresé el resultado en mm de altura del sedimento mediante
la escala de la Tabla 2. El valor maximo que puede obtenerse es 20 ml. Cuanto mayor
sea el volumen de sedimentacion, mayor serd la fuerza del gluten y por ende, mejor

calidad.

Tabla 2. Escala de conversién de mL a mm para el test de sedimentacién del dodecil sulfato de
sodio (SDS).

LECTURA  |CONVERSION LECTURA |CONVERSION
PROBETA (mL) (mm) PROBETA (mL) (mm)
0,5 2 10,5 52
1 5 11 54
15 8 11,5 57
2 10 12 59
2,5 12 12,5 62
3 14 13 64
3,5 17 13,5 67
4 20 14 69
4,5 22 14,5 72
5 24 15,0 74
55 27 15,5 77
6 30 16 79
6,5 32 16,5 82
7 35 17 84
7,5 37 17,5 87
8 39 18 90
8,5 42 18,5 92
9 44 19 95
9,5 47 19,5 97
10,0 49 20,0 99
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Figura 3. a-b: Vista general (a) y frontal parcial (b) del ensayo en la EEAI Barrow en 2011. c¢)
Cosecha mecanizada de parcelas del mismo ensayo. d-e: Equipo NIRS FOSS DS 2500® para
determinacion de contenido de proteina, con la muestra en el interior previo al analisis (d) y (e)
mostrando los resultados obtenidos en la pantalla de la notebook conectada al equipo. f-h:
Adaptacion del método AACC 56-70 1984 para trigos argentinos de glitenes fuertes. f)
Muestras de harina integral en probetas al inicio del procedimiento, (g) en el agitador de
balanceo luego del agregado del colorante y la solucién stock y (h) reposo vertical final al

momento de la medicién de la altura del sedimento.
2.4. Andlisis de datos fenotipicos

Se exploraron las medidas estadisticas resumen para cada uno de los
caracteres fenotipicos evaluados, para los ambientes en forma conjunta y para cada
ambiente en particular, en cada afio (2011 y 2014). Se consideraron los parametros de
Normalidad con el test Shapiro-Wilk y Kolmogorov-Smirnov. También se evalu6 la
correlacion entre las variables fenotipicas. Esto fue realizado con el software Infostat®

(Di Rienzo et al, 2016). Ademas, se examind la homocedasticidad de las varianzas
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(test de Levene) para cada variable considerada en cada afio con el software SAS
9.0® (SAS Institute Inc., 2002).

Los efectos del genotipo y el ambiente se evaluaron mediante un modelo lineal
mixto (PROC MIXED) con el software SAS 9.0®, dentro de un modelo de maxima
probabilidad restringida (REML). El andlisis se realiz6 por afio y por ambiente,
considerando a las repeticiones (Rep) y a los bloques incompletos (BI) dentro de las
repeticiones (Rep), como factores aleatorios y el genotipo (Genot) como factor fijo. En
caso de haber encontrado homocedasticidad en los errores, se realiz6 un modelo
mixto considerando a las repeticiones (Rep) dentro de las localidades (Loc) y a los
bloques incompletos (Bl) dentro de las localidades y repeticiones como factores
aleatorios; y a las localidades (Loc), genotipo (Genot) y su interaccién (Loc*Genot)
como factores fijos. Las diferencias entre medias para los genotipos se determinaron

mediante el test de Tukey, con un nivel de significancia del 5%.

La heredabilidad (h?) en sentido amplio se estimé como la razéon entre la
varianza genética y fenotipica (o?genotipica/ o*fenotipica), utilizando el software R,
version 3.1.1 para Windows (R Core Team, 2016), y su interfase R Studio version
0.99.903. Se empled el paquete Ime4 (Bates et al., 2015), siguiendo la metodologia
propuesta por Merk et al. (2014), disponible en
http://articles.extension.org/pages/61006. Dicha metodologia tiene en cuenta a las

varianzas bajo un modelo mixto, en donde:

5> Genotipo
& Genotipo*Loc , _&” Genotipo*Aio , & Residual )
N° Loc N° Afios (N°Loc x N°Arios)

h®=

( & Genotipo .

3. Resultados y Discusién
3.1. Ensayos de campo

La campafia triguera 2011 se caracterizé por regimenes pluviométricos
cercanos a la normal en las localidades de Barrow y Pieres (Apéndice, Tabla AT1).
Cabildo tuvo una precipitacion anual muy inferior a la media (366,5 mm vs. 638 mm,
respectivamente) y durante el ciclo del cultivo (238 mm). El periodo clave para la
definicion del rendimiento de trigo en nuestra regidn va desde principios de octubre a

principios de diciembre. EI mes de octubre, la baja pluviometria y los vientos
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desecantes, intensificaban las condiciones de estrés en los cultivos (Borda, 2011), lo

que posiblemente impacté en mayor medida a la localidad de Cabildo.

En noviembre se produjeron precipitaciones muy superiores a la media
mensual de las tres localidades, lo que pudo haber revertido el déficit de octubre. Sin
embargo, en Cabildo nuevamente se produjo un déficit hidrico en diciembre. Teniendo
en cuenta la baja capacidad del suelo para retener agua, es probable que las
situaciones de escasez de lluvias durante octubre y diciembre hayan provocado los
bajos rendimientos observados en esta localidad. Se alcanzaron rendimientos

maximos cercanos a 1400 Kg ha* (Apéndice, Tabla AT4).

Por otra parte, si bien en Barrow y Pieres también fueron observados déficits
hidricos en octubre 2011, esta situacion fue compensada por las abundantes
precipitaciones de noviembre (190,1 y 211 mm respectivamente), sumado a un
diciembre lluvioso en ambas localidades. Teniendo en cuenta que la coleccion de
CERZOS evaluada es diversa, con germoplasma foraneo y de distintas épocas de
mejoramiento, se considera que el rendimiento promedio de los ensayos en ambas
localidades alcanz6 valores adecuados (3490 y 4725 Kg ha?! respectivamente)
(Apéndice, Tabla AT4).

En nuestra regién, las precipitaciones de fines de noviembre y diciembre son
fundamentales para asegurar un buen peso de mil granos. Los ensayos mostraron un
buen peso de mil granos para los ambientes evaluados (promedio 42,0 g. en Cabildo,
50,8 g. en Barrow y 43,7 g. en Pieres) con diferencias marcadas entre los genotipos

participantes (entre 22 y 28 g., segun localidad).

El porcentaje de proteina en grano promedio fue mayor en Cabildo, intermedio
en Barrow y menor en Pieres (14,6%, 13,4% y 11,9% respectivamente), de acuerdo a
lo esperado en nuestra region y en coincidencia con la literatura; los mayores
contenidos de proteina en grano ocurren en aquellos sitios que poseen condiciones
ambientales limitantes para la formacion del grano, ya que la produccion y
translocacion de compuestos como los carbohidratos es mas sensible a las
condiciones adversas de crecimiento que la acumulacion de proteinas (Campbell et
al., 1981).

Se considera que los ciclos vegetativos de los genotipos evaluados estuvieron

en valores promedio similares a otros ensayos de trigo candeal realizados en la region
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(valores entre 75-90 dias a espigazén) (Larsen et al., 2012). Se observaron diferencias
atribuibles al genotipo en cada sitio donde se registré la fecha de espigazén (Tablas
AT4 y ATS del Apéndice).

Los valores promedio de SDS fueron muy similares entre las localidades
evaluadas. Sin embargo, dentro de cada sitio experimental, se evidenciaron amplios
rangos de variabilidad en los valores obtenidos, abarcando practicamente, toda la
escala de medicion del parametro (10 a 93 mm).

La Figura 4 muestra que los datos de 2011 de rendimiento, peso de mil granos
y contenido de proteina se ajustan a una distribucion normal segun el test de Shapiro-
Wilk, mientras que los de fuerza de gluten muestran picos hacia la derecha. Los dias a

espigazon poseen una distribucidn sesgada en ciertas categorias.

La campafia triguera 2014 fue diferente de la 2011 desde el punto de vista
meteoroldgico. Toda la region sur bonaerense se vio afectada por excesos hidricos
debido a las abundantes precipitaciones, y, en ciertos casos, inundaciones. Los
regimenes pluviométricos fueron de 978,6 mm en Cabildo, 1269,9 mm en Barrow y
1359,0 mm en Pieres (Tabla AT1 del Apéndice). Para el caso particular de la EEAI
Barrow, el 2014, con 1269,9 milimetros, se constituye en el record de pluviometria
anual desde 1924 a la fecha. Ocurrieron inundaciones en agosto y octubre en toda la
region (Borda, 2014).

Si bien la campafia 2014 no se caracterizé por tener temperaturas extremas
(dias de mucho frio y/o calor) se puede observar que las temperaturas minimas y
maximas medias siempre estuvieron por encima del registro histérico (Larsen y Jensen
2015b; Borda, 2014). Esta situacion, sumada a la alta humedad, provocé mayor
incidencia de enfermedades (fundamentalmente royas) (Larsen y Jensen, 2015a).

Las altas temperaturas durante el periodo de octubre a diciembre causaron un
adelantamiento en el desarrollo en cultivos de cosecha fina (Borda, 2014). Esto quedo
en evidencia al obtener pesos de mil granos promedio inferiores a lo normal para trigo

candeal (32,1 a 36,2 g. en las tres localidades).

Los rendimientos y contenidos de proteina promedio fueron similares en las
tres localidades: Cabildo: 3249 Kg ha?, 13,0%; Barrow: 3545 Kg ha?, 12,2%, Pieres:
3283 Kg hal, 12,4%. Esta situacion atipica evidencié las similares condiciones

meteoroldgicas entre los tres ambientes evaluados. De alli los buenos rendimientos en
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el SO bonaerense (Cabildo) (Tabla AT5 del Apéndice). En 2014 se observaron rangos
mas amplios entre los contenidos de proteina que en 2011 (9,9 a 16,5% en 2014 vs.
10,8 a 16,2% en 2011), posiblemente debido al mayor lavado de N en el perfil de

suelo, lo que provocd mayor diferencia entre réplicas del mismo genotipo.

Nuevamente, los dias a espigazon y la fuerza de gluten, tuvieron la menor
influencia ambiental. Las mayores temperaturas provocaron un leve adelantamiento de
la fecha de espigazon, al igual que en otros ensayos llevados a cabo durante 2014
(Larsen y Jensen, 2015b). Al igual que en 2011, los valores de SDS promedio
rondaron los 59-66 mm. Dentro de cada sitio experimental, se evidenciaron amplios
rangos de variabilidad en los valores obtenidos, abarcando practicamente, toda la

escala de medicién del parametro (10 a 96 mm).

La Figura 5 muestra la distribucién de los datos fenotipicos para 2014.
Nuevamente, el RTO, TKW y PROT se ajustan a una distribuciéon aproximadamente
normal segun el test de Shapiro-Wilk. Los resultados del test SDS muestran una
distribucion continua, inclinada a la derecha, mientras que los dias a espigazon

reflejan el cierto sesgo en el caracter para algunas categorias.
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Figura 4. Histogramas de los caracteres fenotipicos y frecuencias de los ensayos de 2011.
Orden de izquierda a derecha: Cabildo-Barrow-Pieres. Rendimiento (verde), dias a Espigazén

(amarillo), Peso de mil granos (violeta), Contenido de proteina (rosa), Fuerza de gluten (gris).
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Figura 5. Histogramas de los caracteres fenotipicos y frecuencias de los ensayos de 2014.

Orden de izquierda a derecha: Cabildo-Barrow-Pieres. Rendimiento (verde), dias a Espigazén

(amarillo), Peso de mil granos (violeta), Contenido de proteina (rosa), Fuerza de gluten (gris).
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3.2. Andlisis estadistico de los datos fenotipicos

3.2.1. Modelo Lineal Mixto

Los modelos estadisticos mixtos permiten modelar la respuesta de un estudio
experimental u observacional como funcién de factores o covariables cuyos efectos
pueden considerarse tanto como constantes fijas o variables aleatorias. En general, un
efecto es considerado como fijo si los niveles del factor asociado han sido
arbitrariamente determinados por el investigador mientras que se trata como aleatorio
si los niveles en el estudio pueden ser considerados como una muestra aleatoria de

una poblacion de niveles para el factor (Balzarini et al., 2013).

En esta tesis, los resultados de los ensayos a campo y determinaciones de
calidad fueron utilizados para calcular los estimadores de las medias bajo un MLM
(Tablas AT4 y AT5 del Apéndice). En las Tablas AT6 del Apéndice, se muestran los
resultados de este andlisis estadistico para cada uno de los caracteres fenotipicos
evaluados en este trabajo. Es importante destacar que el factor Genotipo siempre fue
altamente significativo en cada afio y localidad (p<0,0001).

Fue posible agrupar a los ambientes teniendo en cuenta la homocedasticidad
de varianzas (test de Levene) para PROT 2011, SDS 2011 y SDS 2014 (Tablas AT7,
Apéndice). Para la campafa 2011, PROT y SDS tuvieron diferencias altamente
significativas entre localidades, genotipos y su interaccién (p<0,01); mientras que en
2014 el parametro SDS evidencié diferencias altamente significativas (p<0,01) por
Genotipo y la interaccion Genotipo*Localidad y significativas (p<0,05) por Localidad.

Por otra parte, fue de interés obtener una medida de la magnitud (y direccion)
de la asociacién o covariacion de cada par de variables fenotipicas. El coeficiente de
correlacion de Pearson es una medida de la magnitud de la asociacion lineal entre dos
variables que no depende de las unidades de medida de las mismas. En la Tabla 3 se
presentan los coeficientes de probabilidades de Pearson y su probabilidad de error

asociada.

Tabla 3. Correlaciones entre rendimiento, dias a espigazon (dEsp), peso de mil granos (TKW),
proteina en grano (PROT) y fuerza de gluten (valor SDS) en los seis ambientes evaluados. (*)

asociacion significativa, (**) asociacion altamente significativa.
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Rendimiento dEsp TKW PROT

dEsp TKW PROT SDS TKW PROT SDS |[PROT SDS SDS

— Cabildo 0,40 0,21* ns ns ns 0.54** ns ns ns ns
§ Barrow ns ns ns ns ns ns ns 0.24*  0.21* ns
Pieres s/d ns -0,33** ns sd sd sd ns ns ns

< Cabildo -0,62** ns -0,31** ns 0.28**  0.57** ns -0.28** ns ns
§ Barrow 0,31* 0,55** -0,59** ns 0.38**  -0.41** ns -0.33** ns ns
Pieres ns 0,39** -0,42** ns ns ns ns -0.21** ns ns

Resulta interesante observar que el mayor coeficiente de correlacién en
magnitud negativa se da entre el rendimiento y el contenido de proteina (Tabla 3). La
actividad enziméatica de aquellas enzimas involucradas en la fotosintesis
(principalmente Rubisco) y deposiciébn de fotoasimilados es menor a medida que
aumenta la temperatura, (Jenner et al. 1991; Pleijel et al., 1999; Fernandez-Figares et
al. 2000), comportamiento que no afecta a la deposicibn proteica en grano en
magnitudes tan altas. También, la correlacion negativa puede darse a causa de
diluciones en los compuestos nitrogenados al aumentar las deposiciones de
carbohidratos (sobretodo en aquellos genotipos de alto rendimiento (Cox et al. 1986,
Jenner et al. 1991).

La duracion del ciclo emergencia-espigazon se asocié con el rendimiento de
distintas maneras en Cabildo y Barrow. En Cabildo 2014, a mayor duracion de ciclo

vegetativo, menor rendimiento; posiblemente por las condiciones climaticas de 2014.

Los coeficientes de correlacién restantes tuvieron valores absolutos bajos,

aungue significativos, similar a lo encontrado por Maccaferri et al. (2010a).

La variable fuerza de gluten medida a través del test de SDS no se asocio a
ninguno de los otros parametros evaluados, coincidiendo con trabajos previos (Pefa et
al., 2000). Esto es interesante porque demuestra que la calidad de gluten no se asocia
a la cantidad de proteina (y por ende a la cantidad de gluten), sino que son conceptos
de calidad diferentes, complementarios e independientes. De acuerdo a lo expuesto
por Pefia et al. (2000) el test de sedimentacién con SDS seria el mejor test a micro-
escala para evaluar la fuerza de gluten y la aptitud fideera y panadera del trigo

candeal.

La correlacion negativa entre el rendimiento y el contenido de proteina ha
demostrado ser un obstaculo clave en los programas de mejoramiento de trigo que
deseen incrementar rendimientos y % de proteina (Bathia y Rabson, 1987; Kunert et
al., 2007; Suprayogi et al., 2009). En consecuencia, deberian identificarse QTLs
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implicados en el control de la calidad de grano y que sean independientes del

rendimiento.

En este trabajo, se encontré que existe variacion en los parametros fenotipicos
determinados debidas al genotipo en cada una de las localidades (Tabla AT6 del
Apéndice).

3.2.2. Heredabilidad

Para desarrollar nuevos cultivares de trigo, es de fundamental importancia que
los mejoradores conozcan la heredabilidad de los distintos caracteres para realizar
mejoramiento de la manera mas eficiente posible (Baker et al., 1971). Los caracteres
de calidad y rendimiento estan influenciados tanto por el genotipo como por el
ambiente debido a la naturaleza poligénica de los mismos (Gaines et al., 1996;
Novoselovic et al.,, 2004). Ademds, existen interacciones entre el genotipo y el
ambiente que dificultan el progreso genético en los caracteres cuantitativos (Barnard et
al., 2002). La heredabilidad en el sentido amplio se define como la razén entre la
varianza genotipica y la varianza fenotipica, aceptando que los efectos genotipicos y
ambientales conformaran el fenotipo. Por lo tanto, la heredabilidad es el resultado
combinado de las condiciones de la poblacién y ambientales. Por otro lado, es de gran
importancia conocer las correlaciones entre los caracteres para tener éxito en la

seleccidn en los programas de mejora.

Tabla 4. Extracto de Tabla AT8 (Apéndice) con resultados de heredabilidad en sentido amplio
(h?) de los caracteres rendimiento (RTO), dias a espigazén (dEsp), peso de mil granos, (TKW)

contenido de proteina (PROT) y fuerza de gluten (SDS) para las campafias 2011 y 2014 en 133

genotipos.
2011y 2014
RTO dEsp TKW PROT SDS
Varianza

Genotipo*Loc 0 0.831 3.274  0.12261 31.344
Genotipo*Afio 0 1.5576 2.078 0.05949 40.72
Genotipo 9.06E+04 19.9716 12.554 0.14531 218.19
Loc 7.60E+05 20.9594 6.163 0.57097 11.12
Afio 3.39E+04 27.5789 53.33 0.32054 1.899
Rep en Loc*Afio 2.35E-01 0.7131 5.261 1.49833 188.909
Residual 1.09E+06 5.9594 13.525 1.13429 61.38
Heredabilidad (h?)  0.332 0.907 0.741 0.359 0.842
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En la Tabla 4 se muestran los resultados de heredabilidad para los caracteres
fenotipicos evaluados en esta tesis para los dos afios de ensayo. Fue posible observar
gue todos los caracteres estuvieron influenciados, en menor o0 mayor magnitud, por el
genotipo y el ambiente. La duracion del ciclo vegetativo (dEsp) mostré la mayor
h2=0,907; seguido por la fuerza de gluten (valor SDS) h?=0,842. El TKW tuvo una h? de
0,741, mientras que el RTO y PROT presentaron las h? mas bajas (0,332 y 0,359
respectivamente). Es importante destacar que, si se toma a cada campafia por
separado, los valores de h? cambian, sobretodo para RTO (h? 2011= 0,024; h? 2014=
0,547), PROT (h? 2011= 0,756; h? 2014= 0,277) y TKW (h? 2011= 0,873; h? 2014=
0,685).

En el presente trabajo, la varianza en PROT debida al Genotipo represent6 un
3,77% de la varianza total para el caracter. Las mayores magnitudes en la varianza
correspondieron a los factores Localidad, Afio y Réplica dentro de la interacciéon
Loc*Afio. Esto evidencia, de acuerdo a lo discutido previamente, que el contenido de
proteina en grano en el sur bonaerense esta altamente influenciado por el ambiente. El
sitio geogréfico, las condiciones climaticas particulares en cada sitio y afio, el manejo
del cultivo (eleccion del lote, condiciones de fertilidad de suelo, fecha de siembra,
manejo de la fertilizacién, etc) son algunos de los posibles factores que provocarian la
variabilidad observada en contenido de proteina para el cultivo en general y en estos
ensayos en particular. El valor de h? de proteina en grano encontrado en esta tesis fue
inferior a otros trabajos: 0,51-0,70 (Suprayogi et al., 2009); 0,47-0,64 (Blanco et al.,
2012); 0,43 (Battenfield et al., 2016).

Novaro et al. (1997) y Mariani et al. (1995) demostraron que el efecto del
ambiente, comparado al genotipico, es preponderante para rendimiento y contenido de
proteina en grano. En la mayoria de las investigaciones, el caracter rendimiento tiene
h? intermedias a bajas. Sin embargo, existe una amplia variabilidad en el valor de
heredabilidad para RTO. Por ejemplo Maccaferri et al., 2008, estimaron un valor de
h?=0,67, trabajando con una poblacién de RILs. Abinasa et al. (2011) y Arguello et al.
(2016) obtuvieron valores de h? similares al encontrado en este trabajo (0,45 y 0,27 en
trigo candeal y trigo pan respectivamente). Lopes et al. (2014) (trigo pan) y Mengistu et
al. (2016) (landraces tetraploides) hallaron valores superiores a los encontrados en
esta tesis: 0,71-0,74 y 0,64, respectivamente. Al igual que el contenido de proteina, el
rendimiento es un caracter fuertemente influenciado por el ambiente en la regién

candealera, posiblemente por los mismaos factores ambientales.
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En multiples estudios para las caracteristicas de calidad en trigo candeal se ha
reportado que la h? para TKW es intermedia a alta, indicando una preponderancia de
los factores genéticos en la determinacion del peso del grano. Ketata y Sellami (1984)
concluyeron que el peso del grano de trigo era afectado por el ambiente en menor
medida que otros caracteres. En esta tesis, la varianza debido al factor Afo fue la de
mayor magnitud en el TKW, en concordancia con lo expuesto anteriormente y
observado en las Tablas AT4 y AT5 del Apéndice. De todas formas, se puede
considerar que el valor de h? obtenido para ambas campafias fue alto. Investigaciones
orientadas al manejo de cultivo de trigo han reportado valores de h? levemente
inferiores para el TKW (h?~0,60 Arguello et al., 2016; Battenfield et al., 2016), mientras
que trabajos recientes orientados al mejoramiento han estimado valores que
comprenden al encontrado en la presente investigacion (h?=0,64 en Hu et al., 2015;
h?=0,84 en Mecha et al., 2016 y Mengistu et al., 2016).

Los dias a espigazén mostraron una heredabilidad alta, en concordancia con lo
encontrado por Maccaferri et al., 2008 (h?=0,95); Abinasa et al., 2011 (h?=0,86); Lopes
et al., 2014 (h?=0,85); Mecha et al., 2016 (h?=0,81). El ambiente estaria modulando
este caracter, pero la mayor responsabilidad por la variacién en el mismo seria debida

al genotipo.

Por ultimo, la varianza debida al genotipo fue la mas alta al evaluar la fuerza de
gluten a través del volumen de sedimentacién, la cual parece estar bajo control
genético, como ha sido observado previamente (Matsuo et al., 1982; Autran et al.,
1986; Michelena et al., 1995; Boggini et al., 1997; Novaro et al., 1997; Robert, 1997;
Ames et al.,, 1999; Rharrabti et al., 2003). Se ha comprobado que el test de SDS
muestra menor interaccion que otro método para evaluar calidad de gluten (como el
mixdgrafo), lo que sugiere que el test de SDS es confiable para la evaluaciéon de lineas
en programas de mejoramiento (Dexter y Matsuo, 1980). De hecho, Rharrabti et al.
(2003) aseguraron que el ambiente influencia a todos los pardmetros de calidad,

excepto al volumen de sedimentacion.
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Capitulo 2: Diversidad genética y estructura poblacional de la coleccién

de germoplasma de trigo candeal.
1. Introduccion
1.1. El mejoramiento vegetal

El mejoramiento vegetal o fitomejoramiento, en un sentido amplio, es el arte y
la ciencia de alterar o modificar la herencia de las plantas para obtener cultivares
(variedades o hibridos) mejorados genéticamente, adaptados a condiciones
especificas, de mayores rendimientos econémicos y de mejor calidad que las
variedades nativas o criollas dentro de un contexto socialmente sustentable. En otras
palabras, se buscan crear plantas cuyo patrimonio hereditario esté de acuerdo con las
condiciones, necesidades y recursos de los productores agropecuarios, de la industria
y de los consumidores, o sea de todos aquellos que producen, transforman y

consumen productos vegetales (Allard y Montoya, 1980).

El mejoramiento vegetal es la evolucion forzada por el hombre y en los
ambientes modificados por el hombre. Es un proceso lento y continuo, y radica en
seleccionar genotipos superiores a partir del reconocimiento de fenotipos superiores.
El éxito del proceso depende del control genético de la caracteristica (nUmero de
genes involucrados), relaciones interalélicas (dominancia o aditividad) y del grado de

influencia ambiental (heredabilidad).

La unidad basica de la mejora es la variabilidad. Para desarrollar variedades
que expresen caracteres deseables es necesario identificar los sistemas genéticos que
los controlan. Para ello es necesario la evaluacion y caracterizacion del germoplasma

disponible (fenotipado y genotipado).
1.2. El método tradicional de mejora

Las nuevas variedades, en especies autdgamas, se crean mediante
introducciones, selecciones o hibridacion. Las introducciones se producen cuando
directamente se inscribe una variedad proveniente de otro pais sin ningun tipo de
cambios. Cuando la variabilidad existente no alcanza para lograr los resultados
esperados, el mejorador recurre a la creacion de variabilidad mediante el cruzamiento

entre parentales seleccionados (hibridacién). La seleccion consiste en elegir el mejor
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genotipo entre los existentes (por ejemplo post-hibridacion); este proceso si se realiza
generacioén tras generacion, va produciendo la modificacion de las frecuencias alélicas,

y la consecuente reduccion de la variabilidad original.

Cuando las poblaciones de individuos son fenotipicamente muy parecidas, el
mejorador se encuentra con problemas para desarrollar la seleccion. El rendimiento,
un caracter complejo y de variacién continua, ha avanzado lentamente en las Ultimas
décadas. Se ha logrado su incremento mediante el refinamiento de los disefios
experimentales a campo, el incremento del tamafo de las poblaciones utilizadas y la

reduccion del tiempo entre generaciones.

1.3. Herramientas moleculares aplicables al mejoramiento tradicional

El desarrollo de diferentes técnicas moleculares en los ultimos 30 afios ha
permitido conocer la informacion genética que los organismos portan. Los marcadores
moleculares permiten detectar variaciones (polimorfismos) en la secuencia de ADN
entre dos o mas individuos, modifiquen éstas o no su fenotipo. Se originan a partir de
diferentes clases de mutaciones en el ADN, tales como sustituciones (puntos de
mutacién) rearreglos (inserciones y deleciones) o errores en la replicacién de las

repeticiones en secuencias en tandem de ADN.

Los marcadores moleculares pueden ser definidos en forma amplia como
"perfiles de ADN que brindan informacion acerca del genotipo". En la actualidad es
posible la automatizacion en el uso de los marcadores, éstos pueden ser utilizados
como herramientas eficientes de seleccion por los mejoradores (seleccion asistida por
marcadores moleculares, "SAM" o "MAS" (sigla en inglés). Los marcadores
moleculares son ampliamente utilizados debido a su abundancia y no son afectados

por el ambiente ni el estado de desarrollo de la planta.

Cuando un marcador polimérfico puede discriminar entre un genotipo
homocigoto y uno heterocigoto es llamado marcador codominante, en cambio, se
llama marcador dominante a aquel que es incapaz de diferenciar un genotipo
heterocigoto. El polimorfismo en un marcador codominante es ocasionado por una
diferencia en el tamafo de los fragmentos o bandas visualizadas en el gel, mientras
gue un marcador dominante s6lo aparece como presencia o ausencia de banda. Las
diferentes formas de un marcador, visualizadas como bandas en un gel son

consideradas alelos de este marcador, por lo cual, mientras un marcador codominante
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puede tener multiples alelos, en uno dominante so6lo existen dos formas alélicas

posibles.

1.3.1. Clasificacién de marcadores moleculares

Los marcadores de ADN se clasifican segun la metodologia utilizada para

identificarlos.

1.3.1.1. Por hibridacion: se identifican hibridando segmentos de ADN en el genoma.
Comprende marcadores del tipo de RFLP y VNTR.

1.3.1.1.1. RFLPs: el analisis de polimorfsmos de la longitud de los fragmentos de
restriccion (RFLPs) fueron los primeros marcadores de ADN utilizado por biélogos
moleculares-poblacionales (Parker et al., 1998). Este método expresa diferencias
especifcas del ADN reconocidas por enzimas de restriccion particulares
(endonucleasas). Cada una de las endonucleasas (de origen bacteriano), reconoce y
corta solamente una secuencia especifca de bases nitrogenadas en el ADN (4-8 pares
de bases), siempre y cuando éstas no estén protegidas (metiladas). La técnica tiene
varias etapas: extraccién de ADN, digestion con enzimas de restriccion, separacion de
los fragmentos por electroforesis en agarosa o acrilamida, transferencia del ADN a una
membrana de nitrocelulosa, hibridacion de la membrana con una sonda molecular
radioactiva y exposicion de la membrana a una pelicula de rayos X. Es una técnica
muy laboriosa, de alto costo, con un grado de polimorfismo intermedio a bajo, requiere
la extraccion de grandes cantidades de ADN de gran pureza, la disponibilidad de
informacion y sondas especificas, utiliza radioactividad y demora mucho tiempo; la
técnica tiene las ventajas de ser un marcador codominante, consistente, de alta

repetibilidad y muy atil en la construccién de mapas comparativos.

1.3.1.1.2. VNTRs: Illamados minisatélites, son variaciones en el numero de
repeticiones en tandem (Variable Number of Tandem Repeats). Estas secuencias
repetitivas de ADN son adyacentes y se encuentran en numero variable. Esta
variacion le permite tener alto grado de polimorfismo. La técnica es similar a la de

RFLP pero varia el tipo de sonda utilizada.

1.3.1.2. Por amplificacién de ADN: también llamados marcadores de PCR, ya que se
basan en la reaccion en cadena de la polimerasa o PCR (Polymerase Chain Reaction),
permite amplificar pequefias muestras de ADN. La técnica de PCR comprende una

etapa de desnaturalizacion del ADN (92-95°C), seguida por otra de ligamiento de
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oligonucléotidos iniciadores o “primers” (35-65°C), y luego una extension de las
cadenas amplificadas, en donde actua la taq polimerasa (72°C). Los primers o
cebadores son diferentes segun el fragmento de ADN a amplificar. Es una
metodologia sencilla, de menor costo, menor consumo de tiempo y requiere pequefas
cantidades de ADN.

1.3.1.2.1. RAPDs: se basa en la amplificacion al azar de polimorfismos de ADN
(Random Amplified Polymorphic DNA). Esta técnica utiliza primers de secuencia
arbitraria, (aproximadamente 10 pares de bases) para la amplificacion de ADN. Es la
técnica de menor costo, facilidad y rapidez para la obtencion de resultados. Sin
embargo, es un marcador dominante, con baja reproducibilidad entre laboratorios, no
transferible entre cruzamientos y especies y con un grado de polimorfismo menor a los

otros marcadores de PCR.

1.3.1.2.2. AFLPs: Los AFLPs (polimorfismos de longitud de los fragmentos
amplificados) son marcadores que combinan la digestion de dos enzimas de
restriccion, generalmente Mse | que reconoce y corta 4 pares de bases y Eco Rl que
reconoce y corta 6 pares de bases dentro de una secuencia, la ligacion de
adaptadores especificos, dos amplificaciones selectivas de fragmentos con primers
especificos que reconocen esos adaptadores y la separacion de los fragmentos por
electroforesis en acrilamida. Los polimorfismos se basan en la diferencia entre
genotipos en la distribucién de los sitios de restriccion y en la amplificacion diferencial
de los fragmentos, por lo que tienen una alta capacidad para detectar variabilidad
genética a nivel de ADN, resultando en un alto nimero de polimorfismo y elevado
namero de marcadores encontrados en un mismo gel. No se requiere ninguna
informacién previa de la secuencia para su obtencién y producen una gran cantidad de
bandas polimérfcas; la técnica es altamente reproducible y existen kits estandarizados.
Sin embargo, requiere gran nimero de pasos para producir resultados Las bandas
observadas en los geles de AFLPs son clasifcadas como presencia o ausencia de

cada individuo y el andlisis se desarrolla como un marcador dominante.

1.3.1.2.3. SSRs (o microsatélites): Son secuencias simples repetidas de ADN
formadas de 1 a 4 pares de bases, por ejemplo, mononucleétidos (TT),, dinucleétidos
(AT)n, o tetranucleétidos (AAGG),. Los polimorfismos entre individuos se basan en la
diferente longitud de los fragmentos amplificados debido a la variacion en el nUmero
de repeticiones. Es por esto que son marcadores codominantes. Los microsatélites

han tomado ventaja sobre otros marcadores genéticos como los AFLPs, RAPDs,
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RFLPs, debido a que: i) tienen el mas alto grado de polimorfismo; ii) segregan de
manera mendeliana y son codominantes; iii) la presencia de un solo locus genético por
microsatélite hace que la lectura de las bandas sea clara y facil de interpretar y iv) son
selectivamente neutros. Para trabajar con SSR es necesario conocer la secuencia de
la regidn a analizar y disefar primers especificos que amplifiquen la region repetitiva
(el microsatélite). Los SSR son frecuentemente ortélogos para diferentes especies e
incluso géneros, lo que permite hacer estudios comparativos entre especies 0 géneros

de un mismo grupo.

1.3.1.2.4. STSs: (Sequence-Tagged Site) son secuencias de ADN cortas (200-500
pares de bases) que tienen una ubicaciébn determinada en el genoma y cuya
secuencia es conocida. Se utilizan primers especificos. Es por esta razén que son
Utiles para construir mapas fisicos y genéticos a partir de secuencias. Cuando los loci
STS contienen polimorfismos génicos se transforman en marcadores muy valiosos, es
decir, loci que sirven para seleccionar alelos de forma muy precisa. Se utilizan en la

secuenciacién (shotgun), especialmente para ayudar en el ensamblaje de secuencias.

1.3.1.2.5. SNPs: Estos son polimorfismos originados por variaciones de un solo
nucleétido en la secuencia de ADN (Single Nucleotide Polymorphism). Los SNPs
pueden agruparse segun el tipo de sustituciéon del nucleétido como transiciones (C/T o
G/A) o transversiones (C/G, A/T, C/A, o T/G). Como el nucléotido es la unidad mas
pequefia de la herencia, los SNPs serian forma mas pequefia de marcador molecular.
También representan el tipo mas frecuente de polimorfismo, y el nUmero potencial de
estos marcadores es muy alto (Rafalski, 2002a, b). Los SNPs son estables durante la
evolucién y se originan a partir de mutaciones (Lopez et al., 2005). Su baja tasa de
mutaciéon los transforma en excelentes marcadores para el estudio de caracteres
genéticos complejos y la comprension de la evolucién de los genomas (Syvanen,
2001).

Los SNPs, en la practica son bialélicos. Esto, que en principio podria ser una
desventaja comparado a otros marcadores (por ejemplo SSRs), se ve compensado
por la abundancia de los SNPs en los diferentes genomas. En humanos, para que una
variante sea considerada un SNP real, debe tener una ocurrencia en al menos el 1%
de la poblacién. Los SNPs pueden ser aplicados en la construccibn de mapas
genéticos de alta densidad y la asociacién con desérdenes genéticos (humanos y
animales). Son muy importantes para el mapeo genético de caracteres agronémicos

(animales y cultivos), el clonado posicional basado en mapeo, la deteccion de
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asociaciones marcador-caracter a través de mapeo por ligamiento y de desequilibrio

de ligamiento (DL) y la evaluacién de relaciones genéticas entre individuos.

El ADN se hereda en tramos largos o bloques que se separan s6lo por eventos
de recombinacion durante la meiosis. A causa de esto, los grupos de SNPs que estan
ubicados en proximidad fisica sobre el mismo bloque tienden a heredarse
conjuntamente como un Unico grupo. Un haplotipo puede definirse como una
combinacion de alelos en loci cercanos que tienden a heredarse juntos (Rafalski,
2002b) y se pueden considerar grupos de SNPs para definir un haplotipo, mas aun

cuando éstos estan proximos fisicamente.

La frecuencia de los SNPs varia dentro de cada genoma. Los SNPs pueden
estar en regiones codificantes 0 no codificantes del genoma y en distintas frecuencias
en diferentes regiones gendmicas. Esta distribucion diferencial se da debido a
diferencias en la tasa de recombinacion, densidad de genes, patréon de transmision y
presion de seleccidon. Aquellas regiones genémicas con bajas tasas de recombinacién
poseen en general niveles de polimorfismos reducidos (Rafalski y Morgante, 2004).
Las regiones sujetas a fuerte seleccion balanceada (es decir, es posible que mas de
dos alelos o haplotipos sean mantenidos), como aquellas que contienen genes de
resistencia a enfermedades, muestran la mayor diversidad (Kuang et al., 2004).

La abundancia de SNPs varia en funcién de la tasa de mutacién y en
combinacién con la seleccién positiva, negativa o neutral para regiones ligadas a esas

mutaciones.

La seleccion, ya sea natural o por mejoramiento conduce a la remocion de
secuencias deletéreas de una poblacion y el aumento de secuencias beneficiosas.
Una presion selectiva se dard en torno a la secuencia seleccionada (fendmeno
llamado “hitch-hiking”), a menos que se dé la separacion durante la recombinacion en
la meiosis. Por lo tanto, es probable que fuertes presiones de seleccién contribuyan a
generar regiones genémicas con diversidad genética reducida y menor cantidad de
SNPs.

Esta hipétesis se fundamenta bajo la observacion de que, en la mayoria de los
organismos estudiados a la fecha, los SNPs prevalecen en regiones no codificantes
del genoma. Estas mutaciones tedricamente deberian afectar al fenotipo solamente si

son causantes de un cambio en la regulacion de la expresion génica, alterando el
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patrén de expresion de las regiones transcriptas cercanas. Aquellos SNPs asociados a
genes funcionales son Nucleo6tidos de Caracteres Cuantitativos o Cualitativos
(QTNs), asociados con los efectos fenotipicos de distintos alelos. (Edwards et al.,
2007).

1.3.1.2.5.1. Ventajas de los SNPs

A diferencia de los marcadores multialélicos, el analisis bialélico de los SNPs
puede hacerse mediante la automatizacion. Varios miles de SNPs pueden analizarse
simultdneamente a través de la utilizacion de microarrays de ADN. Por lo tanto,
utilizando tecnologias modernas, la efectividad del andlisis de SNPs puede ser varias

veces superior a otros métodos.

Por ejemplo, en el genoma de trigo pan, la densidad de SNPs va desde 1 cada
370 pb (Procunier et al., 2003) a 1 cada 540 pb (Somers et al., 2003). La elevada
cantidad de loci con SNPs en el genoma proporciona la posibilidad de confeccionar
mapas genéticos de alta densidad basados en estos marcadores.

La comparacion de los SNPs vs. otros tipos de marcadores moleculares puede

observarse en la Tabla 5.

Tabla 5. Comparacién de diferentes metodologias de andlisis de polimorfismos en el ADN en
trigo (tomado de Khlestkina y Salina, 2006).

Marcadores RFLP SSR SNP RAPD AFLP ISSR
Posibilidad de etiquetar un locus Si Si Si Sélo Iueg.ol de Selo Iuegg de Sélo Iueg.o’ de
conversion conversion conversion

Tipo de herencia Codominante Codominante Codominante Dominante Dominante Dominante
Metodologia principal Hibridacién PCR Mas de 20 tipos PCR PCR PCR
indice de diversidad promedio (PIC) 0,30+0,26 0,63+0,15 0,27+0,23
Proporcién de marcadores polimérficos respecto del Baja Alta Alta Baja Promedio Relativamente
total alta

Relativamente Muy alta
Frecuencia en el genoma de trigo Alta alta (alrededor de | (alrededor de 1 Muy alta Alta Alta

1 cada 10000 pb) cada 500 pb)

Necesidad de desarrollo preliminar Si Si (costoso) Si (costoso) No No No
Iqtercgmblo entre laboratorios, bases de datos si Si Si No No No
disponibles
Posibilidad de automatizacién del proceso No Si Si No No No
Posibilidad de automatizacion de analisis de los No No Si No No No
datos
Costo del anélisis por muestra Alto Moderado Variable Bajo Moderado Bajo
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La elevada frecuencia de SNPs en el genoma de trigo, el advenimiento de la
secuenciacién a gran escala y la posibilidad de automatizacién de procesos y analisis
de los datos han hecho posible el descubrimiento (Winfield et al., 2012) y amplificacion
masiva de marcadores SNP (Rife et al., 2015), y el posterior desarrollo de tecnologias
basadas en marcadores SNP. Estas abarcan desde evaluaciones individuales
escalables (basadas en PCR) como KASP® (Allen et al.,, 2011; LGC, Herts, UK) y
TagMan® (Applied Biosystems™, Foster City, CA, USA) hasta arrays (“chips”) de
contenido fijo de SNPs de alta densidad (ej. lllumina 90K iSelect array) (Wang et al.,
2014; lllumina, San Diego, CA, USA).

En 2015 se cred un array de ultra-alta densidad perteneciente a la empresa
Affymetrix, el array Affymetrix Axiom© de 820.000 SNPs (Winfield et al., 2015). A
pesar de gue este array representa un cambio en el genotipado de trigo, su formato no
es totalmente apto debido a los costos del genotipado. Ademas, la mayoria de los
marcadores presentes en el array fueron disefiados para diferenciar polimorfismos
entre el trigo hexaploide y especies relacionadas silvestres. Por lo tanto, son poco
Utiles para los intereses de los mejoradores de trigo, enfocados en su mayoria en
germoplasma cultivado. Para superar esos inconvenientes, la empresa utilizé los datos
del array de 820K genotipando un rango diverso de germoplasma de trigos
hexaploides, tetraploides y algunos ancestros, e identificaron un set informativo de
35143 SNPs Utiles para los mejoradores. Para confirmarlo, la empresa disefié y
sintetiz6 un microplaca de 384 arrays, llamada “Wheat Breeders Array” para
maximizar la escala del genotipado, desarrollando algoritmos y el software apropiados
para permitir un rapido procesamiento y andlisis reduciendo los tiempos

computacionales.

Los 35143 marcadores se encuentran espaciados en los genomas de trigo A, B
y D, de los cuales 35042 SNPs estan mapeados fisica o genéticamente: genoma A:
10819 marcadores, genoma B: 12932 y genoma D: 11291 marcadores. Todos los
marcadores seleccionados para la confeccion del Wheat Breeders Array son
polimorficos. Se incluyeron SNPs codominantes, que permiten diferenciar entre
homocigotas y heterocigotas. Los marcadores polimorficos del array pueden

encontrarse en el sitio web: http://www.cerealsdb.uk.net/ creado por el Grupo de

Gendmica Funcional de la Universidad de Bristol, Reino Unido.

Recientemente, Allen et al. (2016) utilizaron el Wheat Breeders Array para

genotipar una amplia coleccion de germoplasma de trigos hexaploides (naturales y
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sintéticos), tetraploides, landraces, cinco poblaciones de mapeo de distintos parentales
y estrategias de cruzamiento y germoplasma sujeto a mutagénesis. Esta evaluacion
arroj6é resultados positivos, o que hace a este array una herramienta util para
investigacion y mejoramiento, por ejemplo, en estudios gendmicos de asociacion

amplios (GWAS) y seleccién gendmica.

1.4. Aplicaciones del Desequilibrio de Ligamiento (DL) y Mapeo por Asociacion
(MA) en cultivos

Muchas veces los términos “desequilibrio de ligamiento” (DL) y “mapeo por
asociacion” (MA) se han utilizado como sinénimos en la literatura. Segin Gupta et al.
(2005), el MA se refiere a la asociacioén entre un marcador en un locus con un
caracter fenotipico, mientras que el término DL hace referencia a la asociacién no
al azar entre dos marcadores, o dos genes/QTLs. Por lo tanto, el MA es en
realidad la aplicacién del DL. En otras palabras, dos marcadores en DL representan
la asociacién no al azar entre alelos, pero no necesariamente estan correlacionados o
asociados con un fenotipo en particular; mientras que el MA implica una inferencia
estadistica y hace referencia a la covarianza entre un marcador (o haplotipo) y un
fenotipo de interés.

También existen diferencias entre los términos “ligamiento” y “desequilibrio
de ligamiento”, a menudo confundidos. Ligamiento se refiere a la herencia
correlacionada de loci a partir de la conexidn fisica en un cromosoma, mientras
que el DL se refiere a la correlacion entre alelos en una poblacién (Flint-Garcia et
al., 2003). A pesar de que un ligamiento estrecho entre alelos presentes en un
cromosoma generalmente se traduce en un alto DL, puede existir un DL significativo
entre loci distanciados, aun ubicados en distintos cromosomas. La existencia de un
elevado DL es el resultado de fuerzas que afectan a las poblaciones, como

seleccion, mutacion, forma de apareamiento, estructura poblacional, etc.

[T

Tanto el mapeo de QTL (llamado también “mapeo tradicional”, “de pedigree”,
“‘de familia”) y el MA se basan en el DL. En el primero, el DL se genera a partir del
disefio del cruzamiento, mientras que en el MA el DL es el reflejo de la coleccion de
germoplasma en estudio (Stich y Melchinger, 2010), y no implica cruzamientos. En una
poblacion de mapeo de QTL, el DL sélo se ve influenciado por la recombinacion,
mientras que en el MA el DL se ve influenciado por otras fuerzas que afectan a la

genética de poblaciones (mencionadas previamente), asi como por la recombinacion.
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El concepto de DL fue descripto por primera vez por Jennings en 1917, y su
cuantificacion (D) fue desarrollada por Lewontin en 1964 (Abdurakhmonov y
Abdukarimov, 2008). D o D’ (version estandarizada de D) es la diferencia entre las
frecuencias gaméticas o haplotipos observados y las frecuencias gaméticas o

haplotipos esperados bajo equilibrio de ligamiento.
D = Pag — PaPs (1)

En donde Pag es la frecuencia de los gametos que llevan el alelo Ay B en dos

loci; Py Pg son el producto de frecuencias de los alelos A y B, respectivamente.

Se han propuesto varios estadisticos para medir el DL. Los méas utilizados, D’
(Lewontin, 1964) y r?, el cuadrado de la correlacion entre dos loci (Hill y Robertson,
1968), evidencian distintos aspectos del DL y se comportan distinto en condiciones
diferentes. D’ s6lo considera la historia recombinacional, mientras que r? indica tanto

las historias recombinacional y mutacional (Flint-Garcia et al., 2003):
D’=|D| / Dmax (2
Dmax = min (Pa Py, Pa Pg) si D > 0;
Dmax = min (Pa Pg, PaPp) siD <0
r?=D?/PaPaPs Py (3)

D es un valor limitado porque su rango esta determinado por las frecuencias
alélicas. D’ fue desarrollado para normalizar D con respecto al maximo valor posible de
las frecuencias alélicas y darle un rengo entre 0 y 1 (Zhu et al., 2008). El estadistico r?
tiene una esperanza de 1/(1+4Nc), en donde N es el tamafio efectivo de la poblacion y
c es la tasa de recombinacion, y también varia entre O y 1 (Hill y Robertson, 1968). En
la actualidad la mayoria de los estudios de mapeo por DL en plantas eligen utilizar el
valor r?, ya que proporciona informacién acerca de la correlacién entre marcadores y el
QTL de interés (Flint-Garcia et al., 2003; Gupta et al., 2005). Tipicamente se
consideran valores de r? de 0,1 o 0,2 como umbrales minimos para la asociacion
significativa entre pares de loci y para describir la distancia genética o fisica maxima

en la cual el DL es significativo (Zhu et al., 2008).
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D’y r? son valores que se miden de a pares entre loci polimérficos, y se dificulta
obtener estadisticas resumen del DL a lo largo de una regién (Gupta et al., 2005).
Existen dos maneras de visualizar la extension del DL y las regiones gendmicas o
haplotipos significativamente en DL. Los graficos de dispersion del DL se utilizan para
estimar la tasa a en la cual el DL disminuye a través de la distancia genética o fisica
(Figura 6 a). La caida promedio en el DL del genoma completo puede estimarse
graficando los valores de DL, a partir de un set de datos de cobertura del genoma
completo versus la distancia. Como alternativa, se puede estimar la extension del DL
para una regiébn en particular que posee un gen/QTL de interés previamente
identificado a través del mapeo de QTL. Estos graficos de puntos son Utiles para
determinar el umbral promedio de distancia efectiva por encima del cual se espera que
exista DL significativo (normalmente 0,5 para D’ y 0,1-0,2 para r?), basado en una
curva no lineal logaritmica trazada a través de los puntos (datos) del gréfico
(Breseghello y Sorrells, 2006). Las matrices de desequilibrio o “Heatmaps” de DL son
muy Utiles para visualizar el arreglo lineal del DL entre sitios polimorficos dentro de una
distancia fisica corta como un gen, en un cromosoma o en un genoma entero (Figura 6
b) (Flint-Garcia et al., 2003). Estos heatmaps estan formados por bloques triangulares
codificados via colores, en donde la diagonal representa a los loci ordenados y los
pixeles son coloreados con distintas intensidades, mostrando pares de marcadores
con DL significativo tomando como valores al D’ o r2. Por ejemplo, en la Figura 6 b,
mayor tamafio de bloque triangular y mayor intensidad de color azul, mayor nivel y
extension de DL en loci adyacentes. Ello significa que no ha habido recombinacion
desde que se formd el bloque de DL (Abdurakhmonov y Abdukarimov, 2008). Estas
representaciones graficas sirven para poder determinar el numero 6ptimo de
marcadores para detectar asociaciones significativas entre marcador-caracter y la

resolucion a la cual es posible mapear un QTL.
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Figura 6. Ejemplo de visualizacion del DL. Lino (Linum usitatissimum L). a. Gréafico de puntos
mostrando la caida del DL (r?) versus la distancia genética (cM). Representa una medida
promedio del DL en el genoma. b. “Heatmap” de la variacion del DL entre pares de loci
polimoérficos de cuatro grupos de ligamiento. Aquellos bloques en DL significativo estan en
resaltados en rojo. La distribucién del DL es heterogénea entre grupos de ligamiento. (Tomado
de Soto-Cerda y Cloutier, 2012).

1.5. La variacion en el DL como efecto de factores biolégicos

1.5.1. Recombinacién

Varios factores biolégicos tienen influencia sobre la fuerza del DL y su
distribucion a lo largo del genoma. Muchas de las regiones gendmicas evidencian
tasas de recombinacion que difieren significativamente de la tasa promedio de
recombinacion. A estas regiones se las ha llamado “puntos calientes” (“hotspots”) y
“‘puntos frios” (“coldspots”) para regiones de alta y baja recombinacion,
respectivamente. El DL esta fuertemente influenciado por estas diferentes tasas de
recombinacion en el genoma; es por ello que se generan los bloques de DL. Se han
reportado diferencias en la tasa de recombinacion entre cromosomas pequefios y
grandes (Stapley et al., 2010), asi como entre las distintas partes de un mismo
cromosoma; en donde las regiones centroméricas muestran mayores niveles de DL.
Los genomas de especies vegetales han mostrado variacion en el DL entre
cromosomas, para cultivos como cebada (H. vulgare), maiz (Z. mays), tomate (S.
lycopersicum), trigo pan (T. aestivum) y trigo candeal (T. turgidum ssp. durum)
(Malysheva-Otto et al., 2006; Robbins et al., 2011; Yan et al., 2009; Zhang et al. 2010;
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Sommers et al., 2007) en donde el DL oscil6 desde menos de 1 cM a mas de 30 cM
(r>>0,1). La investigacion para la determinacion de la variacién del DL en un genoma
en particular deberia ser estimada a través de una escala adecuada de marcadores
para cada cromosoma. En la Figura 7 se observa el DL para las especies de trigo pan

y candeal.
1.5.2. Modo de reproduccion

La forma de reproduccién provoca profundos efectos en el DL (Myles et. al, 2009). La
autofecundacion (plantas autégamas) reduce las oportunidades de recombinaciones
efectivas, ya que los individuos tieneden a tener mayor proporcién de loci homaocigotas
que en las especies de fecundaciéon cruzada (plantas alégamas) (Flint-Garcia et al.,
2003). En especies autbgamas, como arroz (O. sativa), arabidopsis (A. thaliana) y trigo
pan (T. aestivum) (Garris et al., 2005; Nordborg, 2000; Zhang et al. 2010), el DL tiene
mayor extension en comparacién con las alégamas, como maiz (Z. mays), vid (V.
vinifera) y centeno (S. cereale) (Li et al., 2011; Myles et al., 2009; Tenaillon et al.,
2001). Como resultado, los polimorfismos genéticos tienden a correlacionarse, y se
espera que el DL se mantenga sobre largas distancias genéticas o fisicas (Gaut y
Long, 2003). Debido a que el DL cae mas rapidamente en especies de fecundacion
cruzada, se espera que en las mismas se puedan realizar mapeos mas finos y sea

mas facil el clonado posicional de genes candidatos.
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Figura 7: Extension del DL en trigo candeal y pan. La caida del DL se visualiza a través del
gréfico del DL (r?) en funcién de la distancia genética (cM). El grafico mas pequerio indica el DL
promedio para trigo candeal (linea llena) y trigo pan (linea punteada). Tomado de Somers et
al., 2007.

1.5.3. Germoplasma

El germoplasma juega un rol clave en la variacion del DL, ya que su extension
esta influenciada por el nivel de diversidad genética capturada bajo la poblacién de
estudio. En general, a mayor diversidad genética el DL cae mas rapido, como

consecuencia de una recombinacion histérica méas amplia.

Las poblaciones con una caida rapida o lenta en el DL pueden ser Utiles para el
MA, dependiendo de los objetivos del estudio. En consecuencia, las poblaciones con
diversidad genética estrecha y alto DL pueden ser utilizadas para un mapeo preliminar,
con poca cantidad de marcadores. El mapeo fino requiere poblaciones de estudio con
mayor diversidad genética, asumiendo que los factores genéticos causales son lo

suficientemente similares a lo largo de los diferentes grupos de germoplasma.

1.6. La variacion en el DL como efecto de factores evolutivos

1.6.1. Seleccién

El interés inicial en el DL surgio6 a partir de preguntas que se formularon acerca
de cémo actla la seleccion natural. Si los alelos en dos loci estan en desequilibrio de
ligamiento y ambos afectan positivamente a la aptitud reproductiva (“fitness”), la
respuesta a la seleccion en uno de estos locus seria acelerada, afectando al otro. Por
lo tanto, la seleccion positiva incrementara el DL entre y en las proximidades de los
loci seleccionados, fendomeno conocido como “hitch-hiking” (Slatkin, 2008). Aun si el
segundo locus es selectivamente neutral, la seleccion aplicada al primero
incrementara el DL entre ellos. El nivel de DL entre los loci permanecera constante en
el tiempo, dependiendo de la distancia genética la tasa de recombinacion y el tamafio

efectivo de poblacion (N).

La seleccion artificial tiene gran impacto sobre el DL. En los cultivos, se
observan grandes blogues con alto DL, en especial en aquellas regiones que portan
genes de interés agrondmico. Los cuellos de botella (“bottlenecks”) a causa de la

domesticacion, seguidos por altas presiones de seleccion para ambientes especificos
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y caracteres agrondémicos o de calidad han modificado la arquitectura del genoma en
muchos cultivos, reduciendo la diversidad genética y creando estructuras de

poblacién, las cuales serian los principales factores afectando el poder del MA.

1.6.2. Estructura de poblacion

La seleccién afecta al genoma y al DL en loci especificos. La estructura de
poblacion afecta al DL a lo largo del genoma. El poder del MA puede reducirse
significativamente como consecuencia de la estructura de poblacion (Balding, 2006).
La estructura de poblacién ocurre cuando existe una distribucion desigual de
alelos entre subpoblaciones de diferentes ancestros. Cuando estos subgrupos son
muestreados para construir un panel de lineas para MA, la mezcla intencional o no
intencional de individuos con diferentes frecuencias alélicas crea el DL. Ello genera
casos de asociaciones consideradas como falsos positivos. La ocurrencia de estas
asociaciones espurias es marcadamente elevada en aquellos genes relacionados a la
adaptacion, porque muestran relaciones positivas con las variables ambientales bajo
las cuales evolucionaron, y como resultado, las regiones gendmicas que llevan estos
genes podrian presentar una diferenciacién poblacional mas marcada. Muchos
modelos estadisticos tienen en cuenta el efecto potencial de la estructura de la
poblacién. Se utilizan algoritmos como los desarrollados por Pritchard y Rosenberg
(1999), implementados en el software STRUCTURE (Hubisz et al., 2009; Pritchard et
al., 2000). Otros métodos se basan en Analisis de Componentes Principales (PCA o
ACP) (Price et. al, 2006) y Analisis de Coordenadas Principales y Clustering Modal
(PCoA-MC) (Reeves & Richards, 2009).

1.6.3. Deriva génica, cuello de botella poblacional y flujo génico

El efecto de la deriva génica en poblaciones pequefias resulta en la pérdida
consistente de combinaciones alélicas raras que aumentan el DL (Flint-Garcia et al.,
2003). La deriva génica puede crear DL entre loci cercanos. El efecto es similar a
tomar una muestra pequefia de una poblacion grande. El muestreo de pocos
individuos puede crear DL aun si dos loci estan en equilibrio de ligamiento. (Slatkin,
2008).

El DL puede generarse si la poblacion ha experimentado una reduccion en su
tamano, llamado cuello de botella (“bottleneck”), acompafado de deriva génica (Flint-

Garcia et al., 2003). Luego de un cuello de botella, algunos haplotipos se perderan, y
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en general el DL aumenta. Las especies que por primera vez colonizan ambientes
foraneos normalmente atraviesan cuellos de botella poblacionales, y varios estudios
en humanos sostienen que la gran extension en el DL es el resultado de un cuello de

botella en la historia de nuestra especie (Schmegner et al., 2005).

Al comparar a las especies antecesoras silvestres con los cultivos actuales se
evidencia que, aproximadamente un 80% de la riqueza alélica se ha perdido como
consecuencia de los cuellos de botella debidos a la domesticacion en maiz (Wright &
Gaut, 2005), 66% en trigo (Haudry et al., 2007), 40-50% en girasol (Liu y Burke, 2006),
10-20% en arroz (Zhu et al., 2007). EI mejoramiento vegetal no siempre esta dirigido a
una pérdida en la variabilidad, ya que la reduccion en la diversidad causada por la
seleccion intensa puede ser balanceada con la introgresién de germoplasma nuevo
(Reif et al., 2005). El flujo génico introduce nuevos individuos o gametos con distintos
ancestros y frecuencias alélicas entre poblaciones. Si el apareamiento al azar tiene

lugar, el DL causado por el flujo génico se rompe.
2. Materiales y Métodos
2.1. Extraccion de ADN

Como se mencionara previamente, durante varios afos se llevaron a cabo
multiplicaciones a campo de la coleccion del CERZOS para asegurar la pureza de los
materiales. Se fueron seleccionando plantas representativas de cada genotipo para su

cosecha individual y siembra para la extraccion de ADN.

La siembra de las semillas seleccionadas (10-15 semillas) fue realizada en
vasos de plastico, dentro del invernadero del CERZOS-CCT-CONICET Bahia Blanca
(Figura 8 a). A los 15-20 dias se cortaron las hojas de las plantulas, se las rotuld
debidamente, se introdujeron en termo con nitrégeno liquido para luego ser liofilizadas

inmediatamente o conservadas en freezer a -80°C hasta su liofilizacion.

Las hojas fueron liofilizadas durante 72 hs en un liofilizador marca Rificor,
modelo L-T4-A-B3® (Rificor, Buenos Aires, Argentina), teniendo como precauciéon que
la temperatura de la camara fuese <-50°C y que se produjera un vacio adecuado
antes de cargar las muestras (< 10 micrones Hg). Las hojas liofilizadas se molieron en

un lisador de tejidos TissueLyser II® (Qiagen, Duesseldorf, Alemania).
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Para la extraccion de ADN se siguio el protocolo del método del bromuro de
cetilmetilamonio (CTAB) (Saghai-Maroof et al., 1984). Para ello, 100-140 mg de tejido
molido fueron colocados en tubos Eppendorf de 15 ml (previamente autoclavados) y
se les agreg6 3,5 ml de buffer de extraccion CTAB (Tris-HCI 100 mM, pH = 8,0;
bromuro de cetilmetilamonio 1%, NaCl 700 mM, 2-mercaptoetanol 140 mM, EDTA 50
mM) y se incubaron a 65°C durante 90 minutos (Figura 8 b). Transcurrido ese tiempo,
se los extrajo de la estufa de incubacién y se los dej6 enfriar por 5-10 minutos. A cada
tubo se le agregaron 2 ml de solucién cloroformo/octanol (24:1) y se agitd suavemente
por 5 minutos. Luego, se centrifugd a los tubos a 2000 rpm durante 10 minutos. Se
transfirio la fase acuosa del sistema bifasico formado a un nuevo tubo Eppendorf de 15
ml, se adicionaron 1,5 ml de cloroformo/octanol (24:1) y nuevamente se agito
suavemente a los tubos durante 5 minutos. Nuevamente se centrifugaron los tubos a

2000 rpm durante 10 minutos.

Seguidamente, se trasladd la fase acuosa del sistema bifasico formado a un
nuevo tubo Eppendorf de 15 ml y se agregaron 2 ml de isopropanol y se lo mezcl6 con
suavidad. Los tubos se volvieron a centrifugar durante 5 minutos a 2000 rpm. Como
resultado, se form6 una fase soélida blanda. Se quité el sobrenadante y se agregaron
300 ul de TE (tris-EDTA) y se deja a los tubos en agitacion suave durante toda la

noche.

Al dia siguiente se transfirié el contenido de cada tubo a un tubo Eppendorf de
1,5 ml (previamente autoclavado) y se les agregaron 17 ul de NaCl 5M y 830 ul de
EtOH absoluto. Se mezclé suavemente y el ADN se comenzé a re-precipitar. Se retird
el ADN precipitado con un gancho de vidrio (esterilizado con alcohol y llama entre
muestras) y se lo coloc6 en otro tubo Eppendorf de 1,5 ml conteniendo 1 ml de la
solucion “Lavado 17 (76% de EtOH, 0,2 M NaOAc), se dej6 reposar por 30 minutos.
Luego, con el mismo gancho de vidrio, se volvi6é a pasar al ADN a otro tubo Eppendorf
de 1,5 ml conteniendo el 1 ml de la solucion “Lavado 2” (76% EtOH, 10 mM NH.OACc)
durante 10 minutos; el “Lavado 2” se elimind y se dejo secar al pellet de ADN en flujo

laminar para eliminar cualquier resto de alcohol.

Posteriormente, se agregaron 300 ul de TE a cada tubo y se adicionaron 10 ul
de ARNasa (preparada previamente a la extraccion) y se incub6 a 37°C (bafio
térmico). Para la eliminacién de proteinas, se agregaron 2,5 ul de proteinasa K (50 ug

ml?L).
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Para la cuantificaciéon del ADN se utilizaron tubos Eppendorf autoclavados de
1,5 ml, colocando 7 ul de ADN gendmico y 693 ul de agua destilada. La cuantificacion
de ADN se realiz6 espectrofotométricamente mediante medidas de absorbancia A =
260 nm (DO260) y A = 280 nm. Se consideré que la unidad de absorbancia A = 260 nm
corresponde a 50 ug/ul de ADN doble hebra. Por otro lado, se analizé la pureza del
ADN calculando la relacion Abs(260)/ Abs(280). Si esta relacidbn toma valores
comprendidos entre 1,8 y 2,0 es probable que la absorcidon sea causada por los acidos
nucleicos (CIMMYT, 2006). La concentracion de ADN (ug ul) se determiné mediante
la formula: Concentracién de ADN (ug ul?t) = (DO260 x 50 (factor de dilucién) x 50 ug
mlt) /1000 (CIMMYT, 2006).

La integridad del ADN extraido se analiz6 mediante electroforesis en geles de
agarosa (1 % P/V) en buffer TAE 1X (Tris-Acetato 40 mM, pH = 8,0 EDTA 1 mM) a una
intensidad eléctrica constante de 70-80 mA. Se tomaron 5 ul de ADN gendémico y se lo
mezcld con 2 ul de buffer de siembra 6X (xilencianol 0.25 % P/V, azul de bromofenol
0,25% P/V, glicerol 30% V/V) en un volumen final de 10 ul. Los geles se visualizaron
utilizando una solucién de bromuro de etidio (0,5 ug mlt) en un transiluminador de luz
UV (BioChemiSystem, UVP Bioimaging Systems) y fotografiaron utilizando una
camara Kodak EasyShare 27590 (Figura 8 ¢ y d). Se realizé la re-extraccién de ADN
de aquellos genotipos que evidenciaron problemas de degradaciéon, o en donde la
accion de las enzimas ARNasa o proteinasa K no hubiesen sido lo suficientemente

exitosas.

Una vez finalizado los procedimientos de extraccion, cuantificacion y analisis de
la calidad de los ADNs gendmicos, se armaron soluciones stock y de trabajo a
diferentes concentraciones de ADN (400 ng ul?, 300 ng ul?t, 200 ng ul?, 150 ng ulty
50 ng ul?).
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Figura 8: a) Genotipos de trigo candeal en vasos de plastico en el invernadero del CERZOS 6-
7 dias después de la siembra. b) Tubos Eppendorf de 15 ml con tejido molido y buffer de
extraccion previo a la incubacion. c-d: Fotografias parciales de corridas de ADN gendmico en

gel de agarosa con contenidos de ADN satisfactorios (c) y en exceso (d).
2.2. Genotipado a gran escala
2.2.1. Axiom® Wheat Breeder's Genotyping Array 35K

Para el genotipado a gran escala se utilizO el Axiom® Wheat Breeder's
Genotyping Array de 35143 SNPs (35K) de la empresa Affymetrix (a partir de 2017
forma parte del grupo Thermo Fisher Scientific). Diluciones de ADN (300 ng ul?) de los
170 genotipos de trigo candeal fueron enviados para la hibridacion con el array al
Laboratorio TraitGenetics GmbH en Gatersleben, Alemania. La posibilidad de realizar
este genotipado a gran escala estuvo dado por la colaboracion entre la Dra. Susanne
Dreisigacker, mejoradora molecular de trigo del CIMMYT, y el Dr. Pablo Roncallo, co-

director de esta tesis.

Este array fue disefiado por un grupo de expertos de la empresa Affymetrix en
colaboracién con el grupo liderado por el Dr. Keith Edwards, profesor de Gendmica
Funcional de Cereales de la Escuela de Ciencias Biolégicas y miembro del Instituto
Cabot de la Universidad de Bristol. Fue disefiado por un programa publico de pre-
mejoramiento seleccionando 35143 SNPs del array de 820K, en un formato de placa
con capacidad para 384 genotipos. Se puede consultar informacion sobre los
marcadores involucrados en el sitio web http://www.cerealsdb.uk.net/.
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Para explicar sintéticamente la quimica del sistema Axiom®, la preparacion del
ADN (amplificacion y fragmentacién enzimética post-amplificacién) se realiz6 en el

sistema automatizado Beckman Coulter Biomek FX®.

Luego, se produjo la hibridacion del ADN en placas del array para 384
genotipos, con la subsecuente ligacion de los nucleétidos polimérficos a las sondas
marcadas con distintos fluor6foros. Después de un lavado riguroso, se amplifico la
sefial del colorante, mediante un esquema basado en una camara CCD multi-color.
Este proceso (hibridacion-imagenes) se realizé en el instrumento GeneTitan®
Multicanal. Los resultados fueron analizados y presentados a través de un algoritmo
automatico de agrupamiento, especialmente disefiado para alopoliploides (AxiomGT1)
utilizado por el Software de la Consola de Genotipado de Axiom®. Para cada SNP
presentado en un grafico de puntos, cada genotipo fue identificado (“llamado”=“call”)
con un color diferente segun su condicion alélica: alelo “A”: azul (homocigota), alelo
“B”: rojo (homacigota) y con color amarillo al heterocigota (alelos “AB”). Los alelos de
un alopoliploide como el trigo generalmente segregan solo en un sub-genoma,
mientras que permanecesn fijjos en los sitios homedlogos de los sub-genomas
restantes. El software AXiomGT1 es capaz de identificar, por lo tanto, a aquellos

individuos en condicién de heterocigota para un determinado SNP.

Por lo tanto, al utilizar esta plataforma de genotipado, en trigo (alopoliploide), al
momento de la lectura de cada uno de los SNP, se generan seis categorias de
agrupamiento (Figura 9). Para el analisis del array se utilizaron aquellos SNPs que
fueron ubicados por el software en las categorias “Poly High Resolution” y “No Minor
Homozygote”, como se recomienda para organismos poliploides en la Axiom®
Genotyping Solution Data Analysis Guide (2011-2014).

Para la ubicacion de los SNPs en un mapa genético consenso de trigo, se
utilizé la informacion del trabajo de Allen et al. 2016 (Tabla Suplementaria N°3 en
dicha publicacion), quienes ubicaron 21709 marcadores en un mapa consenso sobre

21 cromosomas de trigo (genomas A, By D).
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Figura 9. Ejemplos de agrupamientos y descripcion de las seis categorias de clasificacion
posibles para un poliploide como trigo. Tomado de la Axiom® Genotyping Solution Data
Analysis Guide (2011-2014).

2.2.2. Marcadores KASP® y STS

Durante 2013 el Dr. Pablo Roncallo realiz6 una pasantia en el Laboratorio de
Biotecnologia de CIMMYT para trabajar con marcadores KASP® (LGC Limited, 2017)
y STS sobre la coleccion de CERZOS (Roncallo et al. 2015, a 'y b).

En esta tesis, se utilizé la informacién de cinco marcadores KASP® basados en
genes: Rht-B1, Vrn-Alb, Ppd-Ala (GS105), Ppd-Ala(GS100), ubwl4(Lrl4a) (Beales
et al.,, 2007, Ellis et al. 2004; Yan et al. 2004), dos marcadores SNP polimérficos:
BS00005343 y BS0022411 (ausentes en el array 35K de Affymetrix), y un marcador
STS disefiado para Ppd-Al (Wilhelm et al., 2009).

2.3. Anédlisis de los SNPs

Con la informacién molecular completa, se procedid a realizar diferentes
filtrados, teniendo en cuenta trabajos de MA en trigo candeal (Colasuonno et al., 2014;
Maccaferri et al., 2015a; Aoun et al., 2016; Mengistu et al., 2016).

Para el array de 35K, se seleccionaron los SNPs que respondian a las
categorias “Poly High Resolution” y “No Minor Homozygote”. Seguidamente, se

eliminaron todos aquellos SNPs con >10% de datos fallidos o faltantes, asi como
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todos los SNPs monomorficos. Se filtraron todos los loci con un contenido de
heterocigotas mayor al 10%, y se eliminaron todos aquellos SNPs que mapearon el
genoma D en el trabajo de Allen et. al (2016). Finalmente se removieron aquellos
marcadores cuyo alelo minoritario tuviera frecuencias menores al 5% para reducir la

posibilidad de detectar falsos positivos.

No se eliminé a ningun cultivar de la coleccion CERZOS luego de realizar el
filtrado de datos por genotipo.

2.4. Andlisis de la diversidad alélica

En primer lugar, se exploré la variabilidad alélica de la coleccion segun origen
geografico de los genotipos. Se utilizd el complemento de Excel GeAlEx v. 6.503
(Peakall y Smouse, 2012) http://biology-assets.anu.edu.au/GenAlEx/Welcome.html.

Para el analisis se utilizaron SNPs del array Affymetrix, KASP y STS. La poblacién de
MA fue dividida en 8 sub-poblaciones segun su origen geogréfico: Argentina (n=60),
Chile (n=25), CIMMYT (n=11), EEUU (n=5), Francia (n=18), Italia (n=31), WANA
(n=14) y Otros (“OTH”: Austria, Chipre, Hungria y Rusia; n=6) (Tabla AT3 del
Apéndice).

Se determiné:

-El porcentaje de loci polimérficos en cada sub-poblacién= (nGmero de

loci polimoérficos/numero total de loci) x 100

-El estadistico Fst 0 indice de fijacion (Wright, 1931, 1951), que indica la

divergencia genética entre sub-poblaciones:

Fst= 1- Hs/Ht; Hs=H. promedio entre dos sub-poblaciones (o poblacion);
Hr= proporcion de heterocigotas esperados bajo la ley de Hardy-Weinberg, utilizando

las frecuencias alélicas promediadas en todas las sub-poblaciones.

El Fst toma valores entre 0 (no existe diferenciacion genética entre sub-
poblaciones) y 1 (méxima diferenciacion entre sub-poblaciones). Comunmente se
toman rangos de diferenciacion: 0-0,05 (baja); 0,05-0,15 (moderada); 0,15-0,25 (alta),
>0,25 (muy alta).
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Se efectud el Andlisis de la Varianza Molecular (AMOVA). Como medida de
diferenciacion genética entre accesiones se uso el estadistico Phipr 0 @pr (analogo al
Fst), cuyo valor de significancia se estableci6 mediante la realizacion de 9999
permutaciones. La ventaja de este método en relacion a los estadisticos clasicos de
Wright (Fst) es que no utiliza frecuencias alélicas y por lo tanto evita asumir equilibrio

de Hardy-Weinberg manteniendo el supuesto de independencia entre loci.

2.5. Estructura de poblacion

Debido a que el DL puede afectar principalmente al analisis de la estructura
poblacional, se seleccioné un subset de SNPs que tuviesen valores de r? menores a
0,5 (SNPs con bajo DL), utilizando el software PLINK v. 1.90b3.35 64-bit (Purcell et al.,

2007) https://www.cog-genomics.org/plink2. Este filtrado fue realizado en colaboracion

con investigadores del IGEVET (CONICET-UNLP) y las opciones para establecer la
corrida fueron: - permitir un nimero extra de cromosomas (para incluir a los SNPs no

mapeados), - ausencia de cromosomas sexuales y, - ventana de DL r? 0,5.

Una vez obtenida la matriz de marcadores en bajo DL, el patrén de estructura

poblacional (en los 170 genotipos) fue evaluado mediante tres métodos:
1. Analisis de coordenadas principales (PCoA),
2. Método bayesiano utilizado en el software STRUCTURE, y
3. Andlisis Discriminante de Componentes Principales (DAPC).

1. El PCoA es un modelo basado en la distancia, que utiliza una matriz de
disimilitud. En este trabajo, la matriz de disimilitud fue calculada con un indice Simple-
Matching y un analisis factorial. EI PCoA fue realizado a través del software DARwin v.
6.0.014 (Dissimilarity Analysis and Representation for Windows) (Perrier et al., 2003;
Perrier y Jacquemoud-Collet, 2006). Este software genera representaciones graficas

de los planos euclideos que preservan las distancias entre unidades.

2. El algoritmo bayesiano Marcov Chain Monte Carlo (MCMC) fue
implementado en el software STRUCTURE v.2.3.4 (Pritchard et al. 2000; Falush et al.,
2003; Falush et al., 2007; Hubisz et al., 2009)

(http://pritchardlab.stanford.edu/structure.html) para asignar a cada genotipo a un

determinado grupo homogéneo de accesiones. Considerando un determinado valor K
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de grupos y cuantificando la similitud de una determinada proporcién del genoma, el
algoritmo calcula la probabilidad de que un individuo pertenezca a un determinado
grupo. Dentro de cada grupo se asume que los alelos se encuentran en equilibrio de
Hardy-Weinberg y en equilibrio de ligamiento (Pritchard et al., 2000; Kalinowski, 2011).
Se selecciond un numero variable de subpoblaciones de 1 a 10, con 5 repeticiones de
cada uno. Para establecer el valor K del germoplasma el software STRUCTURE
realiz6 50.000 repeticiones inciales (“iteration burn-in”: refiere a la practica de
descartar una porcion inicial de una muestra de cadena de Markov, de manera que se
minimice el efecto de estos valores iniciales en la inferencia a posteriori del parametro)
y 100.000 repeticiones de MCMC (Pritchard y Wen, 2004, Liu et al., 2016).

Los resultados arrojados por el software STRUCTURE se introdujeron en el
software STRUCTURE HARVESTER disponible online (Earl y vonHoldt, 2012)

(http://taylor0.biology.ucla.edu/structureHarvester/). El valor 6ptimo de K se establecio

evaluando el parametro AK, establecido por Evanno et al. (2005). Para el K
determinado, se utilizé la corrida que tuvo la estimacion con probabilidad mas alta para
asignar las proporciones de cllster a los genotipos. Las accesiones con pertenencias
estimadas por encima de 0,80 fueron asignadas al grupo correspondiente, mientras
gue aquellas por debajo de este valor fueron asignadas a un grupo mixto (Campoy et
al., 2016).

3. A diferencia de las poblaciones naturales, los cultivos se han visto sometidos
a cuellos de botella, seleccion, ausencia de panmixis, etc. Por lo tanto, se
complementd el andlisis del STRUCTURE con el Andlisis Discriminante de
Componentes Principales (DAPC), implementado en el paquete adegenet 2.0 del
software estadistico R (Jombart, 2008; Jombart et al., 2010).

Previo al analisis con DAPC, se requiere la identificacion de grupos entre los
individuos analizados. Sin embargo, estos grupos a menudo son desconocidos, 0
tienen un bajo nivel de confiabilidad. En este paquete de R se identifican los grupos
mediante el algoritmo k-medias (“k-means”), el cual identifica un nimero determinado
de grupos (k), maximizando la variacion entre grupos. Para identificar el nUmero
optimo de clusters, el algoritmo k-medias es corrido secuencialmente con valores de k
crecientes, y las distintas soluciones de agrupamiento son comparadas mediante el
Criterio de Informacion Bayesiano (BIC). Idealmente, la solucion 6ptima para el
agrupamiento corresponderia al menor valor de BIC. En la practica, este valor es

indicado por la formacion de un arco en la curva de valores BIC en funcién de k.
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La identificacibn de los clusters fue lograda implementando la funcion
“find.clusters” del paquete. Esta funcion primero transforma los datos utilizando
analisis de componentes principales, pidiendo al usuario que especifique el nimero de
PC. Luego, se corri6 el algoritmo “k-means” y, por defecto, provee los valores BIC para

cada valor de k.

El nimero de componentes principales (PCs) retenidas por el analisis puede
tener un impacto sustancial en el analisis. Retener demasiadas componentes respecto
del nimero de individuos puede ser excesivo e inestable (Mohammadi y Prasanna,
2003; Jombart y Ahmed, 2011). En este trabajo, se utiliz6 el procedimiento de
optimizacion de “validacion cruzada” para la evaluacion del numero éptimo de PCs a
ser retenidas propuesto por los creadores del paquete adegenet. Esto se implement6 a
través de la funcién “xvalDapc” del paquete, que ejecuta la validacion cruzada de
DAPC utilizando un numero variable de PCs mientras mantiene fijas el nimero de
funciones discriminantes (Jombart y Ahmed, 2011). Una vez determinado el nimero
optimo de PC a retener, se procedio al analisis de DAPC mediante la funcion “dapc”
del paquete. El estadistico Fsr fue calculado entre los clisteres calculados por el

DAPC utilizando el mismo paquete de R.

Basado en las funciones del andlisis discriminante, con este método se
determinan probabilidades de pertenencia a los clusters para cada genotipo. Estas
probabilidades son calculadas de distinta manera a los coeficientes de mezcla de
softwares como el STRUCTURE, aunque pueden interpretarse como las asignaciones

mas cercanas de los individuos a cada cluster (Jombart y Collins, 2015).

Una vez inferidos los clusteres a través de STRUCTURE y DAPC, se modificd
el grafico de Cooordenadas Principales identificando a los distintos cllsteres

obtenidos.

También se construyeron arboles de diversidad con el software DARwin
(Dissimilarity Analysis and Representation for Windows) v. 6.0.014 (Perrier et al., 2003;
Perrier y Jacquemoud-Collet, 2006). Las disimilitudes fueron calculadas con los SNPs
con bajo DL y la totalidad de los SNPs luego de los mudltiples filtrados, mediante
Simple-Matching, con 10000 iteraciones, y transformadas en distancias euclideas. Se
aplicd el método de union entre vecinos no ponderado (“Un-Weighted Neighbour-

Joining”) a las distancias euclideas para la construccion de cada arbol.
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Teniendo en cuenta los resultados obtenidos del analisis de estructura
poblacional, el efecto del cluster en el fenotipo fue explorado mediante un modelo
lineal mixto (PROC MIXED) con el software SAS 9.0®, dentro de un modelo de
maxima probabilidad restringida (REML). El analisis fue realizado para la campafia
2014, dado que se cont6é con datos fenotipicos de los 170 genotipos. Se considerd a
las localidades (Loc), genotipos (Genot), repeticiones (Rep) y a los bloques
incompletos (Bl) dentro de las repeticiones (Rep), como factores aleatorios y al clUster
como factor fijo. Las diferencias entre medias para los genotipos se determinaron
mediante el test de Tukey, con un nivel de significancia del 5%.

2.6. Desequilibrio de Ligamiento

Luego de los filtrados, fue explorado el DL entre pares de marcadores mediante
su valor r> en la coleccién completa de CERZOS (n=170). Para ello, se utilizé el
software TASSEL v. 3.0 (Bradbury et al.,, 2007). Luego, se seleccionaron aquellos
SNPs con una posicion asignada en el trabajo de Allen et al. (2016) para estimar la
caida en el DL fue realizada con el paquete GAPIT (Genome Association and
Prediction Integrated Tools) (Lipka et al., 2012) del software R.

3. Resultados y Discusion
3.1. Andlisis de SNPs

La Tabla 6 muestra los resultados de los multiples filtrados realizados sobre la
matriz del array 35K en 170 genotipos de la coleccién de germoplasma del CERZOS.
Luego de los multiples filtrados, fueron seleccionados 3734 SNPs de los 35143 SNPs
originales. Se adicioné la informacién de 11 marcadores KASP y STS, conformando
asi una matriz de 3745 marcadores. En esta matriz, 2887 SNPs seleccionados del
array de 35K tuvieron posicion cromosémica asignada en el trabajo de Allen et al.
(2016).

Para inferir la estructura de la poblaciéon se seleccionaron 1000 SNPs de bajo
DL (r’<0,5).

Tabla 6. Resumen de filtrados de los SNPs utilizados en esta tesis.

69



Criterio Umbral Total SNPs eliminados  SNPs conservados

SNPs categorias PolyHighRes + NoMinorHom 35143 17629 17514
Datos perdidos <=10% 17514 97 17417
Monomorficos 17417 5404 12013
Loci heterocigotas <10% 12013 2302 9711
Mapeados en genoma D (Allen et al., 2016) 9711 412 9299
Frecuencia del alelo minoritario (MAF) <0.05 9299 5565 3734
11 SNPs KASP y STS 3745
DL ’<0.5 2745 1000

3.2. Diversidad alélica

La diversidad alélica fue analizada teniendo en cuenta 3745 SNPs provenientes
de los distintos arrays.

Al considerar el origen geografico de las accesiones, los materiales argentinos
(ARG) presentaron el mayor porcentaje de loci polimérficos, 96,77%, seguido de los
italianos (ITA) con 92,44%; en tanto que los originados en CIMMYT y Otros (OTH,
Austria, Rusia, Chipre y Hungria) fueron los de menor variabilidad: 67,56 y 61,07%
respectivamente (Tabla 7). Se considera que el polimorfismo promedio fue elevado
(80,14%).

Tabla 7. Porcentaje de loci polimérficos en la poblacion analizada segun sitio geogréafico de
registro.

Subpoblacion % Loci polimérficos

ARG 96.77%
CHI 80.16%
CIMMYT 67.56%
EEUU 72.20%
FRA 87.90%
ITA 92.44%
OTH 61.07%
WANA 83.02%
Media 80.14%
DE 4.39%

3.3. Diferenciacién entre subpoblaciones por origen geografico

El estadistico Fsr indica la divergencia genética entre subpoblaciones. La Tabla
8 muestra los resultados del estadistico. A nivel molecular, se observa que la
diferenciacion entre subpoblaciones segun origen geografico fue baja a moderada, con
un rango de valores de Fsr entre 0,037 y 0,158. Se observo que los genotipos chilenos

y provenientes de CIMMYT mantuvieron una mayor diferenciacion con el resto de las
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otras subpoblaciones, y a la vez presentaron el mayor grado de similitud entre si
(Fst=0,037). Este comportamiento esta justificado al observar el pedigree de las
accesiones chilenas, que provienen de cruzamientos realizados en CIMMYT
(Apéndice, Tabla AT3), e integran lineas elite internacionalmente distribuidas por este

centro de mejoramiento.

Por otra parte, la subpoblacion de genotipos argentinos presentd baja
diferenciacion respecto al resto de subpoblaciones (Fsr entre 0,046 a 0,090), ya que
proviene de cruzamientos entre parentales de distintos origenes geograficos.

Tabla 8. Valores de Fst entre subpoblaciones segun registro geografico.

ARG CHI CIMMYT  EEUU FRA ITA OTH WANA
0.000 ARG
0.064 0.000 CHI
0.074 0.037 0.000 CIMMYT
0.052 0.120 0.139 0.000 EEUU
0.046 0.113 0.129 0.051 0.000 FRA
0.046 0.106 0.116 0.083 0.066 0.000 ITA
0.090 0.142 0.158 0.106 0.093 0.118 0.000 OTH
0.061 0.091 0.097 0.099 0.089 0.064 0.116 0.000| WANA

Tabla 9. Resumen del AMOVA.

Fuente gl SC CM Est. Var. %

Entre subpoblaciones 7 52435.997 7490.857  268.649 10%
Dentro subpoblaciones 162 371914.356 2295.768 2295.768 90%
Total 169 424350.353 2564.417 100%

Porcentajes de la varianza molecular

Entre
subpoblaciones
10%

Dentro de
subpoblaciones
90%

Figura 10. Porcentajes de la varianza molecular encontrada al analizar las subpoblaciones

segun origen geografico.

3.4. Estructura de poblacion de la coleccion de CERZOS
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La estructura de la coleccion del germoplasma de CERZOS (n=170) fue
evaluada a través de tres metodologias diferentes. Como el DL puede influir sobre la
estructura de la poblacion (Pritchard et al., 2009), dicho analisis fue realizado sobre

1000 marcadores SNPs con bajo DL (r?<0,5) en los tres métodos aplicados.
3.4.1. Anédlisis de Coordenadas Principales (PCoA)

El Analisis de Coordenadas Principales (PCoA) es un método de escala u
ordenacién que comienza con una matriz de semejanzas o disimilitudes entre un
conjunto de individuos y tiene como objetivo producir un grafico de los datos de
manera tal que las distancias entre los puntos sean cercanas a las disimilitudes
originales. Por lo tanto, la matriz de partida de PCoA es diferente de la de Andlisis de
Componentes Principales que comienza con la matriz de datos inicial (Mohammadi y
Prasanna, 2003).

La Figura 11 muestra el grafico resultante del PCoA. La primera y segunda
componente explicaron un 13,41% y 7,63% de la variacion, respectivamente. El
andlisis del grafico demostr6 que existen diferencias genéticas entre las distintas

accesiones de la coleccién de CERZOS, ocupando todos los cuadrantes del grafico.

No fue posible definir de forma rapida y sencilla agrupamientos en la poblacion
de MA a través del PCoA, sobretodo al considerar el origen geografico de las
accesiones. Este resultado concuerda con lo hallado en el AMOVA, en donde la mayor
parte de la variabilidad se encontr6 entre los individuos y no debido a los origenes

geograficos.

Los gréaficos de PCoA fueron realizados nuevamente a posteriori, teniendo en
cuenta los resultados obtenidos del software STRUCTURE y el analisis por DAPC

(Figuras 13 y 15, respectivamente).
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Figura 11. Analisis de Coordenadas Principales (PCoA) utilizando 1000 SNPs con bajo DL en

la coleccion de germoplasma del CERZOS (n=170). Se muestran la primera y segunda

componente.

15

3.4.2. Andlisis mediante STRUCTURE

El nimero més probable de clisteres fue evaluado considerando el criterio AK
propuesto por Evanno et al. (2005). Con este criterio se obtuvo un valor méximo para
K=2 (Tabla AT9 y Figura AF1, Apéndice). La Figura 12 muestra la asignacion de los
170 genotipos a cada una de las dos poblaciones. En el presente trabajo, solamente
88 accesiones tuvieron probabilidades de membresia claramente identificadas en cada
una de las poblaciones halladas (probabilidad>0,80). Un elevado nimero de genotipos
de la coleccibn CERZOS (n=82; 48,2%) evidenciaron ascendencia mixta (valores
menores a 0,80 en cualquiera de los dos clusteres). El primer cluster, conté con 60

accesiones, de las cuales un 15 fueron de origen geografico argentino, Buck Platino
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(1), Buck Esmeralda (3), Bonaerense INTA Facén (6), VF 0154 (20), VF 0136 (27), VF
0137 (28), B#24 (29), B#25 (30), ACA 1801F (32), CBW 0141 (36), CBW 0225 (40),
CBW 0001 (50), CBW 0002 (51), CBW 0004 (52) y Bonaerense Quilacé (76); 24
chilenas, Llareta (134), Corcolén (135), Lleuque (136), Quc 3585-2007 (137), Quc
3739-2008 (138), Quc 3104-2005 (139), Quc 3587-2007 (140), Quc 3693-2008 (141),
Quc 3584-2007 (142), Quc 3738-2008 (143), Quc 3506-2007 (144), Quc 3755-2008
(145), Quc 3672-2008 (146), Quc 3694-2008 (147), Quc 3497-2007 (149), Quc 3509-
2007 (150), Quc 3538-2009 (151), Quc 3730-2008 (152), Quc 3775-2008 (153), Quc
3559-2009 (154), Quc 3506-2009 (155), Quc 3427-2009 (156), Quc 3462-2009 (157) y
Quc 3763-2008 (158); 10 de CIMMYT, 65-1AT2 (14), 66-IAT2 (15), 69-1AT2 (16), 71-
IAT2 (17), 73-1AT2 (18), 80-IAT2 (19), Gallareta = Altar 84 (95), Focha (100), 7100
IDSN 39 (169) y 7144IDSN 39 (170); dos chipriotas, Ourania (128) y Josephina
(130), una estadounidense, UC1113 (67); una francesa, Arcodur (59); dos italianas,
Duilio (12) y Portorico (126) y cinco del WANA, Bilik No2 (93), Marrout (94), Cham 1=
Waha (98), Bha (101) y Heider//Mt/Ho (104) (Tabla AT10, Apéndice).
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Figura 12. Estructura de poblacién inferida de la coleccion de CERZOS (n=170), utilizando en
software STRUCTURE con 1000 SNPs con bajo DL (r?<0,5). Gréafico de barras de las

proporciones genéticas individuales para los clisteres inferidos (K=2).

Veintiocho genotipos tuvieron altas probabilidades de membresia para el

segundo cluster (probabilidad>0,80). Ocho de ellos de origen argentino, Bonaerense
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INTA Cumenay (8), Bonaerense Valverde= Gerardo 516 (75), BF 1776 (77), Candeal
Durumbuck (81), Taganrog Buck Balcarce (89), Taganrog Sel. BUCK (90), Taganrog
Vilela Fideos (91) y Buck N°6 (102); 17 italianos, Ciccio (9), Adamello (10), Simeto
(13), Cannizzo (42), Concadoro (43), Co 1937 (49), Fortore (60), Appullo (62), Granato
(70), Capeiti (71), Gerardo 575 (72), Gerardo 610 (73), Gerardo 645 (74), CRZ-1.12
(82), GAB 125 (aristas blancas) (83), Gerardo 574 (84) y Maristella (85), el ruso
Taganrog (88); y dos del WANA, Etit 38 (78) y Haurani (103) (Tabla AT10, Apéndice).

El método AK es conocido por detectar, en muchos casos, el primer nivel
estructural de las poblaciones (foro del software STRUCTURE

(https://groups.google.com/forum/#!forum/structure-software, Campoy et al., 2016). Es

por esta razén que no fue posible detectar un mayor nimero de cllisteres mediante
esta metodologia, y aun detectando dos cllsteres, practicamente la mitad de la
coleccion de CERZOS no pudo ser asignada claramente a alguno de éstos u

fragmentarse en otros clusteres.

El primer cluster estuvo conformado fundamentalmente por accesiones
argentinas (25,0%), chilenas (40,0%), del CIMMYT (16,7%) y del WANA (8,3%). Al
considerar los origenes geograficos, el 96,0% de los genotipos chilenos, 90,9% de los
mexicanos, 35,7% de los del WANA y 25,0% de los argentinos se ubicaron en este

grupo.

Teniendo en cuenta la informacion de pedigree disponible, las accesiones del
cluster 1 poseen una fuerte influencia de germoplasma CIMMYT, tanto en origen,
como en cruzamientos realizados a partir de materiales mexicanos (Apéndice, Tabla
AT3). Para el caso de los genotipos argentinos, VF 0154 (20), VF 0136 (27), VF 0137
(28), B#24 (29), B#25 (30), CBW 0001 (50), CBW 0002 (51), CBW 0004 (52) y
Bonaerense Quilacé (76) fueron introducidas al pais como lineas estabilizadas
originadas en CIMMYT. Bonaerense Quilacé fue inscripta como variedad en el afio
1987. Bonaerense INTA Facén (6), provino de CIMMYT como filial F4, fue
seleccionada en la EEAI Barrow, e inscripta como variedad en 1997. Los cultivares
Buck Platino (1), Buck Esmeralda (3), ACA 1801F (32), CBW 0141 (36) y CBW 0225

(40) fueron originados en nuestro pais, utilizando parentales de origen mexicano.

Los cultivares chilenos mostraron una clara cercania genética al germoplasma

de CIMMYT,; a través de sus pedigrees se pudo observar que provienen del programa
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de mejoramiento de este centro internacional. La linea estadounidense UC1113 (67)

también proviene de CIMMYT.

Las accesiones italianas y chipriotas del cluster 1 tienen en su pedigree
parentales de origen CIMMYT. En base a la informacién disponible, los cultivares del
WANA de este grupo probablemente sean introducciones de lineas estabilizadas
originadas en México, adaptadas a los ambientes semiaridos del WANA y adoptados
por los programas de mejoramiento de aquella region.

Por lo tanto, se considera que las accesiones con altas probabilidades de

membresia en el clister 1 han tenido su origen en CIMMYT.

Por otra parte, un 60,7% del cluster 2 fue conformado por accesiones italianas
y un 28,6% de argentinas. Un 54,8% del total de los genotipos italianos formé parte de
este grupo.

Se podria considerar a algunas de las accesiones argentinas del clister como
el resultado de la seleccién del Taganrog ruso (88) (también presente en este grupo)
en distintos ambientes del sur de la provincia de Bs. As.: Taganrog Buck Balcarce (89),
Taganrog Sel. BUCK (90), Taganrog Vilela Fideos (91). Candeal Durumbuck (81) es el
resultado del cruzamiento entre Taganrog y un genotipo “Candeal”’, posiblemente
traido por inmigrantes italianos. Bonaerense Valverde =Gerardo 516 (75) es una
variedad argentina inscripta en 1980, perteneciente al grupo “Gerardo”, lineas

estabilizadas italianas.

Bonaerense INTA Cumenay (8) es una variedad argentina inscripta en 1995,
producto del cruzamiento de Taganrog, Bonaerense Valverde y la variedad italiana
Cappelli (ausente en la coleccion de CERZQOS). Tanto Capelli como Capeiti (71) estan
presentes en el pedigree de muchas de las lineas y variedades italianas que integran
el cluster 2. Capeiti es una variedad italiana producto del cruzamiento de Capelli,

variedad italiana, seleccionada en el norte de Africa en 1915 y Eiti, landrace de Israel.

Este cllster podria ser caracterizado por tener la mayoria de las accesiones
italianas y aquellas con pedigree Taganrog. Representa las primeras etapas del

mejoramiento de trigo candeal, tanto en nuestro pais como a nivel internacional.

Los resultados obtenidos con STRUCTURE fueron graficados a través de la
representacion del andlisis de coordenadas principales basados en la matriz de
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distancias genéticas (Figura 13). Las accesiones conformaron dos clUsteres, el grupo

de genotipos origen CIMMYT tuvieron coordenadas negativas en la PC 1, mientras

que las accesiones del segundo cluster tuvieron valores positivos en esta componente.

Los genotipos clasificados como “Mixtos” se ubicaron dispersos entre ambos grupos.

Por ende, combinando PCoA con los resultados del STRUCTURE fue posible

identificar graficamente los dos grupos de extrema disimilitud genética.

Factorial analysis: (Axes 1/ 2)
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Figura 13. Analisis de Coordenadas Principales (PCoA) utilizando 1000 SNPs con bajo DL en
la coleccion de CERZOS (n=170) con los clisteres inferidos por STRUCTURE. En verde, 60

accesiones con elevadas probabilidades de membresia en el clister 1 (p>0,80), con

genealogia CIMMYT. En rojo, 28 accesiones con elevadas probabilidades de membresia en el

cluster 2 (p>0,80), accesiones italianas y con pedigree Taganrog. Los genotipos en negro

pertenecen al grupo “Mixto”.
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3.4.3. Andlisis mediante DAPC

Los enfoques usuales como el andlisis de componentes principales (PCA) o
Analisis de Coordenadas Principales (PCoA) describen la diversidad global, a menudo
pasando por alto las diferencias entre grupos. El DAPC optimiza la varianza entre
grupos, minimizando la varianza dentro de los grupos (Jombart y Collins, 2015).

Una de las principales ventajas del DAPC es la ausencia de cualquier hipétesis
de modelo subyacente a la poblacién, en particular con la ley del equilibrio de Hardy-
Weinberg. Este método multivariado es adecuado para el analisis de una gran
cantidad de SNPs a lo largo del genoma y permite la asignacion de los individuos a un
grupo determinado de manera cuantitativa y visual (Jombart et al., 2010; Campoy et
al., 2016).

La funcién “find.clusters” y el algoritmo “k-means” fueron utilizados para definir
el nimero de cllisteres que maximizasen la variacion entre éstos. Para evitar la
pérdida de informacién, estos célculos fueron realizados con 170 Componentes
Principales, representando mas del 98% de la varianza (Apéndice, Figura AF2). El
Criterio de Informacién Bayesiano (BIC) fue utilizado para identificar el nimero éptimo
de clusteres, 4, indicado por una curvatura en el grafico de los valores BIC en funcién
de K (Apéndice, Figura AF3 y texto salida del software R). El nUmero de PC retenidas
para el analisis de DAPC fue calculado utilizando el método de validacion cruzada
implementado en la funcion “xvalDapc” del paquete adegenet. Esta funcion minimizé el
cuadrado medio de error (MSE) al usar 20 PCs (Apéndice, Figura AF4 y texto salida
del software R). Por lo tanto, el Analisis Discriminante de Componentes Principales
(DAPC, funcién “dapc”), fue realizado utilizando 4 clUsteres obtenidos a través de BIC
y 20 PCA obtenidas por “xvalDapc”, en los dos ejes principales del analisis

discriminante (Figura 14).

Las mayores diferencias entre grupos fueron halladas entre los clisteres 1y 4
(Fst=0,105) y entre los clusteres 2 y 4 (Fst=0,143). Fue posible diferenciar los grupos
graficamente utilizando las dos primeras PC, principalmente para los clisteres 1, 2y 4
(Figura 14).
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Figura 14. Grafico de los 170 genotipos de la coleccién del CERZOS luego del Analisis
Discriminante de Componentes Principales (DAPC), utilizando 1000 SNPs con bajo DL. 20 PCs
(Apéndice, Figura AF4 y texto salida de R) fueron retenidas para describir la relacién entre
clusteres. Las cruces indican el centro de cada cluster. La figura muestra sélo las dos primeras
componentes del andlisis. El grafico en la porcién superior izquierda muestra la variacion

explicada por las 20 PCs.

La conformacién de cada cllster se observa en la Tabla 10.

Tabla 10. Conformacién de los 4 clusters hallados mediante DAPC, teniendo en cuenta el

origen geografico de las accesiones de la coleccion de 170 genotipos del CERZOS.

Origen geografico
ARG CHI  CIMMYT EEUU FRA ITA OTH WANA | TOTAL
Cluster 1 22 0 0 4 15 2 2 0 45
Q Cluster2| 8 0 0 0 1 19 1 6 35
<D( Cluster 3 23 9 4 1 10 3 8 60
Cluster 4 7 16 7 0 0 0 0 0 30
TOTAL 60 25 11 5 18 31 6 14 170

Los clusteres 1, 2, 3 y 4 estuvieron conformados por 45, 35, 60 y 30 accesiones
respectivamente. La metodologia de agrupamiento en clisteres por parte del DAPC

fue consistente con la informacion de pedigree disponible (Apéndice, Tabla AT3).
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El 98,2% de los genotipos participantes fue asignado a sus respectivos
clusteres con elevados valores de probabilidad de pertenencia (p>0,80; Tabla AT10
del Apéndice). VF 0121 (25) mostr6 probabilidades similares de pertenecer a cllster 1
o 3 (p= 0,52201 y p= 0,4776 respectivamente). Si se toma un criterio estricto, seria un
genotipo “mixto”. El analisis DAPC lo ubicé en el primer clister. A fines practicos, se
considerd mejor ubicarlo en el claster 1 por no disponer de informacion de su pedigree
y por tener mayor similitud agronémica con las accesiones de este cluster que con las
del cluster 3. Por otra parte, Gerardo 574 (84) y CBW 08131 (164) tuvieron valores de
probabilidad de moderados a altos (p>0,70) al momento de ser asignados a sus
clusteres (segundo y tercer clUster, respectivamente).

Argentina fue el Unico sitio geografico que tuvo genotipos en todos los cllsteres
(36,7% en cluster 1, 13,3% en clUster 2, 38,3% en claster 3y 11,7% en cluster 4). Ello
seria un indicador de la diversidad presente en el germoplasma local, producto de que
los programas de mejoramiento nacionales se han provisto de materiales de diferentes
origenes durante las distintas etapas del mejoramiento (introducciones vy
cruzamientos). Por el contrario, Chile, CIMMYT y WANA presentaron genotipos en
s6lo dos clusteres (CHI y CIMMYT: cluster 3 y 4; WANA: clister 2 y 3). En una
situacion intermedia estuvieron EEUU, Francia e Italia, aportando genotipos a tres de
los cuatro clisteres. Por ultimo, las tres accesiones de origen chipriota (dentro del
grupo “OTH”), se ubicaron en el tercer cluster, mientras que el genotipo hungaro
VF0121 y el austriaco Durobonus lo hicieron en el primero y el ruso Taganrog en el

segundo.

El primer clUster estuvo integrado en su mayor parte por accesiones de origen
argentino (48,9%) y francés (33,3%), seguido de genotipos estadounidenses (8,9%),
italianos (4,4%) y otros (4,4%; VF 0121 (25) y Durobonus (110), mencionados
previamente). El 83,3% de los genotipos franceses se ubicé en este grupo: Arbois
(57), Ixos (63), Joyau (111), Biensur (112), Orlu (113), Karur (114), Neodur (115),
Sachem (116), Garic (118), Byblos (119), Vivadur (120), Nautilur (121), Exeldur (123),
Argeles (124) y Artimon (125). Los 22 genotipos argentinos en este cluster fueron:
Buck Topacio (2), Bonaerense INTA Carilé (7), VF 0113 (22), VF 0163 (23), VF 0167
(26), CBW 0105 (33), CBW 0112 (34), CBW 0120 (35), CBW 0153 (37), CBW 0200
(38), CBW 0230 (41), CBW 0101 (54), CBW 0156 (56), Bonaerense Valverde
=Gerardo 516 (76), BF 1776 (77), ACA DD150 (132), CBW 05082 (133), CBW 05024
(160), CBW 05072 (161), CBW 05080 =Bonaerense INTA Quillén (162), CBW 05081
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(163) y CBW 09034 (165). Amarillo (53), Kofa (66), DGE-1 (127) y Langdon(Dic-3A)-10
(159) fueron los genotipos estadounidenses agrupados en este cluster, asi como los

genotipos italianos Gabbiano (69) y Duetto (117).

Los genotipos argentinos presentes en este grupo presentan la particularidad
de tener en su pedigree la presencia de parentales de origen europeo no italianos (ex
URSS, Alemania) y de EEUU (Lloyd, Lakota, Cando) que fueron cruzados con
germoplasma de origen CIMMYT o italiano (por ejemplo Bonaerense Valverde (76)).
También existe coherencia al encontrar a las lineas hermanas provenientes del mismo
cruzamiento CBW 05080 =Bonaerense INTA Quillén (162), CBW 05081 (163), CBW
05082 (133) en el mismo cluster junto a sus parentales Bonaerense Valverde (76) y
una linea hermana de Bonaerense INTA Carild (7). Otras lineas provenientes del
mismo cruzamiento agrupadas en este cluster fueron CBW 0101 (54) y CBW 0105
(33).

El segundo cluster se caracterizé por agrupar al 61,3% de las accesiones de
origen italiano. La composicion dentro del cluster estuvo marcada por la presencia de
genotipos italianos (54,3%), argentinos (22,9%) y del WANA (17,1%). Los genotipos
italianos fueron: Ciccio (9), Adamello (10), Simeto (13), Cannizzo (42), Concadoro (43),
Catervo (45), Co 1937 (47), Fortore (60), Appullo (62), Granato (70), Capeiti (71),
Gerardo 575 (72), Gerardo 610 (73), Gerardo 645 (74), CRZ-1.12 (82), GAB 125
(aristas blancas) (83), Gerardo 574 (84), Maristella (85) y Polesine (86). Por otra parte,
las accesiones del WANA en este cluster incluyeron al grupo de los “Omrabi”: Omrabi
5 (92), Omrabi 6 (105), Omrabi (107) y Omrabi 3 (108) y a Etit 38 (78) y a Haurani
(103).

Aquellas accesiones italianas que integraron el cluster 2 se caracterizan por
tener en su pedigree una fuerte composicion e influencia del germoplasma del WANA.
Existen numerosas evidencias de que gran parte del germoplasma de origen italiano
derivd de selecciones y cruzamientos de landraces provenientes del oeste de Asia y
Norte de Africa (Bozzini, 1970; D’Amato, 1989; De Vita et al., 2007).

Las variedades del WANA presentes en el clister 2 provienen de la seleccion
de landraces de la region (Etit 38 (78) y Haurani (103)) y el cruzamiento entre una
linea de CIMMYT (Jori C-69) con Haurani (grupo “Omrabi”). Es probable que la base
genética de estas accesiones junto a la seleccion durante el mejoramiento los haya

separado de los genotipos del WANA restantes (presentes en el cluster 3).
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Sélo una variedad francesa integré este cluster, Ardente (61). Esta variedad fue
obtenida producto del cruzamiento de dos materiales del WANA, por lo cual pareceria

ser légico que se ubique en este cluster.

Se encontraron ocho genotipos argentinos en este cuadrante: Bonaerense
INTA Cumenay (8), CBW 0111 (55), Balcarcefio INTA (79), Candeal Durumbuck (81),
Taganrog Buck Balcarce (89), Taganrog Seleccion Buck (90), Taganrog Vilela Fideos
(91) y Buck N°6 (102). La mayoria de estos cultivares tienen como parental a algun

genotipo del grupo “Taganrog” o italiano mencionados previamente.

El cultivar Taganrog (88) tuvo su origen en el sur de Rusia, en la regién
cercana al mar Azov (Canadian International Grains Institute, https://cigi.ca/). Fue
introducido en muchos programas de mejoramiento para incrementar la calidad de
sémola. En nuestro pais se realizaron selecciones sobre el germoplasma ruso que
trajo el Ing. Backhouse a la Argentina en distintas localidades (Gutierrez y Penna,
2004).

El claster 3 fue el de mayor magnitud (60 accesiones) y el que menor
diferenciacion genética presentd en relacion a los otros clisteres (valores Fst<0,09)
(Figura 14). Este cluster agrup6 accesiones de todos los origenes geograficos de la
coleccion de CERZOS, con una importante participacion de los genotipos argentinos
(38,3%), y en menor medida italianos (16,7%), chilenos (15,0%) y del WANA (13,3%).
Los cultivares de origen argentino incluidos en el cluster fueron Buck Platino (1), Buck
Esmeralda (3), Buck Cristal (4), Buck Ambar (5), Bonaerense INTA Facén (6), VF 042
(21), B#25 (30), B#27 (31), ACA 1801F (32), CBW 0141 (36), CBW 0210 (39), CBW
0225 (40), CBW 0001 (50), Buck Granate (64), ACA 1901F (65), Bonaerense Quilaco
(76), Buck Mechongué (80), Buck 33.1123.16-3-4-3 (87), ACA DD26 (131), CBW
08131 (164), ACA 2125.07 (166), ACA 4420.08 (167) y Buck 32.1375.4-3-4-1 (168).

Los genotipos pertenecientes a INIA Chile del cluster fueron: Llareta (134),
Corcolén (135), Quc 3104-2005 (139), Quc 3555-2007 (147), Quc 3497-2007 (149),
Quc 3509-2007 (150), Quc 3538-2009 (151), Quc 3427-2009 (156) y Quc 3763-2008
(158); mientras que los mexicanos fueron 66-1AT2 (15), 80-IAT2 (19), Gallareta =Altar
84 (95) y Focha (100). UC1113 (67) fue la unica linea de origen estadounidense en
este agrupamiento. También integraron el cluster dos variedades francesas, Alcalou
(58) y Arcodur (59), las accesiones italianas Colosseo (11), Duilio (12), Italo (44),
Cantico (EG 98/1787) (46), Core (EG 99/1851) (47), Ci 1936 (48), Creso (68), Dupri
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(109), Tiziannia (122), Portorico (126), tres variedades chipriotas, Ourania (128),
Hekave (129) y Josephina (130) y el 57,1% de los genotipos del WANA: Bilik No2
(93), Marrout (94), Omguer 4 (96), Cham 1 (98), Korifla (99), Bha (101), Heider//Mt/Ho
(104) y Wadalmez-1 (106).

Si bien la participacion en este cluster de los genotipos identificados
estrictamente como “CIMMYT” es baja (6,7%); se conoce que muchas de las lineas
identificadas con otro origen geogréfico en realidad provienen de CIMMYT a través de
la informacion de pedigree y a la aportada por mejoradores argentinos de trigo candeal
(Ings. Agrs. Juan Ramon Lépez, Carlos Jensen, Lisardo Gonzalez, comunicacion
personal). Muchos de los genotipos ubicados en los clusteres 3 y 4 fueron originados
en CIMMYT, y fue la adopcién masiva por parte de otros programas de mejoramiento y
los sucesivos cruzamientos los que hicieron que éstos fueran identificados con otro
origen geografico (“ARG”, “CHI”, “WANA”, etc.).

Es decir que la influencia del mejoramiento genético desarrollado por el centro
internacional y su adopcion por parte de otros programas ha sido altamente
significativa. Para el caso particular del tercer cluster, muchos genotipos
provienen de cruzamientos entre lineas de CIMMYT, o, entre lineas/variedades
de cada pais con lineas de CIMMYT.

De acuerdo a la informacién de pedigree disponible y al realizar una blusqueda
para mayor detalle en el (Genetic Resources Information System for Wheat and
Triticale, http://www.wheatpedigree.net), se encontré6 que la linea estadounidense
UC1113 (67) y los genotipos italianos Colosseo (11), Duilio (12), Italo (44), Cantico
(46), Core (47), Creso (68), Dupri (109), Tizziannia (122) y Portorico (126) provienen

de cruzamientos realizados en CIMMYT.

Los intercambios informales de germoplasma entre CIMMYT y el Cono Sur
comenzados en la década de 1950 fueron formalizados a partir de 1981 con la
creacion del Programa Cooperativo para el Desarrollo Tecnologico Agropecuario del
Cono Sur (PROCISUR) y la apertura de la Oficina Regional de CIMMYT para la
investigacion en trigo (Kohli et al., 2003). Estos programas, entre otros importantes
beneficios, permitieron a los mejoradores de los paises sudamericanos intercambiar
germoplasma de manera fluida con el CIMMYT y hacer uso de las lineas para
cruzamientos. De igual manera, CIMMYT ha provisto de germoplasma segregante a

mejoradores argentinos de trigo candeal.
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En este cluster los genotipos argentinos Bonaerense INTA Facén (6), VF 042
(21), B#25 (30), B#27 (31), CBW 0001 (50), Bonaerense Quilacd (76), Buck
Mechongué (80) y Buck 33.1123.16-3-4-3 (87) provienen de cruzamientos realizados
en CIMMYT. La variedad Bonaerense INTA Facon (6) fue enviada a Argentina y
seleccionada a partir de F4 en la EEAI Barrow. Bonaerense Quilaco (76), proviene de
una cruza realizada y seleccionada en CIMMYT, durante los primeros afios post
revolucion verde (Ing. Carlos Jensen, comunicacion personal). Consecuentemente, en
este cluster se ubicaron accesiones que tienen a Bonaerense Quilacdé como parental:
Buck Esmeralda (3), ACA 1801F (32) y CBW 0225 (40) (éste ultimo tiene como
progenitor también a Bonarense INTA Facon).

La mayor parte de las accesiones de origen argentino de este cluster fue
obtenida realizando cruzamientos en nuestro pais, utilizando progenitores de origen
mexicano: Buck Platino (1), Buck Esmeralda (3), Buck Cristal (4), Buck Ambar (5),
B#27 (31), ACA 1801F (32), CBW 0141 (36), CBW 0210 (39), CBW 0225 (40), Buck
Granate (64), CBW 08131 (164), ACA 4420.08 (167) y Buck 32.1375.4-3-4-1 (168).
Los cultivares ACA 1901F (65) y ACA DD26 (131) provienen de una cruza realizada en

EEUU, en donde uno de los parentales proviene de CIMMYT.

Como fue mencionado anteriormente, las accesiones chilenas se ubicaron en
el tercer y cuarto cluster del DAPC. En base a la informacién de cruzamientos, historial
de seleccidén y otros datos agronémicos (ciclo vegetativo, aspecto de planta) se podria
considerar que los genotipos de este pais sudamericano provienen de CIMMYT. Lo
mismo ocurriria para las accesiones identificadas con origen WANA del cluster 3,

cuyos pedigrees tienen importante composicion de germoplasma CIMMYT.

El cluster 4 estuvo conformado por accesiones argentinas (23,3%), chilenas
(53,3%) y del CIMMYT (23,3%). La mayor parte de los genotipos chilenos y mexicanos

se ubicaron en este cluster (64,0 y 63,3%, respectivamente).

Los cultivares argentinos del cluster fueron: VF 0154 (20), VF 003 (24), VF
0136 (27), VF 0137 (28), B#24 (29), CBW 0002 (51) y CBW 0004 (52); mientras que
los provenientes de Chile fueron: Lleuque (136), Quc 3585-2007 (137), Quc 3739-2008
(138), Quc 3587-2007 (140), Quc 3693-2008 (141), Quc 3584-2007 (142), Quc 3738-
2008 (143), Quc 3506-2007 (144), Quc 3755-2008 (145), Quc 3672-2008 (146), Quc
3694-2008 (148), Quc 3730-2008 (152), Quc 3775-2008 (153), Quc 3559-2009 (154),
Quc 3506-2009 (155) y Quc 3462-2009 (157). Por ultimo, las accesiones de CIMMYT
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en este grupo fueron 65-1AT2 (14), 69-1AT2 (16), 71-1AT2 (17), 73-1AT2 (18), Gan (97),
7100 IDSN 39 (169) y 7144IDSN 39 (170).

Los materiales argentinos agrupados en este clister son introducciones de
lineas estabilizadas provenientes de CIMMYT. Probablemente este sea el factor mas
significativo que los diferencia de los cultivares argentinos del tercer cluster, en donde

se observaron efectos de seleccion y/o cruzamientos realizados en nuestro pais.

En base a la informacion de cruzamientos, historial de seleccién y otros datos
agrondémicos (ciclo vegetativo, aspecto de planta) se podria considerar que los
genotipos chilenos provienen de CIMMYT, al igual que los agrupados en el tercer
cluster. Se deberia contar con mayor informacién por parte de los mejoradores de este
pais sudamericano, para encontrar las razones de separaciébn genética de los
materiales en dos clisteres (3 y 4). No obstante, la marcada similitud genética entre
los cultivares de CIMMYT y Chile observada en este trabajo, confirmaria la estrecha
relacion de ambos programas de mejoramiento (Schulthess y Schwember, 2013). El
germoplasma desarrollado por CIMMYT encuadra bien en los esquemas productivos
chilenos, donde se prefieren cultivares de ciclo corto, de buena sanidad y con buena
aptitud para planteos de produccién bajo riego.

Luego del analisis de clusteres obtenidos por DAPC, a modo de resumen,
podria considerarse que el primer clister estuvo integrado en su mayoria por
accesiones argentinas y francesas, en donde los genotipos nacionales provienen de
cruzamientos entre materiales europeos no italianos/ norteamericanos con
germoplasma CIMMYT e italiano tradicional. Es probable que la seleccién de los
mismos en los ambientes del sur de la provincia de Buenos Aires los haya ubicado en
este cluster. El segundo clister fue conformado por accesiones italianas (con una
fuerte influencia genética del WANA), el grupo “Omrabi” del WANA y materiales
argentinos “tradicionales”. En el tercer y cuarto cllister se evidencié la marcada
influencia que ha tenido la introduccion/ seleccion/ cruzamientos de materiales
provenientes de CIMMYT en las distintas regiones del mundo; particularmente en el

caso de América del Sur (clusteres 3y 4) y WANA (cluster 4).

El DAPC arroj6 resultados de importancia practica al momento de programar
cruzamientos, ya que esta metodologia maximiza la diferencia entre clUsteres. De esta

manera, al separar a los genotipos en cuatro cllsteres distintos entre si, se podria
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generar mayor variabilidad eficientemente en futuras hibridaciones entre accesiones

que pertenezcan a distintos clisteres genéticos.

Los resultados obtenidos a través de DAPC fueron graficados a través de la

representacion del andlisis de coordenadas principales basados en la matriz de

distancias genéticas (Figura 15).
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Figura 15. Analisis de Coordenadas Principales (PCoA) utilizando 1000 SNPs con bajo DL en

la coleccién de CERZOS (n=170) obtenidos por DAPC. En color azul, fucsia, verde y rojo, las

accesiones pertenecientes a los clusteres 1, 2, 3 y 4 respectivamente.

Las probabilidades de pertenencia a cada cluster se observan en la Tabla AT10

del Apéndice, cuya representacion grafica se muestra en la Figura 16.
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Figura 16. Probabilidades de pertenencia de cada uno de los genotipos de la coleccién de
CERZOS en los clusteres hallados por DAPC.

3.5. Relaciones entre la Estructura Poblacional (STRUCTURE y DAPC) y Arboles
de Diversidad Genética

La asignacién de las 170 accesiones de la coleccion del CERZOS a los
clusteres determinados mediante STRUCTURE y DAPC fue representada en arboles
de diversidad (Figura 17). Los dendrogramas radiales generados con los 1000 SNPs
con bajo DL (r’<0,5), estuvieron, en general, de acuerdo con los andlisis del
STRUCTURE (K=2) y DAPC (K=4) (Figura 17 a y b). Algunos individuos fueron
asignados a diferentes clusteres en funcion de la metodologia estructural utilizada.

En primer lugar, la mayor similitud entre ambos enfoques fue encontrada para
el segundo cluster (Figura 17 a, color naranja y 17 b, color fucsia); ello indicaria que
los 26 genotipos en comun asignados a este cluster mediante STRUCTURE y
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Figura 17. Arboles de diversidad radiales
mostrando resultados del STRUCTURE
(ayc)yDAPC (b yd).

a y b: arboles confeccionados con los
1000 SNPs en bajo DL (r?<0,5). ¢ y d:
arboles confeccionados con 3745 SNPs.

Arboles a y c: Claster 1: azul; Claster 2:
naranja; Mixto: negro.

Arboles b y d: Claster 1: azul oscuro;
Claster 2: fucsia; Claster 3: verde; Cluster
4: rojo; Mixto: negro.



DAPC serian facilmente agrupados en una subpoblacion diferente al resto por
cualquiera de las dos metodologias empleadas.

Dichos genotipos fueron Bonaerense INTA Cumenay (8), Ciccio (9), Adamello
(10), Simeto (13), Cannizzo (42), Concadoro (43), Co 1937 (49), Fortore (60), Appullo
(62), Granato (70), Capeiti (71), Gerardo 575 (72), Gerardo 610 (73), Gerardo 645
(74), Etit 38 (78), Candeal Durumbuck (81), CRZ-1.12 (82), GAB 125 (aristas blancas)
(83), Gerardo 574 (84), Maristella (85), Taganrog (88), Taganrog Buck Balcarce (89),
Taganrog Sel. BUCK (90), Taganrog Vilela Fideos (91), Buck N°6 (102) y Haurani
(103).

Por otra parte, los genotipos pertenecientes al cluster 1 del STRUCTURE
(n=60, color azul en Figura 17 a y c) se ubicaron en los cllsteres 3 y 4 determinados
por DAPC (colores verde y rojo respectivamente, en Figura 17 b y d). 32 genotipos del
clister 1 determinado via STRUCTURE se correspondieron con el 53,3% de las
accesiones del cluster 3 via DAPC, mientras que las accesiones restantes (n=28)
conformaron el 93,3% del cuarto cluster del DAPC.

Si bien los clusteres 3 y 4 del DAPC contuvieron un mayor numero de
accesiones que no integraron el clister 1 del STRUCTURE (principalmente el cluster
3), el analisis por DAPC permiti6 identificar indicios de subestructura dentro del primer
cluster hallado con STRUCTURE.

La mayor parte de las accesiones que no pudieron ser asignadas a los
clusteres en STRUCTURE (identificadas como “Mixto”) se ubicaron en el cluster 1y 3
del DAPC (51,2% y 34,1% respectivamente).

Al realizar la comparacion entre dendrogramas de 1000 SNPs en bajo DL y
3745 SNPs (Figura 17 a vs. ¢ y b vs. d) se evidenciaron ausencias de cambios
sustanciales en el patrén de distribucion de los clisteres encontrados mediante las dos
metodologias de andlisis de la estructura poblacional. Por consiguiente, los 1000
SNPs seleccionados resultaron Utiles para calcular diferencias genéticas mayores

entre clusteres subpoblacionales.

Las mayores diferencias visuales entre accesiones se dieron entre los cllsteres
2y 4 del DAPC (Figura 17 d, colores fucsia y rojo, respectivamente). Se observaron

variaciones en las similitudes/diferencias genéticas entre genotipos al incluir mayor
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cantidad de marcadores (cambios en la posicién de las accesiones dentro del arbol).
Nuevamente, los genotipos del cluster 2 del STRUCTURE y de los cllsteres 2 y 4 del
DAPC son los que mostraron un menor cambio posicional comparando los
dendrogramas de 1000y 3745 SNPs.

3.6. Eleccion del modelo de Estructura Poblacional: STRUCTURE vs. DAPC

Los distintos algoritmos utilizados para encontrar clisteres en las poblaciones
son U(tiles para modelar realidades complejas, que muchas veces distan de seguir
modelos poblacionales. Los cllsteres genéticos pueden ser estructuras significativas y

reflejar procesos bioldgicos de interés, aun asi, continGan siendo modelos.

Una cuestién de mayor interés seria averiguar cuantos cllsteres son utiles para
describir a una poblaciéon. Se debe entender que los cllisteres son herramientas para
resumir y comprender de manera mas adecuada a la poblacién. Teniendo en cuenta
este concepto, no existiria un numero “real” de subpoblaciones, pero algunos valores
de K son mejores que otros y captan la informacion genética de manera mas eficiente
(Jombart y Collins, 2015).

En el presente trabajo, los materiales de diferentes origenes geogréficos se
ubicaron mezclados dentro de los clusteres definidos por el set de marcadores con
bajo DL. El patron de separacién de los cllsteres estaria asociado a intercambios de
germoplasma, cruzamientos, introducciones directas y seleccion durante la historia de
mejoramiento, tanto en nuestro pais como en el exterior. Este comportamiento
coincide con lo hallado recientemente en trigo candeal por Mengistu et al. (2016) y Liu
et al. (2017), en el cual las accesiones de distintos origenes geograficos se agruparon
en distintas proporciones en los clUsteres encontrados. En el trabajo de Liu et al.
(2017), el ndmero de clusteres hallados fue menor que el nimero de origenes
geograficos (3 clusteres vs. 8 origenes geograficos); similar a lo ocurrido en la

presente tesis.

Los diferentes enfoques utilizados para analizar la estructura de la coleccién
del germoplasma del CERZOS (PCoA, STRUCTURE y DAPC) proporcionaron
informacion complementaria. El software STRUCTURE permitié detectar cllsteres de
diversidad globales. Sin embargo, el nUmero mas probable de clisteres en base al
criterio AK de Evanno et al. (2005) fue K=2. En muchos casos, el método Evanno es

capaz de detectar solo el nivel mas elevado de estructura de los genotipos, ya que se
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enfoca exclusivamente en el cambio de la pendiente. De acuerdo con algunos autores,
esto podria provocar que el AK sea maximo de forma artificial en K=2 (Campos et al.,

2016; https://groups.google.com/forum/#!forum/structure-software). El valor K=2 ha

sido reportado frecuentemente al analizar colecciones de germoplasma (Vigoroux et
al., 2008; Cubry et al., 2013; Liang et al., 2015; Novoselovi¢ et al., 2016; Baytar et al.,
2017; Sharma et al., 2017; Pasam et al., 2017).

Ademds, se debe tener en cuenta que el modelo matematico del software
STRUCTURE fue disefiado para agrupar individuos en subpoblaciones dentro del
equilibrio de Hardy-Weinberg (Kalinowski, 2011), y no siempre explicaria lo que ocurre

en poblaciones sujetas a las distintas fuerzas que afectan a las poblaciones.

Los resultados obtenidos a través del STRUCTURE fueron considerados como
insuficientes al momento de analizar la estructura poblacional de la coleccién de
CERZOS, ya que gran parte de los genotipos no pudieron ser asignados claramente a
alguno de los dos clusteres (probabilidad>0,80) y, ademas, el nUmero de clisteres
detectados (K=2) no se ajustaria a la coleccion. Los clusteres hallados evidenciaron
las mayores disimilitudes (cluster 1 relacionado a CIMMYT y cluster 2 relacionado a
genotipos italianos y Taganrog), pero el software no pudo encontrar un mayor namero

de clUsteres con menores niveles estructurales.

El DAPC fue una alternativa interesante al software STRUCTURE, ya que no
requiere que las poblaciones estén en equilibrio de Hardy-Weinberg y puede procesar
gran cantidad de datos en poco tiempo. Sin embargo, como sucede con otros métodos
multivariados, la reducciéon de informacion genética a distancias entre individuos o

entre poblaciones podria representar una pérdida de informacién.

En el presente trabajo, el DAPC logré proporcionar una descripcion eficiente de
los clusteres genéticos utilizando unas pocas variables sintéticas. Los clisteres
hallados (K=4), fueron coherentes con la informacién de pedigree y se ajustarian mejor

a la diversidad genética conocida a priori de la coleccion.

La identificaciébn de clusteres subpoblacionales mediante DAPC ha sido
utilizado en gran cantidad de publicaciones cientificas de genética vegetal (Macharia,
2013; Qui et al., 2015; Rosyara et al., 2016; Campoy et al., 2016; Gonzélez et al.,
2016; Monteiro et al., 2016; Zaidi et al., 2016; Berdugo-Cely et al., 2017; N'Diaye et al.,
2017; Stetter et al., 2017; Wang et al., 2017) en conjunto con el método Bayesiano del
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software STRUCTURE. Es frecuente que el nimero de clusteres elegido cambie
segun la metodologia utilizada para definir la estructura poblacional (DAPC o método
Bayesiano implementado en STRUCTURE) (Macharia, 2013; Qui et al., 2015; Rosyara
et al., 2016; Campoy et al., 2016).

Por otra parte, la metodologia DAPC provee probabilidades de pertenencia de
cada individuo para los distintos grupos, basandose en las funciones discriminantes
retenidas. Estas probabilidades son diferentes de los coeficientes arrojados por
softwares como STRUCTURE; de todas maneras, pueden ser interpretados como la
cercania de los individuos a los diferentes clusteres. El valor de la probabilidad
también proporciona informacion de cuan bien definidos estan los clisteres (Jombart y
Collins, 2015). En el trabajo realizado por N’'Diaye et al. (2017) en trigo candeal, se
utilizaron los valores de probabilidad obtenidos por DAPC para la construccion de la

matriz Q necesaria para el MA.

3.7. Estructura poblacional y su impacto en el fenotipo

Se pudo explorar la asociacion entre la estructura de la coleccién de CERZOS
(n=170) encontrada mediante DAPC y los caracteres fenotipicos estudiados en esta
tesis medidos en la campafia 2014 (170 genotipos). De esta manera, la estructura de
la poblacién fue asociada a diferencias en el rendimiento, dias a espigazoén, peso de
mil granos, y contenido de proteina (Tablas AT11, Apéndice; 11 y 12). No fue posible
detectar diferencias entre los diferentes clusteres para la fuerza de gluten,
posiblemente a que cada cluster fue integrado por genotipos de rangos amplios de
calidad industrial (Tablas AT11, Apéndice). Probablemente, los marcadores que

pudiesen separar clUsteres de calidad no fueron utilizados (filtrados por alto DL).

Tabla 11. Estimadores de las medias de los caracteres fenotipicos medidos, segun Claster
proveniente del DAPC, camparfia 2014. Rendimiento (RTO, Kg hal), dias a espigazén (dEsp,
dias), peso de mil granos (TKW, g), contenido de proteina (PROT, %) y fuerza de gluten (SDS,

mm); campafia 2014.

Estimadores de la media
RTO14 dEspl4 TKW14 PROT14 SDS14

Cluster 1 3385 78 34.3 12.6 65
Cluster 2 2787 75 35.8 13.0 62
Cluster 3 3503 72 36.0 12.4 64
Cluster 4 3794 72 32.3 12.0 65
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Tabla 12. Diferencias en los estimadores de las medias entre los cllsteres hallados mediante
DAPC. Rendimiento (RTO, Kg ha), dias a espigazén (dEsp, dias), peso de mil granos (TKW,
g.), contenido de proteina (PROT, %) y fuerza de gluten (SDS, mm), campafa 2014.

RTO14 dEspl4 TKW14 PROT14 SDS14
Cluster 1 Cluster 2 *x *x ns *x ns
" Cluster 3 ns *x * ns ns
" Claster 4 i i * i ns
Cluster 2 Claster 3 *x *x ns ** ns
" Cluster 4 i i o b ns
Cluster 3 Cluster 4 *x ns *x ** ns

Los cultivares de los clisteres 3 y 4 mostraron ciclos vegetativos cortos (72
dias a espigaz6n). Como fue mencionado previamente, los clisteres 3 y 4 estuvieron
integrados por materiales provenientes de CIMMYT, sus cruzamientos y seleccion.
Gran parte del germoplasma desarrollado en este centro internacional de
mejoramiento esta destinado a ser cultivado en regiones calidas, con o sin estacién
seca, en donde, normalmente se prefieren ciclos vegetativos cortos para alcanzar la

seguridad alimentaria (http://www.cimmyt.org/annual-reports/;

http://www.cimmyt.org/food-security/). En nuestro pais, este tipo de cultivares logran

mejor desempefio agrondmico en siembras tardias (a partir de mediados de julio para

los ambientes del sur de la provincia de Bs. As.).

Por otra parte, los genotipos del primer clister mostraron la mayor longitud de
ciclo vegetativo (78 dias en promedio), en coincidencia con sitios geogréaficos de
origen y seleccion en donde se prefieren los ciclos vegetativos largos e intermedios,
con buena tolerancia a frio; por ejemplo, Francia, EEUU y el sur de la provincia de
Buenos Aires. La obtencion de variedades y lineas elite de ciclos vegetativos
intermedios a largos ha sido uno de los principales objetivos del programa publico de
mejoramiento nacional de los ultimos afios (CElI Barrow e INTA Bordenave) (Ing.
Carlos Jensen, comunicacion personal). Se puede mencionar a Bonaerense INTA
Caril6 (7), VF 0113 (22), VF 0163 (23), VF 0167 (26), CBW 0105 (33), CBW 0112 (34),
CBW 0120 (35), CBW 0153 (37), CBW 0230 (41), CBW 0101 (54), CBW 05082 (133),
CBW 05024 (160), CBW 05072 (161), CBW 05080 =Bonaerense INTA Quillén (162) y
CBW 05081 (163), como los principales cultivares en donde se ha buscado una mayor

duracion del ciclo vegetativo, ubicados en el cluster 1.
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El segundo cluster presentd una situacién intermedia para la variable dEsp (75

dias).

Fue posible encontrar diferencias en el rendimiento (Kg ha?) entre los
clusteres. El cluster 4 presento en promedio, los mayores valores, seguido del 3, 1y
finalmente el 2. Dichas diferencias podrian ser atribuibles, en parte, a las fechas de
siembra de los ensayos en el afio 2014, favorables a los ciclos vegetativos cortos (fin
de julio y principios de agosto; Tabla AT2, Apéndice). Esta justificacion es pertinente a
los clusteres 4, 3 y 1. La fecha de siembra 6ptima recomendable para alcanzar los
mayores rendimientos para gran parte de los genotipos que integran el clister 1 por su
duracién de ciclo vegetativo seria desde fines de junio a mediados de julio. A pesar de
ello, no se hallaron diferencias de rendimiento entre los clusteres 1 y 3, posiblemente

por el buen potencial de rendimiento de los genotipos, aun en siembras tardias.

Las diferencias de RTO entre los clusteres 3 y 4 (igual ciclo vegetativo en
promedio) podrian deberse a las caracteristicas climéticas particulares de 2014, en
donde se presentaron precipitaciones y temperaturas muy por encima del registro
historico en todas las localidades (Tabla AT1, Apéndice). Esta situacion meteoroldgica
parecié ser favorable a los genotipos que integraron el cuarto clister.

La explicacion del menor rendimiento de las accesiones ubicadas en el
segundo cluster podria deberse a que son materiales en su mayoria “antiguos”, en la
actualidad superados por el mejoramiento genético y, en muchos casos, sin genes de

enanismo.

Los valores de proteina entre cllsteres se ubicaron en un ranking inverso al del
rendimiento, es decir, a mayores rendimientos, menores valores de contenido de

proteina en grano (cluster 2, 1, 3y 4).

Como fue mencionado previamente, los valores de TKW fueron bajos para lo
esperado en trigo candeal, explicado en parte, por las caracteristicas del 2014, en
donde las condiciones favorables para alcanzar buenos rendimientos provocaron un
mayor numero potencial de granos, con el consecuente descenso en su peso unitario.
Ademas, las temperaturas superiores a la media histérica pudieron provocar un menor
periodo de llenado de granos, ocasionando una caida adicional en el TKW. No
obstante, es clara la diferencia entre el TKW del clister 4 y el resto de los clusteres,

atribuible a los mayores rendimientos y a que los materiales provenientes de CIMMYT,
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con un elevado nimero de espigas m2, y que histéricamente poseen menores TKW
gque materiales de otros origenes cuando se los cultiva en el sur bonaerense (Ing.
Carlos Jensen, comunicacién personal). Es posible que la fecha de siembra de los

ensayos en 2014 haya provocado reduccién en el TKW de los materiales del cluster 1.

El andlisis entre caracteres fenotipicos y los cllsteres encontrados mediante
DAPC, aunque exploratorio, podria ser de utilidad para describir, a grandes rasgos, las
caracteristicas agronémicas de la coleccion de CERZOS. Ademas, se debe tener en
cuenta que la confeccion de los clisteres fue realizada a partir de un set de 1000
marcadores en bajo DL.

3.8. Cobertura del genomay DL basado en el array 35K

De los 3734 marcadores seleccionados del array 35K (Tabla 6), 2887 SNPs
contaron con posicion asignada en el mapa de Allen et al. (2016). Estos 2887
marcadores cubrieron una longitud total de 2793 cM (densidad promedio 1,03 SNP cM
1). La caida del DL fue relativamente rapida, propia de una especie autbgama, y la
diversidad observada en la coleccion del CERZOS, cayendo a valores de r? inferiores
a 0,2 alrededor de los 5 cM en promedio (Figura AF5, Apéndice). Este comportamiento
es particularmente importante en condiciones de densidades de marcadores inferiores
a las 6ptimas, como es el caso del trigo (Mengistu et al., 2016). Cuando se detecta un
locus asociado a alguna caracteristica fenotipica en particular en aquellas poblaciones
con bajo DL, se puede tener una mayor seguridad en que se esta cercano al locus

causal de tal asociacién (menor chance de falsos positivos) (Edwards et al., 2015).

La identificacién del DL entre marcadores es altamente Util dado que éste
podria condicionar la potencia del estudio de asociacién. Dado que no fue posible
contar con todas las posiciones y distancias genéticas entre los marcadores, se
representd al DL entre los 3745 marcadores (valor r?) y su probabilidad asociada (Flint-
Garcia et al., 2003; Gaut and Long, 2003) (Figura 18).

Se realizaron un total de 1.048.575 de comparaciones de a pares. Solo 6874
mostraron valores de r?>0,5 y 16694 comparaciones r?>0,2. De esto se desprende que
la coleccibn completa presenta bajos valores de DL entre los marcadores
seleccionados para el MA, lo que demuestra la idoneidad de la coleccion de CERZOS
para trabajos de MA y ademas, brindaria una mayor seguridad al momento de

encontrar asociaciones entre fenotipo-genotipo.
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R =quarad

1.00
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0.0

[L1]

<0.01

<0.001

<0.0001

Unknown

Figura 18. Matriz de DL de 3745 marcadores. Por encima de la diagonal se ubican los
coeficientes de correlacion (r?) entre cada par de marcadores y por debajo de la diagonal los
valores de significancia asociados al valor r2. A la derecha del grafico se muestran las escalas

de colores de referencia.

La cantidad de marcadores mapeados en el genoma B fue mayor que para el A
(1643 vs. 1244 SNPs respectivamente) (Figura 19). Sin embargo, su la densidad de
marcadores para cada genoma fue similar (0,996 SNP cM*para el Ay 1,064 SNP cM*

para el B).
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Figura 19. Namero de marcadores en ambos genomas de trigo candeal con posicién asignada
en Allen et al. (2016).
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Capitulo 3: Mapeo por Asociacion para los dias a espigazon, rendimiento,
peso de mil granos, contenido de proteina en grano y fuerza de gluten en

trigo candeal.

1. Introduccion

1.1. Estudios de mapeo por asociacion (MA) en plantas

Algunos de los primeros mapeos por DL fueron realizados en maiz (Bar-Hen et
al., 1995), arroz (Virk et al., 1996) y avena (Beer et al., 1997). Los dos primeros
predijeron la asociacion de caracteres cuantitativos usando marcadores RAPD e
isoenzimas, respectivamente. Beer et al. (1997) asociaron 13 QTLs con loci RFLP
utilizando 64 variedades de avena y landraces. En estos estudios, la cantidad de
marcadores utilizados fue baja, y sin tener en cuenta la estructura de la poblacién. El
primer estudio empirico de asociacion para un gen candidato teniendo en cuenta una
gran cantidad de marcadores para corregir el efecto de la estructura poblacional fue
realizado en maiz, en el locus D8 y su asociacion con el momento de floracién
(Pritchard, 2001). Aranzana et al. (2005) fueron los primeros en promover el primer
estudio de asociacion amplio del genoma (GWAS) en Arabidopsis. A partir de alli se
desarrollaron una gran cantidad de investigaciones enfocadas al DL y MA en muchas
especies de plantas. Estos trabajos fueron revisados por Gupta et al. (2005) y luego
por Zhu et al. (2008).

En los ultimos afios los estudios de MA en plantas se han expandido gracias a
las ventajas de las tecnologias de secuenciacion, que permiten aumentar la eficiencia
y a la larga reducir los costos a través del desarrollo de una elevada cantidad de

marcadores como los SNPs (Soto-Cerda y Cloutier, 2012).
1.1.1. Ventajas y limitantes del MA

La alta resolucién potencial en la localizacién de un QTL que controle un
caracter de interés es la ventaja principal del MA en comparacién con el mapeo
tradicional. A través del MA se podrian identificar mayor cantidad de alelos y
proporcionar resultados de marcadores en detalle para un gran ndmero de
lineas/variedades, rdpidamente disponibles para su aplicacion en el mejoramiento (Yu
y Buckler, 2006). Las interacciones complejas entre alelos (epistasis) en varios loci y

genes de efectos menores se pueden identificar, remarcando/resaltando a los
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genotipos superiores en una poblacién de mejoramiento (Tian et al., 2011). No son
necesarios tamafos de poblacidén tan grandes como en el mapeo tradicional para la

obtencioén de resultados similares.

El MA posee algunas limitantes, como por ejemplo cuando el caracter de
interés esta fuertemente influenciado por la estructura de la poblacion. Cuando se
aplican métodos estadisticos para corregir por estructura poblacional, las diferencias
entre subpoblaciones son “ignoradas” para buscar asociaciones marcador-caracter.
Por lo tanto, los polimorfismos entre sub-poblaciones responsables por las diferencias
fenotipicas no son detectados, restandole poder de deteccion al MA. La estructura
poblacional afecta fundamentalmente a caracteres adaptativos (Stich y Melchinger,
2010). Ademas, el MA requiere una mayor cantidad de marcadores para realizar
GWAS que el mapeo tradicional. El nmero de marcadores dependera también del
tamafio del genoma en consideracion y de la extensién del DL. Por lo tanto, se debe

hacer un andlisis de costo-beneficio.

El poder del MA para detectar asociaciones se ve influenciado por la
distribucién de las frecuencias alélicas. Los resultados de muchos estudios sugieren
gue un alto porcentaje de los alelos son raros (Myles et al., 2009). Los alelos raros no
pueden ser evaluados adecuadamente porque, por definicion, estan presentes en
demasiados pocos individuos y carecen de poder de resolucion. Como consecuencia,
una importante porcién de la heredabilidad permanecerd sin ser detectada. Para
aquellos alelos raros, se puede utilizar al mapeo tradicional como estrategia de
estudio, ya que la correlacién entre la estructura poblacional y los fenotipos puede
romperse, y las frecuencias alélicas pueden modificarse para aumentar el poder del
mapeo. (Stich y Melchinger, 2010). Por lo tanto, ambas formas de mapeo deberian

considerarse complementarias.

1.1.2. Estudios de MA en la actualidad

Hoy en dia existen dos metodologias para llevar a cabo el mapeo por
asociacion: Asociacion(es) de gen(es) candidato(s) (“Candidate Gene Association”) y
Exploraciones del Genoma Completo (“Whole Genome Scan”), también conocidos
como Estudios de Asociacion Amplios del Genoma (“Genome-Wide Association
Studies”, GWAS). En la primera de ellas, se prueba si existe una correlacion entre los
polimorfismos de ADN entre el gen “A” y el caracter de interés; mientras que el GWAS

implica probar a través del genotipado exhaustivo, con marcadores distribuidos
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densamente en todos los cromosomas que uno (o mas) de los loci en consideracion
es/son responsable(s) de la variacién en el caracter, o estd en DL con el locus que
causa la variacion del caracter (Rafalski, 2010). En la asociacién para gen candidato
se asume la comprension de la genética del caracter, pudiendo ser considerada un
subset de una exploracién mas amplia del genoma. La Figura 20 explica el principio de

los andlisis de asociacion.
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Figura 20: Principios de Estudios de Asociacion. a) Una coleccién diversa de individuos es
genotipada densamente a lo largo del genoma. b) los genotipos se dividen entre grupos segun
su haplotipo (mostrado) o SNPs individuales para cada locus. c) Se comparan las
distribuciones de los valores fenotipicos para cada haplotipo (o alelos) y se testea
estadisticamente la probabilidad de ocurrencia de la hipétesis nula (“Las distribuciones son

equivalentes”). Tomado de Rafalski, 2010.
1.2. Disefio de los experimentos para GWAS

El disefio de las poblaciones y la densidad de marcadores a utilizar son puntos
muy importantes para tener en cuenta en el MA. Uno de los causantes de los falsos
positivos es la estructura de poblacién, la cual es la division de la poblacion en
subgrupos distinguibles por el parentesco. La estructura de la poblacion puede ser
evaluada utilizando un namero limitado de marcadores y la salida del andlisis puede

ayudar a evitar este tipo de error (Pritchard et al., 2000).

Grandes colecciones de germoplasma proporcionan un mayor poder de
resolucion, y en la practica se necesitan al menos 100-500 individuos. La interaccion
entre el nimero de individuos, las frecuencias de distribucién alélicas y la precision en

el fenotipado es compleja (Yu et al., 2008; Purcell et al., 2003).
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Antes de elegir el nUmero apropiado de marcadores (normalmente SNPs) para
la exploraciéon del genoma, es necesario conocer el DL en la poblacién elegida para su
estudio. El DL definido como la asociacion entre loci en general disminuye a medida
gue aumenta la distancia entre ellos, mas lentamente en autégamas (trigo, soja) y mas
rapidamente en especies halégamas (maiz), aunque el mejoramiento puede impactar
fuertemente sobre el DL (Flint-Garcia y Thornsberry, 2003; Gaut y Long, 2003). EI DL
no es uniforme en el genoma, en donde normalmente existe un mayor DL rodeando a

las regiones centroméricas de los cromosomas.

La resolucion genética de cualquier metodologia de mapeo depende del
namero de recombinaciones disponibles en la poblacién de mapeo, medido como la
tasa de caida del DL. En aquellas colecciones con individuos no emparentados han
pasado muchas generaciones desde el Ultimo antecesor en comun, y por lo tanto la
resolucion del mapeo por asociacion sera, en general, mayor que en una poblacién de
mapeo biparental. Ademas, para lograr una mayor resolucién de mapeo se necesita

una densidad de marcadores alta para asegurar una buena cobertura del genoma.

Es importante destacar que el poder del MA sera fuertemente dependiente de
la calidad de la informacién fenotipica. Se requieren disefios de experimentos
adecuados, ademas de establecer claramente qué caracter se va a evaluar y la
metodologia para hacerlo. Hoy en dia existen tecnologias de precision para el
fenotipado completo de ensayos, originando un nuevo campo de investigacion: la

fendmica (Furbank y Tester, 2011).

El poder de deteccion del MA depende fuertemente no sélo de la magnitud del
efecto que puede ser asignada a un locus en particular, relativa a los demas loci
presentes en la poblacién, sino también de la distribucion de frecuencias alélicas.
Aquellos alelos “raros” no podrian ser detectados con buen nivel de confianza
estadistica, a menos que su efecto sea muy fuerte. Por lo tanto, las poblaciones

biparentales serian mas apropiadas para mapear este tipo de alelos (Rafalski, 2010).

La complejidad y dimension de los estudios de mapeo en la actualidad prueba
de que la genética de asociacién es un campo multidisciplinario, donde es necesario
tener conocimientos de mejoramiento vegetal, genética cuantitativa, gendmica,
estadistica, biologia molecular, bioinformética, genética de poblaciones; las cuales
unidas forman la base para seleccionar, evaluar y asociar regiones genoémicas para la

correlacion con el fenotipo observado.
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1.3. Antecedentes de deteccién de QTLs mediante arrays de SNPs de alta

densidad en trigo candeal y/o especies emparentadas

A pesar de que la complejidad del genoma y el nivel de poliploidia ha
obstaculizado el desarrollo de plataformas de genotipado tanto en trigo pan como en
candeal, la publicacion de informacion de secuencias de alta calidad en trigo
hexaploide (Choulet et al., 2014) junto con la disponibilidad de mapas consenso de
alta densidad para trigo tetraploide (Marone et al., 2012; Maccaferri et al., 2014), han
acelerado el descubrimiento de marcadores y genes en trigo candeal, facilitando la

diseccién genética de caracteres agronémicos clave.

Los avances en la secuenciacion de nueva generacion (“next-generation
sequencing”, NGS) han facilitado el descubrimiento de SNPs a través de la
secuenciacién reducida o de todo el genoma. Sin embargo, la secuenciacion de
genomas complejos y altamente repetitivos, como es el caso del trigo candeal, puede
ser desafiante y costosa. El genotipado via secuenciacion (“genotyping-by-
sequencing”, GBS) puede ser utilizado para el descubrimiento de SNPs, aun en

poliploides como el trigo candeal (Tuberosa y Pozniak, 2014).

Se han desarrollado chips de SNP de alta densidad para un nimero de cultivos
de importancia, por ejemplo, el chip de 90K de iSelect para trigo pan (Wang et al.,
2014). Avni et al. (2014) utilizaron este chip 90K en una poblacién de mapeo altamente
polimérfica derivada de una cruza entre trigo emmer silvestre y trigo candeal. Este
mapa de alta densidad incluye 14088 marcadores agrupados en 2296 loci genéticos
distribuidos uniformemente en todos los grupos de ligamiento correspondientes a los
14 cromosomas del trigo tetraploide. Al comparar este mapa con uno de cebada se
observé una sintenia para el 92,4% de los marcadores, fomentando el estudio a futuro
de genética comparativa y descubrimiento de genes. El chip 90K de iSelect fue
utilizado para desarrollar mapas de ligamiento de alta densidad y ubicar QTLs
asociados a pigmento amarillo de la sémola (Colasuonno et al., 2014) asi como la
morfologia de grano y peso de mil granos (Russo et al., 2014). En este ultimo, los
autores identificaron seis QTLs asociados con la morfologia del grano y peso de mil
granos con el mapa de alta densidad de 9040 marcadores. El nivel de polimorfismo
reportado por Colasuonno et al. (2014) fue sélo el 30% del valor informado por Avni et
al. (2014) y su mapa integrado permitié la identificacién de nueve QTLs para contenido
de pigmento, dos de los cuales mostraron efectos consistentes en los cuatro

ambientes del ensayo.
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En 2016, AbuHammad et al. evaluaron RILs originadas a partir de dos
cruzamientos diferentes para encontrar un QTL mayor responsable de la acumulacion
de cadmio utilizando la plataforma BeadChip Illumina iSelect de 9000 SNPs. ElI QTL
hallado en el cromosoma 5BL fue validado utilizando un panel de MA, fue convertido a
un marcador de la plataforma KASPar y nuevamente validado en una poblacién de

178 RILs provenientes de un cruzamiento distinto a los usados previamente.

Milner et al. (2016) disefiaron un cruzamiento involucrando cuatro variedades
de trigo candeal (“cruzamientos multiparentales para mapeo de QTL”) y a partir del
mismo desarrollaron 338 RILs, para mapear caracteres agronomicos como
rendimiento, fecha de espigazén, fecha de madurez y altura de planta. Fue
confeccionado un mapa de 2664 cM, de 7594 SNPs utilizando el chip 90K de Illumina.
Se identificaron 16 QTLs a lo largo de los ambientes evaluados, incluyendo dos QTLs

para rendimiento en los cromosomas 2BL y 7AS.

1.4. Antecedentes de MA en trigo candeal

En 2008, Reimer et al. utilizaron una coleccién de germoplasma (variedades y
lineas estabilizadas) de 93 genotipos de diversos origenes y 244 SSRs para realizar
MA e identificar QTLs relacionados a contenido de pigmento amarillo en sémola
(caracter apreciado por la industria de trigo candeal). El ensayo a campo fue llevado a
cabo en dos campafias consecutivas, en una localidad (Saskatoon, Canada).
Encontraron dos SSRs de efecto mayor sobre el contenido de pigmento y en DL con el
gen Psyl1-B1: Xbarc148 (cromosoma 1A) y Xgwm146 (cromosoma 7B). Los resultados
de estos autores demostraron de que el MA es complementario a mapeos

tradicionales previos de color de sémola (Zhang y Dubcovsky, 2008).

La resistencia a roya de la hoja (Puccinia triticina) es un objetivo primordial en
los programas de mejoramiento de trigo candeal. Maccaferri et al. (2010b)
conformaron una coleccién de 164 genotipos elite de trigo candeal y fue evaluada por
Su respuesta a este patégeno en condiciones de plantula y a campo (planta adulta) en
Italia y México. La coleccion fue genotipada con 225 SSRs de posicién conocida y
para el gen Ppd-Al. Se detectaron asociaciones significativas entre la resistencia al
patdgeno y la region distal del cromosoma 7BL (que contiene a Lr14 del cv. Llareta
INIA), marcada por los SSRs Xcfa2257.2, Xgwm344.2 y Xwmcl0. Esta region puede
considerarse como la fuente de resistencia a roya mas importante utilizada por los

mejoradores de trigo candeal de la regién del Mediterraneo. En este trabajo también
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fueron encontrados marcadores asociados al enroyamiento lento, en las regiones

proximales de los cromosomas 2BL y 3BS.

Maccaferri et al. (2010a) evaluaron una coleccién de 189 cultivares elite de
trigo candeal provenientes de la region del Mediterraneo (Italia, Marruecos, Espafia,
Siria y Tunez), SO de EEUU y México, en dos campafas trigueras, totalizando 15
ambientes (ensayos a campo). Se fenotipd a la coleccion para duracion del ciclo
vegetativo, altura de planta, largo de peddnculo, peso de mil granos, peso hectolitrico,
rendimiento y granos m2. El genotipado se realizé con un set de 187 SSRs y 166
AFLPs. Los resultados obtenidos luego del MA indicaron que en aquellos caracteres
de heredabilidad alta (por ejemplo duracién del ciclo vegetativo, peso de mil granos) se
detectaron varias asociaciones significativas entre marcador-caracter. Para el caso del
rendimiento el nUmero de asociaciones fue variable segun el ambiente; probablemente
por la complejidad del caracter y su interaccién con las condiciones ambientales. El
namero de marcadores que afectaron significativamente al rendimiento disminuyé a
medida que el ambiente presentaba condiciones mas limitantes para su expresiéon; por
lo que estos autores sugieren una efectividad limitada del MA para identificar loci para

rendimiento en ambientes susceptibles a la sequia.

La roya del tallo (Puccinia graminis f. sp. tritici) es una enfermedad muy
destructiva para el trigo candeal. En 2013, Letta et al. publicaron un estudio de MA
para detectar asociaciones entre marcadores y la tolerancia/resistencia al patdgeno
realizado en Etiopia (inoculacién con razas Ug99 y especificas de trigo candeal). Se
utilizaron 183 cultivares de trigo candeal, genotipados con marcadores DArT, SSRs y
STSs, y se evalud incidencia y severidad de la enfermedad. Los resultados
confirmaron al gen Srl3 (cromosoma 6A), previamente reportado en mapeos
biparentales y a regiones cromosOmicas putativas conteniendo a Sr9 (cromosoma 2B),
Srl4 (cromosoma 1B), Srl17 (cromosoma 7B) y Sr28 (cromosoma 2B) como regiones

que otorgan resistencia al patégeno.

Cané et al. (2014) evaluaron la misma coleccién de cultivares de trigo candeal
con 957 marcadores (334 SSRs y 623 DArT) para caracteres relacionados a la
arquitectura radical en condiciones controladas y en ensayos a campo. La motivacién
para conducir este ensayo de MA fue la necesidad de encontrar variabilidad en la
arquitectura de las raices de trigo ante un contexto de cambio climéatico y para la
adaptacion del cultivo a condiciones climéticas variables y a zonas semiéridas. El

estudio encontro la presencia de varios QTLs relacionados a la arquitectura radical con
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efectos sobre la performance agronémica, por ejemplo sobre el rendimiento (QSRA6-
6B) o sobre el peso de mil granos (QSRA4-6A), sobretodo en ambientes con limitantes
hidricas. Basados en los resultados este trabajo, se decidié desarrollar una poblacion
RIL para realizar mapeo tradicional y asi profundizar el estudio de caracteres

fenotipicos de la raiz y su influencia sobre el rendimiento.

Continuando con lo publicado en 2013, Letta et al. (2014) realizaron otro
trabajo en roya del tallo con la misma coleccién de germoplasma para evaluar cuatro
razas del patdgeno (entre ellas la TTKSK=Ug99), seleccionadas por su virulencia
sobre el trigo candeal, en plantulas bajo condiciones controladas. Para el MA se
utilizaron 900 marcadores DArT y 350 SSRs. Este trabajo permitié identificar 41 QTLs
para la resistencia a la enfermedad, y esta evaluacion en estadio de plantula les
permitié a los autores identificar los loci mas efectivos e importantes, complementando
lo reportado en el estudio previo. La seleccibn de marcadores que comprendan al
locus Sr13 (cromosoma 6A) mejoraria la resistencia; ademas los resultados confirman

el rol de los genes Sr9, Sr13 y Srl4 previamente descriptos.

En 2015, Hu et al. realizaron un estudio con 150 cultivares de trigo candeal
genotipados con 1336 SNPs usando la plataforma lllumina Bead Array y el Golden
Gate Assay para encontrar asociaciones entre los marcadores y 10 caracteres
relacionados al rendimiento. Los ensayos fueron sembrados a campo, durante cuatro
campafas en parcelas pequefias, de dos surcos de un metro de longitud. Las
asociaciones de los SNPs se dieron en regiones especificas del genoma,

principalmente en los cromosomas 2A, 5A, 6A 7A, 1B y 6B.

En el mismo afio, otro grupo de investigadores public6 una investigacion
utilizando el MA para detectar QTLs asociados a la tolerancia de estrés salino en trigo
candeal (Turki et al., 2015). Para ello usaron 94 SSRs polimérficos en 119 variedades,
e indujeron estrés salino en estadios de plantula y planta adulta. Fenotiparon a la
coleccidn para varios caracteres durante el ciclo de cultivo (por ejemplo, contenido de
clorofila, n° de macollos planta-t, n° de hojas macollo?, largo de hoja, peso fresco/seco
de planta, longitud de raices, % de hojas muertas) y poscosecha (n°espigas fértiles
planta?, altura de planta, biomasa, n° de granos espiga?) y cada pardmetro medido
fue expresado en funcion del tratamiento control. Entre los caracteres evaluados, fue
la proporcion de hojas muertas el mejor pardmetro para evaluar la tolerancia al estrés

salino, y el QTL hallado se encontr6 en el cromosoma 4B. Once QTLs adicionales para
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otros parametros evaluados fueron detectados en los cromosomas 3A, 5A, 5B, 6A y
TA.

Aoun et al. (2016) realizaron un trabajo para identificar nuevas fuentes de
resistencia a nuevas razas de roya de hoja en estadio de plantula (en condiciones
controladas) y planta adulta (a campo). Se realizé un estudio GWAS utilizando el chip
iSelect 9K de lllumina. 3569 SNPs fueron seleccionados luego de multiples filtrados,
luego de genotipar una coleccidbn de 496 genotipos de trigo candeal (cultivares,
landraces, variedades). Se encontr6 que 13 genotipos fueron resistentes en todos los
experimentos. EI MA revel6 88 SNPs asociados a la respuesta contra roya de hoja; 33
de los cuales fueron ubicados en los cromosomas 2A y 2B; 20 de esos SNPs fueron
asociados al estadio de planta y 68 en planta adulta. Este estudio revelé 14 loci no

caracterizados previamente en trigo candeal.

Un estudio de diversidad en 183 landraces de trigo candeal (incluyendo ssp.
durum, turgidum y diccocon) fue realizado por Giraldo et al. (2016) a campo en tres
localidades espafiolas, en dos campafas. Estos autores fenotiparon a la coleccién
para caracteres agro-morfolégicos cualitativos (crecimiento, pilosidad de glumas, color
de glumas, color de arista, color de grano), cuantitativos (dias a espigazon, altura de
planta, n° de espiguillas espiga?, dias a madurez, densidad de espigas, longitud de
espiga, discriminacion de isétopo de carbono) y caracteres de calidad (contenido de
proteina, fuerza de gluten, vitreosidad, color de sémola, peso de mil granos y peso
hectolitrico). El genotipado se realiz6 con 749 marcadores DArT. Encontraron que 356
marcadores resultaron monomoérficos, al menos para una de las subespecies,
generalmente asociados a genes seleccionados durante la domesticacion o a
respuestas frente al estrés. Se hallaron 85 asociaciones marcador-caracter para
parametros agro-morfolégicos y de calidad, algunas de ellas comunes entre
subespecies y otras especificas para cada subespecie. Para contenido de proteina se
hallaron marcadores significativamente asociados en los cromosomas 1BS y 3BS,
mientras que para calidad de gluten en 1A, 1AL, 1BL, 1BS, 3AL, 3BS, 4AL, 5BL, 6AL,
6B, 6BS, 7Ay 7BL.

La roya amarilla (Puccinia striiformis f. sp. ftritici) es un patégeno que
fundamentalmente ataca al cultivo de trigo en el hemisferio norte. Para identificar loci
asociados a la tolerancia/resistencia recientemente se condujo un estudio GWAS
utilizando 232 cultivares elite de trigo candeal y se lo genotipo con el array 90K iSelect

de lllumina (SNPs) (Liu et al., 2017). Se realizaron evaluaciones frente al patégeno en
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condiciones controladas (plantula) y en seis ambientes (3 localidades, 2 campafas
trigueras) en ensayos a campo. Se utilizaron 11635 SNPs del chip para cubrir el
genoma, en donde 82 loci se asociaron a la resistencia en plantula (5 loci a valor
P<0,1) y 11 loci en planta adulta (ensayos a campo). El QTL Yrdurum-1BS.1 evidencio
los mayores efectos tanto en la resistencia en plantula como en planta adulta, y por lo

tanto se lo considera un locus mayor para la resistencia en trigo tetraploide.

En 2016, Mengistu et al. exploraron la diversidad de landraces etiopes
mediante MA utilizando el chip para trigo Infinium 90K. Se genotiparon 311 cultivares
(287 landraces y 24 variedades) etiopes. Se encontraron 30155 loci polimérficos en
esta coleccion. Se fenotiparon 10 caracteres agronémicos (rendimiento, componentes
de rendimiento, fechas de espigazon, floracién, madurez, biomasa, altura de planta) en
cuatro ambientes de Etiopia (dos localidades, dos camparfias de cultivo) a campo. Con
la informacion obtenida se realiz6 GWAS. Los investigadores encontraron loci
responsables de los caracteres estudiados, reportados previamente y novedosos; y
demostraron que gran parte del panel de germoplasma etiope representaria una

fuente de diversidad util para los programas de mejoramiento.

Por ultimo, en 2017, N'Diaye et al., genotiparon 169 lineas de trigo candeal con
el array 90K Illumina Infinium iSelect. Encontraron 12234 SNPs polimoérficos para
evaluar estructura de poblacion y realizar MA para contenido de pigmento amarillo,
color de sémola y color de fideo. Pudieron armar 406 bloques de haplotipos, y hallaron
que este tipo de analisis explicé un 50% de la varianza fenotipica en lugar del 33,7%
explicado via efectos alélicos. Estos resultados sugieren un beneficio del analisis
basado en haplotipos para detectar loci asociados con caracteres de color en trigo

candeal.
2. Materiales y Métodos
2.1. Mapeo por Asociacion (GWAS)

Se utiliz6 el paquete GAPIT (Genome Association and Prediction Integrated Tools)

(Lipka et al., 2012) del software R. Fueron probados distintos modelos:

a) Modelo Lineal Mixto (MLM): Un modelo lineal mixto incluye ambos efectos
fijos y aleatorios. Al incluir a los individuos como un efecto aleatorio le permite al MLM

incorporar informacién acerca de las relaciones entre individuos. Esta informacion esta
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dada por la matriz de parentesco (K), que se utiliza en el MLM como la matriz de
varianza-covarianza entre individuos. Cuando se utiliza a esta matriz en conjunto con
la matriz de estructura poblacional (comunmente llamada matriz “Q”, obtenida a través
de STRUCTURE u otro tipo de andlisis; Zhao et al., 2007) el enfoque “Q+K” aumenta

el poder estadistico en relacién a utilizar la matriz “Q” solamente (Yu et al., 2006).

b) SUPER GWAS: método desarrollado por Wang et al (2014), el cual reduce
el numero de marcadores utilizado para definir relaciones individuales, aumenta
marcadamente el poder estadistico, recomendado para altas cantidades de SNPs.
Sintéticamente, este método divide al genoma en pequefios compartimentos. Cada
compartimento esta representado por el marcador mas significativo. En segundo lugar,
se seleccionan aquellos compartimentos influyentes. Luego utiliza un método de
maxima probabilidad para optimizar el tamafio y nidmero de los compartimentos
seleccionados como pseudo QTNs subyacentes a los fenotipos. Finalmente, en el test
final de cada marcador, el pequefio set de marcadores es utilizado para definir la
relacién entre los individuos excluyendo a los marcadores que estan en DL con el
marcador testeado, independientemente de la distancia. Los autores llamaron a este

algoritmo “Settlement of MLM Under Progressively Exclusive Relationship” (SUPER).

Se probaron cinco metodologias al momento de introducir covariables en los
modelos MLM y SUPER:

a- Modelo Sencillo (sin covariables)
b- Matriz Q.

c- Matriz K.

d- Matriz Q + Matriz K.

e- Matriz Q + Matriz K + PCA

El mejor ajuste se evaluo a través de los Q-Q plots generados por los modelos. Por
otra parte, en base a los resultados obtenidos, se utilizé a la matriz Q de estructura
poblacional resultante del andlisis DAPC. Se utiliz6 la matriz de parentesco (K,
Kinship) proporcionada por GAPIT iterativamente a través de los métodos de
VanRaden (2008), Loiselle et al. (1995) y EMMA (Kang et al., 2008).

Las asociaciones fueron evaluadas utilizando el paquete gvalue v. 2.7.0 (Storey y
Bass, 2016; Dabney et al., 2010, Storey y Tibshirani, 2003) del software estadistico R.
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Este paquete permite estimar la tasa de falsos positivos (FDR) a partir de los valores p
de los test estadisticos realizados. Se consideraron asociaciones significativas a
aquellas con FDR por debajo del 10 y 5% y altamente significativas con FDR por
debajo del 1%. Finalmente, se utilizé el paquete de R software qgman (Turner, 2014),

para crear Manhattan plots resultantes del GWAS.

2.2. DL de marcadores asociados a fuerza de gluten

En base a los resultados obtenidos, se utilizé el software HAPLOVIEW v. 4.2

(Barrett et al., 2005; https://www.broadinstitute.org/haploview/haploview) para explorar

el DL (r?) de los SNPs significativos para fuerza de gluten del cromosoma 1B. Se
construyeron bloques de haplotipos utilizando la opcion “Solid spine of LD”. Este
método considera que el primero y el Gltimo marcador en un bloque estan en alto DL
con todos los marcadores intermedios, proporcionando a los blogues limites mas

solidos (Contreras-Soto et al., 2017).

Asimismo, para explorar el DL de los marcadores asociados a fuerza de gluten en
la mayor parte de los ambientes, se utilizo el software TASSEL v. 3.0 en la coleccion

de germoplasma completa y en subpoblaciones segun origen geogréfico.
3. Resultados y Discusién
3.1. Eleccién del modelo para el Mapeo por Asociacion

Los graficos cuantil-cuantil (Q-Q plot) son una herramienta valiosa para evaluar
que tan bien el modelo utilizado para el GWAS explica la estructura poblacional y el
parentesco. En ellos, los logaritmos negativos de los valores p para los modelos son
graficados versus su valor esperado bajo la hipétesis nula de ausencia de asociacion
con el caracter estudiado. Debido a que la mayoria de los SNPs testeados no estan
probablemente asociados con el caracter, la mayoria de los puntos del Q-Q plot
deberian ubicarse sobre la linea diagonal. Las desviaciones desde esta linea sugieren
la presencia de asociaciones espurias debidas a la estructura poblacional vy
parentesco, y que el modelo seleccionado no es capaz de reducir estas asociaciones
falsas. Es esperable que los SNPs en la seccion superior derecha del grafico se
desvien de la diagonal y sean éstos los que tengan una mayor probabilidad de

asociacion con el caracter en estudio (Lipka et al., 2011).
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Para la eleccién del mejor modelo de mapeo posible se tuvieron en cuenta los
graficos Q-Q plots individuales (caracter, afio, localidad) provenientes de cada modelo
con las diferentes covariables testeadas y se buscdé complementar los resultados de
las campafias 2011 y 2014. Los Q-Q plots resultantes se detallan en la Figura AF6 del
Apéndice.

Para algunos caracteres, no resulté sencilla la eleccion de un modelo general
debido a variaciones en las graficas atribuibles al efecto afio y localidad (por ejemplo
para el caso de RTO). Sin embargo, siempre se tuvo en cuenta que la inclusion de
covariables es deseable para reducir los casos de falsos positivos en las asociaciones.

Yu y Buckler (2006) sugirieron incorporar la matriz de parentesco (matriz K)
para corregir los efectos de familia y reducir el nimero de falsos positivos en el MA.
Conjuntamente, los andlisis de asociaciones de Yang et al. (2010) y Zhu y Yu (2009)
demostraron que incluir las matrices de estructura de poblacién y parentesco (Q+K)
fue mas apropiado para corregir falsos positivos.

En la presente tesis, la inclusion de las matrices Q y K permitieron reducir el
namero de posibles asociaciones espurias; de la misma manera que en
investigaciones recientes de MA (Courtois et al., 2013; Wen et al., 2014; Hu et al.,
2015; Aoun et al., 2016; Wang et al., 2016; Liu et al., 2017; N'Diaye et al., 2017).

El modelo SUPER GWAS tuvo un mejor desempefio en la deteccion de QTLs a
bajas probabilidades de falsos positivos (menores al 10%) respecto del MLM (Figura
AF7, Apéndice). Este modelo ha sido utilizado en la actualidad en estudios similares a
la presente tesis (Mengistu et al., 2016; Kidane et al., 2017) y de mayor complejidad
(Varshney, et al.,, 2017). Los umbrales de deteccion de asociaciones significativas
utilizados en el presente trabajo brindarian una buena confiabilidad para los caracteres

analizados.

3.2. Mapeo por Asociacion

Fue posible encontrar asociaciones entre los cinco caracteres fenotipicos
estudiados y los marcadores moleculares utilizados en esta tesis. Se consideraron
significativos a aquellos marcadores con tasas de falsos positivos (FDR)
menores al 10% para todos los caracteres fenotipicos analizados (Mengistu et al.,
2016).
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3.2.1. Dias a Espigazon (Hd)

Tomando FDR menores al 10%, un total de 444 marcadores distribuidos en los
14 cromosomas se asociaron a la duracién del ciclo vegetativo (Hd). El fenotipado
para dicho caracter fue realizado en 2011 en dos localidades (Cabildo y Barrow),
mientras que en 2014 en tres (Cabildo, Barrow y Pieres); totalizando cinco ambientes.
Cuatro marcadores resultaron significativos en los cinco ambientes evaluados,
mientras que otros cuatro marcadores lo fueron en cuatro ambientes. Se hallaron 28

SNPs significativos en tres de los cinco ambientes (Tabla AT12, Apéndice).

3.2.1.1. Marcadores significativos en cuatro o cinco ambientes

Los marcadores AX-94458060 (cromosoma 2B; 66,33 cM), AX-94897349
(cromosoma 5A; 13,03 cM), AX-94910468 (cromosoma 7A; 36,09 cM), AX-94657532 y
AX-94852629 (cromosoma 7B, 221,9 cM); AX-94387960, PpdA1STS y PpdA1laGS105
(sin posicion asignada en Allen et al., 2016) fueron asociados al caracter dias a
espigazon (Tabla AT12, Apéndice).

A fines préacticos, se reporta al marcador PpdAlSTS por englobar la
informacién de PpdAl1aGS105 y PpdAl1aGS100. PpdAl1STS esta ubicado en el
cromosoma 2AS (Wilhelm et al., 2009).

Por lo tanto, en esta tesis, se encontraron cinco loci para Hd en los
cromosomas 2AS, 2B, 5A, 7TAy 7B.

Estudios previos de MA (GWAS) en trigo basados en mapas genéticos y
marcadores diferentes a los del presente trabajo han identificado QTLs asociados a los
dias a espigazon en los cromosomas 2A (Maccaferri et al., 2010a), 2B (Giraldo et al.,
2016; Mengistu et al., 2016; Soriano et al., 2017), 5A (Lopes et al., 2014; Sukumaran
et al.,, 2015) y 7B (Maccaferri et al., 2008; Giraldo et al., 2016). De acuerdo con la
revision bibliogréfica realizada, no han sido reportados QTLs/ loci en el cromosoma 7A

relacionados a Hd en estudios de MA en trigo candeal.

En la Tabla 13 se muestra el resumen de los principales marcadores asociados
a los dias a espigazén. 94 cultivares llevaron el alelo A para el SNP AX-94458060,
mientras que el alelo G se encontrd en 71 genotipos, con ciclos vegetativos de 79y 75

dias promedio, respectivamente. Por otra parte, las variantes alélicas C y G del SNP
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AX-94897349 agruparon 51 y 118 cultivares, con mayores ciclos vegetativos en

aguellos que portaron el nucleétido C (81 vs. 75 dias en promedio).

El SNP AX-94910468 marco diferencias de 4 dias a espigazén en promedio
entre los genotipos que llevaron la variante A (77 dias, 155 cultivares) y la variante C
(73 dias, 14 cultivares).

Tabla 13. Marcadores significativos (FDR<10%), frecuencias genotipicas y efectos genéticos

asociados a longitud de ciclo vegetativo en cuatro y cinco ambientes.

Posicién Alelo/ dias a N°
Caracter | Marcador [Cromosoma|Genética Forma Frec % espigazoén ambientes
(c™m) (media * E.Est) signif.
A 55.3 79 £ 0.57
AX-94458060 2B 66.33
G 41.8 75+ 0.43
C 30 81+ 0.57
AX-94897349 5A 13.03
G 69.4 75+0.38
A 91.2 77 £0.41 5
AX-94910468 7A 36.09
C 8.2 73+ 0.66
2AS C 60.6 80 + 0.43
Hd PpdA1STS (Wilhelmet al., B 32.9 71 +0.60
2009) A 5.2 73 +0.37
G 15.2 75+0.84
AX-94657532 7B 221.9
T 82.3 77 £0.44
C 15.9 75+0.82
AX-94852629 7B 221.9 4
T 81.8 77 £0.44
) C 85.3 76 +0.38
AX-94387960 | sin mapear
T 13.5 82+ 1.03

En este estudio, el marcador STS del gen PpdAl fue identificado de tres
maneras (letras): A (GS-105) y B (GS-100), ambas indican la insensibilidad al
fotoperiodo, y la forma C (secuencia intacta) que evidencia la sensibilidad a
fotoperiodo. 103 genotipos que portaron la forma C tuvieron una mayor duracion de
ciclo vegetativo (80 dias promedio), mientras que aquellos cultivares con las formas
insensibles al fotoperiodo tuvieron un menor numero de dias a espigazon promedio

(73 y 71 dias para las formas Ay B; 56 y 9 cultivares respectivamente).

Los SNPs AX-94657532 y AX-94852629 a través de sus variantes alélicas
evidenciaron diferencias de dos dias en la espigazén entre los grupos de genotipos
generados. AX-94657532 separ6 dos grupos de 26 y 140 genotipos (alelosGy T, 75y
77 dias a espigazoén), mientras que AX-94852629 de variantes alélicas Cy T (75y 77
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dias a espigazon respectivamente) dividieron la coleccién de CERZOS en dos grupos

de 27 y 139 cultivares.

Por ultimo, el SNP AX-94387960, cuyos alelos fueron Cy T, separd dos grupos
de cultivares con 76 y 82 dias de ciclo vegetativo respectivamente (145 y 23
genotipos).

Maximizar el rendimiento potencial en un ambiente determinado requiere
optimizar la utilizacion del agua, nutrientes y radiacion, y evitar los efectos negativos
de cualquier tipo de estrés durante los periodos vegetativo y reproductivo. Es esencial
determinar la fecha de espigazén éptima en un ambiente determinado, no sélo para
potenciar el rendimiento de grano, sino también para asegurar la calidad del producto
final (Royo et al., 2016).

La manipulacion de la fecha de espigazén siempre ha sido un objetivo crucial
en los programas de mejoramiento de trigo. La comprension de su control genético y el
efecto ambiental sobre su expresion es de fundamental relevancia para ajustar la

fenologia dado un conjunto de condiciones ambientales.

La duracion del ciclo vegetativo en trigo esta controlada principalmente por tres
grupos de loci, dos de los cuales interactuan con factores ambientales, llamados
genes de sensibilidad a fotoperiodo (Ppd) y genes de requerimientos de vernalizacion
(Vrn) (Distelfeld et al., 2009). El tercer grupo de loci, que controlan la “precocidad
intrinseca” o “earliness per se” (Eps), actian sobre la tasa de desarrollo

independientemente de la vernalizacion y el fotoperiodo (Scarth y Law, 1984).

La vernalizacién es un proceso fisioldgico mediante el cual las plantas se
vuelven competentes para florecer luego de ser expuestas a bajas temperaturas
(Basualdo et al., 2015). Segun sus requerimientos de vernalizacion, el trigo se clasifica
de hébito de crecimiento invernal o primaveral. Aquellas variedades clasificadas
como invernales tienen requerimientos de vernalizacion considerables (acumulacion
de cierta cantidad de horas de frio entre 3° y 7°C), mientras que aquellos tipos
primaverales pueden ser insensibles o parcialmente sensibles a la vernalizacion. Los
requerimientos de vernalizacion estan controlados principalmente por los genes Vrn-1.
El trigo candeal contiene dos copias homadlogas de Vrn-1, designadas Vrn-Aly Vrn-B1
y se ubican en los brazos largos de los cromosomas 5A y 5B respectivamente (Yan et

al., 2004; Fu et al., 2005). Los alelos dominantes son designados como Vrn-Aly Vrn-
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B1; los recesivos vrn-Al y vrn-Bl. La presencia de cualquiera de los alelos dominantes
en cualquiera de los genomas le confiere habito primaveral, mientras que los alelos
recesivos deben estar en estado homocigota para que un cultivar sea invernal. Por
otra parte, Vrn-Al elimina los requerimientos de vernalizacion, y es epistatico sobre
Vrn-B1 (Santra et al., 2009). Comparado al trigo pan, las colecciones mundiales de
lineas elite de trigo candeal no presentan mayores requerimientos de vernalizacion (se

clasifican como trigos primaverales).

Los cultivares de trigo sensibles a fotoperiodo son estimulados a florecer sélo
ante la exposicion a dias largos (fotoperiodo en aumento). Aquellos trigos
primaverales que sean sensibles al fotoperiodo no pueden cultivarse en regiones de
bajas latitudes o tropicales, ya que el requerimiento del largo del dia no estaria
satisfecho en un periodo de tiempo relativamente corto para producir un cultivo
comercial viable (Worland y Snape, 2001). Los trigos insensibles a fotoperiodo
florecen independientemente de la duracion del dia y pueden ser cultivados en
condiciones ambientales de dia corto o largo. Esto resulta ventajoso en climas calidos
y Secos, ya gque estas variedades son capaces de llenar el grano previo a la aparicién
de temperaturas elevadas y sequia de fin de ciclo. La sensibilidad al fotoperiodo en
trigo candeal estd deternimada por los loci Ppd-Al y Ppd-Bl, ubicados en los

cromosomas 2AS y 2BS, respectivamente (Laurie, 1997).

La intensa seleccion a favor de la insensibilidad a fotoperiodo en los cultivares
modernos fue un factor muy importante para el desarrollo de la “revolucién verde”, se
instalaron los ciclos vegetativos cortos, en su mayoria con baja o nula sensibilidad a
fotoperiodo, y lo mas importante, con una adaptabilidad a un amplio rango de
ambientes agricolas templados. Ello le permitié al trigo semienano mexicano
(CIMMYT) ser cultivado en millones de hectareas alrededor del mundo (Borlaug,
1995).

Por convencion, a los alelos que confieren insensibilidad al fotoperiodo se le
agrega un sufijo “a” (ej. Ppd-Ala, Mclintosh et al., 2003), y al alelo de sensibilidad una
“b”. Wilhelm et al. (2009) encontraron dos delecciones mayores dentro del gen Ppd-Al
en trigo candeal (1027 y 1117 pb, designadas como los alelos “GS-100" y “GS-105”,
respectivamente). La presencia de cualquiera de las delecciones aceleraba la
floracion, y se concluyé que serian las reponsables de la insensibilidad al fotoperiodo
en trigo tetraploide. Ambas mutaciones predominan en trigo candeal moderno y estan

ausentes en trigos tetraploides silvestres, por ende, se ha sugerido que los alelos de
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insensibilidad surgieron por mutacion durante la domesticacion (Bentley et al., 2011).
El locus Ppd-B1 fue mapeado por Hanocq et al. (2004) y Mohler et al. (2004) en trigo
pan y por Maccaferri et al. (2008) en trigo candeal. Beales et al. (2007) y Rasheed et
al. (2016) encontraron varios polimorfismos dentro del gen Ppd-Bl para trigo
hexaploide. Diaz et al. (2012) encontraron que es que la variacion en el nimero de
copias de este gen la que provoca las diferencias en su expresion. Los marcadores
KASP® para Ppd-Blprobados por el Dr. Pablo Roncallo durante su pasantia en
CIMMYT resultaron monomoérficos para la coleccion de CERZOS (marcadores
diferentes a los utilizados por Royo et al., 2016)

La siembra de trigo en el sur bonaerense se realiza preferentemente en los
meses de junio y julio. Las variedades elegidas por los productores son de ciclo
vegetativo largo e intermedio, puesto que, en general, son mas estables en

rendimiento y calidad comercial que los ciclos cortos.

En la presente tesis, la coleccion de CERZOS fue genotipada para el gen Vrn-
Al, en donde el Unico cultivar de habito invernal para este locus fue VF0121 (25). Los
genotipos restantes presentaron habito primaveral (Tabla AT13, Apéndice).

Debido a que los ensayos fueron sembrados desde mediados de julio en
adelante, la linea VF0121 (25) tuvo problemas para la induccion al estadio
reproductivo, presumiblemente por no lograr alcanzar el nimero de horas frio
requeridas para la espigazén (no espig6 en Cabildo y Pieres 2014) o espigando muy
tardiamente (Barrow 2014) (Tabla AT13, Apéndice). Este comportamiento coincide con
lo expuesto por Di Pane (2016), para las variedades de trigo pan con requerimientos
de vernalizacién, en situaciones de retrasos de siembra. Desde el punto de vista
agrondémico, estos tipos de trigos sufren en gran medida las demoras en la siembra y
serian cultivares a reemplazar si no se pueden sembrar en junio en el sur de la

provincia de Bs. As.

Coincidentemente con lo expuesto por Royo et al (2016) para trigo candeal,
casi la totalidad de la coleccion del CERZOS, presentd habito primaveral. Seria
deseable y necesario la obtencion de variedades de trigo candeal argentinas de habito
invernal, para aumentar la adaptabilidad general, y por pedido de productores del sur
bonaerense que desean ampliar la ventana de siembra del cultivo (Carlos Jensen,

comunicacion personal). Para ello, ser4 necesario recurrir a fuentes de germoplasma
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diferentes a las utilizadas histéricamente en nuestro pais, por ejemplo Hungria,

Alemania, etc.

Un 71,7% de los genotipos argentinos utilizados en esta tesis port6 el alelo de
sensibilidad a fotoperiodo en el locus Ppd-Al (letra “C” en Tabla AT13 del Apéndice).
El alelo de sensibilidad en los materiales nacionales habria sido introducido a partir de
cruzas con materiales alemanes, franceses, estadounidenses, el ruso Taganrog (88) y
sus selectas. Los alelos GS-100 y GS-105 de insensibilidad fotoperiédica provendrian
del CIMMYT, ya sea a través de la introduccion de lineas estabilizadas o bien a partir

de cruzamientos con materiales mexicanos.

A excepcion de Quc3775-2008 (158) y Gan (97), los materiales chilenos y
mexicanos portaron los alelos de insensibilidad a fotoperiodo en el locus Ppd-Al
(Tabla AT13, Apéndice). Esta condicién fue un objetivo especifico del programa de
mejoramiento del CIMMYT, por la cual muchos de los materiales lograron alcanzar
excelentes rendimientos en muchas é&reas trigueras de los paises en desarrollo
(CIMMYT, 1987).

Para estudiar en mayor detalle la adaptabilidad general del cultivo de trigo
candeal seria de interés estudiar todos los alelos de los genes Vrn-1, Ppd-1 y de
earliness per se, similar a lo realizado en nuestro pais en trigo pan por Gomez et al.
(2014). La respuesta a la vernalizacion, sensibilidad al fotoperiodo y la precocidad
intrinseca determinan el momento de floracion y la adaptacién basica de un genotipo
para condiciones ambientales especificas (Worland y Sayers, 1996; Worland et al.,
2001).

3.2.1.2. Haplotipos y su relacion con la duracién del ciclo vegetativo

En el presente trabajo fue posible caracterizar a los genotipos por su
composicion alélica en loci del gen Ppd-Al y SNPs asociados a la longitud de ciclo
vegetativo. La Tabla AT13 muestra los haplotipos y su relacion con el fenotipo

observado en cinco ambientes del sur bonaerense.

Tedricamente, la configuracion alélica que proveeria una mayor longitud de
ciclo vegetativo seria ACACTTT (Tabla 13). Los genotipos primaverales que poseen
dicha configuracién son Granato (70), Taganrog (88), Taganrog Sel. Buck (90),
Amarillo (53), Candeal Durumbuck (81), Taganrog Vilela Fideos (91), Taganrog Buck
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Balcarce (89), CBW 05072 (161) y Gabbiano (69) (Tabla AT13, Apéndice). VF 0121
(25) también tuvo los alelos ACACTTT, de tipo invernal.

Por otra parte, hubo genotipos que presentaron longitud de ciclo vegetativo
similar a los anteriores, reemplazando uno (o dos) nucleétidos de la forma ACACTTT.
Una de las combinaciones fue ACACTTC: CBWO0101 (54), Arbois (57), DGE-1 (127),
Buck Granate (64), Sachem (116), Polesine (86), CBW 05082 (133), VF 0113 (22),
Duetto (117), Buck Ambar (5), VF 0167 (26), Arcodur (59), Exeldur (123), CBW 0112
(34), CBW 0153 (37), Artimon (37), CBW 0156 (56), Garic (118), Buck Cristal (4), VF
042 (21), CBW 05081(163), B#27 (31), Langdon(Dic-3A)-10 (159), CBW 0210 (39) y
CBW 05080 (=Bonaerense INTA Quillén).

Los genotipos CBW 0111 (55), Gerardo 610 (73), Dupri (109), Bonaerense
INTA Carilé (7), B#6 (102), Gerardo 645 (74), Vivadur (120), Durobonus (110) vy
Nautilur (121) portaron el haplotipo AGACTTT.

Joyau (111), Karur (114) y Buck Topacio (2) presentaron datos faltantes en al
momento de su caracterizacién genotipica, que posiblemente coincida con alguno de

los haplotipos mencionados previamente.

El analisis del patron alélico de los cultivares de ciclo vegetativo corto resultd
de mayor complejidad, ya que se observaron genotipos con los alelos de sensibilidad
Ppd-Alb (“C” en Tabla AT13 del Apéndice) y e insensibilidad a fotoperiodo (Ppd-Ala,
“‘A” y “B” en Tabla AT13 del Apéndice). La menor duracion de ciclo vegetativo en
aquellos genotipos de sensibilidad al fotoperiodo estuvo dada por la portacién de los
alelos GCC en los SNPs AX-94458060, AX-94897349, AX-94910468, respectivamente
(ej. grupo “OmRabi”).

Sin embargo, aquellos cultivares que portaron los alelos de insensibilidad a

fotoperiodo (Ppd-Ala, “A” y “B” en Tabla AT13 del Apéndice), mostraron ciclo corto.

Fue posible observar que la coleccién del CERZOS manifesté una interesante
variabilidad genética y fenotipica al considerar los dias a espigazén. Es interesante
destacar que fue posible encontrar diferencias el ciclo vegetativo en funcién de genes
ya conocidos (Vrn-Al y Ppd-Al), de los SNPs significativos del array 35K y de la

combinacioén entre estos (haplotipos).
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La mayor parte de las accesiones argentinas llevaron el alelo de sensibilidad a
fotoperiodo (Ppd-Alb, “C” en Tabla AT13 del Apéndice), posiblemente producto de la
seleccion a favor de este alelo para la adaptabilidad a los ambientes del sur
bonaerense. Muchas de las accesiones de origen francés manifestaron un mayor
namero de dias a espigazon, y esto podria ser de utilidad al momento de planificar
nuevos cruzamientos con la intencién de buscar ciclos vegetativos mas largos que

pudiesen tener un mejor desempefio en el SO de la provincia.

La variabilidad de haplotipos encontrados podria utilizarse para colaborar
en la seleccion asistida de las distintas filiales en los programas de
mejoramiento, contribuyendo a generar materiales con distinta sensibilidad a
fotoperiodo y longitud de ciclo vegetativo. Se podria complementar a la presente
caracterizacién molecular con otras (por ejemplo genotipar Ppd-B1, con los primers
utilizados por Royo et al., 2016; Eps) y otros arrays comerciales. También seria
deseable realizar otros ensayos a campo en diferentes localidades y épocas de

siembra para ajustar el fenotipado.
3.2.2. Rendimiento (RTO)

Fueron encontrados 94 marcadores asociados a rendimiento (Kg ha?) en 13 de
los 14 cromosomas de trigo candeal (todos a excepcion del 1A) (Tabla AT14,
Apéndice). Todos los marcadores hallados resultaron ser significativos s6lo en uno de

los seis ambientes evaluados.

El rendimiento es un caracter de herencia cuantitativa, y una porcién sustancial
de su variacion es atribuible al ambiente y su interaccion con la variacion genotipica
(Crossa et al., 2007; Kuchel et al., 2007; Rattey et al., 2009; Reif et al., 2011). Los
estudios de asociacion de todo el genoma (GWAS) en general han reportado QTLs de
rendimiento de efecto menor (Reif et al., 2011; Bordes et al., 2014; Sukumaran et al.,
2015). Ademas, varios loci responsables por las variaciones en el rendimiento son
epistaticos, los cuales pueden ser explicados por los componentes de rendimiento
(Crossa et al., 2007; Kumar et al., 2007; Reif et al., 2011; Zhang et al., 2014).

Alguno de los caracteres que definen el rendimiento incluyen, entre otros,
densidad de plantas m2, espigas por planta, granos por espiga, peso de mil granos.
También, los caracteres morfofisiolégicos como altura de planta, duracién del ciclo

vegetativo, periodo de llenado de granos, relacion fuente: destino y tasa fotosintética
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tienen efectos directos o indirectos sobre el rendimiento (Slafer et al., 1996). A su vez,
la heredabilidad de estos caracteres suele ser mayor que la del rendimiento
propiamente dicho (Rattey et al., 2009; Reif et al., 2011; Sukumaran et al., 2015). Por
lo tanto, los mejoradores de trigo estan interesados en estudiar los caracteres que
hacen al redimiento debido a su posible uso en seleccién indirecta, y asi aumentar las
ganancias genéticas de seleccion mediante metodologias de mayor precision

(Falconer y Mackay, 1996).

La mayor parte de los trabajos de genética cuantitativa de los caracteres que
definen al rendimiento en trigo se han basado en métodos enfocados hacia el estudio
de cada caracter por separado (Bennett et al., 2012; Bordes et al., 2014; Zhang et al.,
2014; Sukumaran et al., 2015).

La baja heredabilidad promedio observada (h?=0,332) para el RTO en este
estudio posiblemente no haya permitido encontrar un mayor numero de
marcadores significativos en un mayor nimero de ambientes. Esta situacién
probaria la complejidad del caracter y la necesidad de la evaluacién detallada de
los componentes del rendimiento en cada uno de los genotipos que componen a
la coleccién de CERZOS.

3.2.3. Peso de mil granos (TKW)

La Tabla AT15 del Apéndice muestra los 358 marcadores asociados a TKW.
Nueve marcadores resultaron significativos en tres de los seis ambientes evaluados,

mientras que 34 SNPs lo fueron en dos.
3.2.3.1. Marcadores significativos en tres ambientes

Los marcadores AX-94476401 (cromosoma 2A; 83,23 cM), AX-94684421, AX-
94881363 y AX-95189751 (cromosoma 2A; 124,18 cM), AX-94645595 (cromosoma
2B; 177,76 cM), AX-94808669 (cromosoma 3B, 90,05 cM); AX-94505411 (cromosoma
7B; 232,41 cM), AX-94948921 y AX-95232143 (sin posicidn asignada en Allen et al.,

2016) fueron asociados al caracter peso de mil granos (TKW) (Tabla 14).

En relacién al marcador AX-94476401, 139 genotipos portaron el alelo G en
homocigosis, que otorgd en promedio 6,9 g. mas al TKW que la variante alélica C (25
genotipos). El alelo A del SNP AX-94684421 tuvo en promedio 37,9 g. vs. el alelo G
con 41,6 g. (130 y 38 cultivares, respectivamente).
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Para el SNP AX-94881363, 31 cultivares portaron el alelo T; mientras que alelo
C se encontr6 en 139 genotipos, con TKW de 41,8 g. y 38,1 g. promedio,
respectivamente. Por otra parte, las variantes alélicas C y G del SNP AX-95189751
agruparon 135 y 32 genotipos, con mayor peso de grano en aquellos que portaron el

nucleétido G (38,0 g. vs. 41,9 g. en promedio).

El SNP AX-94645595 marc6 diferencias de 4,1 g. en promedio entre los
genotipos que llevaron la variante C (41,1 g., 65 genotipos) y la variante T (37,0 g., 98
genotipos). El marcador AX-94808669 logré diferenciar dos grupos de 41 cultivares
con 36,5 g. promedio (alelo A) y de 128 cultivares con 39,4 g. (alelo C).

El SNP AX-94505411, cuyos alelos fueron C y T, separdé dos grupos de
cultivares con 38,0 y 42,2 g. de TKW (139 y 30 genotipos, respectivamente). Para el
marcador AX-9494892161, 61 genotipos llevaron el alelo A (41,7 g.), mientras que 90
genotipos llevaron el alelo G (37,1 g.). Por ultimo, el alelo C del SNP AX-95232143
otorgé un menor TKW que el alelo T (37.2 g. vs. 41,2 g. en 104 y 66 genotipos

respectivamente).

Desde el punto de vista industrial, es deseable un alto peso de mil granos, por
estar directamente relacionado con el rendimiento de sémola. Se espera que granos
con buen llenado y del mayor tamafio posible generen una mayor relacion

endosperma/ salvado (Matsuo y Dexter, 1980).

Tabla 14. Marcadores significativos (FDR<10%), frecuencias genotipicas y efectos genéticos

asociados a peso de mil granos en tres ambientes.
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Posicion TKW N°
Caracter | Marcador |Cromosoma|Genética| Alelo Frec % ] g- ambientes
(media * E.Est) Co
(cM) signif.
C 14.7 33.0 £ 0.68
AX-94476401 2A 83.23
G 81.8 39.9+0.35
A 76.5 37.9+0.40
AX-94684421 2A 124.18
G 22.4 41.6 £ 0.65
C 81.8 38.1+0.38
AX-94881363 2A 124.18
T 18.2 41.8 +0.78
C 79.4 38.0+£0.39
AX-95189751 2A 124.18
G 18.8 41.9+0.76
C 38.2 41.1 £ 0.50
TKW [AX-94645595 2B 177.76 3
T 57.6 37.0+0.44
A 24.1 36.5 + 0.52
AX-94808669 3B 90.05
C 75.3 39.4+£0.43
C 81.8 38.0 £ 0.37
AX-94505411 7B 232.41
T 17.6 42.2 +0.89
. A 35.9 41.7 £0.48
AX-94948921 | sin mapear
G 52.9 37.1+0.46
. C 61.2 37.2+£0.43
AX-95232143 | sin mapear
T 38.8 41.2 + 0.50

Varios trabajos de GWAS han identificado loci en los mismos cromosomas que
la presente tesis. En trigo pan, Chen et al. (2016) encontraron SNPs significativos en el
cromosoma 2A (125 cM) y 2B (132 cM) utilizando el array iSelect 90K de lllumina.
También en trigo pan, Liu et al. (2017) hallaron marcadores DArT relacionados a peso
de grano en el cromosoma 2A. Kidane et al. (2017) encontraron un SNP asociado a
TKW en variedades y landraces trigo candeal, utilizando el array iSelect 90K de

[llumina, también en el cromosoma 2A.

Soriano et al. (2017) hallaron un marcador DArT (wPt-9859) asociado a TKW
en el cromosoma 2B (10,2 cM) empleando una coleccion de 172 landraces y
variedades antiguas de trigo candeal provenientes de 21 paises del Mediterraneo. En
el mismo trabajo, identificaron otro marcador en el cromosoma 3B (184,4 cM, wPt-
0990).

Graziani et al. (2014) identificaron cinco regiones asociadas a TKW en un a
poblacién RIL de trigo candeal en ambientes del Mediterraneo, genotipada con
marcadores microsatélites (Maccaferri et al., 2008). Dos de ellas en los cromosomas
2B (146,3 cM) y 3B (7,9 cM), considerados QTLs mayores en dicho trabajo.
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Para el caso del cromosoma 7B Laido et al. (2014) (trigo candeal) y
Mwadzingeni et al. (2017) (trigo pan), encontraron marcadores DArT asociados a
TKW.

Se han identificado posibles genes candidatos para este caracter en trigo pan.
Uno de ellos, el gen de la sucrosa sintasa, TaSus2 (Jiang et al., 2011) fue mapeado en
el cromosoma 2B. Este hallazgo fue posteriormente confirmado por Rasheed et al.
(2016), que desarrollaron y validaron marcadores de tipo KASP® sobre caracteres de
importancia econémica para trigo pan, entre ellos el gen TaSus2-2B, asociado a TKW.

La enzima invertasa de la pared celular (CWI) es critica para el desarrollo de
tejidos y la particién del carbono, y esta fuertemente asociada al peso del grano (Ma et
al., 2012). Estos autores caracterizaron la secuencia de un gen Cwi (TaCwi-Al)

ubicado en el cromosoma 2A de trigo.

Por lo tanto, varios de los SNPs hallados en el presente trabajo coinciden
con regiones cromosOmicas encontradas por otros autores tanto en trigo pan
como en candeal, y serian por lo tanto interesantes a tener en cuenta para la

seleccién de haplotipos que generen mayor peso de granos.
3.2.3.2. Haplotipos y su relacion con el peso de mil granos

En el presente trabajo fue posible caracterizar a los genotipos por su
composicion alélica en disferentes loci asociados al TKW. La Tabla AT16 del Apéndice
muestra los haplotipos y su relacion con el fenotipo observado en seis ambientes del

sur bonaerense.

La configuracién alélica que proveeria un peso de mil granos méas elevado
promedio en los seis ambientes seria GGTGCCTAT (Tabla 14). Los cultivares que
poseen dicho haplotipo son Candeal Durumbuck (81), Taganrog Buck Balcarce (89),
Taganrog (88), Gherardo 610 (73), Taganrog Sel. Buck (90) Balcarcefio INTA (79),
Taganrog Vilela Fideos (91) Gherardo 645 (74), B#6 (102) y CBW05024 (160) (Tabla
AT16, Apéndice). A excepcion de CBW05024 (160), estas accesiones se ubicaron en

el cluster 2 del DAPC, argentinas, italianas y rusas.

Sin embargo, este haplotipo no explica la gran variabilidad de combinaciones
alélicas presente entre los genotipos de elevado TKW promedio. Variedades
argentinas como Buck Cristal (4), Buck Esmeralda (3) o Buck Granate (64) cuyos
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haplotipos fueron GACC(C)/(FA)CCAT, y ACA1801F (32), de haplotipo GGTGTCTGT
han presentado elevados valores de TKW tanto en este trabajo como en diferentes

campanfas trigueras (Larsen y Jensen; 2012, 2016a).

Por lo tanto, se podrian utilizar a los haplotipos, GGTGCCTAT,
GACCCCCAT y GGTGTCTGT como indicadores de buen peso de granos en

seleccidn asistida a futuro.

Por el contrario, si un genotipo porta los alelos C para AX-94476401 y A para
AX-94684421, lleva el alelo C para los SNPs AX-94881363 y AX-95189751 (todos en
el cromosoma 2A) y los alelos T (AX-94645595, cromosoma 3B), y C (AX-94505411,
cromosoma 7B; AX-95232143 sin mapear); presentara bajos valores promedio de
TKW.

La mayor parte de las accesiones de origen chileno y mexicano tuvieron bajos
pesos de mil granos; respondiendo al ideotipo de cultivo propuesto por CIMMYT, que
desarrollan un elevado niumero de granos, con un peso de los mismos de medio a bajo

(sobretodo en situaciones de secano).

3.2.4. Contenido de Proteina (PROT)

En la Tabla AT17 del Apéndice se muestran los 15 marcadores asociados al
contenido de proteina en grano hallados en los materiales vegetales utilizados en esta
tesis. Dichos marcadores fueron mapeados en los cromosomas 2B, 3B, 4A, 5A, 5B, 6B
y 7B. Tres de ellos resultaron significativos en dos de los seis ambientes evaluados,

mientras que los restantes lo fueron en un ambiente.

El SNP AX-94458060, mapeado en el cromosoma 2B (66,33 cM), si bien fue
significativo en dos ambientes, no pudo clasificar a los genotipos de la coleccién segun
sus diferencias promedio (seis ambientes) en relacion a PROT, es decir, tanto el alelo
A como el G otorgaron el mismo contenido promedio de proteina en grano en los seis
ambientes evaluados (12,8%). Este SNP fue significativo para Hd en todos los
ambientes evaluados para dicho caracter (alelo A, mayor numero de dEsp; alelo G,

menor nimero de dEsp).

Otros dos SNPs asociados al contenido de proteina fueron AX-94508043 y AX-
94630583, ambos ubicados en el cromosoma 4A (214,31 cM). Para el primero de
ellos, el alelo C se asoci6 a un mayor PROT (13,1 + 0,07) que el alelo T (12,6 + 0,05)
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en promedio para los seis ambientes. El alelo C del marcador AX-94630583 supero en
un punto de proteina promedio al alelo T (13,6 = 0,06 vs. 12,6 = 0,05

respectivamente).

En la Tabla AT18 del Apéndice se observa la clasificacion de los materiales de
la coleccion de CERZOS de acuerdo al contenido decreciente de proteina en relacion
a los haplotipos hallados (tres SNPs significativos en dos ambientes).

El contenido de proteina en grano y la calidad del gluten son los factores mas
importantes que afectan a las caracteristicas de la pasta. En general, un alto contenido
de proteina se asocia con una buena firmeza de la pasta y una mayor tolerancia a la
sobrecoccion (Autran et al. 1986; D’Egidio et al. 1990; Feillet and Dexter 1996). La
concentracion de proteina en sémola por si misma es responsable del 30-40% de la
variabilidad en la calidad de coccién (Dexter y Matsuo, 1977). Dada la importancia del
contenido de proteina en grano, el mejoramiento genético de este caracter ha sido un
objetivo de mayor prioridad en todos los programas de trigo candeal (Olmos et al.,
2003). La respuesta a la seleccion es lenta, debido a la correlacion inversa entre
PROT y RTO (Cox et al. 1986; Steiger et al. 1996) y a la fuerte influencia ambiental
sobre la expresion del contenido de proteina (Blanco et al., 2006). La aplicacion de N
en el momento indicado y en cantidades adecuadas resulta en incrementos de PROT
(Feillet, 1988), aun asi es deseable el desarrollo de cultivares que sean genéticamente
superiores para el caracter proteina en grano, lo cual brinda mayor sustentabilidad a la

cadena productiva.

Un QTL para PROT fue mapeado por primera vez en el cromosoma 6BS en
una poblacién de RILs derivadas del cultivar de trigo candeal Langdon vy la linea de
sustitucién cromosémica Langdon(DIC-6B) (Joppa et al. 1997). El cromosoma 6B de la
linea de sustitucién provino de T. turgidum var. dicoccoides (Joppa y Cantrell, 1990).
Posteriormente, en el cromosoma 6BS fue mapeado un QTL como un locus
mendeliano simple, Gpc-B1, dentro de una regién de 2,7 cM (Olmos et al., 2003), fue
asociado a un aumento en los niveles de proteina de 14 g. kg?!, sin efectos
signficativos en la calidad de la proteina, fecha de espigazén, altura de planta o
rendimiento en fondos genéticos de NILs lineas tetra y hexaploides (Joppa et al. 1997,
Chee et al. 2001, Olmos et al. 2003). Este gen también se asocia a un mayor
contenido de zinc y hierro, y esta implicado en la senescencia temprana de hojas
(Uauy et al., 2006b). En 2010, Brevis et al. demostraron que la introgresion del gen en

trigo candeal tuvo una serie de efectos benéficos sobre la calidad: aumentaron el
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contenido de proteina, el contenido de gluten, el tiempo de amasado, la firmeza de la
pasta y se redujeron las pérdidas durante la coccién. En contrapartida, se redujeron el
peso de los granos, peso hectolitrico, rendimiento de harina y se elevd

significativamente la concentracién de cenizas.

Tabbita et al. (2013) lograron introgresar el gen Gpc-B1 en germoplasma de
trigo pan argentino. Este gen aumenté consistentemente el contenido de proteina en
grano en la mayoria de los ambientes evaluados (3,6 a 9,9 g. kg?), sin ocasionar
reducciones en el rendimiento. No obstante, se observaron reducciones en el tamafio
de los granos (previamente citadas por Uauy et al. (2006a), Brevis y Dubcovsky (2010)
y Kumar et al. (2011)). En el trabajo de Tabbita et al. (2013), la reduccion en el peso
del grano fue compensado por un aumento en el nimero de granos m2, gracias a un

mayor nimero de espigas m=2.

Por el contrario, en programas de mejoramiento de trigo candeal canadienses,
las lineas que portaron este gen tuvieron menor peso hectolitrico y ninguna mostré
tener un mayor contenido de proteina que los testigos locales. Estos resultados
sugieren que existen otros genes efectivos para PROT en fondos genéticos adaptados
(Suprayogi et al., 2009).

La forma activa del gen Gpc-Bl estd ausente en la mayor parte de las
variedades comerciales de trigo pan argentinas (Tabbita et al., 2013). Existe un
marcador SNP para Gpc-B1 (WMAS000017; CIMMYT, 2015), el cual fue amplificados
en la coleccibn del CERZOS, resultando monomoérfico (Dr. Pablo Roncallo,
comunicacion personal). Esto podria deberse a que este gen proviene de un

cruzamiento interespecifico con T. dicoccoides, especie ausente en la coleccién.

Rharrabti et al. (2003) demostraron que las condiciones ambientales ejercen
algun tipo de influencia sobre los caracteres de calidad en trigo candeal, en donde la
ubicacién geografica, latitud y régimen hidrico provocaron las mayores variaciones en
la calidad. Aquellas condiciones climaticas que promuevan la senescencia de las hojas
durante el llenado del grano tienden a incrementar la deposicion proteica por sobre la
de almiddn, debido a que la produccién y translocacion de carbohidratos hacia el
grano es mas sensible a las condiciones adversas que la produccion de proteina
(Campbell et al., 1981; Rao et al., 1993; Pleijel et al., 1999; Fernandez-Figares et al.,
2000).
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La interaccion genotipo x ambiente suele ser elevada para PROT (Suprayogi et
al., 2009). Esta condicién, sumada a la baja heredabilidad del caracter obtenida en
esta tesis (h?=0,359) pudo haber ocasionado la expresion variable de QTLs asociados
a PROT en los ambientes evaluados. Dicha situacion se corresponde con lo informado
por otros autores, en donde es complejo hallar marcadores asociados a contenido de
proteina en grano, repetidos a lo largo del tiempo, en localidades y campafias trigueras

con condiciones climéaticas muy diferentes entre si (Suprayogi et al., 2009).

La herencia del contenido de proteina en granoes compleja tanto en trigo pan
como en candeal. Blanco et al. (2006) reportaron QTLs para PROT en los
cromosomas 4BS, 5AL, 6AS, 6BS y 7BS en trigo candeal, utilizando una poblacion de

lineas endocriadas por retrocruza (BILS).

Estudios de MA en trigo pan (Neumann et al., 2010; Reif et al., 2011)
detectaron un bajo nimero de QTLs asociados a PROT, no en todos los ambientes
evaluados y a su vez con bajos efectos sobre el fenotipo.

Trabajos mas recientes de GWAS donde se utilizaron marcadores DArT o
SNPs revelaron una situacion similar a la observada en esta tesis en relacion al
namero de marcadores asociados a PROT. Giraldo et al. (2016) encontraron un
marcador DArT (wPt-0655, cromosoma 1BS) significativo en sélo uno de los cuatro
ambientes evaluados para la subpoblacion de trigo candeal. En trigo pan, Hitz et al.
(2016) detectaron diferentes SNPs para contenido de proteina dependiendo del tipo de
manejo aplicado (con alta fertilizacion nitrogenada o baja fertilizacién nitrogenada). Las
asociaciones solo fueron detectadas aplicando altas dosis de N a los ensayos

encontrando tres SNPs significativos sobre los cromosomas 2A, 3A'y 6B.

Marcotuli et al. (2017) evaluaron RILs de trigo candeal con al array de lllumina
90K en dos ambientes (dos localidades, un afio) y consiguieron hallar siete SNPs
significativos en una sola localidad (cromosomas 1B, 2B, 3B, 4A, 5Ay 7A) y un SNP

en el cromosoma 7B significativo en las dos localidades.

Si bien los resultados obtenidos en esta tesis son similares a otros estudios
mencionados previamente, se considera que los mismos fueron insuficientes al
momento de encontrar asociaciones genotipo-fenotipo para el caracter PROT.
No fue posible hallar un patréon de diferenciacién claro entre genotipos para el

contenido de proteina en grano (Tabla AT18 del Apéndice). Al igual que lo expuesto
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para el caracter RTO, seria de interés tener la posibilidad de realizar nuevos ensayos
en las mismas localidades y diferentes afios, para alcanzar una caracterizacion
fenotipica mas exahustiva en busca de asociaciones genotipo-fenotipo mas
consistentes. Teniendo en cuenta la estrategia desarrollada por Hitz et al. (2016) en
trigo pan, una alternativa seria evaluar el efecto de fertilizar con dosis variables de N.
Esto permitiria identificar genotipos eficientes en la utilizacién del N en ambientes con

altas y bajas dosis.

3.2.5. Fuerza de gluten (SDS)

La Tabla AT19 del Apéndice muestra los 108 marcadores asociados a la fuerza
de gluten determinada a través del test de SDS. Un SNP resulté significativo en la
totalidad de los ambientes evaluados, dos SNP en cinco y cuatro ambientes, y seis
marcadores en la mitad de los ambientes. 24 marcadores fueron asociados a este

caracter en dos ambientes y los restantes a un Unico ambiente.

Aquellos SNPs con posicién asignada por Allen et al. (2016) asociados a fuerza
de gluten fueron identificados en los cromosomas 1A, 1B, 2B, 3A, 3B, 4A, 5B, 6A, 6B,
7A y 7B. No obstante, los marcadores asociados a este caracter en la mayoria de los
ambientes se encontraron ubicados en el cromosoma 1B. Estos resultados
confirmarian la importancia de este cromosoma en relacién a la calidad de gluten
(Pogna et al., 1990; Ruiz y Carrillo, 1993, 1995; D’Ovidio et al., 1997; Porceddu et al.,
1998; Brites y Carillo, 2001; Pefia, 2002) (Tabla 15).

De acuerdo con los resultados obtenidos, existe una region comprendida entre
7,46 - 36,42 cM del cromosoma 1B que seria responsable por la variabilidad

observada en el volumen de sedimentacion.

El marcador AX-95259195, significativo en todos los ambientes analizados,
presento el alelo A en el 84,7% de los genotipos (144 cultivares), con una media de
valor SDS de 65 mm, respecto del alelo G, con un valor medio de 37 (14 cultivares).
El alelo A del marcador AX-94584550 tuvo un mayor valor medio de fuerza de gluten,

65, respecto del alelo G del mismo marcador (29 mm de valor SDS).

El alelo T del marcador AX-94908088, otorgd una mejor calidad de gluten en

118 genotipos respecto del alelo C (68 vs 50 mm de valor SDS respectivamente).
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El SNP AX-94642563 marcO diferencias de 22 mm de volumen de
sedimentacion entre los genotipos que llevaron la variante C (43 mm, 11 genotipos) y
la variante G (65 mm, 157 genotipos). El marcador AX-95129810 logré6 diferenciar dos
grupos de 12 cultivares con 40 mm. de promedio (alelo C) y de 153 cultivares con 65

mm. (alelo G).

El SNP AX-94668931, cuyos alelos fueron C y G, separ6 dos grupos de
cultivares con 60 y 69 mm de valor SDS (103 y 61 genotipos, respectivamente).

Un 12,4% de las accesiones portaron el alelo A para el SNP AX-94847967,
mientras que alelo G se encontré en 146 genotipos, con 74 y 61 mm de volumen de
sedimentacion promedio, respectivamente. Por otra parte, las variantes alélicas Ay G
del SNP AX-95629856 agruparon 123 y 46 genotipos, con mayor valor promedio de

SDS en aquellos que portaron el nucleétido A (67 vs 53 mm. en promedio).

Alrededor del 65% de los cultivares llevaron el alelo A para el SNP AX-
94440309, mientras que el alelo G se encontrd en 58 genotipos, con valores de fuerza
de gluten de 61 y 68 mm promedio, respectivamente. Las variantes alélicas Ay G del
SNP AX-94814552 agruparon 21y 147 cultivares, con volumen de sedimentacién mas

alto en aquellos que portaron el nucle6tido A (74 vs. 61 mm. en promedio).

El SNP AX-94965650 marcé diferencias de 13 mm de valor SDS en promedio
entre los genotipos que llevaron la variante T (74 mm, 21 cultivares) y la variante C (61

mm, 147 cultivares).
Estos resultados se resumen en la Tabla 15.

La fuerza de gluten es uno de los principales carateres de calidad en trigo
candeal. Esta puede ser determinada en forma rutinaria a través del test de SDS,
cuyos resultados dependerdn, mayoriatariamente, de la composicion de las proteinas
de reserva (fundamentalmente de las gluteninas) (Nazco et al., 2014). La composicion
de las gluteninas es la que juega un rol sustancial en la viscoelasticidad de la masa,
mientras que las gliadinas tendrian un efecto minoritario sobre la fuerza de gluten
(Payne et al., 1984).

Los genes que codifican para las subunidades de gluteninas del género

Triticum se ubican en los cromosomas del grupo 1, los loci de las HMW-GS (Glu-A1l,
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Glu-B1, y Glu-D1) en los brazos largos (Payne y Lawrence, 1983) y los loci de las
LMW-GS (Glu-A3, Glu-B3 y Glu-D3) en los brazos cortos (D’Ovidio y Masci, 2004).

Tabla 15. Marcadores significativos (FDR<10%), frecuencias genotipicas y efectos genéticos

asociados a fuerza de gluten en 3 a 6 ambientes.

Posicion valor SDS, mm N’
Caracter | Marcador [Cromosoma|Genética| Alelo Frec % . ' ambientes
(media * E.Est) Lo
(cM) signif.
A 84.7 65 + 1.07
AX-95259195 1B 8.24 6
G 8.2 37 +£5.84
A 94.9 65 + 1.08
AX-94584550 1B 8.24
G 5.3 29 £ 6.55 5
C 28.8 50 +2.13
AX-94908088 1B 35.34
T 69.4 68 £ 1.25
C 6.5 43 £7.70
AX-94642563 1B 7.46
G 92.4 65+1.12 4
C 7.1 40 + 7.50
AX-95129810 1B 7.46
G 90 65+ 1.10
C 60.6 60 + 1.61
SDS |AX-94668931 1B 27.0
G 35.9 69 + 1.83
A 12.4 74 +2.88
AX-94847967 1B 36.42
G 85.9 61 +1.30
A 72.4 67 £1.24
AX-95629856 1B 35.63
G 27.1 53 + 2.58 3
. A 65.3 61+ 1.62
AX-94440309 | sin mapear
G 34.1 68 +1.70
. A 12.4 74 + 2.88
AX-94814552 | sin mapear
G 86.5 61 +£1.30
. C 86.5 61 +1.30
AX-94965650 | sin mapear
T 12.4 74 +2.88

Otros autores, realizaron estudios de mapeo de QTLs en trigo candeal e
identificaron otras regiones cromosoémicas adicionales asociadas a fuerza de gluten
ademas de las del grupo 1. Blanco et al. (1998) hallaron para el volumen de
sedimentacion un QTL mayor en el cromosoma 1B, que explicé la variabilidad
observada junto con regiones en los cromosomas 1AL, 3AS, 3BL, 5AL, 6AL y 7BS.
Elouafi et al. (2000) identificaron cinco loci localizados en los cromosomas 1A, 1B, 4B

y 6B; siendo los del grupo 1 los de mayor contribucién a la variacion fenotipica.

En un estudio realizado por Patil et al. (2009) se identificaron loci asociados a
volumen de sedimentacion en seis cromosomas distintos (1A, 1B, 4A, 5B, 6Ay 7A). En
2011, Conti et al. reportaron un QTL estable en seis ambientes del sur de la provincia
de Buenos Aires ubicado en el cromosoma 1BL (Glu-B1) y otros QTLs adicionales en
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los cromosomas 6AL, 6BL, 7AS y 4BS. Kumar et al. (2013) detectaron un QTL mayor

para fuerza de gluten en el cromosoma 1B (7,3 cM).

Mas recientemente, Giraldo et al. (2016) en trigo candeal y Wirschum et al.
(2016) y Liu et al. (2017) en trigo pan encontraron loci asociados al volumen de

sedimentacion en el cromosoma 1B.

Por lo tanto, si bien la literatura indica la naturaleza poligenética de este
caracter, la mayoria de los estudios han identificado QTLs mayores en los
cromosomas del grupo 1. En esta tesis, los SNPs significativos en al menos la
mitad de los ambientes evaluados fueron encontrados en el cromosoma 1B. Esto
indicaria la importancia de regiones genémicas en este cromosoma asociadas a la

calidad de gluten.

Inicialmente, la importancia de este cromosoma sobre el control genético de la
fuerza de gluten fue demostrado utilizando lineas de sustituciébn cromosémica
(Josephides et al., 1987). Posteriormente, estudios realizados en trigo candeal y
hexaploide mapearon un QTL mayor en el brazo corto del cromosoma 1B cercano al
loci de LMW-GS, Glu-B3 (Blanco et al., 1998; Elouafi et al., 2000; Patil et al., 2009) y
otro QTL mayor sobre el cromosoma 1BL, cercano al loci de HMW-GS, Glu-B1 (Conti
et al., 2011; Li et al., 2009; Reif et al., 2011).

Se ha demostrado que las subunidades proteicas LMW-GS son las que poseen
la mayor influencia sobre la fuerza de gluten y sobre el comportamiento de la masa
durante el proceso de elaboracién de la pasta (Pefia 2000; Ruiz et al., 2005). Es
fundamental la obtencion de cultivares con la combinaciéon 6ptima entre HMW-GS y

LMW-GS para incrementar la calidad de gluten (Subira et al., 2014).
3.2.5.1. DL entre marcadores asociados al valor SDS

En esta tesis, ocho marcadores asociados a fuerza de gluten en 3-6 ambientes
fueron posicionados en el cromosoma 1B, segun el trabajo de Allen et al. (2016). Se
observd, entre estos marcadores, valores bajos de DL (r?<0,5), a pesar de encontrarse
a distancias genéticas (cM) relativamente cercanas. La excepcién fueron los
marcadores AX-94642563 y AX-95129810 (7,46 cM), cuyo valor r?>=0,79 (Figura 21).
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Figura 21. Bloques de haplotipos y DL de los SNPs asociados a fuerza de gluten en 1B con
posicion asignada segun Allen et al. (2016). Los valores en cada recuadro corresponden al
valor de DL (r?) entre marcadores, multiplicado por 100. La magnitud del DL entre marcadores
se indica segun el esquema de colores: r2=0 (blanco), 0<r?<1 (escala de grises), r2=1 (negro).

El DL del cromosoma 1B completo se muestra en la Figura AF8 del Apéndice de esta tesis.

Estos resultados son similares a los obtenidos por Maccaferri et al. (2015b), en
cuyo trabajo de GWAS para resistencia a roya amarilla en trigo pan, las asociaciones
SNP-fenotipo cayeron rapidamente en el rango de 1-2 cM, de acuerdo con la
tendencia observada en la répida caida del DL estimada entre pares de SNPs.

La ausencia de altos valores de DL entre la mayoria de los QTLs asociados a
fuerza de gluten en el cromosoma 1B indicaria que la coleccién de CERZOS presenta
baja asociacién entre los SNPs para este caracter y que la presion de seleccién no
afectod a todos los QTLs encontrados por igual (Slatkin, 2008). Posiblemente, el bajo
DL entre marcadores demostraria que se trata de diferentes genes/QTLs y no es una

region en DL (“bloque”) asociada a un unico gen.

Cuando se analiz6 el patron de DL de los 11 SNPs encontrados en el
germoplasma nacional (60 genotipos), en general se encontraron valores de r? bajos,
inferiores a 0,50, aunque altamente significativos. Fue posible determinar valores de
correlacién altos (0,90<r’< 1) entre los SNPs AX-94642563 (7,46 cM) y AX-94965650
(sin mapear); entre AX-95629856 (35,36 cM) y AX-94440309 y AX-94814552 (ambos
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SNP sin mapear); y entre AX-94440309 y AX-94814552 (ambos sin mapear) (Figura
22).
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Figura 22. Desequilibrio de ligamiento entre los loci asociados a fuerza de gluten de los
genotipos argentinos (n=60; 3-6 ambientes). Por encima de la diagonal se ubican los
coeficientes de correlacién (r?) entre dos loci y por debajo de la diagonal los valores de

significancia.

Los gréficos para DL completos por origen geogréafico pueden observarse en la Figura
AF9 del Apéndice. De igual manera, se incluyen en el Apéndice los graficos de DL
segun agrupamiento por los clusteres encontrados mediante DAPC (Figura AF10,

Apéndice).
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En coincidencia con lo observado en otros trabajos, se evidenciaron diferentes
patrones de DL, segun la distribucion geografica o debido a la presencia de
subpoblaciones. Los SNPs AX-94440309 y AX-94814552 mostraron altos valores de
correlacion en la mayoria de los analisis de DL, ya sea por origen geografico o por
estructura poblacional (valores r2 0,90 a 1 en ARG, CHI, CIMMYT, FRA, ITA, WANA y
clusteres 1 a 4). Este patrén indicaria que ambos QTLs han sido sometidos a una
presion de seleccion similar independientemenete del origen del germoplasma o de la
subpoblacion analizada. El alto DL entre estos SNPs no seria causado por la
existencia de ligamiento fisico, ya que segun el mapa del Consorcio Internacional de
Secuenciacion del Genoma de Trigo (International Wheat Genome Sequencing
Consortium, https://www.wheatgenome.org/), se ubican en cromosomas diferentes
(5BL para AX-94440309 y 2BS para AX-94814552).

Es importante destacar que el grado de DL depende de la poblacién bajo
estudio, los efectos de la subestructura poblacional, la regiéon del genoma considerada,
la tasa de recombinacién, el sistema de apareamiento y el tipo de marcadores
utilizados (Gerald et al., 2013).

Las diferencias en los patrones de DL encontradas en este trabajo entre las
distintas poblaciones para la fuerza de gluten estarian relacionadas con las historias
particulares del mejoramiento en cada pais y las presiones de seleccion aplicadas a
las distintas regiones del genoma (particularmente sobre el cromosoma 1B) durante el

proceso de desarrollo de los cultivares (Chao et al., 2010).

3.2.5.2. Haplotipos y su relacion con la fuerza de gluten (valor SDS)

En el presente trabajo fue posible caracterizar a los genotipos por su
composicion alélica en diferentes loci asociados al valor de SDS. La Tabla AT20
muestra los haplotipos y su relacion con el fenotipo observado en seis ambientes del

sur bonaerense.

La AACC no define escalas de valores de SDS para clasificar a un cultivar de
trigo candeal. No existe una escala fija, sino que se pueden definir distintos grupos de
calidad de gluten en funcién de los valores que manifiesten aquellas variedades ya
conocidas por los mejoradores (“testigos”). En base a los resultados obtenidos, a los
criterios adoptados por los profesionales que trabajan en el Laboratorio de Calidad de

Cereales de la EEAI Barrow (Ings. Agrs. Elena Molfese y Valentina Astiz,
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comunicaciones personales), al valor de SDS promedio de variedades “testigos” y a la
bibliografia consultada (Nazco et al., 2014), se decidi6 establecer rangos de calidad de
gluten para poder clasificar a la coleccibn de CERZOS, tomando el promedio de los

valores en los seis ambientes evaluados.

Las variedades testigos fueron seleccionadas por tener gran cantidad de
muestras registradas en el Laboratorio de Calidad de Cereales de la EEAI Barrow a lo
largo de distintas campafias trigueras y ser utilizadas como testigos para la evaluacién
de la calidad en los ensayos a los que se les aplica el test SDS de forma rutinaria en el
programa de mejoramiento de trigo candeal de la EEAI Barrow (ej. filiales
segregantes). Dichas variedades fueron: Bonaerense INTA Cumenay (8), ACA 1801F
(32), Kofa (66), Bonaerense Valverde (75), CBW 05080= Bonaerense INTA Quillén,
Bonaerense INTA Facén (6), Buck Granate (64), ACA 1901F (65), Bonaerense INTA
Caril6 (7), Buck Platino (1), Buck Topacio (2) y Buck Esmeralda (3).

La escala elaborada es arbitraria, y a futuro modificable. Fue concebida para
que, a fines practicos, se pueda realizar una separacién por rangos de calidad:

valor SDS| Calidad
=280 muy buena
79-60 |buena
59-50 [regular
<49 mala

En base a esta escala, 21, 93, 19 y 37 cultivares de la coleccion tuvieron muy
buena, buena, regular y mala calidad de gluten, respectivamente (Tabla AT20 del
Apéndice). Dentro del rango de muy buena calidad de gluten, se destacaron 11
genotipos argentinos, cuatro italianos, un estadounidense, uno del WANA, un chileno,
dos franceses y uno del CIMMYT. El 72,7% de los materiales pertenecieron al
programa publico de mejoramiento de trigo candeal (INTA-MAI), resultado de los
esfuerzos realizados para obtener calidad de gluten en variedades y en lineas elite,
similar a lo realizado en otros programas de mejoramiento (Kumar et al., 2013, De
Santis et al., 2017).

Ninguno de los genotipos de la coleccion de CERZOS llevé todos los alelos
favorables para maximizar el valor de SDS (haplotipo AATGGGAAGAT). Dentro del

rango de los genotipos de muy buena calidad de gluten Bonaerense Valverde (75),
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CBW 05082 (133) y BF1176 (77) portaron el haplotipo AATGGGAAAAT (diferencia en
un nucleétido respecto del haplotipo “ideal”). Bonaerense INTA Cumenay (8) tuvo
AATGGGAGAAT e Ixos (63) AATGGCAAAAT (diferencias en dos nucle6tidos respecto
del haplotipo “ideal”). Sin embargo, otros genotipos con muy buenos valores de SDS
mostraron un mayor nimero de variantes, evidenciando el caracter complejo del
caracter, y que la calidad de gluten no responde a un haplotipo fijo. Posiblemente, al
igual que en otros trabajos citados en la bibliografia (Blanco et al., 1998; Elouafi et
al., 2000; Patil et al., 2009; Conti et al., 2011; Giraldo et al., 2016) existan otras
regiones gendmicas responsables por la variacion en la fuerza de gluten no
detectadas en el presente trabajo en tres o0 mas ambientes (Tabla AT19 del
Apéndice).

Sin embargo, si se seleccionan los alelos positivos para fuerza de gluten de los
SNPs AX-95259195, AX-94584550, AX-94908088, AX-94642563 y AX-95129810
(significativos en 6-4 ambientes), se podrian eliminar todos aquellos genotipos que
otorgasen una mala calidad de gluten (valores de SDS <49). Ello seria una
herramienta muy valiosa para los programas de mejoramiento, ya que utilizando
s6lo cinco SNPs se podria descartar aquellos materiales con calidad de gluten
inferior; o al menos tener conocimiento de la calidad a futuro de los materiales y
conservar s6lo aquellos que sean valiosos debido a otras caracteristicas (por e;.

resistencia a enfermedades).

La presente caracterizacion de calidad de gluten en una coleccién de
germoplasma como la del CERZOS, serd de gran utilidad al momento de
planificar cruzas, en donde ademas de este caracter, seran tenidos en cuenta
otros (por ejemplo duracion de ciclo vegetativo, tolerancia a royas). El
conocimiento de la estructura de la poblacién detectada en esta tesis sera de
fundamental importancia para generar material segregante diverso, realizando
cruzamientos entre genotipos con muy buena a buena fuerza de gluten que se

encuentren en distintos cllsteres poblacionales.

A través del fenotipado y genotipado exhaustivo de la calidad de gluten
realizado en la presente tesis (2 afios de ensayo, 3 localidades) ha sido posible
demostrar de que los cultivares argentinos podrian aportar fuerza de gluten a

otros programas de mejoramiento extranjeros.
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Estos resultados pueden ser ampliados a posteriori mediante el estudio de las
subunidades proteicas de gliadinas y gluteninas de la coleccion de CERZOS, y
también, utilizando determinaciones de calidad que permitan una caracterizacion mas
precisa de la fuerza de gluten (por ejemplo a través del indice de gluten o anélisis

farinografico).
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Conclusiones

El objetivo general de este estudio fue la localizacion de regiones gendémicas que
afectan a caracteres complejos mediante el mapeo por asociacion y la identificacion de
marcadores moleculares asociados a rendimiento, calidad y adaptacién para su
utilizacion préactica en programas mejoramiento. El presente trabajo seria uno de los

primeros trabajos de mapeo por asociacion en trigo candeal en nuestro pais.

Las siguientes conclusiones fueron realizadas en base a los resultados

obtenidos.

En trigo candeal la herencia del rendimiento, dias a espigazon, peso de mil
granos, contenido de proteina en grano y fuerza de gluten es compleja. El rendimiento
y el contenido de proteina en grano tuvieron una marcada influencia ambiental. La

longitud del ciclo vegetativo y la fuerza de gluten presentaron altas heredabilidades.

Fue necesario evaluar a la estructura poblacional mediante diferentes
metodologias. En el presente trabajo, el DAPC logré proporcionar una descripcion
eficiente de los clUsteres genéticos. Los clisteres hallados (K=4), fueron coherentes con
la informacion de pedigree y se ajustarian mejor a la diversidad genética de la coleccion
de CERZOS.

El grado de DL encontrado fue propio de una especie autbgama, y la cobertura
del genoma de trigo candeal utilizando en array de 35K resulté adecuada para el MA.

El MA permitié identificar marcadores asociados rendimiento, longitud de ciclo
vegetativo, peso de mil granos, contenido de proteina y fuerza de gluten. El nUmero de
ambientes requeridos para realizar MA para cada uno de los caracteres estudiados es
un factor importante a tener en cuenta, ya que los mismos genotipos presentan la
expresion de genes/QTL diferentes en los distintos

ambientes.

El MA realizado con variedades y lineas elite fue efectivo al momento de detectar
varios de los QTL informados previamente en las mismas regiones cromosémicas a
través del mapeo biparental. Estos resultados sugieren que el MA podria ser una
herramienta valiosa para identificar regiones gendémicas para varios caracteres que se
evallan de manera rutinaria en los programas de mejoramiento, en donde en cada

campania triguera se realizan fenotipados exhaustivos.
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Se encontraron cinco loci asociados a los dias a espigazon en los cromosomas
2AS, 2B, 5A, 7A y 7B. Fue hallado un QTL no reportado en trigo candeal sobre el

cromosoma 7A.

Los SNPs asociados a peso de mil granos en el presente trabajo tendrian
relacion con QTLs/ genes encontrados por otros autores en regiones del genoma

similares tanto en trigo pan como en candeal.

Existe una regién comprendida entre 7,46 - 36,42 cM del cromosoma 1B que

seria responsable por la variabilidad en la fuerza de gluten observada en esta tesis.

Las distintas configuraciones alélicas para los dias a espigazon, peso de mil
granos y fuerza de gluten serian el punto de partida para la seleccion asistida por varios
marcadores moleculares en los programas de mejoramiento. La eficiencia de seleccién
seria similar a la seleccién fenotipica y con la ventaja de no requerir ensayos a campo

ni andlisis de calidad.

Ademas, la informacion generada mediante esta tesis podrd ser utilizada
holisticamente para la planificacion de cruzamientos que aporten variabilidad en los

programas de mejoramiento nacionales.
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Perspectivas

En paralelo con esta tesis se ha realizado una tesis doctoral de diversidad
genética y MA para contenido de proteina y fuerza de gluten utilizando un subset de la
coleccion de germoplasma de CERZOS y genotipados con marcadores AFLPs.

La presente tesis doctoral forma parte del proyecto PICT 2015-1401 “Analisis de
la estructura del genoma y mapeo por asociacion para caracteres de calidad vy
rendimiento en trigo candeal”. En este proyecto, se contempld la realizacién de otra tesis
doctoral en MA para los caracteres color de sémola y contenido de pigmentos en grano.
Se espera que los resultados de ambas tesis doctorales permitan complementar los

resultados previos obtenidos por el grupo de trabajo utilizando mapeo biparental.

Por otra parte, los ensayos a campo de la presente tesis fueron fenotipados para
incidencia/severidad a roya del tallo y de la hoja (Puccinia graminis f. sp. tritici y Puccinia
triticina, respectivamente), potencialmente utlizables para el MA en estas
enfermedades.

En base a los resultados preliminares de las tesis doctorales descriptas
previamente, fueron realizados varios cruzamientos entre genotipos contrastantes para
los caracteres fuerza de gluten, y resistencia a enfermedades con el objetivo de

desarrollar RILs para el mapeo biparental de estos caracteres.

Recientemente se ha incorporado una becaria doctoral al grupo de Biotecnologia
del CERZOS cuyo trabajo seré realizar MA para componentes de rendimiento utilizando
los 170 genotipos de la coleccion de germoplasma.

Se prevén genotipados con otros arrays sobre la coleccion de germoplasma y

RILs generadas.

Se ha generado y consolidado una red de trabajo en la tematica propuesta que
involucra instituciones publicas (CONICET, Universidades e INTA) y empresas privadas
del sector semillero (ACA y Buck Semillas) destinada a desarrollar herramientas
biotecnol6gicas para su aplicaciéon en los programas argentinos de mejoramiento de
trigo. Esta red de trabajo también involucra a organismos y grupos internacionales
enfocados en el mejoramiento de trigo candeal (CIMMYT; CREA lItalia; Wheat Initiative,

Durum Wheat Genomics and Breeding Group).
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De esta manera, a través del desarrollo de las investigaciones con un perfil
interdisciplinario y en colaboracién entre grupos nacionales y extranjeros, sera posible
responder a las problematicas que afectan actuales y a futuro a la cadena agroindustrial

del trigo candeal.
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Tabla AT1. Precipitaciones y temperaturas medias mensuales en las tres localidades para 2011 y 2014. Los datos fueron proporcionados por el Criadero de
Cereales ACA Cabildo, la EEAI Barrow y Buck Semillas S.A.

Afo  Localidad Ene Feb Mar Abr May Jun Jul Ago Sep Oct Nov Dic TOTAL Total Jul-Dic
(Prec;p'tac'ones 11.0 154 558 264 86 104 207 17.0 82 352 1292 286 3665 238.9
Cabildo (MM
T° media (°C) 220 217 206 159 118 85 8.5 86 130 137 202 223 156
(Prec;p'tac'ones 1257 362 498 432 125 401 341 159 197 278 1901 934 6885 381.0
2011 Barrow MM
T° media (°C) 231 208 192 149 111 74 7.3 79 115 134 194 212 148
Precipitaciones 1315 370 1200 545 40 400 740 105 310 280 2110 1000 8415 4545
Pieres (mm)
T° media (°C) 229 200 194 155 118 84 8.0 85  11.6 12.8 190 202  14.9
(Prec;p'tac'ones 205 1177 529 1130 750 480 1205 950 595 1900 57.0 295 9786 551.5
Cabildo (MM
T° media (°C) sin informacion disponible 9.5 9.9 124 13.8 16.4 185 23.0 14.8

Precipitaciones
(mm)

T° media (°C) 24.2 21.2 17.8 13.4 11.2 7.9 8.2 10.5 12.6 15.4 18.2 21.9 15.2

76.2 54,5 100.2 124.7 74.4 77.2 133.7 145.6 27.4 183.6 120.6 151.8 1269.9 762.7
2014 Barrow

Precipitaciones
(mm)

T° media (°C) 22.3 19.9 17.5 12.7 10.5 7.5 9.4 12.2 12.8 17.3 194 215 15.2

120.0 102.0 110.0 90.5 84.5 115.0 75.0 201.0 56.0 176.0 164.0 65.0 1359.0 737.0
Pieres
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Tabla AT2. Datos y manejo de los ensayos a campo conducidos en las tres localidades para 2011 y 2014.

Fertilizacion

Control Malezas

~ . Fecha de Fecha de Fechade
Afio Localidad . . -
siembra Emergencia Pre-Siembra/ . . cosecha
. Macollaje Barbecho Macollaje
Siembra
Axial (700cm® ha™) +2,4 D
Cabildo 26-7-11 15-8-11 PDA, 100 Kg ha” Urea 100 Kg ha™  sin informacion (500cm” ha™)+ Dicamba 24-12-11
(150cm3 ha_l)
Flurocloridona  Peak Pack (10g+10g+150cm’
2011 Barrow  14-7-11 3811  PDA 180Kgha® Urea 210 Kg ha™ 3 Pack (10g+10g+150¢ 29-12-11
2L ha ha™")+Axial 400 cm® ha
-1
] 4 Urea 380 Kg ha o » Starane+Metsulfuron (dosis
Pieres 16-7-11 3-8-11 PDA, 150 Kg ha™ (fraccionada en 2  sin informacion . A 6-1-12
o comercial); Foxtrop 1L ha
aplicaciones)
Axial (700cm® ha™) +2,4 D
Cabildo 11-8-14 21-8-14 PDA, 100 Kg ha” Urea 100 Kg ha™  sin informacion (500cm” ha™)+ Dicamba 27-12-14
cm” ha’
(150cm?® ha™)
Flurocloridona  Peak Pack (10g+10g+150cm’
2014 Barrow 31-7-14 14-8-14 PDA, 180 Kg ha” Urea 210 Kg ha™ oL ha'l (h g_l) g 30-12-14
a
-1
) 4 Urea 380 Kg ha o » Starane+Metsulfuron (dosis
Pieres 6-8-14 23-8-14 PDA, 150 Kg ha™ (fraccionada en 2  sin informacion 6-1-15

aplicaciones)

comercial); Foxtrop 1L ha™
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Tabla AT3. Listado de genotipos de la coleccion completa de CERZOS con datos geograficos, afio de registro/inscripcion de la variedad y pedigree. La informacién
fue obtenida de los registros de pedigrees de la CEl Barrow y www.wheatpedigree.net. S/I: sin informacion disponible. S/R: sin registro.

N° de Afio de

orden Genotipo Abreviatura Origen registro Pedigree
1 Buck Platino BPLA ARG 2002 BAMB"S"//MO"S"/YAV79
2 Buck Topacio BTOP ARG 1997 PROB611/ALTAR84
3 Buck Esmeralda BESM ARG 2000 CDEU/BONQUI
4 Buck Cristal BCRI ARG 1988 GAVIOTA/USA-01992
5 Buck Ambar BAMB ARG 1995 TROB/4/FGO/CIT//B.BAL/3/DUT/B.BAL
6 Bonaerense INTA Facon BIFAC ARG 1997 STN"S"/3/CHUR"S"/HUI"S"//[POC"S"/4IMO"S"
7  Bonaerense INTA Carilo BICAR ARG 2002 TGBB/CANDEF/3/BERK/GDO VZ516//MTTE"S"/4/LAKOTA/CANDO
8 Ezrr‘na:r::‘;se INTA BICUM ARG 1995  Capelli/TGBB/BONVAL
9  Ciccio CIC ITA 1996 F6 APPULLO/VALNOVA//VALFORTE/PATRIZIO
10 Adamello ADA ITA 1985 VALFORTE/TURKISH SELECTION
11  Colosseo COL ITA 1995 MUTANT MEXA/CRESO
12 Duilio DUI ITA 1984 CAPELLI//ANHIGA/FLAMINGO
13  Simeto SIM ITA 1988 CAPEITI 8/VALNOVA
14 65-1AT2 65-1AT2 CIMMYT S/R AJAIA_12/F3LOCAL(SEL.ETHIO.135.85)//PLATA_13
15 66-1AT2 66-1AT2 CIMMYT S/R CADO/BOOMER_33
16 69-1AT2 69-1AT2 CIMMYT S/R PLATA_1/SNM//PLATA_9
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ON:dC; Genotipo Abreviatura Origen ég?sgri Pedigree
17 71-1AT2 71-1AT2 CIMMYT S/R SOOTY_9/RASCON_37
18  73-IAT2 73-1AT2 CIMMYT S/IR TOTUS/CARGO//ALTAR84/A0S
19 80-1AT2 80-1AT2 CIMMYT S/R YAVAROS TALL
20 VF 0154 VF0154 ARG S/IR SORD 1/PLATA 16
21 VF 042 VF042 ARG S/R SCAR"S"/DGOVZ579//CP/3/T.TURANICUM/BIN//GRANDUR
22  VFO0113 VF0113 ARG S/R LLOYD (USA 1983, CANDO/EDMORE)
23  VF 0163 VF0163 ARG S/R BI.FACON/BELFUGUITTO
24  VF 003 VF003 ARG S/R GANS"S"
25 VFO0121 VF0121 HUN S/R S/
26 VF 0167 VF0167 ARG S/R CDK/2620.89/PROB611/ALTAR 84
27 VF 0136 VF0136 ARG S/IR CHEN/ALTAR84/4/SRN//HUI/'YAV79/3/SKARV/5/LICAN
28 VF 0137 VF0137 ARG S/R PLATA10/6/MQUE/4/USDA573/GFN/AA-7/3/...
29 B#24 B#24 ARG S/R TATLER-1/BEJAH-7
30 B#25 B#25 ARG S/R GDOVZ394//SBA81/PLC”S”/7/YEL"S"/BAR”S”/3/GR”S"/AFN//CR”S"/5/DON"S”"//CR"S™*2/GS”"S"/3/...
31  B#27 B#27 ARG S/R BCRIS//BBAL/BAMB”S”
32 ACA 1801F ACA1801F ARG 2008 BONQUILACO/BCANDISUR
33 CBW 0105 CBW0105 ARG S/R BELFUGITTO//CATA"S"/STN"S"/3/LAKOTA/CANDO
34 CBW 0112 CBWO0112 ARG S/R BELFUGITTO//CATA"S"/STN"S"/3/F.LUNGA/GDO 645
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ON:dC; Genotipo Abreviatura Origen ég?sgri Pedigree
35 CBW 0120 CBWO0120 ARG S/IR TOPAZ/CSLP/6/BR_180/3/DK60.120/LDS//64.210/4/BERK469/5/ALTAR84/A0S"S"
36 CBW 0141 CBwo0141 ARG S/R BONVAL//F.LUNGA/GDO 645
37 CBW 0153 CBwWO0153 ARG S/IR BONVAL/BAMB
38 CBW 0200 CBW0200 ARG S/R BONVAL//F.LUNGA//GDO645/3/PROB611/ALTAR84
39 CBW 0210 CBwO0210 ARG S/IR BONVAL/BAMB/3/SILVER_23/ARLIN_3//DON87
40 CBW 0225 CBwW0225 ARG S/R BONQUI/BAMB/BIFAC
41 CBW 0230 CBWO0230 ARG S/IR CSLP/4/KURZSTROH//LEEDS/BIDI17/3/MONDUR/5/PROB611/ALTAR84
42 Cannizzo CANN ITA 1998 CAPEITI/VALNOVA/2/PATRICIO/VALFORTE
43  Concadoro CON ITA 1998 SIMETO/2/CAPEITI/VALFORTE
44 Italo ITA ITA 1993 Cruzamiento complejo entre genotipos italianos y turcos TURQUIA // CRESO / CAPEITI-8
45  Catervo CAT ITA 2004 COLOSSEO/PLATANI
46 Cantico (EG 98/1787) CANT ITA S/ PLATANI/GIANNI
47  Core (EG 99/1851) CORE ITA 2008 GIANNI/PLATANI
48 Ci 1936 Ci1936 ITA S/IR CICCIO/linea privada PROSEME
49 Co 1937 Co1937 ITA S/IR COLOSSEO/linea privada PROSEME
50 CBW 0001 CBWO0001 ARG S/IR INTER_18
51 CBW 0002 CBwWO0002 ARG S/IR KNAR_3/MOJO_2//ACO89
52 CBW 0004 CBWO0004 ARG S/IR AVTA/YAZI_1
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ON:dC; Genotipo Abreviatura Origen ég?sgri Pedigree
53  Amarillo AMA EEUU S/ S/
54 CBW 0101 CBW0101 ARG S/IR BELFUGITTO//CATA’S"/STN"S"/3/LAKOTA/CANDO
55 CBW 0111 CBWO0111 ARG S/R BELFUGITTO//CATA”S”/STN"S”/3/F.LUNGA/GDO 645
56 CBW 0156 CBWO0156 ARG SIR BONVAL/BAMB
57  Arbois ARB FRA 1996 S/
58  Alcalou ALC FRA 1990 VALSACCO/RANGER
59  Arcodur ARC FRA S/ S/
60 Fortore FOR ITA 1995 CAPEITI 8/VALFORTE
61 Ardente ARD FRA 1984 Israel durum 303/preliminary77//664
62 Appullo APP ITA 1973 CAPELLI/GRIFONI//CAPEITI 8
63  Ixos IXOS FRA 1990 Valnova/3/Tomclear/662//662
64 Buck Granate (B#26) BGRA ARG 2010 CRIS//BBAL/BAMB"S"
65 ACA1901F ACA1901 ARG 2009 KOFA/UCD1113-LINE_199
66 Kofa KOFA EEUU 1990 Derivada de poblacién “DICOCCUM ALPHA POP-85 S-1”
67 UC1113 uUC1113 EEUU S/IR CD52600 (KIFS//RSS/BD1419/3/MEXIS-CP/4/WAHAS/5/YAV79)
68 Creso CRE ITA 1974 YAKTANA-54//INORIN-10/BREVOR/3/2*CAPELLI-63/4/3* TEHUACAN-60/5/CAPELLI B-144
69  Gabbiano GAB ITA 1976 CAPELLI/CONTO-MARZOTTO
70 Granato GRA ITA 1974 SENATORE-CAPELLI/MARA-ITA//SENATORE-CAPELLI
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N° de Afio de

Orden Genotipo Abreviatura Origen registro Pedigree
71  Capeiti CAP ITA 1940 Capelli/Eiti
72  Gerardo 575 GDO575 ITA 1974 GIORGIO//CAPELLI/'YUMA
73  Gerardo 610 GDO610 ITA S GIORGIO//CAPELLI/YUMA
74  Gerardo 645 GDO645 ITA 1978 GIORGIO//CAPELLI/'YUMA
75  Bonaerense Valverde BONVAL ARG 1980  GIORGIO370//CAPELLIYUMA
=Gerardo 516
76  Bonaerense Quilaco BONQUI ARG 1987 MAGHREBI-72/GANSO//ANHINGA/3/RABICORNO//D-21563/ANHINGA
77 BF 1776 BF1776 ARG S/R S/
78 Etit 38 ETIT38 WANA 1963 Variedad local israeli
79  Balcarcefio INTA BALINTA ARG 1974 BBAL//BYE*2/TC60
80 Buck Mechongue BMEC ARG 1979 Bobby"S"
81  Candeal Durumbuck CDBUCK ARG 1952 CANDEAL/TAGANROG
82 CRZz-1.12 CRZz-1.12 ITA S/R Sel. Gab 125 AN (CERZOS)
83  GAB 125 (aristas blancas) GAB 125 ITA S/R S/
84 Gerardo 574 GDO574 ITA S/R GIORGIO//CAPELLI/YUMA
85  Maristella MAR ITA 1969 DAUNO IIlI/CAPEITI 8
86 Polesine POL ITA 1975 FORLANI/AZIZIAH
87 Buck 33.1123.16-3-4-3 B#33.1123 ARG S/R LOM_2/DUKEM_2//GREEN_38
88 Taganrog TG RUS 1934 LV-SOUTH-RUS

172



ON:dC; Genotipo Abreviatura Origen ég?sgri Pedigree
89 Taganrog Buck Balcarce TGBB ARG 1980 CAPELLI/CANDEAL ITALIANO//CANDEAL/TAGANROG
90 Taganrog Sel. BUCK TGSB ARG 1961 SELECCION(20-42) DE TAGANROG COMUN
91 Taganrog Vilela Fideos TGVF ARG 1961 TAGANROG NO.7 SELECTION
92 Om Rabi5 OMRABI5 WANA 1993 JO/Haurani = Haurani x Jori-C69
93  Bilik No2 BILIKNo2 WANA 1987 CR/STK
94 Marrout MARR WANA 1997 GD/PEL-73081//CANDO/YAVAROS-79
95 Gallareta = Altar 84 ALTAR84 CIMMYT 1982 RUFF “S”/FLAMINGO “S”//IMEXICALI 75/3/SHWA*S”

96 Omguer 4 OMGUER4 WANA 1983 GGOVZ355/GS//MEXI75

97 Gan GAN CIMMYT 1983 GIORGIO-VZ-355/(SIB)GANSO//MEXICALI-75
98 Cham 1 =Waha CHAM1 WANA 1984 PELICANO/RUFF//GAVIOTA/ROLETTE

99 Korifla =Cham 3 KOR WANA 1987 DS15/GEIER

100 Focha FOC CIMMYT 1991 SULA//WELLS/DWL5023

101 Bha BHA WANA S/ S/

102 Buck N°6 B#6 ARG S/R YAV"S"/SCO"S"/ISTIL"S"

103 Haurani HAU WANA 1988 Seleccién de landrace

104 Heider//Mt/Ho Heider//Mt/Ho ~ WANA S/IR S/l

105 Om Rabi 6 OMRABI6 WANA 1992 JO/Haurani = Haurani x Jori-C69

106 Wadalmez-1 WAD1 WANA 1985 GDOVZ-512/COCORIT-71//RUFF/FLAMINGO/3/DWL-5023
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ON:dC; Genotipo Abreviatura Origen ég?sgri Pedigree
107 Om Rabi OMRABI WANA 1985 JO/Haurani = Haurani x Jori-C69
108 Om Rabi3=Cham5 OMRABI3 WANA 1993 JO/Haurani = Haurani x Jori-C69
109 Dupri DUP ITA 1998 DUILIO/PRIMADUR
110  Durobonus DUR ATR 2004 S/

111 Joyau JOY FRA 2002 S/

112  Biensur BIE FRA 2001 S/

113  Orlu ORLU FRA S/ S/

114  Karur KAR FRA 2002 S/

115 Neodur NEO FRA 1987 184-7/Valdur//Edmore
116  Sachem SAC FRA 1999 S/

117 Duetto DUE ITA 2002 1485/83-74

118 Garic GAR FRA S/ S/

119 Byblos BYB FRA S/ S/

120 Vivadur VIV FRA 2005 S/

121 Nautilur NAU FRA S/ S/

122 Tiziannia TIZ ITA 2001 PELEO/NEODUR
123  Exeldur EXE FRA 1992 VALDUR/REGAL
124  Argeles ARG FRA 1996 S/
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ON:dC; Genotipo Abreviatura Origen ég?sgri Pedigree
125  Artimon ART FRA S/ S/
126 Portorico POR ITA S/ AMBRAL/DUILIO
127 DGE-1 DGE-1 EEUU S/R [(Langdon/L. elongatum//Langdon)*1/Langdon]*8
128 Ourania OUR CYP 2007 Cult.DW/T.DIC
129 Hekave HEK CYP 2003 DRA'S'//LLOYD/KIA
130 Josephina JOS CYP 2007 Lloyd/3*KIA
131 ACADD26 DD26 ARG S/R KOFA/UCD1113
132 ACADD150 DD150 ARG S/R KOFA/UCD1113
133 CBW 05082 CBW05082 ARG S/R BICAR#9634/BONVAL
134 Llareta LLA CHI 1997 D67.54.4.9A//JORI'S’/ROSNER DURUM 119-200-4Y/3/SAHEL77
136 Lleuque LLE CHI 2011 YEL'S/BAR'S'/3/GR'S'/AFN//CR'S'/5/DOM'S'//CR'S*2/GS'S'/3/SCO'S'/4/HORA/6/LAP76/GULL'S'/7/LICAN
137  Quc 3585-2007 Quc3585-2007 CHI S/IR POHO1/4/ALTAR84/CMH84/CMH82A.1062//RISSA’S’'/3/ACONCHI89
138 Quc 3739-2008 Quc3739-2008 CHI S/R OSU-3880005/3/STOT//ALTAR84/ALD/4/KUCUK2/5/CRAKE10/RISSA
139 Quc 3104-2005 Quc3104-2005 CHI S/R ALTARB84/ALD’S’//STN’S’/CHEN’S’ /ALTAR84/4/ATES1D
140 Quc 3587-2007 Quc3587-2007 CHI S/R POHO1/4/ALTAR84/CMH84/CMH82A.1062//RISSA’S’/3/ACONCHI89
141  Quc 3693-2008 Quc3693-2008 CHI S/IR GUAYACAN INTA//YUAN1/GREEN18/3/SOOTY9/RASCON 37
142  Quc 3584-2007 Quc3584-2007 CHI S/R POHO1/4/ALTAR84/CMH84/CMH82A.1062//RISSA’S’/3/ACONCHI89
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ON:dC; Genotipo Abreviatura Origen ég?sgri Pedigree
143  Quc 3738-2008 Quc3738-2008 CHI S/IR OSU-3880005/3/STOT//ALTAR84/ALD/4/KUCUKZ2/5/RASCON 37/2*TARRO2
144 Quc 3506-2007 Quc3506-2007 CHI S/R ALTARB84/STINT'S'//SILVER/4/ALTAR84/CMH82A.1062//RISSA’S’/3/ACONCHI'S
145 Quc 3755-2008 Quc3755-2008 CHI S/IR VANRRIKSE6.2//13-1D 2+12-5/3*WB881
146  Quc 3672-2008 Quc3672-2008 CHI SR SNITAN/3/STOT//ALTAR84/ALD
147  Quc 3555-2007 Quc3555-2007 CHI S/R NACH’S’/CHEN’S’//RUFO’S’/ALD’S’/3/SQLA’S’/4/CRANE’S’ /PLAC1485
148 Quc 3694-2008 Quc3694-2008 CHI S/R GUANAY/3/STOT//ALTAR84/ALD/4/BINTEPE85/SULA
149  Quc 3497-2007 QuC3497-2007 CHI SR g?gg&?g%ljﬁggg;;lﬁ;g;%’//gbﬁ_"ss’{S/SQLA’S’/7/YEL’S’/BAR’S’/3/GR’S’/AFN//CR’S’/5/DOM’S‘//CR’S’*Z/GS’S’
150 Quc 3509-2007 Quc3509-2007 CHI S/R ATES 2-D/7/YEL’S'/BAR’'S’/3/GR’'S’/AFN//CR’S’/5/DOM'S’//CR’'S™*2/GS’S’/3/SCO’S’/4/HORA/6/LAP76/GUIL’S’
151 Quc 3538-2009 Quc3538-2009 CHI S/R S/
152  Quc 3730-2008 Quc3730-2008 CHI SIR S/
153 Quc 3775-2008 Quc3775-2008 CHI S/R ATES 1-D/LLARETA INIA
154  Quc 3559-2009 Quc3559-2009 CHI SIR S/
155 Quc 3506-2009 Quc3506-2009 CHI S/R S/
156  Quc 3427-2009 Quc3427-2009 CHI SIR S/
157 Quc 3462-2009 Quc3462-2009 CHI S/R S/
158 Quc 3763-2008 Quc3763-2008 CHI S/IR S/
159 Langdon(Dic-3A)-10 LDNDIC3A EEUU S/IR LDN240/KHAPLI//LANGDON 308///MINDUM*3/VERNAL/4/VERNAL EMMER/3*MINDUM
160 CBW 05024 CBWO05024 ARG S/R BCRIS/BICUM"S"//[BICAR#9639
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N° de . . . Ao de .
Orden Genotipo Abreviatura Origen registro Pedigree
161 CBW 05072 CBWO05072 ARG S/R BR180/3/DK60.120/LDS//64210/4/BERK/5/STIL"S"/YAV"S"/6/TGSB/GDO598/7/BICAR#9641
162 CBW05080= . CBW05080 ARG 2013  BICAR#9634/BONVAL
Bonaerense INTA Quillen
163 CBW 05081 CBwW05081 ARG S/IR BICAR#9634/BONVAL
164 CBW 08131 CBw08131 ARG S/IR BCRIS/BICUM"S"//BICAR#9639/3/POHO_1//CETA/SRN_3
165 CBW 09034 CBW09034 ARG S/IR BONVAL/3/POHO_1//CETA/SRN_3
166 ACA 2125.07 ACA2125.07 ARG S/R S/l
167 ACA 4420.08 ACA4420.08 ARG S/IR ACA_1801F/KOFA-10
168 Buck 32.1375.4-3-4-1 B#32.1375 ARG S/R BTOP/4/CMH79.1159/YAV"S"/3/BBAL//CAPRI/BTOP
169 7100 IDSN 39 7100IDSN39 CIMMYT S/IR KUCUK_2PATA _2/IAJAIA_13/YAZI/AIYAZI_1/AKAKI_4//[SOMAT_3/3/AUK/GIL//GREEN
RISSA/GAN//POHO_1/3/PLATA_3/CREX/ALLA/4A/ALTAR_84STINT//SILVER_45/7/EUDO//CHEN_1/TEZ/3/TA
170  7144IDSN 39 7144IDSN39 CIMMYT SIR NTLO_1/5/CHEN/ALTAR_84/3/HUI/POC/BUB/RUFO/4/FNFOOT/6/MOJO/KITTI
Total genotipos argentinos 60
Total genotipos italianos 31
Total genotipos CIMMYT 11
Total genotipos hingaros 1
Total genotipos estadounidenses 5
Total genotipos rusos 1
Total genotipos franceses 18
Total genotipos WANA 14
Total genotipos austriacos 1
Total genotipos chipriotas 3
Total genotipos chilenos 25
TOTAL 170
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Tabla AT4. Estimadores de las medias del modelo mixto para los caracteres Rendimiento (RTO, Kg ha-1), dias a espigazén (dEsp, dias), peso de
mil granos (TKW, g.), contenido de proteina en grano (PROT, %) y fuerza de gluten (volumen de sedimentacion test de SDS, mm). Afio 2011. CA:

Cabildo, BW: Barrow, PS: Pieres. s/d: sin dato.

Genotipo RTO RTO RTO dEsp dEsp dEsp TKW TKW TKW PROT PROT PROT SDS SDS SDS

CAll BW11 PS11 CAll BwW11 PS11 CAl11 BW11 PS11 CAll BwW11 PS11 CAl1 BW11 PS11
1 BPLA 970 3508 5155 81 91 s/d 40.2 51.4 51.4 154 13.5 12.3 77 83 68
2 BTOP 1097 3513 4707 82 91 s/d 40.8 50.3 40.1 145 13.5 11.6 65 73 48
3 BESM 906 3138 5257 81 88 s/d 45.8 58.6 51.2 14.7 13.3 114 52 53 38
4 BCRI 738 3891 4133 80 88 s/d 44.7 63.8 51.0 14.7 12.9 111 51 50 a7
5 BAMB 953 3770 5400 83 92 s/d 41.8 58.0 52.3 15.8 13.1 11.6 66 76 65
6 BIFAC 900 3693 5308 78 88 s/d 40.1 51.6 45.8 15.2 13.2 11.7 76 90 77
7 BICAR 1140 3630 6668 81 91 s/d 40.9 54.1 52.6 15.5 12.9 11.2 81 62 58
8 BICUM 953 3789 3939 80 88 s/d 47.4 53.7 45.1 15.0 135 12.4 84 91 87
9 CIC 831 3055 3760 69 83 s/d 39.4 49.0 39.2 14.2 12.9 11.8 65 68 73
10 ADA 995 4303 4489 75 87 s/d 42.0 51.6 39.9 13.8 13.0 114 58 66 58
11 COL 1175 3274 5281 71 86 s/d 37.8 43.9 43.1 14.3 12.7 11.7 63 54 49
12 DUl 954 2660 4188 69 87 s/d 40.9 50.2 42.7 14.2 12.8 11.9 77 75 73
13 SIM 937 3506 3913 71 83 s/d 45.9 45.4 39.8 14.6 13.7 12.2 67 63 70
14 65-1AT2 815 4728 5378 69 86 s/d 37.0 40.7 36.8 14.2 12.7 116 73 73 69
15 66-1AT2 1095 3228 5351 74 88 s/d 40.2 51.2 36.3 13.7 12.7 11.2 75 75 71
16 69-1AT2 1026 3428 4700 71 89 s/d 40.0 46.7 36.8 145 13.3 12.2 73 84 83
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Genotipo RTO RTO RTO dEsp dEsp dEsp TKW TKW TKW PROT PROT PROT SDS SDS SDS
CAll BW11 PS11 CAll BwW11 PS11 CAl11 BW11 PS11 CAll BwW11 PS11 CAl1 BW11 PS11
17 71-1AT2 955 4052 3959 77 88 s/d 36.1 48.8 31.7 15.1 13.0 11.7 75 76 71
18 73-1AT2 1113 3875 5139 70 86 s/d 38.4 45.0 36.4 141 13.1 114 67 52 48
19 80-1AT2 842 3126 4537 69 86 s/d 38.8 47.7 41.6 14.3 13.1 12.3 61 53 48
20 VFO0154 919 3622 5254 73 88 s/d 35.2 46.9 38.0 13.0 11.8 10.8 73 72 65
21 VF042 824 2593 4550 80 90 s/d 46.2 59.8 50.1 14.6 13.1 111 53 50 50
22 VF0113 963 3606 4781 86 91 s/d 36.9 52.5 43.1 151 13.2 11.3 69 74 60
23 VF0163 1103 4069 4472 81 91 s/d 40.6 51.9 40.8 14.7 13.0 11.2 71 83 60
24 VFO003 1139 3353 5178 78 87 s/d 42.7 53.9 40.8 13.7 12.3 11.2 79 81 73
25 VF0121 681 3116 4481 96 98 s/d 35.7 43.7 37.0 16.0 12.3 11.0 57 48 47
26 VFO0167 1158 2682 5262 83 91 s/d 43.8 50.5 42.0 145 131 10.9 70 81 51
27 VFO0136 952 3790 4488 77 88 s/d 33.2 46.2 35.6 13.9 12.2 11.0 67 74 54
28 VF0137 920 4314 4498 78 89 s/d 36.9 49.8 39.3 15.0 12.7 11.7 56 76 57
29 B#24 866 3771 6623 78 89 s/d 35.2 47.2 45.0 15.0 13.5 12.3 55 46 42
30 B#25 889 4257 3356 72 88 s/d 46.4 58.1 51.6 13.8 12.6 11.8 76 76 68
31 B#27 1070 4091 5258 81 92 s/d 48.2 61.3 54.3 154 14.2 11.6 78 88 71
32 ACA1801F 859 3291 4453 79 89 s/d 50.4 60.5 53.3 145 13.8 12.2 81 89 81
33 CBWO0105 967 3371 5223 81 95 s/d 29.6 39.1 35.3 13.9 12.3 11.5 84 87 69
34 CBWO0112 1161 3546 4748 82 92 s/d 42.8 53.1 45.6 15.0 13.0 11.8 76 81 63
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Genotipo RTO RTO RTO dEsp dEsp dEsp TKW TKW TKW PROT PROT PROT SDS SDS SDS
CAll BW11 PS11 CAll BwW11 PS11 CAl11 BW11 PS11 CAll BwW11 PS11 CAl1 BW11 PS11
35 CBWO0120 1168 3146 4550 83 93 s/d 40.8 51.0 44.2 14.4 13.1 11.8 62 81 71
36 CBWO0141 738 3715 4031 79 89 s/d 42.1 57.7 50.7 15.6 145 12.5 72 78 53
37 CBWO0153 1117 2764 4344 80 91 s/d 41.5 s/d 46.9 154 13.1 11.2 77 77 70
38 CBW0200 1106 3611 4415 82 89 s/d 49.1 54.3 51.3 15.3 14.3 12.8 68 78 63
39 CBWO0210 837 3673 4926 79 87 s/d 39.8 47.8 46.6 15.8 14.2 124 65 75 65
40 CBWO0225 846 4209 5248 7 87 s/d 39.9 51.5 51.2 15.6 13.8 125 77 88 76
41 CBWO0230 939 2591 4980 83 91 s/d 38.6 50.4 47.3 15.2 13.4 11.8 65 71 57
42 CANN 853 3392 4112 69 85 s/d 44.4 54.5 44.8 14.9 13.8 12.8 80 71 81
43 CON 991 3578 4321 68 82 s/d 45.0 53.7 41.6 14.4 13.9 12.4 79 76 78
44 ITA 573 3826 5430 71 87 s/d 43.0 47.1 47.0 141 12.9 12.3 54 65 37
45 CAT 1164 2511 3727 79 90 s/d 42.7 s/d 47.0 14.3 13.7 12.3 84 90 73
46 CANT 890 3896 5136 70 82 s/d 44.4 52.9 38.5 14.0 131 11.6 69 72 63
47 CORE 905 3259 5127 70 87 s/d 45.0 57.3 43.9 13.9 13.6 11.9 71 75 57
48 Cil1936 685 3571 4889 76 89 s/d 43.0 56.4 48.6 14.0 13.4 11.2 61 80 59
49 Co1937 916 3607 4474 69 84 s/d 42.7 50.2 44.3 13.7 13.3 11.9 75 64 68
50 CBWO0001 969 3645 4553 79 88 s/d 44.4 45.2 42.3 14.7 135 121 51 49 37
51 CBWO0002 1020 2981 4771 77 88 s/d 36.5 45.9 33.3 134 12.6 111 74 72 59
52 CBWO0004 924 3560 4450 79 90 s/d 39.9 s/d 35.7 13.9 12.6 11.3 69 69 48
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Genotipo RTO RTO RTO dEsp dEsp dEsp TKW TKW TKW PROT PROT PROT SDS SDS SDS
CAll BW11 PS11 CAll BwW11 PS11 CAl11 BW11 PS11 CAll BwW11 PS11 CAl1 BW11 PS11
53 AMA 940 3579 6068 81 93 s/d 37.9 53.9 48.1 14.7 134 10.8 54 58 22
54 CBWO0101 1119 2453 5498 92 97 s/d 32.1 43.3 36.8 14.7 12.1 10.8 72 61 56
55 CBWO0111 1347 3482 5579 83 97 s/d 48.0 s/d 49.6 14.3 12.6 114 78 90 69
56 CBWO0156 1005 3737 5458 81 91 s/d 46.8 58.0 50.9 14.8 13.1 11.7 63 79 70
57 ARB 1192 2999 5307 83 94 s/d 38.4 45.0 40.4 15.3 13.7 11.7 37 36 36
58 ALC 1077 3288 6043 78 89 s/d 45.4 57.1 49.4 13.6 131 115 59 55 36
59 ARC 1286 3436 5231 80 89 s/d 43.5 54.8 46.2 14.6 12.9 11.8 72 78 60
60 FOR 1033 3677 4648 75 88 s/d 47.4 53.4 47.3 14.6 131 12.0 74 72 55
61 ARD 1106 3440 5600 80 89 s/d 42.7 s/d 52.3 15.6 14.0 13.0 57 63 48
62 APP 731 3654 4269 68 84 s/d 38.9 44.9 41.8 13.6 13.6 115 37 37 24
63 IXOS 1124 3277 4827 82 90 s/d 43.9 49.6 45.6 14.4 14.1 12.6 86 88 74
64 BGRA 936 4047 4856 82 93 s/d 46.2 59.5 51.5 154 135 11.9 64 90 72
65 ACA1901 741 2965 4302 73 82 s/d 41.3 52.2 40.6 13.9 13.2 12.7 55 81 74
66 KOFA 943 4014 3886 68 81 s/d 41.7 51.9 39.2 14.7 14.2 11.9 84 82 86
67 UC1113 799 3331 3697 70 85 s/d 41.4 53.1 39.9 135 13.1 12.1 72 73 65
68 CRE 1054 3507 5143 82 89 s/d 45.8 53.7 50.3 14.3 13.2 12.0 68 74 66
69 GAB 879 3690 4576 80 91 s/d 40.0 44.1 38.4 14.7 13.5 11.6 39 38 32
70 GRA 1447 3790 4747 82 96 s/d 44.4 51.2 43.0 15.2 145 13.0 27 29 18
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Genotipo RTO RTO RTO dEsp dEsp dEsp TKW TKW TKW PROT PROT PROT SDS SDS SDS
CA11 BW11 PS11 CAl11 BW11 PS11 CAl1 BW11 PS11 CAl11 BW11 PS11 CAl1 BW11 PS11
71 CAP 804 3629 4879 70 85 s/d 40.2 50.6 47.1 13.9 13.3 12.4 78 82 71
72 GHD575 962 2424 3445 85 88 s/d 44.9 46.6 38.8 15.2 13.9 12.6 11 10 12
73 GHD610 921 3899 3785 81 95 s/d 43.5 s/d 52.3 16.0 14.0 12.6 35 50 24
74 GHD645 1031 2463 4126 80 91 s/d 47.4 56.9 48.6 14.6 13.7 12.8 24 34 33
75 BONVAL 1116 4280 4217 81 88 s/d 48.7 48.2 46.4 15.0 13.7 12.3 69 93 76
76 BONQUI 916 4044 4566 77 89 s/d 48.5 57.2 50.7 14.6 13.7 12.4 83 85 72
77 BF1776 1005 3560 3883 83 89 s/d 48.0 55.0 45.8 14.6 14.3 12.7 76 86 76
78 ETIT38 706 3558 4374 79 89 s/d 38.6 45.8 44.0 14.5 13.5 12.7 11 11 12
79 BALINTA 857 3447 5543 76 88 s/d 45.8 50.4 50.9 14.4 13.7 11.9 70 67 68
80 BMEC 803 4119 3913 79 90 s/d 46.1 57.3 54.6 14.3 13.5 12.0 78 86 65
81 CDBUCK 1094 3853 4192 81 94 s/d 51.8 64.9 52.4 15.3 14.4 115 76 79 58
82 CRz-1.12 s/d s/d s/d s/d s/d s/d s/d s/d s/d s/d s/d s/d s/d s/d s/d
83 GAB 125 923 2952 4264 81 90 s/d 48.3 s/d 50.8 15.0 14.2 12.8 73 74 57
84 GHD574 923 3983 3551 81 89 s/d 45.2 49.8 40.5 14.4 14.1 11.6 24 31 24
85 MAR 926 4264 4996 76 87 s/d 39.5 s/d 43.4 141 13.4 12.9 48 44 38
86 POL 787 3318 4808 82 94 s/d 34.3 40.1 39.1 15.0 14.8 13.2 25 20 21
87 B#33.1123 s/d s/d s/d s/d s/d s/d s/d s/d s/d s/d s/d s/d s/d s/d s/d
88 TG 1145 2699 3998 83 95 s/d 48.6 56.3 50.1 15.6 14.8 13.1 68 75 49
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Genotipo RTO RTO RTO dEsp dEsp dEsp TKW TKW TKW PROT PROT PROT SDS SDS SDS
CAll BW11 PS11 CAll BwW11 PS11 CAl11 BW11 PS11 CAll BwW11 PS11 CAl1 BW11 PS11
89 TGBB 1336 3477 3267 80 94 s/d 51.5 59.8 49.1 15.7 14.4 12.9 60 81 63
90 TGSB 1021 2893 4098 81 94 s/d 48.3 61.0 49.1 155 14.3 12.9 56 71 53
91 TGVF 1120 2864 3872 80 92 s/d 47.5 54.4 48.2 15.8 14.1 12.7 49 75 71
92 OMRABI5 671 3094 4826 69 84 s/d 38.1 47.0 36.9 13.7 12.6 115 49 50 29
93 BILIKNo2 955 2849 4530 78 88 s/d 39.2 51.1 38.2 141 13.0 11.3 74 81 61
94 MARR 943 3627 4897 69 86 s/d 44.2 50.1 40.3 141 13.4 12.0 61 65 38
95 ALTAR84 698 4294 5018 69 83 s/d 47.1 s/d 47.5 14.8 13.7 12.6 63 63 53
96 OMGUER4 824 2990 4560 70 87 s/d 41.8 49.3 40.7 13.9 13.4 125 13 14 11
97 GAN 1243 3145 5188 77 86 s/d 45.4 52.1 45.0 13.3 12.5 111 49 38 56
98 CHAM1 692 3245 5023 70 83 s/d 40.8 50.5 41.7 15.2 14.0 125 35 32 24
99 KOR 905 4125 4853 69 85 s/d 48.2 52.1 42.2 13.6 13.0 11.5 68 74 52
100 FOC 730 2781 3843 72 84 s/d 41.1 50.7 40.0 14.3 13.4 12.7 72 55 62
101 BHA 817 4570 4801 75 88 s/d 36.4 46.4 34.4 13.7 12.6 11.0 75 75 60
102 B#6 1110 3012 4092 81 91 s/d 45.5 53.9 45.2 145 14.0 12.0 36 36 24
103 HAU 713 3998 3380 83 88 s/d s/d 44.8 36.3 15.0 14.2 12.5 81 89 71
104 Heider//Mt/Ho 1043 3652 4950 74 87 s/d 43.5 55.1 48.3 141 135 121 27 26 27
105 OMRABI6 872 3451 5025 73 83 s/d 38.5 42.0 33.5 13.6 13.1 11.9 49 47 28
106 WAD1 1004 3073 4519 72 86 s/d 43.2 49.9 43.2 14.9 14.6 13.0 85 81 81
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Genotipo RTO RTO RTO dEsp dEsp dEsp TKW TKW TKW PROT PROT PROT SDS SDS SDS
CAll BW11 PS11 CAll BwW11 PS11 CAl11 BW11 PS11 CAll BwW11 PS11 CAl1 BW11 PS11
107 OMRABI 784 3386 5066 70 83 s/d 39.1 44.4 36.6 14.0 12.8 11.7 44 33 35
108 OMRABI3 884 3123 5122 69 85 s/d 37.1 45.8 37.3 14.2 13.0 12.1 43 45 30
109 DUP 1098 4129 4529 81 92 s/d 42.9 48.2 39.6 15.1 13.2 11.9 57 76 53
110 DUR 943 3563 5179 79 89 s/d 38.7 47.9 40.5 14.3 12.8 111 44 68 32
111 JOY 1161 3357 5233 91 97 s/d 35.8 37.1 37.5 14.9 13.1 11.9 79 85 65
112 BIE 1025 3203 4690 85 91 s/d s/d 42.9 36.1 14.3 13.0 11.9 78 87 76
113 ORLU 1157 2965 4662 79 94 s/d 40.4 48.4 38.8 14.9 13.6 12.0 35 47 28
114 KAR 1179 3543 4855 87 92 s/d 37.4 47.8 38.3 14.9 13.0 11.8 76 81 53
115 NEO 1156 2820 4495 92 91 s/d 36.7 48.9 43.2 15.3 14.0 12.0 36 73 35
116 SAC 978 3479 4779 85 93 s/d s/d 49.6 46.0 14.8 13.2 12.4 57 74 37
117 DUE 795 3245 6095 82 92 s/d s/d s/d 53.9 16.2 14.0 12.1 64 73 40
118 GAR 1090 4305 4562 85 89 s/d 44.9 57.9 51.8 16.0 13.9 13.3 36 39 34
119 BYB 999 2902 5351 87 92 s/d 44.4 51.9 45.3 13.9 13.3 11.6 34 57 21
120 VIV 1122 2710 4780 80 91 s/d 41.0 49.9 38.8 145 12.7 11.2 50 48 36
121 NAU 1056 2932 5471 80 90 s/d 44.5 46.4 45.5 15.1 13.1 11.7 59 71 34
122 TIZ 990 3218 6623 79 89 s/d 47.0 55.5 52.3 14.4 13.0 11.8 71 75 49
123 EXE 1037 3108 3634 87 89 s/d 34.0 43.3 31.0 15.1 14.0 12.7 65 70 50
124 ARG 1082 4275 4407 81 89 s/d s/d 53.2 43.7 14.6 13.0 11.8 63 75 54
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Genotipo RTO RTO RTO dEsp dEsp dEsp TKW TKW TKW PROT PROT PROT SDS SDS SDS

CAll BW11 PS11 CAll BwW11 PS11 CAl11 BW11 PS11 CAll BwW11 PS11 CAl1 BW11 PS11
125 ART 917 3146 5969 85 91 s/d 32.0 41.8 34.7 14.4 13.9 12.3 86 89 74
126 POR 1253 4201 4580 78 88 s/d 47.3 53.3 46.5 14.4 13.6 12.4 59 58 46
127 DGE-1 922 4336 3220 82 94 s/d 33.2 39.6 29.9 15.8 14.2 12.2 38 36 28
128 OUR 1080 4005 4896 70 83 s/d 42.3 52.2 41.2 14.4 13.8 12.7 71 70 66
129 HEK 932 4087 5319 70 82 s/d 43.7 56.1 46.4 141 13.0 11.2 73 71 61
130 JOS 857 3703 5334 70 83 s/d 42.6 47.3 42.3 14.2 12.9 12.2 76 81 72
131 DD26 673 3254 4461 70 83 s/d 40.3 s/d 44.9 14.6 13.3 11.8 60 71 64
132 DD150 816 2824 4027 69 82 s/d 39.9 47.3 41.9 13.9 12.9 11.9 73 75 66
133 CBWO05082 1059 4207 5278 81 93 s/d 39.1 48.2 40.2 14.8 12.9 11.8 81 88 71
Promedio 969 3490 4725 78 89 s/d 42.0 50.8 43.7 14.6 13.4 11.9 62 67 54
Minimo 573 2424 3220 68 81 s/d 29.6 37.1 29.9 13.0 11.8 10.8 11 10 11
Maximo 1447 4728 6668 96 98 s/d 51.8 64.9 54.6 16.2 14.8 13.3 86 93 87
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Tabla AT5. Estimadores de las medias del modelo mixto para los caracteres Rendimiento (RTO, Kg ha-1), dias a espigazén (dEsp, dias), peso de
mil granos (TKW, g.), contenido de proteina en grano (PROT, %) y fuerza de gluten (volumen de sedimentacion test de SDS, mm). Afio 2014. CA:

Cabildo, BW: Barrow, PS: Pieres. s/d: sin dato.

Genotipo RTO RTO RTO dEsp dEsp dEsp TKW TKW TKW PROT PROT PROT SDS SDS SDS
CAl4 BW14 PS14 CAl4 BwW14 PS14 CAl4 BW14 PS14 CAl4 BwW14 PS14 CAl4 BW14 PS14
1 BPLA 3079 5045 3381 78 83 72 36.2 42.9 36.8 14.7 11.4 11.7 69 64 60
2 BTOP 2607 4126 1978 79 84 75 31.6 35.8 25.6 12.6 11.8 13.6 69 49 72
3 BESM 3630 4867 4198 72 79 68 43.0 45.5 34.9 12.4 11.0 11.3 56 45 52
4 BCRI 2959 4857 3187 77 83 73 45.7 52.7 39.2 12.0 10.8 11.2 56 43 48
5 BAMB 3218 4475 3277 79 84 73 35.9 45.4 33.9 145 10.3 11.2 75 53 60
6 BIFAC 3884 4197 3980 71 79 69 38.2 39.1 35.3 13.0 11.3 12.3 70 81 68
7 BICAR 3888 3538 4136 78 86 75 32.0 38.4 34.4 14.9 12.3 121 91 68 69
8 BICUM 3363 3511 2362 73 79 72 44.6 41.5 32.8 11.8 12.6 13.1 90 95 91
9 CIC 2831 2940 3086 77 84 71 35.8 35.9 33.2 12.3 12.6 131 88 81 82
10 ADA 3290 2879 1567 70 77 69 36.3 34.5 214 12.5 12.4 14.0 73 73 89
11 COL 3173 2990 2615 71 80 69 33.8 38.3 29.2 11.9 11.3 11.0 58 78 73
12 DUl 3213 2890 3459 67 71 66 40.5 36.1 33.1 11.8 12.4 12.5 62 87 73
13 SIM 4059 2386 2036 69 72 68 37.9 35.5 27.4 14.3 13.9 13.0 74 86 88
14 65-1AT2 4068 3052 3416 66 72 66 30.4 29.5 27.2 11.2 11.4 10.8 43 75 65
15 66-IAT2 3951 4230 3619 68 75 70 33.0 31.7 20.1 12.6 111 11.2 61 73 83
16 69-1AT2 3944 3871 3524 66 70 66 33.3 34.0 29.5 12.0 12.2 12.3 71 85 82
17 71-1AT2 3177 2909 2782 72 74 70 30.1 37.9 27.8 10.9 11.6 115 49 86 81
18 73-1AT2 4175 3814 2740 66 71 66 34.1 33.8 25.9 12.2 11.6 11.9 57 66 63
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Genotipo RTO RTO RTO dEsp dEsp dEsp TKW TKW TKW PROT PROT PROT SDS SDS SDS
CAl4 BW14 PS14 CAl4 BwW14 PS14 CAl4 BW14 PS14 CAl4 BwW14 PS14 CAl4 BW14 PS14
19 80-1AT2 3667 2811 2909 66 71 66 36.1 33.5 31.7 12.1 12.2 11.9 42 59 55
20 VF0154 3566 3534 2615 70 77 75 35.0 35.8 29.1 14.0 12.6 11.0 28 36 68
21 VF042 3526 4676 3507 79 81 72 41.1 45.1 40.1 14.2 10.4 11.3 69 48 59
22 VF0113 2560 4027 2275 80 84 74 30.9 37.9 25.8 14.9 10.7 13.0 87 56 94
23 VF0163 2753 3111 1759 80 86 75 35.0 36.3 30.6 14.8 11.8 12.9 71 53 83
24 VFO003 3623 3603 3355 70 78 69 41.1 37.6 33.7 10.8 11.8 11.8 72 81 88
25 VFO0121 440 1074 1299 NA 106 NA 39.9 28.4 24.0 10.4 12.6 125 41 57 70
26 VF0167 2566 3615 2885 79 84 73 33.0 38.1 30.2 13.6 10.7 11.9 74 58 65
27 VF0136 4060 3263 3848 67 76 69 30.4 30.8 35.1 13.0 11.7 11.3 71 66 73
28 VF0137 3903 4005 3897 71 76 71 34.6 311 36.3 11.7 11.4 12.4 53 73 75
29 B#24 3935 3617 4732 70 76 69 33.7 35.1 36.6 13.6 11.7 121 49 66 46
30 B#25 3843 3512 3809 69 74 69 47.4 41.9 39.9 12.0 12.1 12.7 80 74 72
31 B#27 3006 4342 3561 73 78 70 33.2 33.8 32.1 14.2 11.2 12.2 23 22 23
32 ACA1801F 2941 4575 2673 74 78 72 41.5 44.3 38.2 12.8 11.3 12.2 91 83 86
33 CBWO0105 3341 4638 4279 82 84 78 28.1 30.8 28.3 125 10.6 115 72 69 59
34 CBWO0112 3111 4603 3490 78 82 73 35.5 42.6 32.7 14.2 10.5 11.2 82 71 72
35 CBWO0120 3391 4933 3357 80 84 75 34.1 42.9 34.5 15.2 11.6 12.7 67 68 73
36 CBWO0141 3300 3769 4218 69 76 70 42.8 37.9 40.4 12.3 11.9 12.0 62 74 68
37 CBWO0153 3038 5129 3825 77 83 74 35.2 42.3 33.9 13.7 9.9 115 86 68 76
38 CBW0200 3135 4490 3359 77 79 73 46.1 46.1 32.6 13.6 12.6 13.2 58 78 57
39 CBWO0210 4113 3819 3044 71 78 71 34.6 40.2 32.6 13.6 11.9 125 56 73 74
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Genotipo RTO RTO RTO dEsp dEsp dEsp TKW TKW TKW PROT PROT PROT SDS SDS SDS
CAl4 BW14 PS14 CAl4 BwW14 PS14 CAl4 BW14 PS14 CAl4 BwW14 PS14 CAl4 BW14 PS14
40 CBWO0225 3167 4809 3857 72 79 69 36.7 39.7 36.8 13.2 115 12.4 77 77 80
41 CBWO0230 2043 2770 2936 82 86 75 29.5 30.1 30.8 13.8 10.6 115 69 46 57
42 CANN 3933 2955 2734 67 70 67 39.5 34.5 32.0 11.9 13.3 13.2 76 88 90
43 CON 3703 2922 2598 67 70 70 40.0 36.9 30.3 12.6 13.1 13.2 71 92 91
44 ITA 3988 2899 4314 69 73 67 36.9 32.6 31.3 13.7 13.1 11.8 38 54 42
45 CAT 2797 2750 1805 74 79 71 39.4 33.3 28.7 12.2 12.1 12.4 78 93 93
46 CANT 3655 2761 3804 65 68 66 345 27.2 34.1 11.8 12.4 12.7 48 91 83
47 CORE 3812 2773 3463 67 70 65 43.1 38.9 33.5 11.0 11.9 11.3 52 74 63
48 Cil1936 2923 3468 2641 71 77 69 46.6 44.4 30.7 13.4 121 12.8 59 84 88
49 Co1937 3191 2837 2556 67 71 68 36.8 36.4 26.9 12.6 12.8 12.5 87 86 95
50 CBWO0001 3337 3356 2926 72 79 70 41.6 38.1 33.4 10.3 11.9 11.9 26 53 63
51 CBWO0002 4183 3350 4038 69 74 70 31.9 28.4 28.0 12.0 11.5 11.2 47 68 59
52 CBWO0004 3510 2733 2699 72 78 68 29.9 26.9 24.6 12.6 11.7 114 45 60 53
53 AMA 2694 4313 3301 80 85 77 32.3 38.2 29.8 14.8 10.2 12.0 58 37 48
54 CBWwWO0101 2951 4913 4461 83 87 82 27.6 35.8 29.4 16.3 10.4 11.3 82 67 48
55 CBWO0111 2919 3755 2343 82 87 79 37.2 46.7 33.4 14.9 12.2 12.5 76 91 88
56 CBWO0156 3343 4697 4226 77 83 72 39.7 43.6 38.7 14.2 11.0 11.2 86 71 63
57 ARB 3222 3208 2590 83 87 79 29.1 31.8 24.0 14.9 13.7 13.1 64 42 74
58 ALC 3060 2367 3661 73 77 70 33.0 30.7 28.7 11.9 11.7 11.7 42 49 51
59 ARC 2690 4316 4641 80 84 75 32.0 38.4 35.0 15.0 10.8 114 58 54 52
60 FOR 3675 3326 2847 72 78 71 43.3 37.9 31.9 12.2 12.2 12.7 49 69 82
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Genotipo RTO RTO RTO dEsp dEsp dEsp TKW TKW TKW PROT PROT PROT SDS SDS SDS
CAl4 BW14 PS14 CAl4 BwW14 PS14 CAl4 BW14 PS14 CAl4 BwW14 PS14 CAl4 BW14 PS14
61 ARD 3221 4122 3232 75 80 72 35.2 36.8 315 13.0 12.5 13.2 40 41 74
62 APP 2505 2338 2134 68 72 69 33.1 32.9 29.1 13.2 12.8 11.3 23 43 40
63 IXOS 3111 3272 2964 75 80 70 335 35.0 34.8 13.9 13.3 13.1 70 83 78
64 BGRA 2795 4487 4030 82 87 77 33.9 44.7 38.5 16.1 115 12.6 71 71 74
65 ACA1901 3715 2611 2406 67 71 68 39.4 33.0 30.4 12.1 13.4 13.1 63 79 92
66 KOFA 3599 2680 2750 63 68 65 39.2 35.4 30.4 12.4 13.3 13.3 72 87 96
67 UC1113 3529 2702 2622 67 70 68 37.8 27.5 29.2 125 14.4 12.7 50 76 75
68 CRE 3539 4039 4272 77 81 74 38.2 41.6 40.3 11.9 11.4 11.6 69 61 68
69 GAB 3203 3385 1804 7 79 73 36.2 35.8 29.9 13.4 11.8 114 45 43 69
70 GRA 2482 4258 3174 84 88 79 34.3 43.7 37.9 14.9 13.6 13.7 28 22 35
71 CAP 2081 2970 1592 70 77 72 38.9 33.4 27.7 13.2 12.6 12.6 74 87 88
72 GHD575 2366 2133 1948 73 79 71 36.0 26.9 30.1 12.9 14.2 13.8 14 14 12
73 GHD610 1704 3122 2747 81 85 77 36.3 47.9 45.1 15.0 13.2 12.7 45 27 53
74 GHD645 2753 3837 2745 79 84 75 38.4 39.8 32.7 14.3 12.0 13.1 36 27 46
75 BONVAL 2963 3881 3511 75 80 72 39.7 39.4 31.0 141 121 121 92 79 88
76 BONQUI 2979 3232 2737 72 76 70 38.0 41.6 33.1 10.2 11.0 11.3 61 56 59
77 BF1776 3185 3516 2999 71 79 69 39.9 38.7 33.8 12.9 12.6 12.6 89 85 74
78 ETIT38 2788 2132 3195 73 78 73 41.9 33.1 29.5 12.2 13.9 14.3 10 21 25
79 BALINTA 3590 2672 3227 74 81 72 40.2 40.5 40.3 131 12.4 12.4 81 86 67
80 BMEC 3697 3083 3058 75 80 70 43.6 40.3 33.1 13.5 12.3 12.1 61 70 70
81 CDBUCK 1419 3607 2317 80 84 76 44.0 53.3 40.8 145 10.4 11.9 78 80 71
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Genotipo RTO RTO RTO dEsp dEsp dEsp TKW TKW TKW PROT PROT PROT SDS SDS SDS
CAl4 BW14 PS14 CAl4 BwW14 PS14 CAl4 BW14 PS14 CAl4 BwW14 PS14 CAl4 BW14 PS14
82 CRzZ-1.12 2373 3490 2953 75 77 72 37.0 42.1 38.1 14.6 12.3 12.3 82 70 61
83 GAB 125 3466 2685 2965 76 78 71 42.7 38.5 37.7 12.6 13.0 12.0 63 80 72
84 GHD574 3029 2832 2668 72 79 71 35.4 33.9 26.3 12.3 12.7 12.3 25 27 30
85 MAR 2498 3874 2029 75 74 70 42.2 40.0 31.9 12.7 12.3 12.6 31 44 52
86 POL 1887 3290 3047 80 85 7 27.2 34.6 26.7 151 12.5 14.8 18 22 21
87 B#33.1123 2915 3885 2778 78 84 74 33.1 33.5 25.6 14.6 11.9 12.0 90 74 76
88 TG 1487 3239 2003 81 85 78 37.8 443 33.9 15.9 12.7 12.8 84 82 74
89 TGBB 1738 3985 2000 81 85 72 40.5 49.0 32.6 13.8 12.0 13.3 74 89 77
90 TGSB 1651 3088 2234 81 86 7 33.4 41.5 36.1 14.4 13.2 13.3 62 87 84
91 TGVF 1766 3104 2131 81 85 77 35.4 46.1 35.4 154 12.4 134 82 83 78
92 OMRABIS 3826 2767 3391 66 70 69 38.4 32.0 35.3 13.4 131 12.9 37 76 43
93 BILIKNo2 2349 2497 2912 70 77 68 35.0 31.3 26.8 10.9 12.5 12.1 57 89 66
94 MARR 3997 3895 2863 67 70 72 39.8 35.9 35.3 114 12.4 12.0 51 74 63
95 ALTARS84 4396 2541 3597 65 71 66 38.9 34.8 36.6 13.5 14.4 12.7 56 73 63
96 OMGUER4 3161 3679 2682 68 77 68 41.8 37.3 30.4 12.9 13.3 14.2 11 11 12
97 GAN 3961 3964 3836 70 79 69 36.6 37.0 34.8 10.9 11.7 11.7 37 37 58
98 CHAM1 3726 3236 3568 65 70 66 35.7 315 29.3 13.9 13.6 12.9 24 28 38
99 KOR 3823 2977 2832 67 71 69 33.9 33.5 29.0 12.5 12.3 12.0 71 73 76
100 FOC 3983 2264 2501 66 73 67 36.8 29.9 30.6 12.4 13.0 12.4 49 74 75
101 BHA 2673 3133 4233 70 77 69 31.3 31.8 31.4 13.6 11.2 10.8 69 69 55
102 B#6 2949 2829 1324 80 85 73 41.6 35.4 34.2 12.8 12.8 13.6 31 37 32
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Genotipo RTO RTO RTO dEsp dEsp dEsp TKW TKW TKW PROT PROT PROT SDS SDS SDS
CAl4 BW14 PS14 CAl4 BwW14 PS14 CAl4 BW14 PS14 CAl4 BwW14 PS14 CAl4 BW14 PS14
103 HAU 2447 1551 1910 7 81 73 30.9 31.0 28.3 12.1 13.3 13.7 69 87 72
104 Heider//Mt/Ho 3594 3209 3963 67 74 68 37.7 315 32.5 10.3 11.4 10.5 48 72 53
105 OMRABI6 3455 2840 2777 67 70 66 35.9 28.6 25.2 13.3 13.3 12.3 54 59 54
106 WAD1 3835 2923 3189 67 70 66 38.5 30.3 33.2 12.7 13.6 13.3 80 95 80
107 OMRABI 3550 3224 3136 66 70 67 39.5 31.3 29.6 12.5 12.9 12.7 31 78 51
108 OMRABI3 3452 2880 3140 67 71 65 39.6 30.4 28.5 134 13.5 12.9 33 73 41
109 DUP 3223 4042 3014 79 84 75 31.2 33.3 29.8 13.8 12.0 13.2 66 86 60
110 DUR 3056 3719 4126 76 81 72 32.8 33.5 30.6 11.6 10.6 111 46 74 46
111 JOY 3381 4097 4579 81 85 76 35.1 36.2 31.0 14.4 12.2 12.4 59 79 81
112 BIE 2890 3435 2178 77 81 72 31.8 28.0 23.2 11.5 12.3 13.3 78 80 91
113 ORLU 3014 4431 3353 79 81 75 35.8 39.0 29.9 14.6 11.6 12.3 43 36 40
114 KAR 2821 4290 3225 83 84 76 30.1 33.8 27.4 14.0 12.1 12.1 57 63 63
115 NEO 2641 3644 3403 74 79 72 35.0 36.8 32.1 10.0 10.9 11.8 43 57 57
116 SAC 2736 2776 2837 82 83 76 35.1 33.5 27.7 13.1 12.6 12.9 71 83 74
117 DUE 3163 5276 4872 80 84 76 36.4 41.4 40.0 14.8 11.4 12.0 80 21 38
118 GAR 3427 4364 4459 76 80 71 42.4 44.5 37.7 14.8 12.7 12.8 59 55 59
119 BYB 2272 2501 3138 78 83 73 30.1 30.0 20.1 12.3 121 13.4 40 32 43
120 VIV 3024 4072 3882 76 81 71 34.5 34.9 32.9 12.3 11.4 11.5 48 64 43
121 NAU 3597 2726 2615 67 70 67 36.6 37.5 27.5 12.0 12.6 125 51 47 68
122 TIiz 3667 4498 4866 76 81 72 35.3 39.9 40.9 12.8 11.8 11.9 74 83 59
123 EXE 2446 2675 1861 77 82 73 33.9 27.9 20.1 12.4 12.9 145 54 66 77
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Genotipo RTO RTO RTO dEsp dEsp dEsp TKW TKW TKW PROT PROT PROT SDS SDS SDS
CAl4 BW14 PS14 CAl4 BwW14 PS14 CAl4 BW14 PS14 CAl4 BwW14 PS14 CAl4 BW14 PS14
124 ARG 3568 3891 3140 72 79 70 43.0 38.7 37.4 10.2 12.2 12.0 61 72 52
125 ART 3465 4135 3036 77 80 71 27.2 32.2 29.4 14.6 11.4 12.6 74 76 76
126 POR 3725 2437 3283 71 78 70 43.7 37.7 34.6 10.7 12.7 11.7 39 44 44
127 DGE-1 1194 4035 3179 83 87 78 25.4 38.1 28.6 141 11.0 114 28 18 24
128 OUR 3492 3072 2824 67 70 67 40.5 33.3 31.6 11.3 141 13.8 61 81 76
129 HEK 3393 3600 3216 65 70 67 41.5 41.2 34.2 10.8 12.7 12.3 50 82 71
130 JOS 3576 3077 3627 66 71 66 37.4 32.8 30.0 11.3 12.9 12.9 55 87 87
131 DD26 2933 3391 3403 66 69 66 38.3 36.7 34.9 135 13.2 12.2 66 85 70
132 DD150 3549 2249 2490 66 69 66 35.2 29.2 29.4 13.6 14.4 131 63 96 84
133 CBWO05082 3426 5731 3163 81 85 76 28.7 45.1 27.9 16.5 11.0 12.9 86 83 82
134 LLA 4315 2943 3557 66 69 67 37.3 31.5 33.5 131 13.0 13.2 67 91 74
135 COR 4049 2478 3527 70 75 68 36.5 30.2 31.0 13.1 13.5 13.0 63 91 78
136 LLE 4047 4497 3528 71 79 67 43.4 40.6 32.0 125 12.4 13.3 57 67 71
137 Quc3585-2007) 3777 4178 4280 72 77 69 35.2 30.6 32.8 10.2 12.0 12.1 58 73 74
138 Quc3739-2008| 3448 3872 5256 71 78 70 31.0 31.7 30.4 121 12.0 116 73 74 63
139 Quc3104-2005] 2992 4240 5015 73 75 70 42.6 40.0 42.1 12.9 13.2 11.9 50 60 64
140 Quc3587-2007| 4282 3657 3906 71 76 70 33.8 29.8 31.4 114 11.8 12.2 67 61 80
141 Quc3693-2008] 3488 3792 4484 69 71 67 34.3 29.4 31.2 11.7 12.2 10.8 64 83 55
142 Quc3584-2007| 3573 3566 4630 72 78 68 31.4 26.5 28.5 10.9 11.9 12.3 46 58 48
143 Quc3738-2008] 4016 4020 4399 71 78 68 34.7 31.0 30.9 12.3 11.3 12.0 54 72 66
144 Quc3506-2007| 4394 3155 4574 68 76 68 36.1 31.0 33.9 115 12.4 125 58 71 63
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Genotipo RTO RTO RTO dEsp dEsp dEsp TKW TKW TKW PROT PROT PROT SDS SDS SDS
CAl4 BW14 PS14 CAl4 BwW14 PS14 CAl4 BW14 PS14 CAl4 BwW14 PS14 CAl4 BW14 PS14
145 Quc3755-2008] 2924 3380 4103 68 71 67 36.6 30.0 30.0 13.0 12.8 12.1 63 68 55
146 Quc3672-2008| 4611 3118 3968 70 77 68 38.8 31.6 33.3 12.0 12.1 12.0 64 70 64
147 Quc3555-2007] 4051 4334 3629 71 78 70 35.9 33.0 29.2 12.7 12.4 13.3 42 46 60
148 Quc3694-2008] 4373 4339 5311 68 71 67 30.3 31.2 33.4 12.0 11.6 111 56 74 73
149 Quc3497-2007] 3596 3924 3378 73 77 70 34.7 39.0 31.8 15.0 12.9 12.5 35 29 39
150 Quc3509-2007| 3419 2649 4252 69 72 68 33.8 33.3 34.2 12.9 13.6 12.7 68 72 84
151 Quc3538-2009] 4675 4884 4473 69 74 68 37.6 38.0 37.8 12.8 12.2 12.2 62 87 81
152 Quc3730-2008] 3296 3476 4030 72 78 70 29.6 26.0 28.3 11.6 11.9 11.0 49 65 64
153 Quc3775-2008] 3227 2494 2957 79 84 75 24.6 253 23.3 15.2 12.9 12.9 74 87 86
154 Quc3559-2009] 4025 2841 5074 69 75 69 32.8 28.0 30.7 12.1 12.6 11.8 60 53 55
155 Quc3506-2009| 2861 4961 4001 80 85 76 38.0 42.4 37.7 141 11.0 121 67 82 82
156 Quc3427-2009] 3435 3306 3350 72 76 70 39.1 32.8 31.1 12.2 12.5 12.3 26 49 49
157 Quc3462-2009| 4194 3697 4292 68 76 69 33.5 31.7 30.6 13.0 12.0 12.0 52 73 71
158 Quc3763-2008] 3343 3352 4441 67 71 68 34.5 36.8 35.7 141 12.0 11.7 69 61 62
159 LDNDIC3A 782 1923 819 80 84 73 32.7 38.9 35.2 14.2 12.0 12.0 31 22 24
160 CBWO05024 2783 5031 4009 82 87 77 32.1 49.3 35.8 13.5 11.6 12.4 81 75 93
161 CBWO05072 3523 4593 4153 82 86 78 38.3 43.1 33.7 13.3 121 12.9 38 43 44
162 CBWO05080 2796 5019 3798 80 84 67 34.3 42.4 32.1 13.9 11.5 12.3 78 73 82
163 CBWO05081 3282 6162 4337 81 85 74 35.2 44.9 34.9 12.6 111 121 52 65 74
164 CBWO08131 3390 3482 2907 74 78 70 34.7 31.9 27.5 12.0 12.2 134 66 89 95
165 CBWO09034 3179 4337 2877 73 76 69 32.3 37.4 30.8 16.3 13.4 13.4 71 91 94
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Genotipo RTO RTO RTO dEsp dEsp dEsp TKW TKW TKW PROT PROT PROT SDS SDS SDS
CAl4 BW14 PS14 CAl4 BwW14 PS14 CAl4 BW14 PS14 CAl4 BwW14 PS14 CAl4 BW14 PS14

166 ACA2125.07 3459 2871 2990 68 71 66 42.0 34.6 31.3 12.0 12.7 12.8 57 87 86
167 ACA4420.08 3452 3089 3445 69 75 68 37.4 35.0 31.9 12.1 13.2 13.2 59 95 92
168 B#32.1375 3258 5363 3811 80 84 75 36.5 45.3 37.5 14.4 12.0 12.3 58 49 68
169 7100IDSN39 4120 3006 3605 69 78 69 35.1 28.7 29.6 12.0 12.7 12.6 68 82 85
170 7144IDSN39 3940 3420 4653 68 75 68 43.0 33.7 37.9 12.4 12.5 12.2 44 76 83
Promedio 3249 3545 3283 73 78 71 36.2 36.2 32.1 13.0 12.2 12.4 59 66 66
Minimo 440 1074 819 63 68 65 24.6 25.3 20.1 10.0 9.9 10.5 10 11 12
Maximo 4675 6162 5311 84 106 82 47.4 53.3 45.1 16.5 14.4 14.8 92 96 96
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Tablas AT6. Salidas de los MLM (REML) en SAS 9.0® (PROC MIXED) para los caracteres fenotipicos determinados.

Afio 2011

Rendimiento - Cabildo

Suma de
Fuente DF cuadrados
Genot 130 6251621
Rep 1 211991
BI(Rep) 14 1074130
Residual 116 1967760

Rendimiento - Barrow

Suma de
Fuente DF cuadrados
Genot 130 62572268
Rep 1 516261
BI(Rep) 14 4510882
Residual 116 18476162

Rendimiento - Pieres

Suma de
Fuente DF cuadrados
Genot 130 113545137
Rep 1 10537260
BI(Rep) 14 6273295
Residual 116 29396429

Dias a Espigazén — Cabildo

Suma de
Fuente DF cuadrados
Genot 130 5870.462620
Rep 1 0.862568
BI(Rep) 14 38.061690
Residual 56 143.262254

Cuadrado de
la media

48089
211991
76724
16963

Cuadrado de
la media

481325
516261
322206
159277

Cuadrado de
la media

873424
10537260
448092
253417

Cuadrado de
la media

45.157405
0.862568
2.718692
2.558255

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 16.296 Var(BI(Rep)) + 130.37 Var(Rep)
Var(Residual) + 8.1848 Var(BI(Rep))

Var(Residual)

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 16.296 Var(BI(Rep)) + 130.37 Var(Rep)
Var(Residual) + 8.1848 Var(BI(Rep))

Var(Residual)

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 16.296 Var(BI(Rep)) + 130.37 Var(Rep)
Var(Residual) + 8.1848 Var(BI(Rep))

Var(Residual)

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 8.1868 Var(BI(Rep)) + 65.495 Var(Rep)
Var(Residual) + 4.4155 Var(BI(Rep))

Var(Residual)
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Término del error

MS(Residual)
1.9911 MS(BI(Rep)) - ©.9911 MS(Residual)
MS(Residual)

Término del error

MS(Residual)
1.9911 MS(BI(Rep)) - ©.9911 MS(Residual)
MS(Residual)

Término del error

MS(Residual)
1.9911 MS(BI(Rep)) - ©.9911 MS(Residual)
MS(Residual)

Término del error

MS(Residual)
1.8541 MS(BI(Rep)) - 0.8541 MS(Residual)
MS(Residual)

Error
DF

116
11.072
116

Error
DF

116
7.9003
116

Error
DF

116
7.1588
116

Error
DF

56
4.2917
56

F-Valor

3.45
16.44
1.77

F-valor

17.65
0.30
1.06

Pr > F

<.0001
0.2375
<.0001

Pr > F

<.0001
0.3321
0.0216

Pr > F

<.0001
0.0046
0.0516

Pr > F

<.0001
0.6100
0.4096



Dias a Espigaz6n — Barrow

Suma de
Fuente DF cuadrados
Genot 130 4017.145643
Rep 1 0.001443
BI(Rep) 14 47.186189
Residual 116 291.309994

Peso de mil granos — Cabildo

Suma de
Fuente DF cuadrados
Genot 125 4530.178011
Rep 1 13.752220
BI(Rep) 14 25.366677
Residual 92 117.675956

Peso de mil granos — Barrow

Suma de
Fuente DF cuadrados
Genot 119 4432.802726
Rep 1 0.224973
BI(Rep) 14 117.576014
Residual 32 133.189426

Peso de mil granos — Pieres

Suma de
Fuente DF cuadrados
Genot 130 8211.193210
Rep 1 3.475861
BI(Rep) 14 112.918028
Residual 114 511.866039

Cuadrado de
la media

30.901120
0.001443
3.370442
2.511293

Cuadrado de
la media

36.241424
13.752220
1.811906
1.279086

Cuadrado de
la media

37.250443
0.224973
8.398287
4.162170

Cuadrado de
la media

63.163025
3.475861
8.065573
4.490053

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 16.296 Var(BI(Rep)) + 130.37 Var(Rep)
Var(Residual) + 8.1848 Var(BI(Rep))

Var(Residual)

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 12.644 Var(BI(Rep)) + 101.15 Var(Rep)
Var(Residual) + 6.6636 Var(BI(Rep))

Var(Residual)

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 4.4719 Var(BI(Rep)) + 35.775 Var(Rep)
Var(Residual) + 2.8815 Var(BI(Rep))

Var(Residual)

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 16.013 Var(BI(Rep)) + 128.1 Var(Rep)
Var(Residual) + 8.0587 Var(BI(Rep))

Var(Residual)
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Error
Término del error DF
MS(Residual) 116
1.9911 MS(BI(Rep)) - ©.9911 MS(Residual) 5.4507
MS(Residual) 116
Error
Término del error DF
MS(Residual) 92
1.8975 MS(BI(Rep)) - ©.8975 MS(Residual) 6.1082
MS(Residual) 92
Error
Término del error DF
MS(Residual) 32
1.552 MS(BI(Rep)) - ©.552 MS(Residual) 9.3723
MS(Residual) 32
Error
Término del error DF
MS(Residual) 114
1.987 MS(BI(Rep)) - ©.987 MS(Residual) 7.2597

MS(Residual) 114

F-Valor

12.30
0.00
1.34

F-Valor

28.33
6.01
1.42

F-valor

14.07
0.30
1.80

Pr > F

<.0001
0.9859
0.1937

Pr > F

<.0001
0.0490
0.1613

Pr > F

<.0001
0.8880
0.0496

Pr > F

<.0001
0.6004
0.0473



Contenido de proteina — Cabildo

Suma de
Fuente DF cuadrados
Genot 130 106.096894
Rep 1 0.070374
BI(Rep) 14 1.248466
Residual 116 2.845962

Contenido de proteina — Barrow

Suma de
Fuente DF cuadrados
Genot 130 83.415273
Rep 1 0.000012811
BI(Rep) 14 1.640140
Residual 116 3.779249

Contenido de proteina — Pieres

Suma de
Fuente DF cuadrados
Genot 130 85.496545
Rep 1 1.198260
BI(Rep) 14 1.194470
Residual 116 8.608202

Fuerza de gluten — Cabildo

Suma de
Fuente DF cuadrados
Genot 130 71519
Rep 1 102.041077
BI(Rep) 14 111.687369
Residual 116 920.404234

Cuadrado de
la media

0.816130
0.070374
0.089176
0.024534

Cuadrado de
la media

0.641656
0.000012811
0.117153
0.032580

Cuadrado de
la media

0.657666
1.198260
0.085319
0.074209

Cuadrado de
la media

550.143934
102.041077
7.977669
7.934519

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 16.296 Var(BI(Rep)) + 130.37 Var(Rep)
Var(Residual) + 8.1848 Var(BI(Rep))

Var(Residual)

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 16.296 Var(BI(Rep)) + 130.37 Var(Rep)
Var(Residual) + 8.1848 Var(BI(Rep))

Var(Residual)

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 16.296 Var(BI(Rep)) + 130.37 Var(Rep)
Var(Residual) + 8.1848 Var(BI(Rep))

Var(Residual)

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 16.296 Var(BI(Rep)) + 130.37 Var(Rep)
Var(Residual) + 8.1848 Var(BI(Rep))

Var(Residual)
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Término del error

MS(Residual)
1.9911 MS(BI(Rep)) - ©.9911 MS(Residual)
MS(Residual)

Término del error

MS(Residual)
1.9911 MS(BI(Rep)) - ©.9911 MS(Residual)
MS(Residual)

Término del error

MS(Residual)
1.9911 MS(BI(Rep)) - 0.9911 MS(Residual)
MS(Residual)

Término del error

MS(Residual)
1.9911 MS(BI(Rep)) - ©.9911 MS(Residual)
MS(Residual)

Error
DF

116
10.405
116

Error
DF

116
10.368
116

Error
DF

116
4.4023
116

Error
DF

116
3.4669
116

F-valor

33.27
0.46
3.63

F-valor

19.69
0.00
3.60

F-Valor

8.86
12.44
1.15

F-valor

69.34
12.72
1.01

Pr > F

<.0001
0.5128
<.0001

Pr > F

<.0001
0.9938
<.0001

Pr > F

<.0001
0.0207
0.3235

Pr > F

<.0001
0.0297
0.4528



Fuerza de gluten — Barrow

Suma de Cuadrado de
Fuente DF cuadrados la media Cuadrado de la media esperada
Genot 130 85830 660.229634 Var(Residual) + Q(Genot)
Rep 1 42.116806 42.116806 Var(Residual) + 16.296 Var(BI(Rep)) + 130.37 Var(Rep)
BI(Rep) 14 252.967378 18.069098 Var(Residual) + 8.1848 Var(BI(Rep))
Residual 116 918.864683 7.921247 Var(Residual)
Fuerza de gluten — Pieres
Suma de Cuadrado de
Fuente DF cuadrados la media Cuadrado de la media esperada
Genot 130 82340 633.382679 Var(Residual) + Q(Genot)
Rep 1 61.980404 61.980404 Var(Residual) + 16.296 Var(BI(Rep)) + 130.37 Var(Rep)
BI(Rep) 14 164.724349 11.766025 Var(Residual) + 8.1848 Var(BI(Rep))
Residual 116 780.138246 6.725330 Var(Residual)
Afo 2014
Rendimiento — Cabildo
Suma de Cuadrado de
Fuente DF cuadrados la media Cuadrado de la media esperada
Genot 169 150632247 891315 Var(Residual) + Q(Genot)
Rep 1 3144632 3144632 Var(Residual) + 9.6289 Var(BI(Rep)) + 163.69 Var(Rep)
BI(Rep) 32 7122059 222564 Var(Residual) + 4.8521 Var(BI(Rep))
Residual 132 15071249 114176 Var(Residual)
Rendimiento — Barrow
Suma de Cuadrado de
Fuente DF cuadrados la media Cuadrado de la media esperada
Genot 169 212554909 1257721 Var(Residual) + Q(Genot)
Rep 1 18875330 18875330 Var(Residual) + 10 Var(BI(Rep)) + 170 Var(Rep)
BI(Rep) 32 33144160 1035755 Var(Residual) + 5 Var(BI(Rep))
Residual 137 40554561 296019 Var(Residual)

198

Término del error

MS(Residual)
1.9911 MS(BI(Rep)) - ©.9911 MS(Residual)
MS(Residual)

Término del error

MS(Residual)
1.9911 MS(BI(Rep)) - 0.9911 MS(Residual)
MS(Residual)

Término del error

MS(Residual)
1.9845 MS(BI(Rep)) - ©.9845 MS(Residual)
MS(Residual)

Error

Término del error

MS(Residual)
2 MS(BI(Rep)) - MS(Residual)
MS(Residual)

23.396

Error
DF

116
8.5079
116

Error
DF

116
7.0976
116

Error
DF

132
17.51
132

F-

F-

F-Valor

4.25
10.63
3.50

Valor

83.35
1.50
2.28

Valor

94.18
3.70
1.75

Pr > F

<.0001
0.0034
<.0001

Pr > F

<.0001
0.2539
0.0086

Pr > F

<.0001
0.0953
0.0550

Pr > F

<.0001
0.0065
0.0047



Rendimiento — Pieres

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 10 Var(BI(Rep)) + 170 Var(Rep)
Var(Residual) + 5 Var(BI(Rep))

Var(Residual)

Suma de Cuadrado de

Fuente DF cuadrados la media

Genot 169 218663486 1293867

Rep 1 1934146 1934146

BI(Rep) 32 13363370 417605

Residual 137 45598883 332839

Dias a Espigaz6n — Cabildo

Suma de Cuadrado de
Fuente DF cuadrados la media
Genot 168 8556.887216 50.933852
Rep 1 2.294489 2.294489
BI(Rep) 32 19.917574 0.622424
Residual 135 69.079450 0.511700

Dias a Espigaz6n — Barrow

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 9.8379 Var(BI(Rep)) + 167.24 Var(Rep)
Var(Residual) + 4.9407 Var(BI(Rep))

Var(Residual)

Suma de Cuadrado de
Fuente DF cuadrados la media Cuadrado de la media esperada
Genot 169 9922.402679 58.712442 Var(Residual) + Q(Genot)
Rep 1 60.144118 60.144118 Var(Residual) + 10 Var(BI(Rep)) + 170 Var(Rep)
BI(Rep) 32 129.058562 4.033080 Var(Residual) + 5 Var(BI(Rep))
Residual 137 308.297321 2.250345 Var(Residual)
Dias a Espigazon — Pieres
Suma de Cuadrado de
Fuente DF cuadrados la media Cuadrado de la media esperada
Genot 168 3953.966959 23.535518 Var(Residual) + Q(Genot)
Rep 1 8.719364 8.719364 Var(Residual) + 9.9275 Var(BI(Rep)) + 168.77 Var(Rep)
BI(Rep) 32 108.284184 3.383881 Var(Residual) + 4.9704 Var(BI(Rep))
Residual 136 393.088597 2.890357 Var(Residual)
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Término del error
MS(Residual)

2 MS(BI(Rep)) - MS(Residual)
MS(Residual)

Término del error

MS(Residual)

1.9912 MS(BI(Rep)) - ©.9912 MS(Residual)

MS(Residual)

Término del error
MS(Residual)

2 MS(BI(Rep)) - MS(Residual)
MS(Residual)

Término del error

MS(Residual)

1.9973 MS(BI(Rep)) - ©.9973 MS(Residual)

MS(Residual)

Error

DF F-valor

137
11.163
137

Error
DF

135

10.742
135

Error

DF F-valor

137
16.339
137

Error
DF

136
10.093
136

26.09
10.34

Pr > F

3.89 <.0001
3.85 0.0752
1.25 0.1866

F-valor

99.54
3.13
1.22

Pr > F

<.0001
0.0053
1.79 0.0115

F-vValor

8.14
2.25
1.17

Pr > F

<.0001
0.1050
0.2197

Pr > F

<.0001
0.1643
0.2638



Peso de mil granos — Cabildo

Suma de
Fuente DF cuadrados
Genot 169 5580.511496
Rep 1 9.924011
BI(Rep) 32 829.534332
Residual 130 882.414111

Peso de mil granos — Barrow

Suma de
Fuente DF cuadrados
Genot 169 9941.222472
Rep 1 486.147940
BI(Rep) 32 279.516235
Residual 132 499.741024

Peso de mil granos — Pieres

Suma de
Fuente DF cuadrados
Genot 169 5541.356744
Rep 1 85.433079
BI(Rep) 32 573.736787
Residual 136 1299.957009

Contenido de proteina — Cabildo

Suma de
Fuente DF cuadrados
Genot 169 548.431296
Rep 1 1.702706
BI(Rep) 32 304.874695
Residual 132 214.665085

Cuadrado de
la media

33.020778
9.924011
25.922948
6.787801

Cuadrado de
la media

58.823802
486.147940
8.734882
3.785917

Cuadrado de
la media

32.789093
85.433079
17.929275

9.558507

Cuadrado de
la media

3.245156
1.702706
9.527334
1.626251

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 9.469 Var(BI(Rep)) + 160.97 Var(Rep)
Var(Residual) + 4.7928 Var(BI(Rep))

Var(Residual)

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 9.6605 Var(BI(Rep)) + 164.23 Var(Rep)
Var(Residual) + 4.8523 Var(BI(Rep))

Var(Residual)

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 9.9276 Var(BI(Rep)) + 168.77 Var(Rep)
Var(Residual) + 4.9704 Var(BI(Rep))

Var(Residual)

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 9.594 Var(BI(Rep)) + 163.1 Var(Rep)
Var(Residual) + 4.8517 Var(BI(Rep))

Var(Residual)
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Término del error

MS(Residual)
1.9757 MS(BI(Rep)) - ©.9757 MS(Residual)
MS(Residual)

Término del error

MS(Residual)
1.9909 MS(BI(Rep)) - 0.9909 MS(Residual)
MS(Residual)

Término del error

MS(Residual)
1.9973 MS(BI(Rep)) - ©.9973 MS(Residual)
MS(Residual)

Término del error

MS(Residual)
1.9774 MS(BI(Rep)) - ©.9774 MS(Residual)
MS(Residual)

Error
DF

130
24.16
130

Error
DF

132
19.463
132

Error
DF

136
16.948
136

Error
DF

132
26.782
132

F-Valor

15.54
35.64
2.31

F-valor

3.43
3.25
1.88

F-valor

2.00
.10
5.86

Pr > F

<.0001
0.6413
<.0001

Pr > F

<.0001
<.0001
0.0005

Pr > F

<.0001
0.0892
0.0071

Pr > F

<.0001
0.7558
<.0001



Contenido de proteina — Barrow

Suma de
Fuente DF cuadrados
Genot 169 250.536608
Rep 1 47.629462
BI(Rep) 32 18.509986
Residual 135 46.406840

Contenido de proteina — Pieres

Fuerza de gluten — Barrow

Suma de
Fuente DF cuadrados
Genot 169 117643
Rep 1 968.140181
BI(Rep) 32 591.754365
Residual 135 2653.385516

Cuadrado de
la media

1.482465
47.629462
0.578437
0.343754

Cuadrado de
la media

696.113958
968.140181
18.492324
19.654708

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 9.8549 Var(BI(Rep)) + 167.53 Var(Rep)
Var(Residual) + 4.9408 Var(BI(Rep))

Var(Residual)

Suma de Cuadrado de
Fuente DF cuadrados la media Cuadrado de la media esperada
Genot 169 187.235901 1.107905 Var(Residual) + Q(Genot)
Rep 1 0.642495 0.642495 Var(Residual) + 10 Var(BI(Rep)) + 170 Var(Rep)
BI(Rep) 32 21.321306 0.666291 Var(Residual) + 5 Var(BI(Rep))
Residual 137 34.897899 0.254729 Var(Residual)
Fuerza de gluten — Cabildo
Suma de Cuadrado de
Fuente DF cuadrados la media Cuadrado de la media esperada
Genot 169 96525 571.151893 Var(Residual) + Q(Genot)
Rep 1 12.848018 12.848018 Var(Residual) + 9.6339 Var(BI(Rep)) + 163.78 Var(Rep)
BI(Rep) 32 1550.443727 48.451366 Var(Residual) + 4.8521 Var(BI(Rep))
Residual 132 4129.174454 31.281625 Var(Residual)

Cuadrado de la media esperada

Var(Residual) + Q(Genot)

Var(Residual) + 9.8549 Var(BI(Rep)) + 167.53 Var(Rep)
Var(Residual) + 4.9408 Var(BI(Rep))

Var(Residual)
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Término del error

MS(Residual)

1.9946 MS(BI(Rep)) - ©.9946 MS(Residual)

MS(Residual)

Término del error
MS(Residual)

2 MS(BI(Rep)) - MS(Residual)
MS(Residual)

Término del error

MS(Residual)

Error
DF

137
20.758
137

1.9855 MS(BI(Rep)) - ©.9855 MS(Residual)

MS(Residual)

Término del error

MS(Residual)

1.9946 MS(BI(Rep)) - ©.9946 MS(Residual)

MS(Residual)

Error
DF F-Valor
135 4.31
15.522 58.67
135 1.68
F-Valor Pr > F
4.35 <.0001
0.60 0.4488
2.62 <.0001
Error
DF F-vValor
132 18.26
14.418 0.20
132 1.55
Error
DF F-valor
135 35.42
6.628 55.84
135 0.94

Pr > F

<.0001
<.0001
0.0217

Pr > F

<.0001
0.6641
0.0456

Pr > F

<.0001
0.0002
0.5635



Fuerza de gluten — Pieres

Suma de Cuadrado de Error
Fuente DF cuadrados la media Cuadrado de la media esperada Término del error DF F-Valor Pr > F
Genot 169 96715 572.279705 Var(Residual) + Q(Genot) MS(Residual) 135 43.53 <.0001
Rep 1 6.378238 6.378238 Var(Residual) + 9.8551 Var(BI(Rep)) + 167.54 Var(Rep) 1.9946 MS(BI(Rep)) - ©.9946 MS(Residual) 14.166 0.24 0.6343
BI(Rep) 32 642.883647 20.090114 Var(Residual) + 4.9408 Var(BI(Rep)) MS(Residual) 135 1.53 0.0503
Residual 135 1774.818734 13.146805 Var(Residual) . . .

Tablas AT7. Salida de los MLM (REML) en SAS 9.0® (PROC MIXED) para los caracteres fenotipicos determinados, agrupados por homocedasticidad de varianzas (Levene

test).

Afio 2011

Contenido de proteina

Error z
Cov Parm Estimador estandar Value Pr z
Rep(Loc) 0.002020 0.002606 0.78 0.2192
BI(Loc*Rep) 0.006514 0.002625 2.48 0.0065
Residual 0.04379 0.003320 13.19 <.0001
Num Den

Effect DF DF F-Valor Pr > F

Loc 2 3 1121.81 <.0001

Genot 130 348 34.28 <.0001

Loc*Genot 260 348 7.49 <.0001

Fuerza de gluten
Error Z
Cov Parm Estimador estandar Value Pr z
Rep(Loc) 0.3792 0.4219 0.90 0.1843
BI(Loc*Rep) 0.6237 0.3404 1.83 0.0334
Residual 7.5198 0.5695 13.20 <.0001
Num Den

Effect DF DF F-Valor Pr > F

Loc 2 3 152.25 0.0010

Genot 130 348 228.36 <.0001

Loc*Genot 260 348 11.73 <.0001
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Afio 2014

Fuerza de gluten

Error z
Cov Parm Estimador estandar Value Pr z
Rep(Loc) 1.7536 1.6154 1.09 0.1388
BI(Loc*Rep) 1.6577 0.8899 1.86 0.0312
Residual 21.1957 1.4845 14.28 <.0001
Num Den

Effect DF DF F-Valor Pr > F

Loc 2 3 18.62 0.0204

Genot 169 402 73.28 <.0001

Loc*Genot 338 402 8.90 <.0001

Tabla AT8. Componentes de varianza y heredabilidad en sentido amplio para rendimiento (RTO), dias a espigazén (dEsp), peso de mil granos, (TKW) contenido de proteina
(PROT) y fuerza de gluten (SDS).

2011 2014 2011y 2014
RTO dEsp TKW PROT SDS RTO dEsp TKW PROT SDS RTO dEsp TKW PROT SDS
Varianza Varianza Varianza

Genotipo*Loc 148803 4.906 5.198 0.1471  41.393| 358828 2.623 9.796 0.812 97.87 0 0.831 3.274 0.12261 31.344
Genotipo*Afio 0 15576 2.078 0.05949 40.72
Genotipo 2691 18.691  20.307 0.2055 281541 234168  24.425 11.83 0.2199  245.13|9.06E+04 19.9716 12.554 0.14531  218.19
Loc 3663965  60.488 23.006 1.77447  38.793 21708  13.491 5.643  0.1688 17.82|7.60E+05 20.9594 6.163 0.57097 11.12
Afio 3.39E+04 27.5789 53.33 0.32054 1.899
Rep en Loc*Afio 2.35E-01 0.7131 5261 1.49833 188.909
Residual 186228 2.613 3.641 0.05224 8.519| 223498 1.202 6.558  0.9098 16.32|1.09E+06  5.9594 13.525 1.13429 61.38
Heredabilidad (h2) 0.024 0.882 0.873 0.756 0.944 0.547 0.950 0.685 0.277 0.866 0.332 0.907 0.741 0.359 0.842
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Tabla AT9. Tabla con los resultados del software STRUCTURE HARVESTER. K=2 (n=170

genotipos).

The Evanno table output is also available as a tab-delimited text file (for use with Excel) here.

K Reps Mean LnP(K) Stdev LnP(K) Ln'(K) |Ln"(K)| Delta K
1 5 -170578.340000 0.823408 - — —
2 5 -157842.120000 5.887869 12736.220000  5084.640000  863.579013
3 5 -150190.540000 22117143 7651.580000 3357.580000  151.808941
4 5 -145896.540000 115.537669 4294.000000 206.840000 1.790239
5 5 -141809.380000 23.991394 4087.160000 681.340000 28.399350
6 5 -138403.560000 472.676864 3405.820000 680.880000 1.440477
7 5 -135678.620000 703.587313 2724.940000 636.360000 0.904451
8 5 -132317.320000 319.760054 3361.300000 518.280000 1.620840
9 5 -129474.300000 554.700482 2843.020000 868.980000 1.566575
10 5 -127500.260000 1023.167336 1974.040000 — —
Deltak = mean(|L"(K)]) f sd(L(K))
800
600
s
]
g 400
200
OF . - -
3 5 6 7 8

K

Figura AF1. Método propuesto por Evanno et al. (2005) para la deteccién del nimero de K
utilizando el valor AK. Salida grafica del software STRUCTURE HARVESTER. K=2, n=170
genotipos.
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Tabla AT10. Asignacion de los genotipos de la coleccion de CERZOS (n=170) a los clusteres de

estructura de poblacion segun el software STRUCTURE o DAPC.

STRUCTURE DAPC
RF
entrada | Abreviatura | Origen || K=1 | K=2 |cLUSTER|| k=1 | k=2 | k=3 | K=4 |CLUSTER
CERZOS
1|BPLA ARG 0.987 0.013 1 0 0 1 0 3
2|BTOP ARG |[ 0723 [ 0277 | mixto |o09999| o |[s8E0s5| o 1
3|BESM ARG 0.875 0.125 1 0 0 1 0 3
4|BCRI ARG || 0.64 | 0.36 Mixto [[0.0002] o [o0.9998| o 3
5|BAMB ARG 0.769 0.231 Mixto 0 0 1 0 3
6|BIFAC ARG || 0.922 | 0.078 1 0 0 1 0 3
7|BICAR ARG 0.603 0.397 Mixto 0.9998 0 0.0002 0 1
g|BiCUM ARG || 0.003 | 0.997 2 0 1 0 0 2
9lcic ITA || 0.002 | 0.998 2 0 1 0 0 2
10|ADA ITA || 0.004 | 0.996 2 0 1 0 0 2
11|COL ITA 0.486 0.514 Mixto 0 0 1 0 3
12|pui ITA || 0.999 | 0.001 1 0 0 1 0 3
13|sIm ITA || 0.002 | 0.998 2 0 1 0 0 2
14|65-1AT2 CIMMYT || 0.959 0.041 1 0 0 0 1 4
15|66-1AT2 cIMMYT || 0.992 | 0.008 1 0 0o |0.9923]0.0077 3
16]69-1AT2 ciMmyT || 0.998 | 0.002 1 0 o |0.0905 | 0.9095 4
17|71-1AT2 CIMMYT || 0.997 0.003 1 0 0 0 1 4
18|73-1AT2 CIMMYT || 0.995 0.005 1 0 0 0 1 4
19|80-1AT2 ciMMYT || 0.998 | 0.002 1 0 0 1 0 3
20|VF0154 ARG 0.998 0.002 1 0 0 0.0003 | 0.9997 4
21|vFo42 ARG || 0.643 | 0357 | Mixto [0.0002] o [0.9998| o 3
22|VF0113 ARG 0.598 0.402 Mixto 1 0 0 0 1
23|VF0163 ARG || 0.658 | 0.342 | Mixto 1 o |4E-05]| o 1
24|VF003 ARG 0.789 0.211 Mixto 0 0 0.0001 | 0.9999 4
25|VF0121 OTH 0.461 0.539 Mixto 0.522 | 0.0004 | 0.4776 0 1-3
26|VF0167 ARG 0.521 0.479 Mixto 1 0 0 0 1
27|vFo136 ARG || 0.997 | 0.003 1 0 0 0 1 4
28|VF0137 ARG 0.999 0.001 1 0 0 0 1 4
29|BH#24 ARG || 0.935 | 0.065 1 0 o | 0.0001|0.9999 4
30|B#25 ARG 0.906 0.094 1 0 0 1 0 3
31|B#27 ARG 0.777 0.223 Mixto 0 0 1 0 3
32|ACA1801F ARG 0.838 0.162 1 0 0 1 0 3
33|cBW0105 ARG |[ 0707 | 0203 | Mixto |0.9994| o [o0.0006| o 1
34|CBWO0112 ARG 0.511 0.489 Mixto 0.9982 0 0.0018 0 1
35|CBW0120 ARG || 0523 | 0477 | Mixto | 0.9989 | 3E-05 [0.0011| o 1
36|CBW0141 ARG 0.915 0.085 1 0 0 1 0 3
37|cBwo153 ARG || 0513 | 0487 | Mixto [09951| o0 [0.0049| o 1
38|CBW0200 ARG 0.398 0.602 Mixto 0.9956 | 0.0039 | 0.0005 0 1
39|cBW0210 ARG |[ 0599 [ 0401 | Mixto | 0003 | o [ 0997 [ o 3
40|CBW0225 ARG 0.948 0.052 1 0 0 1 0 3
41|CBWO0230 ARG 0.507 0.493 Mixto 1 0 1E-05 0 1
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STRUCTURE DAPC
N°
entrada | Abreviatura | Origen || K=1 K=2 JCLUSTER|| K=1 K=2 K=3 K=4 |CLUSTER
CERZOS
42|CANN ITA 0.004 | 0.996 2 0 0 0 2
43|CON ITA 0.003 | 0.997 2 0 1 0 0 2
44|1TA ITA 0.61 0.39 Mixto 0.0338 | 2E-05 | 0.9662 0 3
45|CAT ITA 0.244 | 0.756 Mixto 0.0003 | 0.8861 | 0.1137 0 2
46|CANT ITA 0.546 | 0.454 Mixto 0 5E-05 | 0.9999 0 3
47|CORE ITA 0.606 | 0.394 Mixto 0 0.0002 | 0.9998 0 3
48|Ci1936 ITA 0.465 | 0.535 Mixto 1E-05 0 1 0 3
491Co01937 ITA 0.003 | 0.997 2 0 1 0 0 2
50/CBW0001 ARG 0.932 | 0.068 1 0.0003 0 0.9997 0 3
51|CBW0002 ARG 0.998 | 0.002 1 0 0 0 1 4
52|CBW0004 ARG 0.998 | 0.002 1 0 0 0.0381 | 0.9619 4
53|AMA EEUU 0.656 | 0.344 Mixto 1 0 0 0 1
54]CBW0101 ARG 0.761 | 0.239 Mixto 0.9999 0 0.0001 0 1
55|CBW0111 ARG 0.422 | 0.578 Mixto 0 1 0 0 2
56|CBW0156 ARG 0.493 | 0.507 Mixto 0.9562 0 0.0438 0 1
57|ARB FRA 0.444 | 0.556 Mixto 1 0 1E-05 0 1
58|ALC FRA 0.604 | 0.396 Mixto 0.0003 0 0.9997 0 3
59|ARC FRA 0.865 | 0.135 1 0 0 1 0 3
60|FOR ITA 0.011 | 0.989 2 0 1 0 0 2
61|ARD FRA 0.393 | 0.607 Mixto 0.0001 | 0.9997 | 0.0002 0 2
62|APP ITA 0.004 | 0.996 2 0 1 0 0 2
63|IX0OS FRA 0.21 0.79 Mixto 0.9999 | 0.0001 | 1E-05 0 1
64|BGRA ARG 0.771 | 0.229 Mixto 0 0 1 0 3
65|ACA1901 ARG 0.688 | 0.312 Mixto 0.0031 0 0.9969 0 3
66|KOFA EEUU 0.585 | 0.415 Mixto 0.9392 0 0.0608 0 1
67|UC1113 EEUU 0.892 | 0.108 1 0 0 1 0 3
68|CRE ITA 0.575 | 0.425 Mixto 0 0 1 0 3
69|GAB ITA 0.314 | 0.686 Mixto 1 5E-05 0 0 1
70|GRA ITA 0.038 | 0.962 2 0 1 0 0 2
71|CAP ITA 0.003 | 0.997 2 0 1 0 0 2
72|GDO575 ITA 0.151 | 0.849 2 0 1 0 0 2
73|GD0O610 ITA 0.137 | 0.863 2 0.0017 | 0.9983 0 0 2
74|GDO645 ITA 0.089 | 0.911 2 0 1 0 0 2
75|BONVAL ARG 0.117 | 0.883 2 1 0 0 0 1
76|BONQUI ARG 0.966 | 0.034 1 0 0 1 0 3
77|BF1776 ARG 0.117 | 0.883 2 1 0 0 0 1
78|ETIT38 WANA 0.166 | 0.834 2 0 1 0 0 2
79|BALINTA ARG 0.241 | 0.759 Mixto 0 1 0 0 2
80|BMEC ARG 0.627 | 0.373 Mixto 0.054 | 1E-05 | 0.946 0 3
81|CDBUCK ARG 0.141 | 0.859 2 0 1 0 0 2
82|CRz-1.12 ITA 0.116 | 0.884 2 0 1 0 0 2
83|GAB 125 ITA 0.095 | 0.905 2 0 1 0 0 2
84|GDO574 ITA 0.154 | 0.846 2 0.2098 | 0.7783 | 0.0119 0 2
85|MAR ITA 0.169 | 0.831 2 0 1 0 0 2
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STRUCTURE DAPC
°
entrada | Abreviatura | Origen || K=1 K=2 JCLUSTER|| K=1 K=2 K=3 K=4 |CLUSTER
CERZOS
86|POL ITA 0.26 0.74 Mixto 0 1 0 0 2
87|B#33.1123 ARG 0.721 | 0.279 Mixto 0.0066 0 0.9934 0 3
88|TG OTH 0.002 | 0.998 2 0 1 0 0 2
89|TGBB ARG 0.011 | 0.989 2 0 1 0 0 2
90|TGSB ARG 0.002 | 0.998 2 0 1 0 0 2
91|TGVF ARG 0.002 | 0.998 2 0 1 0 0 2
92|OMRABI5 WANA 0.438 | 0.562 Mixto 0 1 0 0 2
93|BILIKNo02 WANA 0.887 | 0.113 1 0.0005 0 0.9995 0 3
94IMARR WANA 0.993 | 0.007 1 0 0 1 0 3
95|ALTAR84 CIMMYT || 0.989 | 0.011 1 0 0 1 1E-05 3
96|OMGUER4 WANA 0.619 | 0.381 Mixto 0.0013 | 0.1199 | 0.8788 0 3
97|GAN CIMMYT || 0.797 | 0.203 Mixto 0 0 0.0001 | 0.9999 4
98|CHAM1 WANA 0.879 | 0.121 1 0 0 1 0 3
99|KOR WANA 0.662 | 0.338 Mixto 0.0006 0 0.9994 0 3
100|FOC CIMMYT || 0.901 | 0.099 1 0 0 1 1E-05 3
101|BHA WANA 0.935 | 0.065 1 3E-05 0 0.9888 | 0.0112 3
102|B#6 ARG 0.088 | 0.912 2 0 1 0 0 2
103|HAU WANA 0.187 | 0.813 2 0 1 0 0 2
104|Heider//Mt/Ho WANA 0.868 | 0.132 1 0 0 1 0 3
105|OMRABI6 WANA 0.358 | 0.642 Mixto 0 1 0 0 2
106|WAD1 WANA 0.7 0.3 Mixto 7E-05 0 0.9999 | 1E-05 3
107|OMRABI WANA 0.421 | 0.579 Mixto 0 1 0 0 2
108|OMRABI3 WANA 0.424 | 0.576 Mixto 0 1 0 0 2
109|DUP ITA 0.765 | 0.235 Mixto 0.0414 0 0.9586 0 3
110|DUR OTH 0.53 0.47 Mixto 1 0 0 0 1
111J0Y FRA 0.457 | 0.543 Mixto 1 0 0 0 1
112|BIE FRA 0.35 0.65 Mixto 1 0 1E-05 0 1
113|0ORLU FRA 0.333 | 0.667 Mixto 1 0 0 0 1
114|KAR FRA 0.664 | 0.336 Mixto 0.9995 0 0.0005 0 1
115|NEO FRA 0.402 | 0.598 Mixto 1 0 0 0 1
116|SAC FRA 0.455 | 0.545 Mixto 1 0 0 0 1
117|DUE ITA 0.482 | 0.518 Mixto 0.9993 | 7E-05 | 0.0006 0 1
118|GAR FRA 0.416 | 0.584 Mixto 1 0 5E-05 0 1
119|BYB FRA 0.674 | 0.326 Mixto 0.9149 0 0.0851 0 1
120|VIV FRA 0.527 | 0.473 Mixto 1 0 0 0 1
121|INAU FRA 0.369 | 0.631 Mixto 0.9725 | 0.0004 | 0.0271 0 1
122|TIZ ITA 0.672 | 0.328 Mixto 0.0659 0 0.9341 0 3
123|EXE FRA 0.507 | 0.493 Mixto 1 0 0 0 1
124|ARG FRA 0.522 | 0.478 Mixto 0.988 0 0.012 0 1
125|ART FRA 0.461 | 0.539 Mixto 1 0 0 0 1
126|POR ITA 0.935 | 0.065 1 0.0003 0 0.9997 0 3
127|DGE-1 EEUU | 0.605 | 0.395 Mixto 1 0 0 0 1
128|OUR OTH 0.877 | 0.123 1 0 0 1 0 3
129|HEK OTH 0.798 | 0.202 Mixto 8E-05 0 0.9999 0 3
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STRUCTURE DAPC
N°
entrada | Abreviatura | Origen || K=1 K=2 JCLUSTER|| K=1 K=2 K=3 K=4 |CLUSTER
CERZOS
130]JOS OTH 0.879 | 0.121 1 0 0 1 0 3
131|DD26 ARG 0.735 | 0.265 Mixto 0.0003 0 0.9997 0 3
132|DD150 ARG 0.55 0.45 Mixto 0.9985 0 0.0015 0 1
133|CBW05082 ARG 0.393 | 0.607 Mixto 1 0 0 0 1
134|LLA CHI 0.977 | 0.023 1 8E-05 0 0.9999 0 3
135|COR CHI 0.915 | 0.085 1 1E-05 0 1 0 3
136|LLE CHI 0.994 | 0.006 1 0 0 7E-05 | 0.9999 4
137|Quc3585-2007 CHI 0.998 | 0.002 1 0 0 0 1 4
138|Quc3739-2008 CHI 0.939 | 0.061 1 0 0 0 1 4
139|Quc3104-2005 CHI 0.996 | 0.004 1 0 0 0.9998 | 0.0002 3
140|Quc3587-2007 CHI 0.998 | 0.002 1 0 0 0 1 4
141|1Quc3693-2008 CHI 0.988 | 0.012 1 0 0 0 1 4
142|Quc3584-2007 CHI 0.998 | 0.002 1 0 0 0 1 4
143|Quc3738-2008 CHI 0.944 | 0.056 1 0 0 0 1 4
144|Quc3506-2007 CHI 0.998 | 0.002 1 0 0 0 1 4
145|Quc3755-2008 CHI 0.88 0.12 1 0 0 1E-05 1 4
146|Quc3672-2008 CHI 0.959 | 0.041 1 0 0 1E-05 1 4
147|1Quc3555-2007 CHI 0.776 | 0.224 Mixto 1E-05 0 1 0 3
148|Quc3694-2008 CHI 0.998 | 0.002 1 0 0 0 1 4
149|Quc3497-2007 CHI 0.952 | 0.048 1 0 0 1 0 3
150|Quc3509-2007 CHI 0.916 | 0.084 1 0 0 1 0 3
151|Quc3538-2009 CHI 0.994 | 0.006 1 0 0 0.9846 | 0.0154 3
152|Quc3730-2008 CHI 0.997 | 0.003 1 0 0 0 1 4
153|Quc3775-2008 CHI 0.854 | 0.146 1 0 0 0.0026 | 0.9974 4
154|Quc3559-2009 CHI 0.998 | 0.002 1 0 0 0 1 4
155|Quc3506-2009 CHI 0.952 | 0.048 1 0 0 0 1 4
156|Quc3427-2009 CHI 0.896 | 0.104 1 6E-05 0 0.9999 0 3
157|Quc3462-2009 CHI 0.99 0.01 1 0 0 0 1 4
158|Quc3763-2008 CHI 0.965 | 0.035 1 0 0 1 0 3
159|LDNDIC3A EEUU 0.638 | 0.362 Mixto 1 0 0 0 1
160|CBW05024 ARG 0.414 | 0.586 Mixto 0.9811 | 0.0003 | 0.0186 0 1
161|CBW05072 ARG 0.351 | 0.649 Mixto 0.9999 | 0.0001 | 1E-05 0 1
162|CBW05080 ARG 0.37 0.63 Mixto 1 0 0 0 1
163|CBWO05081 ARG 0.374 | 0.626 Mixto 1 0 0 0 1
164|CBW08131 ARG 0.622 | 0.378 Mixto 0.2934 0 0.7066 0 3
165|CBW09034 ARG 0.654 | 0.346 Mixto 0.9996 0 0.0004 0 1
166|ACA2125.07 ARG 0.731 | 0.269 Mixto 0.0059 0 0.9941 0 3
167|ACA4420.08 ARG 0.76 0.24 Mixto 0.0601 0 0.9399 0 3
168|B#32.1375 ARG 0.653 | 0.347 Mixto 0.12 0 0.88 0 3
169|7100IDSN39 CIMMYT || 0.996 | 0.004 1 0 0 0 1 4
170|71441DSN39 CIMMYT || 0.998 | 0.002 1 0 0 0 1 4
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Figura AF2. Varianza acumulada explicada por el Analisis de Componentes Principales (PCA)
relativas al nimero de Componentes Principales (PCs). n=170 genotipos.
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Figura AF3. Seleccion del nimero 6ptimo de clusteres utilizando el menor Criterio de Informacion
Bayesiano (BIC). K=4, n=170 genotipos.

Salidas de texto del software R, paquete adegenet v. 2.0, indicando los 8 primeros valores de
BIC para cada k, pertenecientes a la Figura MNK. K=4, n=170 genotipos.

head(grp$Kstat, 8)

K=1 K=2 K=3 K=4 K=5 K=6 K=7 K=8
988.6351 982.2045 979.0445 978.8278 979.3238 980.9042 981.2866 982.8557
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DAPC Cross-Validation
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Figura AF4. Procedimiento de Validacion Cruzada para la eleccién del nimero 6ptimo de
Componentes Principales para el analisis DAPC.

Salidas de texto del software R, paquete adegenet v. 2.0, indicando los mejores valores de PCs
para la prediccién con el menor error cuadrado (MSE), pertenecientes a la figura MNL.

Median and Confidence Interval for Random Chance
2.50% 50% 97.50%
0.0816802  0.12242  0.180245

Mean Succesful Assignment by Number of PCs of PCA
10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 110 120 130
0.4653472 0.5196528 0.5050694 0.4421528 0.4352083 0.4345139 0.4486111 0.4013889 0.3558333 0.3384722 0.2870833 0.2375694 0.1271528

Number of PCs Achieving Highest mean Success
20

Root mean Squared Error by Number of PCs of PCA
10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 110 120 130
0.5442562 0.4926008 0.5047553 0.5669542 0.5715887 0.5714328 0.5578066 0.6041111 0.6501424 0.6666838 0.7201916 0.7671816 0.8755353

Number of PCs Achieving Lowest MSE
20
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Tablas AT11. Estimadores de las medias de los MLM (REML) en SAS 9.0® (PROC MIXED) para los caracteres fenotipicos determinados del afio
2014, tomando a la variable Claster como factor fijo. n=170 genotipos.

Rendimiento (RTO, Kg ha-1)

Least Squares Means

Effect Cluster Estimador Err.estandar DF Valor t Pr > |t] Alfa Lower Upper
Cluster 1 3385.15 114.78 804 29.49 <.0001 0.05 3159.85 3610.45
Cluster 2 2786.64 120.88 804 23.05 <.0001 0.05 2549.36 3023.91
Cluster 3 3502.95 108.19 804 32.38 <.0001 0.05 3290.57 3715.32
Cluster 4 3794.03 125.51 804 30.23 <.0001 0.05 3547.66 4040.40

Dias a espigazo6n (dEsp, dias)

Least Squares Means

Effect Cluster Estimador Err.estandar DF Valor t Pr > |t] Alfa Lower Upper
Cluster 1 77 .6642 2.2130 809 35.10 <.0001 0.05 73.3203 82.0080
Cluster 2 74.9511 2.2342 809 33.55 <.0001 0.05 70.5655 79.3367
Cluster 3 71.9832 2.1906 809 32.86 <.0001 0.05 67.6832 76.2832
Cluster 4 71.8609 2.2514 809 31.92 <.0001 0.05 67.4416 76.2803

Peso de mil granos (TKW, g.)

Least Squares Means

Effect Cluster Estimador Err.estandar DF Valor t Pr > |t Alfa Lower Upper
Cluster 1 34.2971 1.4830 797 23.13 <.0001 0.05 31.3860 37.2083
Cluster 2 35.7532 1.5110 797 23.66 <.0001 0.05 32.7872 38.7193
Cluster 3 36.0121 1.4543 797 24.76 <.0001 0.05 33.1574 38.8668
Cluster 4 32.3022 1.5327 797 21.08 <.0001 0.05 29.2936 35.3108

Contenido de proteina (PROT, %)

Least Squares Means

Effect Cluster Estimador Err.estandar DF Valor t Pr > |t Alfa Lower Upper
Cluster 1 12.5737 0.2776 803 45.30 <.0001 0.05 12.0288 13.1186
Cluster 2 13.0441 0.2823 803 46.21 <.0001 0.05 12.4900 13.5981
Cluster 3 12.4130 0.2730 803 45.47 <.0001 0.05 11.8771 12.9488
Cluster 4 11.9910 0.2858 803 41.95 <.0001 0.05 11.4300 12.5521
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Fuerza de gluten (valor de sedimentacién SDS, mm)

Least Squares Means

Effect Cluster Estimador Err.estandar DF Valor t Pr > |t] Alfa Lower Upper
Cluster 1 64.7310 3.5413 801 18.28 <.0001 0.05 57.7797 71.6824
Cluster 2 61.9739 3.7640 801 16.46 <.0001 0.05 54.5855 69.3624
Cluster 3 63.9188 3.2956 801 19.40 <.0001 0.05 57.4498 70.3878
Cluster 4 64.7242 3.9352 801 16.45 <.0001 0.05 56.9996 72.4487
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Figura AF5. Patrén de desequilibrio de ligamiento (DL) en la coleccién de CERZOS (n=170 genotipos), calculada mediante 2887 SNPs con posicién
asignada en Allen et al. (2016). Valores de distancia en cM en el eje de abscisas y valores de DL en r? en el eje de ordenadas.
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Figura AF6. Q-Q Plots de los distintos modelos de MA probados.
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Figura AF7. Comparacion entre modelos de MA: MLM y SUPER para los caracteres dias a espigazén (dEsp), contenido de proteina (PROT), rendimiento
(RTO), fuerza de gluten (SDS) y peso de mil granos (TKW). Cromosomas 1=1A, 2=1B, 3=2A, 4=2B, 5=3A, 6=3B, 7=4A, 8=4B, 9=5A, 10=5B, 11=6A, 12=6B,
13=7A, 14=7B, 15= sin mapear en el trabajo de Allen et.al.
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GWAS MLM (Q+K) — PROT 2014 GWAS SUPER (Q+K) — PROT 2014
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Tabla AT12. Marcadores significativos asociados a la duracion de ciclo vegetativo (Hd).

Cromosoma: en el trabajo de Allen et al., 2016 (sin mapear: sin posicion en asignada dicho
trabajo). cM: posicién del marcador en el trabajo de Allen et al., 2016. FDR%: valor maximo de
probabilidad de error, expresado en %.

Caracter/ Marcador Cromosoma cM valorp | -logFDR FDR% N.o af“.b'ef‘tes
Loc significativos

HdBw1l |AX-94458060 |2B 66.33| 5.83E-07| 3.0288853 0.1
HdCall |AX-94458060 |2B 66.33| 3.60E-05| 1.6789485 5
HdBw14 |AX-94458060 |2B 66.33| 0.000203| 1.1815938 10
HdCal4 |AX-94458060 |2B 66.33| 2.65E-08| 4.1656281 0.01
HdPs14 |AX-94458060 |2B 66.33| 1.72E-08| 3.9713041 0.1
HdBw1l |AX-94897349 |5A 13.03| 2.14E-05| 2.1750348 1
HdCall |AX-94897349 |5A 13.03| 6.20E-08| 3.4310946 0.1
HdBw14 |AX-94897349 |5A 13.03| 8.72E-05| 1.2486411 10
HdCal4 |AX-94897349 |5A 13.03| 5.95E-05| 1.9060898 5
HdPs14 |AX-94897349 |5A 13.03| 0.000172| 1.4922195 5 5
HdBw1l |AX-94910468 |7A 36.09| 4.27E-07| 3.141286 0.1
HdCall |AX-94910468 |7A 36.09| 0.000721| 1.2307641 10
HdBw14 |AX-94910468 |7A 36.09| 4.17E-07| 2.4268431 1
HdCal4 |AX-94910468 |7A 36.09| 7.6E-09| 4.5091069 0.01
HdPs14 |AX-94910468 |7A 36.09| 9.39E-05| 1.6292094 5
HdBw1l |PpdA1STS sin mapear 8.83E-07| 2.8827419 1
HdCall |PpdA1STS sin mapear 4.77E-08] 3.539576 0.1
HdBw14 |PpdA1STS sin mapear 8.16E-12| 3.9366114 0.1
HdCal4 |PpdAl1STS sin mapear 1.9E-10| 4.5091069 0.01
HdPs14 |PpdAl1STS sin mapear 8.19E-09| 4.1995677 0.01
HdBw1l |AX-94657532 |7B 221.9] 3.96E-05| 2.0475094 1
HdCall |AX-94657532 |7B 221.9] 0.001217| 1.1139195 10
HdCal4 |AX-94657532 |7B 221.9| 2.09E-06| 2.7538015 1
HdPs14 |AX-94657532 |7B 221.9| 7.52E-06| 2.0011806 1
HdBw1l |AX-94852629 |7B 221.9| 3.96E-05| 2.0475094 1
HdCall |AX-94852629 |7B 221.9] 0.001217| 1.1139195 10
HdCal4 |AX-94852629 |7B 221.9| 2.16E-06| 2.7451579 1
HdPs14 |AX-94852629 |7B 221.9| 1.18E-05| 1.9336937 5 4
HdBw1l |AX-94387960 |sin mapear 6.96E-08| 3.7472031 0.1
HdBw14 |AX-94387960 [sin mapear 0.000403] 1.1043685 10
HdCal4 |AX-94387960 |sin mapear 1.17E-06| 2.9091797 1
HdPs14 |AX-94387960 |sin mapear 0.000136| 1.5485889 5
HdCall |PpdAlaGS105 |sin mapear 0.000401| 1.345471 5
HdBw14 |PpdAl1aGS105 [sin mapear 1.14E-05| 1.5675965 5
HdCal4 |PpdAlaGS105 |sin mapear 6.87E-06 2.40517 1

HdPs14 |PpdAl1aGS105 |sin mapear 1.79E-05| 1.8750527 5
HdBw11l |AX-94493792 |1A 58.79] 0.001268| 1.2167281 10
HdCal4 |AX-94493792 |1A 58.79| 0.000863| 1.3428331 10
HdPs14 |AX-94493792 |1A 58.79| 0.000668| 1.1367078 10 3
HdBw1l |AX-94605029 |1A 58.79] 0.000141| 1.7599052 5
HdCal4 |AX-94605029 |1A 58.79| 0.000509( 1.480834 5
HdPs14 |AX-94605029 |1A 58.79| 6.52E-05| 1.6959142 5
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Caracter/

N° ambientes

Marcador Cromosoma cM valorp | -logfFDR FDR% L
Loc significativos

HdBw1l |AX-94607056 |1A 58.79| 0.000164| 1.724103 5
HdCal4 |AX-94607056 |1A 58.79| 0.000418| 1.5282654 5
HdPs14 |AX-94607056 |1A 58.79] 0.00015| 1.5254817 5
HdBw1l |AX-94638943 |1A 58.79| 0.000194| 1.6857092 5
HdCal4 |AX-94638943 |1A 58.79| 0.000608| 1.4359908 5
HdPs14 |AX-94638943 |1A 58.79| 0.000343| 1.3072086 10
HdBw1l |AX-94773234 |1A 58.79| 0.000878| 1.3145422 5
HdCal4 |AX-94773234 |1A 58.79] 0.001159| 1.260135 10
HdPs14 |AX-94773234 |1A 58.79| 0.000207| 1.4439506 5
HdBw1l |AX-94910059 |1A 58.79] 0.000941| 1.2961917 10
HdCal4 |AX-94910059 |1A 58.79| 0.001325| 1.2221684 10
HdPs14 |AX-94910059 |1A 58.79| 0.000729| 1.1168075 10
HdBw1l |AX-95014454 |1A 58.79| 0.000141| 1.7599052 5
HdCal4 |AX-95014454 |1A 58.79| 0.000954| 1.3150085 10
HdPs14 |AX-95014454 |1A 58.79| 0.000313| 1.332126 10
HdBw1l |AX-95020827 |1A 58.79] 0.00015| 1.7450443 5
HdCal4 |AX-95020827 |1A 58.79| 0.000546| 1.463302 5
HdPs14 |AX-95020827 |1A 58.79| 0.000201| 1.4515212 5
HdBw1l |AX-95135871 |1A 58.79| 0.000161| 1.729059 5
HdCal4 |AX-95135871 |1A 58.79| 0.000581| 1.4477458 5
HdPs14 |AX-95135871 |1A 58.79| 0.000226| 1.4213731 5
HdBw1l |AX-95154988 |1A 58.79| 0.000163| 1.7255725 5
HdCal4 |AX-95154988 |1A 58.79| 0.000596| 1.4408786 5 3
HdPs14 |AX-95154988 |1A 58.79| 0.000185| 1.4730974 5
HdBw1l |AX-94810466 |1B 61.73| 0.000764| 1.3509658 5
HdCal4 |AX-94810466 |1B 61.73| 0.001229| 1.2436328 10
HdPs14 |AX-94810466 |1B 61.73| 0.000703| 1.1249248 10
HdBw1l |AX-95218877 |1B 61.73| 0.001341| 1.2017989 10
HdBw14 |AX-95218877 |1B 61.73| 0.000413| 1.1010007 10
HdCal4 |AX-95218877 |1B 61.73| 0.000821| 1.3562241 5
HdBw1l |AX-94395539 |2B 61.48| 2.95E-05| 2.1099456

HdCal4 |AX-94395539 |2B 61.48| 1.54E-07| 3.4789586 0.1
HdPs14 |AX-94395539 |2B 61.48| 0.000027| 1.8216573 5
HdBw1l |AX-94643790 |2B 61.15| 5.84E-05| 1.9619174 5
HdCal4 |AX-94643790 |2B 61.15| 6.27E-08| 3.823536 0.1
HdPs14 |AX-94643790 |2B 61.15| 2.46E-06| 2.1601354

HdCall |AX-94482952 |3A 84.43| 0.000951| 1.1704133 10
HdCal4 |AX-94482952 |3A 84.43| 0.001082| 1.2796059 10
HdPs14 |AX-94482952 |3A 84.43| 0.000302 1.34218 10
HdCall |AX-94713349 |3A 84.43| 0.000714| 1.2329558 10
HdCal4 |AX-94713349 |3A 84.43| 0.002457| 1.0494309 10
HdPs14 |AX-94713349 |3A 84.43| 0.000452| 1.2335519 10
HdCall |AX-94900738 |3A 84.43| 0.000113| 1.5460322 5
HdCal4 |AX-94900738 |3A 84.43] 0.00022| 1.667191 5
HdPs14 |AX-94900738 |3A 84.43| 0.000111| 1.5943754 5
HdCall |AX-95175980 |3A 84.43| 0.000174| 1.4833072 5
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Caracter/

N° ambientes

Marcador Cromosoma cM valorp | -logfFDR FDR% L
Loc significativos
HdCal4 |AX-95175980 |3A 84.43| 0.001713| 1.1490794 10
HdPs14 |AX-95175980 |3A 84.43| 0.000138| 1.5454596 5
HdCall |AX-95160995 |5A 13.03| 4.14E-05| 1.6653569 5
HdBw14 |AX-95160995 [5A 13.03| 2.00E-05| 1.4471484 5
HdCal4 |AX-95160995 [5A 13.03| 4.22E-06| 2.5498914 1
HdBw11l |AX-94526376 |[6A 0| 0.000144| 1.7542273 5
HdBw14 |AX-94526376 |6A 0| 0.000159| 1.2032593 10
HdCal4 |AX-94526376 |6A 0| 0.000194| 1.6922602 5
HdBw1l |AX-94847471 |7A 35.47] 4.01E-06| 2.4765827 1
HdCald4 |AX-94847471 |[7A 35.47| 5.47E-06| 2.4726877 1
HdPs14 |AX-94847471 |[7A 35.47| 0.000377| 1.2818788 10
HdCall |AX-94579514 (7B 189.8| 0.001318| 1.0950616 10
HdBw14 |AX-94579514 |7B 189.8| 0.000724| 1.0167633 10
HdCal4 |AX-94579514 |7B 189.8| 0.000149| 1.7431777 5
HdBw1l |AX-94695663 [sin mapear 1.33E-05| 2.2639806 1
HdCal4 |AX-94695663 |[sin mapear 2.43E-06( 2.7116919 1 3
HdPs14 |AX-94695663 |[sin mapear 0.001042| 1.0407795 10
HdBw1l |AX-94745092 [sin mapear 2.16E-05| 2.1729465 1
HdCald4 |AX-94745092 [sin mapear 2.99E-06| 2.6522093 1
HdPs14 |AX-94745092 [sin mapear 0.000503] 1.2061039 10
HdBw1l |AX-94844583 [sin mapear 0.001662| 1.1451207 10
HdBw14 |AX-94844583 [sin mapear 0.000114| 1.2284044 10
HdCal4 |AX-94844583 [sin mapear 9.55E-05| 1.8231753 5
HdBw11l |AX-94877635 [sin mapear 0.000281| 1.5979382 5
HdCald4 |AX-94877635 [sin mapear 0.000482| 1.493934 5
HdPs14 |AX-94877635 [sin mapear 0.000191| 1.4652246 5
HdBw1l |AX-95112961 [sin mapear 0.00084| 1.3259965 5
HdCal4 |AX-95112961 [sin mapear 0.002055| 1.0980198 10
HdPs14 |AX-95112961 [sin mapear 0.000958| 1.0579415 10
HdBw1l |AX-95202784 [sin mapear 0.000246| 1.6300643 5
HdCal4 |AX-95202784 [sin mapear 0.000249] 1.6426325 5
HdPs14 |AX-95202784 |[sin mapear 0.000013] 1.9200535 5
HdBw1l |AX-95113161 (1A 88.71| 0.000465| 1.4767505 5
HdCal4 |AX-95113161 |1A 88.71| 0.000142| 1.7517645 5
HdCal4 |AX-95161376 |1A 58.79| 0.001206| 1.2489138 10
HdPs14 |AX-95161376 |1A 58.79| 0.000502| 1.2064319 10
HdBw1l |AX-95629375 |1A 88.71| 0.001446| 1.1817287 10
HdCal4 |AX-95629375 |1A 88.71| 0.001557| 1.1760675 10
HdBw1l |AX-94711346 |1B 24.64| 1.37E-07| 3.5346334 0.1 2
HdCal4 |AX-94711346 |1B 24.64| 0.002397| 1.0560656 10
HdBw1l |AX-94716030 |1B 35.34| 0.000733| 1.3616718 5
HdCal4 |AX-94716030 |1B 35.34| 0.001537| 1.1798818 10
HdBw14 |AX-94385320 |2A 22.81| 1.15E-05| 1.566104 5
HdCal4 |AX-94385320 |2A 22.81| 0.000919| 1.3254716 10
HdBw1l |AX-94475676 |2A 162.5| 0.002011| 1.0960661 10
HdCal4 |AX-94475676 |2A 162.5| 0.000829| 1.3536584 5
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Caracter/

N° ambientes

Marcador Cromosoma cM valorp | -logfFDR FDR% L
Loc significativos
HdCal4 |AX-94594842 |2A 24.5| 0.000209| 1.678084 5
HdPs14 |AX-94594842 |2A 24.5] 0.000682| 1.1320475 10
HdCal4 |AX-94717360 |2A 22.81| 1.58E-05| 2.1771667 1
HdPs14 |AX-94717360 |2A 22.81| 0.001227| 1.0085351 10
HdBw1l |AX-94525631 |2B 65.83| 6.36E-07| 2.9978025 1
HdCal4 |AX-94525631 |2B 65.83| 0.000558| 1.4579558 5
HdBw1l |AX-94817182 |2B 65.83| 2.98E-04| 1.5842663 5
HdCall |AX-94817182 |2B 65.83| 0.000512| 1.2996169 10
HdBw1l |AX-95077443 |2B 85.21| 2.06E-05| 2.1827215 1
HdCal4 |AX-95077443 |2B 85.21| 0.000237| 1.6523669 5
HdCall |AX-94397869 |3A 84.43| 1.81E-04| 1.4774929 5
HdPs14 |AX-94397869 |3A 84.43| 0.000115| 1.587387 5
HdCall |AX-94498500 |3A 198.54| 0.000694| 1.2388964 10
HdCal4 |AX-94498500 |3A 198.54| 0.002275| 1.070149 10
HdCall |AX-94522663 |3A 84.43| 0.000238| 1.4343132 5
HdPs14 |AX-94522663 |3A 84.43| 0.000176| 1.4855867 5
HdCal4 |AX-94565139 |3A 84.43| 0.002609| 1.0334915 10
HdPs14 |AX-94565139 |3A 84.43| 0.000647| 1.1444331 10
HdBw1l |AX-94603022 |3A 84.43| 0.000964| 1.2895848 10
HdCall |AX-94603022 |3A 84.43| 4.21E-05| 1.6635202 5
HdCall |AX-94659266 |3A 84.43| 2.58E-04| 1.4209031 5
HdPs14 |AX-94659266 |3A 84.43| 0.000171| 1.4930742 5
HdCall |AX-94734504 |3A 84.43| 0.000364| 1.362656 5 2
HdPs14 |AX-94734504 |3A 84.43| 0.000244| 1.400229 5
HdCall |AX-94798864 |3A 84.43| 7.23E-04| 1.2301789 10
HdPs14 |AX-94798864 |3A 84.43| 0.000895| 1.072113 10
HdCall |AX-95108369 |3A 84.43| 0.000117| 1.5411965 5
HdPs14 |AX-95108369 |3A 84.43| 9.23E-05| 1.6326346 5
HdCall |AX-95174994 |3A 84.43| 0.000258| 1.4209031 5
HdPs14 |AX-95174994 |3A 84.43| 0.000195| 1.460147 5
HdBw14 |AX-94552332 |4A 214.31| 0.000547| 1.0606947 10
HdCal4 |AX-94552332 |4A 214.31| 2.17E-05| 2.1026468 1
HdBw14 |AX-94651591 |4A 214.31| 0.000771| 1.0066295 10
HdCal4 |AX-94651591 |4A 214.31| 0.000393| 1.5422911 5
HdCal4 |AX-94543294 |4B 62.43| 1.62E-04| 1.7270393 5
HdPs14 |AX-94543294 |4B 62.43| 0.001235| 1.0071897 10
HdBw1l |AX-94544686 |4B 57.46| 8.95E-06| 2.3340526 1
HdCal4 |AX-94544686 |4B 57.46| 0.000205| 1.6819167 5
HdBw1l |AX-94732643 |4B 31.85| 3.58E-05| 2.0694902 1
HdCal4 |AX-94732643 |4B 31.85| 0.00078| 1.3702835 5
HdCall |AX-95630515 |4B 125.6| 0.000891| 1.1850521 10
HdBw14 |AX-95630515 |4B 125.6] 0.000224| 1.1724024 10
HdBw1l |AX-94403832 |5A 11.38| 0.000279| 1.600303 5
HdCall |AX-94403832 |5A 11.38| 0.001784| 1.0224051 10
HdBw1l |AX-94406590 |5A 40.05| 0.000147| 1.7499005 5
HdCal4 |AX-94406590 |5A 40.05| 0.001186| 1.2537047 10
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Caracter/

N° ambientes

Marcador Cromosoma cM valorp | -logfFDR FDR% L
Loc significativos
HdBw1l |AX-94654737 |5A 10.64| 0.000434| 1.4938348 5
HdCall |AX-94654737 |5A 10.64| 0.001103| 1.1367426 10
HdCall |AX-94493169 |5B 104| 1.14E-03] 1.1281478 10
HdCal4 |AX-94493169 |5B 104| 0.001742| 1.144286 10
HdCal4 |AX-94523405 |5B 115.02| 3.96E-06]| 2.5686339 1
HdPs14 |AX-94523405 |5B 115.02| 4.35E-05| 1.7578264 5
HdCall |AX-95070532 |5B 104| 6.22E-04| 1.2613303 10
HdCal4 |AX-95070532 |5B 104| 0.000714| 1.3939663 5
HdCall |AX-95168764 |5B 107.7] 0.001645| 1.0419645 10
HdCal4 |AX-95168764 |5B 107.7] 0.000213| 1.6737106 5
HdBw1l |AX-94921385 |6A 95.92| 0.000944| 1.2952624 10
HdCal4 |AX-94921385 |6A 95.92| 7.82E-05| 1.8581224 5
HdCall |AX-94505942 |6B 123.2| 0.001591| 1.0499772 10
HdCal4 |AX-94505942 |6B 123.2| 6.01E-06 2.44453 1
HdCal4 |AX-94442393 |7A 30.66| 0.000254| 1.6383862 5
HdPs14 |AX-94442393 |7A 30.66| 0.000394| 1.2696993 10
HdBw1l |AX-94624431 |7A 29.9] 9.92E-04| 1.2820778 10
HdCal4 |AX-94624431 |7A 29.9] 0.000548| 1.4623198 5
HdCal4 |AX-94906538 |7A 29.86| 0.002325| 1.0643587 10
HdPs14 |AX-94906538 |7A 29.86| 0.000373| 1.284515 10
HdBw1l |AX-95186853 |7A 33.72| 2.19E-03| 1.0746054 10
HdCal4 |AX-95186853 |7A 33.72| 0.001844| 1.1282364 10
HdBw1l |AX-95629382 |7A 30.27| 0.001972| 1.101115 10 2
HdCal4 |AX-95629382 |7A 30.27| 0.000799| 1.3637696 5
HdBw1l |AX-95630164 |7A 30.59| 0.002441| 1.0484028 10
HdCal4 |AX-95630164 |7A 30.59| 0.001264| 1.2355595 10
HdBw1l |AX-94512819 |7B 305.67| 0.001398| 1.1906206 10
HdCall |AX-94512819 |7B 305.67| 5.5E-06| 1.8377831 5
HdCall |AX-94634020 |7B 307.93| 0.001357| 1.0881108 10
HdCal4 |AX-94634020 |7B 307.93| 0.00006| 1.9048736 5
HdCall |AX-94796657 |7B 307.93| 1.57E-04| 1.498258 5
HdCal4 |AX-94796657 |7B 307.93 0.0002| 1.6869027 5
HdCall |AX-94936984 |7B 157.14] 0.000332| 1.3785526 5
HdBw14 |AX-94936984 |7B 157.14] 0.00076| 1.0090365 10
HdCal4 |AX-95130728 |7B 98.62| 1.63E-03| 1.1633082 10
HdPs14 |AX-95130728 |7B 98.62| 0.000204| 1.4475083 5
HdCal4 |AX-95248379 |7B 112.14] 0.000687| 1.4039627 5
HdPs14 |AX-95248379 |7B 112.14] 0.000945| 1.0607464 10
HdBw1l |AX-94459558 |sin mapear 1.44E-08| 4.1663202 0.01
HdBw14 |AX-94459558 [sin mapear 0.000555] 1.0584072 10
HdCald4 |AX-94494687 [sin mapear 0.001904| 1.1192379 10
HdPs14 |AX-94494687 |sin mapear 0.001145] 1.0219123 10
HdCal4 |AX-94533005 [sin mapear 1.87E-05| 2.1372516 1
HdPs14 |AX-94533005 [sin mapear 0.000242] 1.4027384 5
HdBw11l |AX-94540603 [sin mapear 9.31E-04 1.29883 10
HdCal4 |AX-94540603 [sin mapear 6.82E-05( 1.8822373 5
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Caracter/

N° ambientes

Marcador Cromosoma cM valorp | -logfFDR FDR% L
Loc significativos
HdBw14 |AX-94932858 |sin mapear 0.000654| 1.0330063 10
HdCald4 |AX-94932858 [sin mapear 0.000944| 1.3179215 10
HdBw1l |AX-95124961 |sin mapear 1.44E-03| 1.1819012 10
HdPs14 |AX-95124961 [sin mapear 0.000391| 1.272316 10
HdBw11l |AX-95146929 |sin mapear 0.002212| 1.0724226 10
HdCald4 |AX-95146929 [sin mapear 0.000444| 1.5137409 5 2
HdBw1l |AX-95220897 [sin mapear 0.000434| 1.4936471 5
HdCald4 |AX-95220897 [sin mapear 0.000897| 1.3321478 10
HdCal4 |AX-95685381 [sin mapear 0.001654| 1.1590371 10
HdPs14 |AX-95685381 [sin mapear 0.000466| 1.2254171 10
HdBw1l |PpdA1aGS100 |sin mapear 4.65E-05| 2.0126851 1
HdCall |PpdA1aGS100 [sin mapear 0.000281| 1.4070256 5
HdCal4 |AX-94390204 |[1A 81.68| 0.001173| 1.2568529 10
HdBw1l |AX-94690045 |1A 88.71| 0.002105| 1.0847209 10
HdBw1l |AX-95148214 |1A 88.71| 0.000841| 1.3257656 5
HdBw11l |AX-95255804 |1A 88.71| 0.001956| 1.1031961 10
HdCal4 |AX-95630536 |1A 54.04| 0.000707| 1.3964243 5
HdBw11l |AX-94382922 |1B 88.94 0.0004| 1.5137712 5
HdBw1l |AX-94395727 |1B 57.06| 0.000275| 1.6035221 5
HdBw11l |AX-94395875 |1B 99.31| 0.001901| 1.1103962 10
HdBw1l |AX-94401616 |1B 61.73| 0.000965| 1.2895064 10
HdBw1l |AX-94417303 |1B 111.86| 0.000156| 1.735958 5
HdCal4 |AX-94466262 |1B 24.64| 0.002885| 1.0074134 10
HdBw1l |AX-94481264 |1B 38.86| 0.000074| 1.908153 5
HdBw1l |AX-94517103 |1B 62.11| 0.002865| 1.0109915 10
HdBw11l |AX-94534534 |1B 97.59| 0.001455| 1.1800564 10
HdCal4 |AX-94665545 |1B 61.73| 0.001374| 1.2118566 10
HdBw1l |AX-94719104 |1B 97.59| 0.001224| 1.2261197 10
HdBw1l |AX-94747858 |1B 61.73| 0.002236| 1.0697078 10 1
HdBw11l |AX-94757270 |1B 38.86| 0.000531| 1.4440336 5
HdBw1l |AX-94761084 |1B 92.32| 0.001067| 1.2627942 10
HdBw11l |AX-94773580 |1B 62.11| 0.000141| 1.7589067 5
HdCal4 |AX-94783957 |1B 75.01| 0.002916| 1.0046227 10
HdBw11l |AX-94793167 |1B 55.05| 0.002677| 1.0266413 10
HdBw1l |AX-94807857 |1B 90.63| 0.001176| 1.2367211 10
HdBw11l |AX-94820148 |1B 88.94| 0.000354| 1.5429476 5
HdBw1l |AX-94871042 |1B 55.05| 0.000709| 1.370336 5
HdCal4 |AX-94945493 |1B 35.34| 0.002841| 1.0113238 10
HdBw1l |AX-95016154 |1B 95.03| 0.001323| 1.2053939 10
HdBw1l |AX-95181599 |1B 88.94| 0.000322| 1.5658049 5
HdBw1l |AX-95229114 |1B 61.73| 0.00082| 1.3324454 5
HdBw11l |AX-95629856 |1B 35.63| 0.00098| 1.2853683 10
HdBw1l |AX-95630094 |1B 97.59| 0.002397| 1.0527836 10
HdBw11l |AX-95653055 |1B 35.34| 0.001542| 1.1647405 10
HdCall |AX-94431053 |2A 83.23| 0.001307| 1.0971039 10
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Caracter/

N° ambientes

Loc Marcador Cromosoma cM valorp | -logFDR FDR% significativos
HdCall |AX-94431831 |2A 83.23| 0.001307| 1.0971039 10
HdCall |AX-94437323 |2A 83.23| 0.001307| 1.0971039 10
HdCall |AX-94439506 |2A 83.23| 0.001307| 1.0971039 10
HdCall |AX-94456223 |2A 83.23| 0.001307| 1.0971039 10
HdCall |AX-94472747 |2A 83.23| 0.001307| 1.0971039 10
HdCall |AX-94482471 |2A 83.6] 0.001307| 1.0971039 10
HdCall |AX-94485356 |2A 83.23| 0.001307| 1.0971039 10
HdCald |AX-94588971 |2A 124.18| 0.000458| 1.5065505 5
HdCall |AX-94631087 |2A 40.91| 0.001386| 1.0830448 10
HdCall |AX-94675505 |2A 83.23| 0.000778| 1.2147459 10
HdCall |AX-94728124 |2A 83.23| 0.00178| 1.0228309 10
HdCall |AX-94750740 |2A 48.38| 0.000662| 1.2484566 10
HdCall |AX-94806685 |2A 83.23| 0.000698| 1.2376969 10
HdCald |AX-94827966 |2A 124.18| 0.001163| 1.2592372 10
HdCall |AX-94844172 |2A 83.23| 0.001307| 1.0971039 10
HdBw11l |AX-94864373 |2A 1.59] 0.000146| 1.7508099 5
HdCal4 |AX-94881363 |2A 124.18| 0.001073| 1.2821519 10
HdPs14 |AX-94974299 |2A 164.09| 0.00103| 1.0430938 10
HdCall |AX-95016387 |2A 83.09| 0.001307| 1.0971039 10
HdCall |AX-95072055 |2A 83.6| 0.001307| 1.0971039 10
HdCall |AX-95097447 |2A 83.23| 0.001335| 1.0920494 10
HdCall |AX-95164656 |2A 83.23| 0.000684| 1.2416953 10
HdCal4 |AX-95189751 |2A 124.18| 0.001657| 1.1584107 10 1
HdCall |AX-95228444 |2A 83.23] 0.00095| 1.1708501 10
HdCall |AX-95250363 |2A 83.23| 0.001307| 1.0971039 10
HdCall |AX-95652842 |2A 83.23| 0.001307| 1.0971039 10
HdCal4 |AX-94488406 |2B 121.05| 0.000123| 1.7782324 5
HdPs14 |AX-94533257 |2B 9.51| 0.000224| 1.4227968 5
HdCal4 |AX-94642776 |2B 0| 0.000522| 1.4743668 5
HdBw14 |AX-94675099 |2B 9.51| 0.000361| 1.1185872 10
HdBw1l |AX-94681927 |2B 88.71| 0.001372| 1.1955882 10
HdCal4d |AX-94708698 |2B 105.38| 0.000685| 1.4049248 5
HdCal4 |AX-94911146 |2B 108.11| 0.000123| 1.7782324 5
HdBw11l |AX-94948233 |2B 75.53| 0.00094| 1.296441 10
HdBw1l |AX-94984146 |2B 89.05| 0.002093| 1.0860792 10
HdPs14 |AX-94989593 |2B 9.51] 0.001197| 1.0133297 10
HdBw1l |AX-95088904 |2B 88.71| 0.000913| 1.3041203 5
HdBw11l |AX-95092568 |2B 89.05| 0.001326| 1.2047406 10
HdBw1l |AX-95188161 |2B 89.05| 0.001042| 1.2688969 10
HdBw11l |AX-94395622 |3A 3.45| 0.000655| 1.3906462 5
HdBw1l |AX-94416693 |3A 3.45| 0.001704| 1.1385829 10
HdBw11l |AX-94421072 |3A 3.45| 0.001129| 1.2476684 10
HdBw1l |AX-94451685 |3A 3.45| 0.000736| 1.3607174 5
HdBw11l |AX-94461092 |3A 3.45| 0.000656| 1.3901529 5
HdBw1l |AX-94480742 |3A 71.81| 0.000105| 1.8271376 5
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Caracter/

N° ambientes

Loc Marcador Cromosoma cM valorp | -logFDR FDR% significativos
HdBw1l |AX-94486651 |3A 3.45| 0.000736| 1.3607174 5
HdBw11l |AX-94508409 |3A 72.33| 6.52E-05| 1.9371685 5
HdPs14 |AX-94521831 |3A 84.43| 0.000469| 1.2241578 10
HdBw11l |AX-94530229 |3A 3.45| 0.001655( 1.1461817 10
HdCall |AX-94561372 |3A 84.43| 0.001367| 1.0863509 10
HdBw11l |AX-94582851 |3A 3.45| 0.001956| 1.1031944 10
HdBw1l |AX-94630312 |3A 72.33| 8.28E-05| 1.8825213 5
HdCal4 |AX-94685875 |3A 3.45| 0.001228| 1.2437941 10
HdCal4 |AX-94712794 |3A 127.87] 0.000377| 1.5518399 5
HdPs14 |AX-94714284 |3A 84.43| 0.000109| 1.5994332 5
HdCall |AX-94716985 |3A 196.94| 0.000187| 1.4721321 5
HdCal4 |AX-94805904 |3A 127.08| 0.001461| 1.1942581 10
HdBw1l |AX-94866206 |3A 3.45| 0.001704| 1.1385829 10
HdBw11l |AX-94944930 |3A 3.45| 0.001205| 1.2301638 10
HdBw1l |AX-94976911 |3A 5.14| 0.001704| 1.1385829 10
HdBw11l |AX-95012846 |3A 3.45| 0.001115| 1.250876 10
HdCal4 |AX-95013434 |3A 127.87| 0.001485| 1.1896243 10
HdCall |AX-95083926 |3A 84.43| 0.001437| 1.074458 10
HdBw1l |AX-95087090 |3A 3.45] 0.00074| 1.3592636 5
HdBw11l |AX-95105613 |3A 72.33| 0.000105| 1.8271376 5
HdBw1l |AX-95172665 |3A 70.64| 8.28E-05| 1.8825213 5
HdCal4 |AX-95218695 |3A 127.87] 0.001485| 1.1896243 10
HdBw1l |AX-95233036 |3A 3.45| 0.001704| 1.1385829 10 1
HdCal4 |AX-95629213 |3A 118.45] 0.002433| 1.0520974 10
HdBw1l |AX-95630046 |3A 71.81] 0.000105| 1.8271376 5
HdCal4 |AX-94535106 |3B 85.27| 0.000761| 1.3770024 5
HdCal4 |AX-95020695 |3B 85.27| 0.001077| 1.2811231 10
HdCal4 |AX-95099372 |3B 85.27| 0.00268| 1.0264484 10
HdBw14 |AX-95239173 |3B 200.3| 0.000306| 1.1387658 10
HdBw11l |AX-94401057 |4A 72.54| 0.00265| 1.0290103 10
HdCal4 |AX-94416122 |4A 214.31| 0.001195( 1.2516072 10
HdCal4 |AX-94544558 |4A 214.72| 0.000165( 1.7235998 5
HdCal4 |AX-94555122 |4A 214.31| 0.001451( 1.1963238 10
HdCald |AX-94627971 |4A 214.31| 0.000396| 1.5409504 5
HdCal4 |AX-94640026 |4A 72.97| 0.001614| 1.1659788 10
HdCal4d |AX-94677424 |4A 214.31] 0.00093| 1.3220713 10
HdCal4 |AX-94876891 |4A 210.24| 0.000826( 1.354849 5
HdCal4d |AX-95126960 [4A 210.24| 2.83E-05| 2.0461439 1
HdCal4 |AX-95197687 |4A 102| 0.000711| 1.3949506 5
HdCal4 |AX-95208702 |4A 210.24] 0.00101| 1.2990897 10
HdCal4 |AX-95237430 |4A 214.31| 0.002231| 1.0755376 10
HdBw11l |AX-94421320 |4B 62.57| 1.66E-05| 2.223202 1
HdBw1l |AX-94511099 |4B 57.46| 0.000356| 1.541582 5
HdBw11l |AX-94512748 |4B 30.45| 0.000428| 1.4973654 5
HdBw1l |AX-94527987 |4B 62.57| 0.001988| 1.099087 10
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Caracter/

N° ambientes

Loc Marcador Cromosoma cM valorp | -logFDR FDR% significativos
HdBw1l |AX-94542156 |4B 57.46| 0.000359| 1.5400214 5
HdBw11l |AX-94734340 |4B 62.57| 3.78E-05| 2.0578081 1
HdBw1l |AX-94740598 |4B 62.57| 0.001378| 1.1944084 10
HdBw14 |AX-94915722 |4B 31.85| 0.000484| 1.0785594 10
HdBw1l |AX-94954115 |4B 62.57| 0.002952| 1.0042802 10
HdBw14 |AX-95090175 |4B 24.02| 0.000294| 1.143548 10
HdCal4 |AX-95178548 |4B 63.44| 0.002396| 1.0561568 10
HdCald |AX-95191849 |4B 62.57| 0.002396| 1.0561568 10
HdCall |AX-95227888 |4B 134.11| 0.000376| 1.3570212 5
HdBw14 |AX-94399337 |5A 13.83| 0.000725| 1.0166374 10
HdCall |AX-94428612 |5A 40.51| 0.001217| 1.1137464 10
HdBw11l |AX-94542396 |5A 32.9] 0.000711| 1.3694592 5
HdCal4 |AX-94577029 |5A 92.18| 0.000761| 1.3768844 5
HdBw11l |AX-94651425 |5A 89.02| 0.002077| 1.0880381 10
HdBw1l |AX-95099367 |5A 89.02| 0.000416| 1.5038588 5
HdCal4 |AX-95107770 |5A 91.37| 2.65E-05| 2.059733 1
HdCall |AX-95259552 |5A 44.01| 0.000792| 1.2108091 10
HdCall |AX-94426211 |5B 102.5| 0.000393| 1.3487316 5
HdBw1l |AX-94438836 |5B 229.22| 0.000843( 1.3250121 5
HdCal4 |AX-94453200 |5B 112.7| 0.00029( 1.6099355 5
HdCall |AX-94552728 |5B 102.5| 0.000396( 1.347604 5
HdBw11l |AX-94562180 |5B 228.42| 0.001356| 1.1988491 10
HdBw14 |AX-94597114 |5B 254.02| 0.000325( 1.1317793 10 1
HdCall |AX-94619240 |5B 208.42| 0.00102| 1.1547794 10
HdBw14 |AX-94661528 |5B 166.72| 0.000754| 1.0102022 10
HdCall |AX-94664142 |5B 102.5| 0.000641| 1.2551659 10
HdCall |AX-94664153 |5B 149.36| 0.001458| 1.0710367 10
HdBw11l |AX-94711368 |5B 6.86| 0.000238| 1.6373698 5
HdCall |AX-94821607 |5B 209.94( 0.000814( 1.2048906 10
HdCall |AX-94866863 |5B 210| 0.00102| 1.1547794 10
HdCall |AX-94972025 |5B 209.94| 0.001113( 1.1347126 10
HdCall |AX-95022480 |5B 211.3| 5.99E-05| 1.6257195 5
HdCall |AX-95077961 |5B 102.5| 0.000812| 1.2054946 10
HdCall |AX-95090344 |5B 220.94| 0.001827| 1.0166412 10
HdCall |AX-95142193 |5B 207.61| 0.001046( 1.1489902 10
HdCall |AX-95197417 |5B 24.23| 1.19E-05| 1.7733337 5
HdCall |AX-95202751 |5B 210.77| 0.000164| 1.4925628 5
HdBw14 |AX-95227398 |5B 119.49| 0.000549| 1.060052 10
HdCall |AX-95227700 |5B 102.5| 0.000812| 1.2054946 10
HdCall |AX-95232147 |5B 149.36] 0.001111] 1.1350979 10
HdBw14 |AX-95245468 |5B 166.58| 0.000754| 1.0102022 10
HdCall |AX-95248799 |5B 210.32| 0.001113| 1.1347126 10
HdCall |AX-95679618 |5B 102.31| 0.000396| 1.347604 5
HdBw11l |AX-94461279 |6A 183.23] 0.001248] 1.2209265 10
HdCal4 |AX-94623196 |6A 221.75| 0.001166( 1.2586608 10
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Caracter/

N° ambientes

Loc Marcador Cromosoma cM valorp | -logFDR FDR% significativos
HdBw1l |AX-94418040 |6B 40.97| 0.002052| 1.0910093 10
HdPs14 |AX-94444496 |6B 81.39| 7.41E-05| 1.6739286 5
HdCal4 |AX-94447557 |6B 130.12| 0.001459| 1.1946182 10
HdCal4 |AX-94490363 |6B 130.12| 0.000771| 1.3735058 5
HdCal4 |AX-94554589 |6B 131.81| 0.000741| 1.3841974 5
HdCal4d |AX-94554671 |6B 160.1| 0.002825( 1.0128038 10
HdCal4 |AX-94584253 |6B 130.12| 0.001286| 1.2305695 10
HdCal4d |AX-94661617 |6B 131.81] 0.000787| 1.3677004 5
HdCal4d |AX-94676322 |6B 131.81| 0.000967| 1.3113055 10
HdCal4 |AX-94685270 |6B 130.12| 0.000943| 1.3181618 10
HdCal4 |AX-94707895 |6B 2.48| 0.00159| 1.1701958 10
HdCald |AX-94859969 |6B 130.12| 0.000596| 1.4412106 5
HdCal4 |AX-94878987 |6B 130.12| 0.000703| 1.3982347 5
HdPs14 |AX-94916148 |6B 81.39] 0.000952| 1.0592755 10
HdCal4d |AX-94916571 |6B 2.48| 0.002339| 1.0627198 10
HdCal4 |AX-94920804 |6B 130.12| 0.000225| 1.6627613 5
HdBw1l |AX-95164366 |6B 84.61| 0.000155| 1.7379634 5
HdBw11l |AX-95244177 |6B 42.87| 2.39E-05| 2.1531485 1
HdBw1l |AX-94384640 |7A 30.27| 0.000591| 1.4169787 5
HdCald |AX-94384726 |7A 30.27| 0.002537| 1.040932 10
HdBw14 |AX-94422709 |7A 29.86| 9.69E-05| 1.2406291 10
HdCald |AX-94444928 |7A 27.21| 0.001131| 1.2671229 10
HdBw1l |AX-94474346 |7A 29.9| 0.002647| 1.0292589 10 1
HdBw11l |AX-94490431 |7A 29.9] 0.000308| 1.5766572 5
HdCal4 |AX-94523322 |7A 29.9] 0.000871| 1.340249 10
HdBw11l |AX-94540672 |7A 30.27| 0.001553| 1.1629103 10
HdPs14 |AX-94559169 |7A 29.86| 0.000185 1.47288 5
HdBw11l |AX-94640059 |7A 150.37| 0.001885| 1.1125444 10
HdBw1l |AX-94648939 |7A 33.72| 0.000383| 1.5238652 5
HdBw11l |AX-94696807 |7A 33.72| 0.000714| 1.3683834 5
HdBw1l |AX-94696881 |7A 29.9] 0.000736| 1.3605774 5
HdCal4 |AX-94705221 |7A 29.86| 0.001698| 1.1515204 10
HdBw1l |AX-94708546 |7A 33.72| 0.000121| 1.794315 5
HdBw11l |AX-94721680 |7A 33.72| 0.000191| 1.6892936 5
HdBw1l |AX-94727274 |7A 29.9] 0.00249| 1.0436299 10
HdBw11l |AX-94760456 |7A 29.9] 0.002357| 1.0568758 10
HdCal4 |AX-94781123 |7A 29.86| 0.002104| 1.0915709 10
HdCal4 |AX-94880654 |7A 37.25| 0.000185| 1.7017226 5
HdBw14 |AX-94951226 |7A 199.52| 0.000577| 1.0524389 10
HdCal4 |AX-94978156 |7A 28.76| 0.001725| 1.1470623 10
HdCal4 |AX-94979512 |7A 29.9] 0.002336| 1.0630401 10
HdCal4 |AX-94985925 |7A 30.59| 0.000176| 1.7115166 5
HdBw1l |AX-95170264 |7A 29.9] 0.00076| 1.3521753 5
HdBw14 |AX-95238912 |7A 160.6| 0.000607| 1.0447505 10
HdPs14 |AX-95254965 |7A 29.9] 0.000975| 1.0542035 10
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Caracter/

N° ambientes

Loc Marcador Cromosoma cM valorp | -logFDR FDR% significativos
HdBw1l |AX-95653125 [7A 33.72| 0.000368| 1.5336941 5
HdBw1l |AX-94429568 |7B 240.58| 0.001054| 1.2659496 10
HdBw11l |AX-94474770 |7B 304.08| 0.000406| 1.5099529 5
HdCal4 |AX-94484195 |7B 218.64| 0.000371| 1.5556127 5
HdCal4 |AX-94541297 |7B 218.68| 0.001486| 1.1893567 10
HdBw14 |AX-94551016 |7B 159.29] 0.000734| 1.0146586 10
HdCall |AX-94561917 |[7B 306.98| 0.000824| 1.2021499 10
HdBw1l |AX-94603415 |7B 304.08] 0.00097| 1.2880374 10
HdPs14 |AX-94742020 |7B 100.3| 0.00016| 1.5092947 5
HdBw1l |AX-94915462 |7B 14.21| 1.57E-05| 2.2339904 1
HdCal4 |AX-94952772 |7B 105.52| 0.001976] 1.108949 10
HdBw1l |AX-94963644 |7B 3.41] 0.00089| 1.3109659 5
HdCal4 |AX-95091816 [7B 283.83| 0.000112| 1.7945391 5
HdCal4 |AX-95093160 |7B 307.93| 0.000497| 1.4863271 5
HdCal4 |AX-95110830 |[7B 242.39| 0.000483| 1.4933614 5
HdCal4 |AX-95133915 |7B 307.93| 4.58E-05| 1.9533271 5
HdBw1l |AX-95152033 |[7B 282.14| 0.000853| 1.3219202 5
HdBw1l |AX-95172810 |7B 14.21| 2.73E-05| 2.1261107 1
HdCall |AX-95195424 7B 306.98| 0.000245| 1.429674 5
HdCal4 |AX-95196340 |7B 313.88| 0.000232| 1.6569157 5
HdCal4 |AX-95652902 |[7B 309.53| 0.000145| 1.7478837 5
HdCal4 |AX-94381954 [sin mapear 4.43E-05] 1.959509 5
HdCall |AX-94385515 [sin mapear 0.000297| 1.3975373 5 1
HdCald4 |AX-94412814 [sin mapear 0.000995] 1.3031923 10
HdCald |AX-94432664 |sin mapear 0.002906| 1.0055243 10
HdCall |AX-94433021 [sin mapear 8.89E-05( 1.5777446 5
HdBw11l |AX-94435735 [sin mapear 0.00192| 1.1078701 10
HdBw1l |AX-94449455 |sin mapear 0.000946] 1.2948271 10
HdCal4 |AX-94451862 [sin mapear 0.000543| 1.4648286 5
HdCall |AX-94464525 [sin mapear 0.00009 1.57618 5
HdCal4 |AX-94470386 [sin mapear 0.002781| 1.0168687 10
HdBw1l |AX-94491754 [sin mapear 0.00094| 1.2963969 10
HdCald |AX-94494720 [sin mapear 0.002734| 1.0212799 10
HdCald4 |AX-94496718 [sin mapear 0.001767| 1.140329 10
HdBw1l |AX-94504714 [sin mapear 0.001661| 1.1452312 10
HdCal4 |AX-94510225 [sin mapear 0.000854| 1.3454809 10
HdBw1l |AX-94522863 [sin mapear 0.000976| 1.2864187 10
HdBw11l |AX-94535421 [sin mapear 0.000267| 1.6100255 5
HdPs14 |AX-94538260 [sin mapear 0.00011| 1.5959251 5
HdCal4 |AX-94550243 [sin mapear 0.001485] 1.1896243 10
HdCald4 |AX-94554795 [sin mapear 0.000627| 1.4279377 5
HdBw11l |AX-94560970 [sin mapear 0.00138] 1.1940993 10
HdCal4 |AX-94567652 [sin mapear 0.002331| 1.0635732 10
HdCal4 |AX-94620485 [sin mapear 0.000136] 1.7601557 5
HdPs14 |AX-94642146 [sin mapear 0.001068| 1.0358272 10
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Caracter/ Marcador Cromosoma cM valor p -logFDR FDR% N.O a'f”.bief”es
Loc significativos

HdBw1l |AX-94653203 |sin mapear 0.002769| 1.0188385 10
HdCald4 |AX-94665528 [sin mapear 0.001244| 1.2402229 10
HdCal4 |AX-94670015 |sin mapear 0.000163| 1.7255375 5
HdBw1l |AX-94687872 [sin mapear 0.001635| 1.1494165 10
HdCall |AX-94689320 |sin mapear 0.000151| 1.5042515 5
HdBw1l |AX-94692504 [sin mapear 0.000802| 1.3381424 5
HdCal4 |AX-94733011 |sin mapear 0.00054| 1.4657795 5
HdCal4 |AX-94767243 |sin mapear 0.000835| 1.3518606 5
HdCall |AX-94814592 |sin mapear 0.001013] 1.1562171 10
HdCal4 |AX-94851711 |sin mapear 0.000169| 1.7190046 5
HdPs14 |AX-94889934 |sin mapear 0.000434| 1.2444241 10
HdCall |AX-94893064 [sin mapear 0.0006] 1.2684551 10
HdCall |AX-94924039 |sin mapear 0.000151| 1.5042515 5
HdCall |AX-94957467 [sin mapear 0.001845] 1.0141494 10
HdCall |AX-94980566 |sin mapear 0.000517| 1.2980061 10
HdCall |AX-95014658 [sin mapear 0.001307] 1.0971039 10 1
HdCall |AX-95094005 |sin mapear 0.000174| 1.4827859 5
HdCal4 |AX-95094419 [sin mapear 0.001601] 1.1682296 10
HdBw1l |AX-95098685 |sin mapear 5.46E-05| 1.976989 5
HdBw1l |AX-95099434 [sin mapear 9.41E-05( 1.853007 5
HdBw1l |AX-95106010 |sin mapear 0.0009| 1.3080007 5
HdCald4 |AX-95112777 [sin mapear 0.000332] 1.5810076 5
HdCall |AX-95133097 |sin mapear 0.000896| 1.1837571 10
HdCall |AX-95137732 [sin mapear 0.001855] 1.0129157 10
HdCal4 |AX-95146695 |sin mapear 4.16E-05| 1.9709125 5
HdCal4 |AX-95159296 [sin mapear 0.00036] 1.5626929 5
HdBw1l |AX-95172612 |sin mapear 0.001372| 1.1955882 10
HdBw1l |AX-95183486 [sin mapear 0.001876] 1.1138487 10
HdCall |AX-95187790 |sin mapear 0.000139| 1.5168992 5
HdCal4 |AX-95207768 [sin mapear 0.001485] 1.1896243 10
HdBw1l |BS0022411 sin mapear 0.000279| 1.5996858 5
HdBw1l |VrnAlMarq sin mapear 0.000761| 1.3520227 5
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Tabla AT13. Haplotipo - Fenotipo de la coleccién de CERZOS (n=170) para marcadores asociados a la longitud de ciclo vegetativo en 4 y 5 ambientes
del sur bonaerense, ordenados en forma decreciente.
Letras A, C, G y T indican los correspondientes nucleétidos en homocigosis en el locus. Letras K, R, Y, indican heterocigosis en el locus.
Gen PpdA1STS: C: PpdAlb (sensible fotoper); B: PpdAla(GS-100) (insensible fotoper); A: PpdAla(GS-105) (insensible fotoper). Gen Vrn-Al: A: alelo

invernal, B: alelo primaveral.

dEsp: dias desde emergencia a espigazon. NE: no espigé. s/d: sin determinar. FA: amplificacion fallida (sin dato).

2B 5A 7A
N° Genot ORIGEN | CLUSTER AX- AX- AX-
94458060 | 94897349 | 94910468

25 VF0121 HUN 1-3 A C A
54 CBWO0101 ARG 1 A C A
111 JOY FRA 1 A C FA
70 GRA ITA 2 A C A
55 CBWO0111 ARG 2 A G A
57 ARB FRA 1 A C A
127 DGE-1 EEUU 1 A C A
114 KAR FRA 1 A FA A
64 BGRA ARG 3 A C A
88 TG RUS 2 A C A
33 CBWO0105 ARG 1 G C A
73 GHDG610 ITA 2 A G A
116 SAC FRA 1 A C A
90 TGSB ARG 2 A C A
86 POL ITA 2 A C A
41 CBW0230 ARG 1 A G A
53 AMA EEUU 1 A C A
81 CDBUCK ARG 2 A C A
133 CBWO05082 ARG 1 A C A
91 TGVF ARG 2 A C A
35 CBWO0120 ARG 1 A G A
22 VF0113 ARG 1 A C A
117 DUE ITA 1 A C A

2AS

PpdA1STS

B B masrl)r:aar SAL dEsp | dEsp | dEsp | dEsp | dEsp Promedio
AX- AX- AX- VIn-Al CAl1ll | BW1l1 | CAl4 | BW14 | PS14
94657532 | 94852629 | 94387960
T T T A 96 98 NE 106 NE 100
T T C B 92 97 83 87 82 88
T T C B 91 97 81 85 76 86
T T T B 82 96 84 88 79 86
T T T B 83 97 82 87 79 86
T T C B 83 94 83 87 79 85
T T C B 82 94 83 87 78 85
T T C B 87 92 83 84 76 85
T T C B 82 93 82 87 77 84
T T T B 83 95 81 85 78 84
T T C B 81 95 82 84 78 84
T T T B 81 95 81 85 77 84
T T C B 85 93 82 83 76 84
T T T B 81 94 81 86 77 84
T T C B 82 94 80 85 77 84
T T C B 83 91 82 86 75 83
T T T B 81 93 80 85 77 83
T T T B 81 94 80 84 76 83
T T C B 81 93 81 85 76 83
T T T B 80 92 81 85 77 83
T T C B 83 93 80 84 75 83
T T C B 86 91 80 84 74 83
T T C B 82 92 80 84 76 83
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2B 5A
N° Genot ORIGEN | CLUSTER AX- AX-
94458060 | 94897349
119 BYB FRA 1 G G
23 VF0163 ARG 1 FA G
109 DUP ITA 3 G
89 TGBB ARG 2
2 BTOP ARG 1 G
7 BICAR ARG 1 G
5 BAMB ARG 3
102 B#6 ARG 2 G
160 CBW05024 ARG 1 G
161 CBWO05072 ARG 1
26 VF0167 ARG 1
115 NEO FRA 1
74 GHD645 ITA 2 G
59 ARC FRA 3
113 ORLU FRA 1
123 EXE FRA 1
34 CBWO0112 ARG 1
112 BIE FRA 1 G
1 BPLA ARG 3 G
37 CBWO0153 ARG 1
125 ART FRA 1
56 CBWO0156 ARG 1
155 Quc3506-2009  CHI 4 G
68 CRE ITA 3 G G
103 HAU WANA 2 G G
118 GAR FRA 1
4 BCRI ARG 3
21 VF042 ARG 3
69 GAB ITA 1
38 CBW0200 ARG 1 G G

7A

AX-
94910468

2AS

PpdA1STS

sin

B B mapear
AX- AX- AX-
94657532 | 94852629 | 94387960
G Cc C

C
FA
C
C
C
K Y
C
G c
C
C
G Cc C
C
C
C
C
C
C
G c C
C
C
C
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5AL

Vrn-Al

S0 | oot | | | 5 | pomeas
87 92 78 83 73 83
81 91 80 86 75 83
81 92 79 84 75 82
80 94 81 85 72 82
82 91 79 84 75 82
81 91 78 86 75 82
83 92 79 84 73 82
81 91 80 85 73 82
s/d s/d 82 87 7 82
s/d s/d 82 86 78 82
83 91 79 84 73 82
92 91 74 79 72 82
80 91 79 84 75 82
80 89 80 84 75 82
79 94 79 81 75 82
87 89 7 82 73 81
82 92 78 82 73 81
85 91 77 81 72 81
81 91 78 83 72 81
80 91 7 83 74 81
85 91 77 80 71 81
81 91 7 83 72 81
s/d s/d 80 85 76 80
82 89 7 81 74 80
83 88 7 81 73 80
85 89 76 80 71 80
80 88 7 83 73 80
80 90 79 81 72 80
80 91 7 79 73 80
82 89 7 79 73 80




sin

2B 5A 7A 2AS 78 7B 5AL
N Genot ORIGEN| CLUSTER |\« AX- Ax- | o iasts | A% AX- mi‘;e-ar VAL ?:isl’i S\I/Evslpl ?:/Eflﬁ S\I/Evslril gislg, Promedio
94458060 | 94897349 | 94910468 94657532 | 94852629 | 94387960

163 CBWO0508L ARG 1 A c A T T c B sid  sd 81 85 74 80
120 VIV FRA 1 A G A T T T B 80 o1 76 el 71 80
110 DUR ATR 1 A G A T T T B 79 89 76 81 72 80
168 B#32.1375 ARG 3 A G A T T C B sid sd 8 8 75 80
63 IXOS FRA 1 G c A G c c B 82 90 75 80 70 79
122 TIZ ITA 3 G C A T T C B 79 89 76 el 72 79
153 Quc3775-2008  CHI 4 g G A T T c B sid sd 79 84 75 79
75 BONVAL ARG 1 G c A T T c B 81 88 75 80 72 79
83 GAB 125 ITA 2 g G A T T c B 81 90 76 78 71 79
72 GHD575 ITA 2 G c A T T c B 85 &8 73 79 71 79
61 ARD FRA 2 A G A T T c B 80 89 75 80 72 79
31 B#27 ARG 3 A c A T T c B 81 92 73 78 70 79
159 LDNDIC3A EEUU 1 A c A T T c B sid sd 8 84 713 79
80 BMEC ARG 3 G c A T T c B 79 90 75 80 70 79
32 ACAL801F ARG 3 A G A T T c B 79 89 74 78 72 79
45 CAT ITA 2 G G C G C c B 79 90 74 79 71 79
8 BICUM ARG 2 @ c A T T c B 80 &8 73 79 72 79
87 B#33.1123 ARG 3 A G A T T c B sid  sd 78 84 74 78
78 ETIT38 WANA 2 G G A G C c B 79 89 73 78 73 78
84 GHD574 ITA 2 G G A K FA c B 81 89 72 79 71 78
124 ARG FRA 1 G G A G C c B 81 89 72 79 70 78
79 BALINTA ARG 2 G G A T T c B 76 88 74 el 72 78
77 BF1776 ARG 1 G c A T T c B 83 89 71 79 69 78
3 BESM ARG 3 G c A T T c B 81 88 72 79 68 78
50 CBW0001 ARG 3 G G A T T C B 79 88 72 79 70 78
52 CBWO0004 ARG 4 A G A T T c B 79 90 72 78 68 77
58 ALC FRA 3 G G A G C C B 78 89 73 77 70 77
6 BIFAC ARG 3 A G A T T c B 78 &8 71 79 69 77
39 CBW0210 ARG 3 A c A T T C B 79 87 71 78 71 77
162 CBWO5080 ARG 1 A c A T T c B sid sd 80 8 67 77
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sin

2B 5A 7A 2AS 78 7B 5AL
N Genot ORIGEN| CLUSTER |\« AX- Ax- | o iasts | A% AX- mii;e-ar VAL ?:E\Slri S\I/Evslq dcislz S\I/Evslril gislg, Promedio
94458060 | 94897349 | 94910468 94657532 | 94852629 | 94387960

60 FOR ITA 2 G G A G c c B 75 88 72 78 71 77
9 CIC ITA 2 G G C G C C B 69 83 77 84 71 77
28 VF0137 ARG 4 A G A A T T c B 78 89 71 76 71 77
126 POR ITA 3 G G A - T T C B 78 88 71 78 70 77
36 CBWO141 ARG 3 G G A A T T c B 79 89 69 76 70 77
76 BONQUI ARG 3 A G A A T T C B 77 89 72 76 70 77
40 CBW0225 ARG 3 A G A T T c B 77 87 72 79 69 77
85 MAR ITA 2 G G A T T c B 76 87 75 74 70 76
20 VFO154 ARG 4 G G A A T T c B 73 88 70 77 75 76
24 VF003 ARG 4 G G A T T c B 78 87 70 78 69 76
48 Ci1936 ITA 3 g G A T T c B 76 89 71 77 69 76
29 B#24 ARG 4 A G A A T T c B 78 89 70 76 69 76
17 71IAT2 CIMMYT 4 A G A A T T c B 77 88 72 74 70 76
97 GAN CIMMYT 4 G G A - T T c B 77 86 70 79 69 76
93 BILIKNO2 WANA 3 A G A A T T c B 78 88 70 77 68 76
51 CBWO002 ARG 4 A G A A T T c B 77 88 69 74 70 76
101 BHA WANA 3 G G A A T T c B 75 88 70 77 69 76
10 ADA ITA 2 G c c e o C c B 75 87 70 77 69 75
27 VF0136 ARG 4 A G A A T T c B 77 88 67 76 69 75
11 coL ITA 3 G G A T T c B 71 86 71 80 69 75
121 NAU FRA 1 A G A T T T B 80 90 67 70 67 75
15 66-IAT2 CIMMYT 3 G G A A T T c B 74 88 68 75 70 75
71 CAP ITA 2 G G A T T c B 70 85 70 77 72 75
82 CRZ-1.12 ITA 2 G G A K Y c B sid  sd 75 77 72 75
30 B#25 ARG 3 G G A A T T C B 72 88 69 74 69 74
104 Heider//MHo  WANA 3 G G A A T T c B 74 87 67 74 68 74
96 OMGUER4 WANA 3 G G A - G C C B 70 87 68 77 68 74
164 CBW0B131 ARG 3 A G A A T T c B sid  sd 74 78 70 74
44 ITA ITA 3 G G A - T T C B 71 87 69 73 67 74
149 QuC3497-2007  CHI 3 A G A A T T c B sid  sd 73 77 70 73
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2B 5A 7A 2AS 7B 78 sin 5AL
N Genot ORIGEN| CLUSTER |\« AX- AX- Lo aisTs | A% AX- mi\giar VAL dcisﬁ S\I/EVSII?L dcislz S\Ilzvslril giii Promedio
94458060 | 94897349 | 94910468 94657532 | 94852629 | 94387960
152 Quc3730-2008  CHI 4 R G A A T T c B sid s/ 72 78 70 73
138 Quc3739-2008  CHI 4 G c A A T T © B sid s/ 71 78 70 73
94 MARR WANA 3 G G A A T T c B 69 86 67 70 72 73
147 Quc3555-2007  CHI 3 A G A A T T © B sid s/ 71 78 70 73
165 CBW09034 ARG 1 A G A © T T c B sid s/ 73 76 69 73
142 Quc3584-2007  CHI 4 A G A A T T © B sid s/ 72 78 68 73
143 Quc3738-2008  CHI 4 A G A A T T c B sid s/ 71 78 68 73
13 SIM ITA 2 G G c © G c © B 71 83 69 72 68 73
137 Quc3585-2007  CHI 4 A G A A T T c B sid s/ 72 77 69 72
140 Quc3587-2007  CHI 4 A G A A T T © B sid s/ 71 76 70 72
156 Quc3427-2009  CHI 3 A G A A T T c B sid s/ 72 76 70 72
169 7100IDSN39  CIMMYT 4 A G A sid T T © sid sid s/ 69 78 69 72
100 FOC CIMMYT 3 G G A A T T c B 72 84 66 73 67 72
16 69-IAT2 CIMMYT 4 A G A A T T © B 71 89 66 70 66 72
136 LLE CHI 4 A G A A T T c B sid  sid 71 79 67 72
139 Quc3104-2005  CHI 3 A G A A T T © B sid s/ 73 75 70 72
65 ACA1901 ARG 3 A G A A T T c B 73 82 67 71 68 72
106 WAD1 WANA 3 G G A A T T © B 72 86 67 70 66 72
62 APP ITA 2 G c © © G c c B 68 84 68 72 69 72
67 UC1113 EEUU 3 G G A A T T © B 70 85 67 70 68 72
12 DUI ITA 3 G G A A T T c B 69 87 67 71 66 72
99 KOR WANA 3 G G A - T T © B 69 85 67 71 69 72
47 CORE ITA 3 G G c A G c c B 70 87 67 70 65 72
49 Co1937 ITA 2 G G © © G © c B 69 84 67 71 68 72
19 80-IAT2 CIMMYT 3 G G A A T T © B 69 86 66 71 66 72
14 65-1AT2 CIMMYT 4 G G A A T T c B 69 86 66 72 66 72
18 73-IAT2 CIMMYT 4 G G A A T T c B 70 86 66 71 66 72
146 Quc3672-2008  CHI 4 A © A A T T T B sid s/ 70 77 68 72
105 OMRABI6 WANA 2 G G c © T T c B 73 83 67 70 66 72
128 OUR cYP 3 FA © A - T T c B 70 83 67 70 67 71
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sin

2B 5A 7A 2AS 78 7B 5AL
N Genot ORIGEN| CLUSTER |\« AX- Ax- | o iasts | A% AX- mi&e-ar VAL ?:islri S\I/Evsli dcislz S\I/Evslril gislg, Promedio
94458060 | 94897349 | 94910468 94657532 | 94852629 | 94387960
42 CANN ITA 2 G G c G c c B 69 85 67 70 67 71
108 OMRABI3 WANA 2 G G C G C C B 69 85 67 71 65 71
157 QuC3462-2009  CHI 4 A G A A T c c B sid  sd 68 76 69 71
130 JOS CYP 3 G G A T T C B 70 83 66 71 66 71
92 OMRABI5 WANA 2 G G c G c c B 69 84 66 70 69 71
43 CON ITA 2 G G C G C C B 68 82 67 70 70 71
154 QuC3559-2009  CHI 4 FA G A A T T c B sid  sid 69 75 69 71
107 OMRABI WANA 2 G G C - K Y c B 70 83 6 70 67 71
144 Quc3506-2007  CHI 4 A G A A T T c B sid  sd 68 76 68 71
129 HEK CYp 3 G G A - T T c B 70 82 65 70 67 71
131 DD26 ARG 3 g G A A G c c B 70 83 66 69 66 71
98 CHAML1 WANA 3 G G A - T T c B 70 83 65 70 66 71
135 COR CHI 3 A G A A T T c B sid  sd 70 75 68 71
167 ACA4420.08 ARG 3 A G A A G C c B sid sid 69 75 68 71
95 ALTARS4 CIMMYT 3 G G A A T T C B 69 83 65 71 66 71
132 DD150 ARG 1 A G ~ DN G C c B 69 82 66 69 66 70
151 Quc3538-2009  CHI 3 g G A A T T C B sid  sid 69 74 68 70
170 7144IDSN39  CIMMYT 4 A G A s/d T T FA s/d sid  sd 68 75 68 70
46 CANT ITA 3 g G C - T T C B 70 82 65 68 66 70
150 QuCc3509-2007  CHI 3 A G A A T T c B sid  sid 69 72 68 70
66 KOFA EEUU 1 R G A - G C C B 68 81 63 68 65 69
141 QuC3693-2008  CHI 4 A G A A T T c B sid  sid 69 71 67 69
148 Quc3694-2008  CHI 4 A G A A T T C B sid  sd 68 71 67 69
158 QuC3763-2008  CHI 3 G G A A T T c B sid sid 67 71 68 69
145 Quc3755-2008  CHI 4 A G A A T T C B sid  sd 68 71 67 69
166 ACA212507 ARG 3 A G A A G c c B sid  sd 68 71 66 68
134 LLA CHI 3 G G A - T T C B sid  sd 66 69 67 67
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Tabla AT14. Marcadores significativos asociados al rendimiento (RTO, Kg ha). Cromosoma: en el
trabajo de Allen et al., 2016 (sin mapear: sin posicion asignada en dicho trabajo). cM: posicion del

marcador en el trabajo de Allen et al., 2016. FDR%: valor maximo de probabilidad de error,
expresado en %.

Caracter/ Marcador Cromosoma cM valor p -logFDR | FDR% N.o af".b'ef“es
Loc significativos

RTOCal4 |AX-94398036 |1B 24.64| 0.00091968( 1.10101846 10
RTOCal4 |AX-94462182 (1B 26.22 1.43E-03| 1.03176631 10
RTOCal4 |AX-94514811 (1B 26.22| 0.0011367| 1.06830022 10
RTOCal4 |AX-94539973 (1B 24.64| 0.00090566( 1.10339031 10
RTOCal4 |AX-94544446 (1B 26.22 3.87E-04| 1.24142644 10
RTOCal4 |AX-94550983 (1B 16.03| 0.00026567| 1.30998638 10
RTOCal4 |AX-94608780 (1B 24.64| 0.0000783( 1.55418802 5
RTOCal4 |AX-94755739 (1B 26.22 1.60E-03| 1.01449235 10
RTOCal4 |AX-94778143 (1B 16.82| 0.00021033| 1.35471692 5
RTOCal4 |AX-94867242 (1B 24.64| 0.00083186( 1.1165296 10
RTOCal4 |AX-94943234 (1B 16.82 8.43E-04| 1.11448296 10
RTOCal4 |AX-95072911 (1B 147.26] 0.00059015| 1.17065266 10
RTOCal4 |AX-95123929 (1B 24.64| 0.00099839( 1.08835304 10
RTOCal4 |AX-94385320 [2A 22.81 1.57E-03| 1.01695372 10
RTOCal4 |AX-94724654 |2A 83.6] 0.00148619( 1.02608224 10
RTOCal4 |AX-94732891 |2A 126.58| 0.00160471| 1.01366456 10
RTOCal4 |AX-94766411 |2A 83.6 1.49E-03| 1.02608224 10
RTOCal4 |AX-94904425 |2A 83.6] 0.00137358( 1.03865304 10
RTOCal4 |AX-95683555 |2A 83.6] 0.00148619| 1.02608224 10
RTOBw14|AX-94534867 (2B 27.22 2.59E-05| 1.50055853 5
RTOBw14|AX-94562676 (2B 27.22 0.000012| 1.80177265 5 1
RTOBw14|AX-94625640 (2B 27.22| 0.0000025( 2.29108694 1
RTOBw14|AX-94698075 (2B 27.22 1.47E-05| 1.72315695 5
RTOCal4 |AX-94913190 (2B 104.59] 0.00156315| 1.01793238 10
RTOBw14|AX-95163397 (2B 27.22| 0.0000135( 1.75687786 5
RTOBw14|AX-95195936 (2B 27.22 3.41E-06| 2.20921374 1
RTOBw14|AX-95652833 (2B 27.22| 0.00000117| 2.45953991 1
RTOCal4 |AX-94520088 |3A 116.66] 0.00010393| 1.4963196 5
RTOCal4 |AX-94397672 (3B 127.67 1.63E-03| 1.01151012 10
RTOCal4 |AX-94462174 (3B 85.27| 0.00037018| 1.24939706 10
RTOCal4 |AX-95233557 (3B 108.71| 0.00158345| 1.01583635 10
RTOCal4 |AX-95228002 [4A 98.78 1.11E-03| 1.07258109 10
RTOPs14 |AX-94449550 (4B 65.6] 0.00000953| 1.88048944 5
RTOPs14 |AX-94488765 (4B 65.6] 0.00000285( 2.42913613 0.1
RTOCal4 |AX-94545697 (4B 40.95 1.64E-04( 1.40385863 5
RTOPs14 |AX-94554086 (4B 65.6] 0.00000285( 2.42913613 0.1
RTOPs14 |AX-94681492 (4B 65.6 2.92E-06( 2.42043114 0.1
RTOPs14 |AX-94870670 (4B 65.6] 0.00000321| 2.38682309 0.1
RTOPs14 |AX-94955456 (4B 65.6 3.21E-06| 2.38682309 0.1
RTOPs14 |AX-95022002 (4B 65.6 2.87E-07| 2.84689727 0.1
RTOPs14 |AX-95115092 (4B 65.6] 0.0000669| 1.06865522 10
RTOPs14 |AX-95171285 (4B 65.6] 0.00000494( 2.21286414 0.1
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Caracter/ Marcador Cromosoma cM valor p -logFDR | FDR% N.O arn'ble.ntes
Loc significativos

RTOCal4 |AX-95630040 |4B 39.37| 0.00075303( 1.13200445 10
RTOCal4 |AX-95630515 (4B 125.6 1.09E-03| 1.07424521 10
RTOPs14 |AX-95652019 |4B 65.6] 0.00000673| 2.06566507 0.1
RTOCal4 |AX-94651425 |5A 89.02| 0.00072456( 1.13803192 10
RTOCal4 |AX-94654737 |5A 10.64 6.14E-05| 1.60399056 5
RTOCal4 |AX-94897349 |5A 13.03| 0.00018501| 1.37988216 5
RTOCal4 |AX-95001743 |5A 12.25| 0.00057124| 1.17592752 10
RTOCal4 |AX-95099367 |5A 89.02 1.67E-03| 1.00717574 10
RTOCal4 |AX-95629459 |5A 89.02| 0.00033552| 1.26695683 10
RTOCal4 |AX-94438836 (5B 229.22] 0.0013564| 1.04064599 10
RTOCal4 |AX-94562180 |5B 228.42 5.07E-04| 1.19536469 10
RTOBwW14|AX-94526376 |6A 0| 0.0000141| 1.73898457 5
RTOCal4 |AX-94409485 |6B 62.83| 0.00045398( 1.2140497 10
RTOCal4 |AX-94685270 (6B 130.12 1.02E-03| 1.08523137 10
RTOBw14|AX-94836989 |6B 1.69] 0.0000707| 1.13390677 10
RTOCal4 |AX-94468330 |7A 55.96| 0.00135398| 1.04092902 10
RTOCal4 |AX-94880654 |7A 37.25 3.28E-04| 1.27106006 10
RTOCal4 |AX-95238912 |7A 160.6] 0.00000965| 1.94747324 5
RTOCal4 |AX-94458733 |7B 307.93| 0.00058903| 1.17096106 10
RTOCal4 |AX-94561917 (7B 306.98 3.18E-04| 1.27656645 10
RTOCal4 |AX-94634020 |7B 307.93| 0.0000361| 1.70993011 5
RTOCal4 |AX-94709340 (7B 307.93| 0.00058903| 1.17096106 10
RTOCal4 |AX-94744600 |7B 335.9 2.76E-04| 1.30279591 10
RTOCal4 |AX-94798108 (7B 304.08| 0.00014851| 1.42376115 5 1
RTOCal4 |AX-94879781 |7B 335.91| 0.00010655| 1.49123017 5
RTOCal4 |AX-94899261 (7B 209.05 4.73E-04| 1.20701293 10
RTOCal4 |AX-94950940 |7B 304.08| 0.00036801| 1.25043687 10
RTOCal4 |AX-94960826 (7B 304.08| 0.00033699| 1.26616982 10
RTOCal4 |AX-95093160 |7B 307.93 1.29E-05( 1.89917366 5
RTOCal4 |AX-95114986 (7B 309.53| 0.00161185| 1.01294007 10
RTOCal4 |AX-95133915 |7B 307.93| 0.0000337| 1.72357964 5
RTOCal4 |AX-95195424 (7B 306.98 1.73E-03| 1.00162399 10
RTOCal4 |AX-95652902 |7B 309.53| 0.0000248| 1.78222836 5
RTOCal4 |AX-94387241 [sin mapear 0.00023139( 1.33625513 10
RTOCal4 |AX-94484256 |sin mapear 1.44E-03( 1.03128751 10
RTOCal4 |AX-94544513 |sin mapear 0.00163665| 1.01044284 10
RTOCal4 |AX-94591094 |sin mapear 1.47E-03| 1.02784996 10
RTOCal4 |AX-94601146 |sin mapear 0.00097966| 1.09127367 10
RTOCal4 |AX-94670015 |sin mapear 4.44E-05| 1.66934618 5
RTOCal4 |AX-94685504 |sin mapear 0.000011] 1.92634982 5
RTOCal4 |AX-94727422 |sin mapear 0.00018403| 1.38092738 5
RTOCal4 |AX-94769616 [sin mapear 0.00118755( 1.0614993 10
RTOCal4 |AX-94818462 |sin mapear 0.0002696( 1.3072271 10
RTOCal4 |AX-94851711 [sin mapear 0.0000664| 1.58788966 5
RTOPs14 |AX-94880511 |sin mapear 0.00000602| 2.12070789 0.1
RTOBwW14|AX-94891564 [sin mapear 6.60E-05 1.1546905 10
RTOCal4 |AX-95146350 |sin mapear 0.00073036| 1.13678186 10

253




Caracter/ Marcador Cromosoma cM valor p -logFDR | FDR% N.O arn'ble.ntes
Loc significativos

RTOCal4 |AX-95146929 |sin mapear 0.0000917( 1.5219741 5

RTOCal4 |AX-95148775 [sin mapear 0.00046285( 1.21077354 10

RTOCal4 |AX-95198321 |sin mapear 0.0000576( 1.61674146 5 1

RTOCal4 |AX-95222290 [sin mapear 0.00019124( 1.37334134 5

RTOCal4 |RhtB1 sin mapear (4BS) 0.00000149| 2.2040642 1
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Tabla AT15. Marcadores significativos asociados a peso de mil granos (TKW, g.). Cromosoma: en
el trabajo de Allen et al., 2016 (sin mapear: sin posicion asignada en dicho trabajo). cM: posicion
del marcador en el trabajo de Allen et al., 2016. FDR%: valor méximo de probabilidad de error,
expresado en %.

Caracter/ Marcador Cromosoma cM valor p -logFDR FDR% N.o af“.b'ef‘tes
Loc significativos
TKWPs11 AX-94476401 |2A 83.23| 0.0003779( 1.313442699 10
TKWBw14 |AX-94476401 |[2A 83.23| 0.0023434| 1.050200977 10
TKWCald |AX-94476401 |[2A 83.23| 0.0001198| 1.194455186 10
TKWCall |AX-94684421 |[2A 124.18] 9.66E-08| 3.41033409 0.1
TKWPs11 AX-94684421 |2A 124.18] 0.0005944] 1.205865013 10
TKWBw14 |AX-94684421 |[2A 124.18] 0.0010557]| 1.231897996 10
TKWCall |AX-94881363 |[2A 124.18| 2.38E-06] 2.468685185 1
TKWPs11 AX-94881363 |2A 124.18| 0.0009194| 1.10267181 10
TKWBw14 |AX-94881363 |[2A 124.18] 0.0006117| 1.339570404 10
TKWCall AX-95189751 |2A 124.18| 9.80E-07| 2.64801049 1
TKWPs11 AX-95189751 |[2A 124.18] 0.0004029]| 1.298486224 10
TKWBw14 AX-95189751 |[2A 124.18| 0.000219]| 1.466822723 5
TKWCall |AX-94645595 (2B 177.76] 0.0042109| 1.036899647 10
TKWPs11 AX-94645595 (2B 177.76] 9.04E-06| 2.162891148 1 3
TKWBw14 |AX-94645595 (2B 177.76] 0.0008662| 1.273709009 10
TKWCall |AX-94808669 (3B 90.05| 0.001879] 1.241199362 10
TKWPs11 AX-94808669 (3B 90.05| 0.0008112| 1.131750297 10
TKWCald |AX-94808669 (3B 90.05| 0.0001222| 1.18822694 10
TKWCall |AX-94505411 (7B 232.41| 1.49E-09| 4.362543542 0.01
TKWPs11 AX-94505411 (7B 232.41( 0.0007173| 1.16083849 10
TKWBw14 |AX-94505411 (7B 232.41| 0.0025146] 1.034493161 10
TKWCall [AX-94948921 [sin mapear 0.0001288] 1.728843738 5
TKWPs11 AX-94948921 (sin mapear 0.0000249( 1.902129322 5
TKWBw14  [AX-94948921 |sin mapear 0.000473] 1.380752533 5
TKWCall |AX-95232143 (sin mapear 0.0044533( 1.023762232 10
TKWPs11 AX-95232143 ([sin mapear 5.23E-06( 2.295163962 1
TKWBw14 |AX-95232143 [sin mapear 3.86E-05( 1.604486937 5
TKWCall AX-94769014 (1B 8.24| 4.65E-05| 1.88600022 5
TKWPs11 AX-94769014 (1B 8.24 0.000071| 1.66407447 5
TKWCall AX-95152800 |1B 8.24( 2.35E-05| 2.01874317 1
TKWPs11 AX-95152800 (1B 8.24| 2.43E-06( 2.444120548 1
TKWPs11 AX-94440806 |2A 83.23| 0.0003945| 1.303437594 10
TKWCald |AX-94440806 |[2A 83.23| 0.0001005| 1.246013666 10
TKWPs11 AX-94473997 |2A 83.23| 0.0003945| 1.303437594 10
TKWCald |AX-94473997 |[2A 83.23| 6.59E-05| 1.349777988 10 2
TKWPs11 AX-94498372 |2A 83.23| 0.0003945| 1.303437594 10
TKWCald |AX-94498372 |[2A 83.23| 6.59E-05| 1.349777988 10
TKWPs11 AX-94538589 |2A 83.23| 3.94E-04| 1.303437594 10
TKWCald |AX-94538589 |[2A 83.23| 0.0000659( 1.349777988 10
TKWCall AX-94588971 ([2A 124.18| 1.56E-05]2.103214811 1
TKWBw14 |AX-94588971 |[2A 124.18] 0.0022364| 1.060730215 10
TKWPs11 AX-94603887 |2A 83.23| 0.0003945| 1.303437594 10
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Caracter/ Marcador Cromosoma cM valor p -logFDR FDR% N.O a'f”.b'ef”es
Loc significativos
TKWCald |AX-94603887 |[2A 83.23| 0.0000659| 1.349777988 10
TKWPs11 AX-94671597 |2A 83.23| 0.0004637| 1.265301838 10
TKWCald |AX-94671597 |[2A 83.23| 9.79E-05] 1.253100139 10
TKWPs11 AX-94684520 |2A 83.23| 0.0002093( 1.444353393 5
TKWCald |AX-94684520 |[2A 83.23| 9.57E-05| 1.259387049 10
TKWPs11 AX-94965989 |2A 179.61| 5.27E-04| 1.234565089 10
TKWBw14 |AX-94965989 |[2A 179.61]| 0.0010277| 1.237729842 10
TKWCall |AX-94982819 [2A 129.67| 8.31E-04|1.438926817 5
TKWPs11 AX-94982819 |[2A 129.67| 0.0008451]| 1.122175255 10
TKWCall |AX-94659266 |[3A 84.43| 0.0046481| 1.013844889 10
TKWBw14 |AX-94659266 |[3A 84.43| 0.0008311| 1.282105279 10
TKWCall |AX-94734504 |3A 84.43| 0.0019609( 1.230101959 10
TKWBw14 |AX-94734504 |[3A 84.43| 5.96E-04| 1.344086532 10
TKWCall |AX-95174994 |3A 84.43| 0.0046481| 1.013844889 10
TKWBw14 |AX-95174994 |[3A 84.43| 9.21E-04| 1.261121205 10
TKWCall |AX-94527987 |4B 62.57| 1.68E-03| 1.270012378 10
TKWBw14 |AX-94527987 (4B 62.57| 0.0000799| 1.537614744 5
TKWCall |AX-94954115 |4B 62.57| 1.47E-03| 1.304680867 10
TKWBw14 |AX-94954115 (4B 62.57| 7.22E-06] 1.852925314 5
TKWCall |AX-94514626 |5A 71.85| 0.0013405( 1.327379419 10
TKWBw14 |AX-94514626 |[5A 71.85| 0.0008584| 1.275548507 10
TKWCall |AX-94974108 |5A 71.85| 0.0013405( 1.327379419 10
TKWBw14 |AX-94974108 |[5A 71.85| 4.52E-04| 1.387464413 5
TKWPs11 AX-94531833 |5B 325.55( 0.0000181| 1.98292654 5 2
TKWBw14 |AX-94531833 (5B 325.55| 9.41E-05| 1.52580798 5
TKWPs11 AX-94972272 |5B 325.55| 1.71E-04( 1.485872436 5
TKWBw14  |AX-94972272 (5B 325.55 0.000028| 1.642639803 5
TKWCall |AX-94390457 |6B 160.1| 1.41E-03| 1.314272914 10
TKWBw14 |AX-94390457 (6B 160.1| 0.0006276| 1.335084742 10
TKWCall |AX-94590109 |6B 6.96| 0.0000161| 2.096546443 1
TKWPs11 AX-94590109 (6B 6.96| 0.0000649( 1.682775525 5
TKWPs11 AX-95164861 |6B 2.48| 0.0000453| 1.76057933 5
TKWBw14 |AX-95164861 (6B 2.48| 2.06E-03| 1.079548746 10
TKWPs11 AX-94433535 |sin mapear 0.0001774| 1.478868559 5
TKWBw14  |AX-94433535 [sin mapear 2.89E-03| 1.004373118 10
TKWPs11 AX-94533005 |sin mapear 4.07E-04] 1.296310263 10
TKWBw14 |AX-94533005 [sin mapear 0.001447] 1.160935261 10
TKWCall |AX-94566878 [sin mapear 3.13E-03| 1.109709185 10
TKWBw14 |AX-94566878 [sin mapear 0.0016356( 1.132626662 10
TKWCall |AX-94602311 [sin mapear 0.0002979( 1.618806625 5
TKWPs11 AX-94602311 (sin mapear 9.15E-06( 2.159863902 1
TKWPs11 AX-94891564 |sin mapear 0.0000639( 1.686221419 5
TKWBw14 |AX-94891564 (sin mapear 1.41E-03] 1.166931558 10
TKWCall |AX-94980514 [sin mapear 0.0001211( 1.737039289 5
TKWBw14 [AX-94980514 |sin mapear 1.97E-03| 1.08960383 10
TKWCall |AX-95089505 [sin mapear 0.0005421| 1.52355592 5
TKWCal4 AX-95089505 |sin mapear 2.27E-05( 1.475419039 5

256




Caracter/ Marcador Cromosoma cM valor p -logFDR FDR% N.O a'f”.b'ef”es
Loc significativos
TKWCall |[AX-95183486 [sin mapear 0.0008504]| 1.433930582 5
TKWBw14 |AX-95183486 [sin mapear 7.78E-06| 1.839725738 5
TKWCall |AX-95214756 (sin mapear 0.0013693( 1.322073421 10 2
TKWPs11 AX-95214756 |sin mapear 9.63E-06| 2.146836608 1
TKWPs11 AX-95238158 [sin mapear 0.0000106( 2.12133382 1
TKWBw14 |AX-95238158 [sin mapear 0.0008211{ 1.284530204 10
TKWCall |AX-94449293 |[1A 75.74| 0.0007697| 1.455197915 5
TKWCall |AX-94550326 [1A 74.11| 0.0023698(| 1.180756843 10
TKWCall |AX-94618537 |[1A 75.74| 0.0017623| 1.257820519 10
TKWCall |AX-94618546 [1A 75.74] 0.001246( 1.345416905 10
TKWCall |AX-94663476 |[1A 75.74] 0.001246| 1.345416905 10
TKWCall |AX-94987165 |1A 75.74| 0.0013443| 1.326677244 10
TKWPs11 AX-95102251 [1A 74.11| 0.0006509| 1.184066351 10
TKWCall |AX-95243199 |1A 74.11| 0.0020134( 1.223211081 10
TKWCall |AX-95631320 [1A 77.33| 0.0030871| 1.112873775 10
TKWCall |AX-94425009 |1B 16.82| 0.0004193| 1.567398005 5
TKWPs11 AX-94429603 (1B 147.26] 0.0001904| 1.464220666 5
TKWCall |AX-94441727 |1B 10.68| 0.0004102| 1.570897734 5
TKWBw14 |AX-94544446 (1B 26.22| 0.0024353| 1.041605979 10
TKWCall |AX-94548821 |1B 111.86| 0.0021669]| 1.204069427 10
TKWCall |AX-94567638 [1B 15.65| 0.0002721| 1.631392066 5
TKWPs11 AX-94608780 |1B 24.64| 0.0008209( 1.128970056 10
TKWPs11 AX-94758722 (1B 147.26] 0.0009668| 1.091198468 10
TKWCall |AX-94815439 |1B 15.65| 0.0001013| 1.761351661 5
TKWBw14 |AX-94958346 (1B 24.64| 0.0006465| 1.329833195 10
TKWCall |AX-95011054 |1B 15.65| 0.0007456| 1.461841508 5
TKWCall |AX-95124696 (1B 113.58] 0.0021669| 1.204069427 10 1
TKWPs11 AX-95129810 |1B 7.46| 0.0009209]| 1.102295747 10
TKWCall |AX-95171223 (1B 15.65| 0.0002001| 1.672009129 5
TKWCall |AX-95253262 |1B 8.24| 0.0018407]| 1.246545557 10
TKWCall |AX-95258492 (1B 11.82| 0.0006945| 1.476307456 5
TKWBw14 |AX-94406147 [2A 83.23| 0.0013715( 1.173232324 10
TKWCall |AX-94409513 |[2A 178.03] 0.0048002| 1.00645835 10
TKWCall |AX-94411894 [2A 83.6] 0.0008008| 1.44684518 5
TKWCall |AX-94413007 |[2A 83.23| 0.0031769( 1.105658126 10
TKWCald |AX-94423221 [2A 83.23| 0.0001953( 1.028486087 10
TKWCall |AX-94432917 |[2A 83.23| 0.0031769( 1.105658126 10
TKWBw14 |AX-94468973 |2A 83.23| 0.0014696( 1.157365212 10
TKWBw14 |AX-94476558 [2A 83.23| 0.0013715| 1.173232324 10
TKWPs11 AX-94483973 |2A 83.23| 0.0003945( 1.303437594 10
TKWCall |AX-94496356 [2A 83.23| 0.0026139| 1.15537229 10
TKWBw14 |AX-94509219 |2A 83.23| 0.001691| 1.124911174 10
TKWCall |AX-94516270 |[2A 83.23| 0.0035417| 1.078642239 10
TKWBw14 |AX-94519528 |2A 83.23| 0.0027309( 1.016413728 10
TKWCall |AX-94551988 [2A 130.2| 0.000831| 1.438926817 5
TKWCald |AX-94633409 |2A 83.23| 0.0001953( 1.028486087 10
TKWCall |AX-94775879 [2A 162.5| 0.0001361| 1.721611123 5
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Caracter/ Marcador Cromosoma cM valor p -logFDR FDR% N.O a'f”.b'ef”es
Loc significativos
TKWPs11 AX-94802908 |[2A 83.23| 0.0003945| 1.303437594 10
TKWCall |AX-94827966 [2A 124.18| 0.000067| 1.823411713 5
TKWPs11 AX-94839969 |[2A 83.23| 0.0003736| 1.316070054 10
TKWBw14 |AX-94875904 [2A 83.23| 0.0012988| 1.185673216 10
TKWBw14 |AX-94901019 |[2A 83.23| 0.0005572| 1.355275562 5
TKWBw14 |AX-94945347 [2A 19.31| 0.0011613| 1.210875637 10
TKWBw14 |AX-94965394 |[2A 83.23| 0.0013715| 1.173232324 10
TKWBw14 |AX-95026221 [2A 83.23| 0.0009454| 1.255553784 10
TKWBw14 |AX-95094407 |[2A 83.23| 0.0013715| 1.173232324 10
TKWBw14 |AX-95099971 [2A 83.23| 0.0013715( 1.173232324 10
TKWCall |AX-95164656 |[2A 83.23| 0.0025869| 1.158050837 10
TKWCall |AX-95169570 |2A 179.24| 0.0027307]| 1.144117027 10
TKWPs11 AX-95202448 |[2A 83.23| 0.0005691| 1.216291163 10
TKWBw14 |AX-95240001 |2A 83.23| 0.0013715( 1.173232324 10
TKWCald |AX-95630375 |[2A 83.23| 0.0002029| 1.014471298 10
TKWPs11 AX-94396046 |2B 177.76] 0.0001404| 1.526414086 5
TKWCall |AX-94448868 (2B 76.24| 0.0030087| 1.119380643 10
TKWBw14 |AX-94458060 |2B 66.33| 0.0022481| 1.059547236 10
TKWBw14 |AX-94488406 (2B 121.05| 0.0007687| 1.297529907 10
TKWPs11 AX-94498337 |2B 136.95| 0.000004| 2.352622923 1
TKWCall |AX-94522422 (2B 104.59] 0.0024616] 1.170894175 10
TKWCall |AX-94525631 |2B 65.83| 0.0002428| 1.646731644 5
TKWCall |AX-94528534 (2B 104.59] 0.0024616] 1.170894175 10
TKWBw14 |AX-94633439 |2B 76.24| 0.002281 1.056273922 10 1
TKWCall |AX-94660494 (2B 104.59] 0.0003177| 1.609615913 5
TKWCall |AX-94695716 |2B 104.59| 0.0016014]| 1.282459262 10
TKWBw14 |AX-94708698 (2B 105.38] 0.0014215] 1.165025226 10
TKWPs11 AX-94722735 |2B 104.59| 0.0007165]| 1.161115272 10
TKWPs11 AX-94849523 (2B 178.14] 0.0001623| 1.497091751 5
TKWCall |AX-94883373 |2B 104.59| 0.0003816]| 1.582255183 5
TKWCall |AX-94895315 (2B 104.59] 0.0029317| 1.125962972 10
TKWBw14 |AX-94911146 |2B 108.11| 0.0007687]| 1.297529907 10
TKWCall |AX-94970352 (2B 169.76] 0.0034073| 1.088195082 10
TKWBw14 |AX-94986215 |2B 103.81| 0.0004553]| 1.386318933 5
TKWCall |AX-95017541 (2B 104.59 0.00017| 1.692889945 5
TKWPs11 AX-95020755 |2B 129.96| 0.0004467]| 1.274189559 10
TKWPs11 AX-95084532 (2B 128.37| 0.0001237| 1.55197448 5
TKWPs11 AX-95179299 |2B 149.88| 0.0000532| 1.725232833 5
TKWPs11 AX-95184450 (2B 149.88| 0.0000656| 1.680554864 5
TKWPs11 AX-95215133 |2B 183.83| 0.0012253] 1.039043775 10
TKWPs11 AX-95241239 (2B 126.67| 0.0009047| 1.106378303 10
TKWCall |AX-95629099 |2B 104.59| 0.0001366]| 1.721134489 5
TKWCall |AX-95630098 (2B 104.59] 0.0002824| 1.626238066 5
TKWBw14 |AX-95630339 |2B 103.81| 0.0009113| 1.26323828 10
TKWBw14 |AX-94397869 ([3A 84.43| 0.0006478| 1.329470799 10
TKWBw14 |AX-94415260 |3A 19.56| 0.0007531| 1.30148629 10
TKWBw14  |AX-94469477 |[3A 84.43| 0.0003336| 1.426159492 5
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Caracter/ Marcador Cromosoma cM valor p -logFDR FDR% N.O a'f”.b'ef”es
Loc significativos
TKWCall |AX-94482952 |[3A 84.43| 0.0003296| 1.604284704 5
TKWBw14 |AX-94525104 [3A 124.77] 0.0021678| 1.067794282 10
TKWCall |AX-94565139 |[3A 84.43| 0.0010649| 1.383045377 5
TKWPs11 AX-94593608 |3A 127.87| 0.0008491| 1.121071167 10
TKWCall |AX-94713349 |[3A 84.43| 0.0010519| 1.385912258 5
TKWPs11 AX-94786978 |3A 127.87| 0.0008818] 1.112288728 10
TKWCall |AX-94798864 |[3A 84.43| 0.002785| 1.139066493 10
TKWCall |AX-94900738 [3A 84.43| 0.0023228( 1.185973141 10
TKWBw14 |AX-94928628 |[3A 84.06| 0.0001343| 1.50205051 5
TKWCall |AX-94932563 [3A 5.32| 0.0032203] 1.102258074 10
TKWCall |AX-95083926 |[3A 84.43| 0.0046113| 1.015679611 10
TKWBw14 |AX-95108369 |3A 84.43| 0.0011642| 1.210313892 10
TKWCall |AX-95175980 |[3A 84.43| 0.0016576| 1.273612938 10
TKWCall |AX-94404804 |3B 2.24| 0.0006656| 1.484781583 5
TKWCall |AX-94420167 (3B 85.27| 0.0014496| 1.307775269 10
TKWCall |AX-94440472 |3B 85.27| 0.0025888( 1.157858368 10
TKWCall |AX-94467360 (3B 85.27| 0.0033643| 1.091345531 10
TKWBw14 |AX-94480522 |3B 82.94 0.00229| 1.05538283 10
TKWCall |AX-94509749 (3B 0.79] 0.0016921]| 1.268320119 10
TKWBw14 |AX-94635493 |3B 83.69| 0.0015933( 1.138687102 10
TKWBw14 |AX-94637232 (3B 83.69| 0.0015933| 1.138687102 10
TKWCall |AX-94655272 |3B 2.24]| 0.0012086| 1.352836176 5
TKWCall |AX-94705969 (3B 2.24| 0.0004273| 1.564307362 5
TKWCall |AX-94783816 |3B 2.24| 0.0006656| 1.484781583 5 1
TKWCall |AX-95022318 (3B 2.24( 0.0009753( 1.403369502 5
TKWCall |AX-95090481 |3B 0.79[ 0.0047836] 1.007249061 10
TKWCall |AX-95123212 (3B 86.82| 0.0017936( 1.253271078 10
TKWCall |AX-95142306 |3B 0.79( 0.0008599| 1.431490532 5
TKWBw14 |AX-95206389 (3B 83.69| 0.0015933| 1.138687102 10
TKWCall |AX-95218302 |3B 0.79( 0.0009784| 1.402655502 5
TKWCall |AX-95233861 (3B 0.79] 0.0009784| 1.402655502 5
TKWCall |AX-95240191 |3B 0.79| 0.0014035]| 1.315908224 10
TKWPs11 AX-95250560 (3B 13.6f 0.001251| 1.03465232 10
TKWBw14 |AX-95629828 |3B 83.69| 0.0015933( 1.138687102 10
TKWBw14  |AX-94399384 |[4A 173.15] 0.0000581| 1.563551897 5
TKWBw14 |AX-94475087 [4A 26.12| 0.0020943| 1.075645431 10
TKWBw14  |AX-94512247 |[4A 164.04| 0.0006385| 1.33204683 10
TKWBw14 |AX-94597268 |4A 164.04| 0.0006385| 1.33204683 10
TKWBw14  |AX-94713240 [4A 164.04] 0.0007175] 1.310718533 10
TKWBw14 |AX-95131353 |4A 164.04| 0.0003433| 1.422892288 5
TKWBw14 |AX-95212081 [4A 78.09| 5.73E-07| 2.411328015 1
TKWCall |AX-94391368 |4B 40.95| 0.0003588| 1.59169197 5
TKWCall |AX-94418931 (4B 45.87| 0.0049332( 1.000232575 10
TKWCall |AX-94543294 |4B 62.43| 0.0047492( 1.008900917 10
TKWBw14 |AX-94652395 (4B 65.6( 0.0010367| 1.235842092 10
TKWCall |AX-94734340 |4B 62.57| 0.0039096( 1.054606102 10
TKWBw14  |AX-94740598 (4B 62.57| 0.0010779| 1.227336773 10
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Caracter/ Marcador Cromosoma cM valor p -logFDR FDR% N.O a'f”.b'ef”es
Loc significativos
TKWBw14 |AX-94783372 (4B 65.6/ 0.0019197( 1.095595051 10
TKWCall |AX-94391981 [5A 13.03| 0.0002306| 1.653538587 5
TKWBw14 |AX-94396857 |[5A 72.22| 0.0017233| 1.120520574 10
TKWBw14 |AX-94419814 [5A 72.22| 0.0005193( 1.366562299 5
TKWBw14 |AX-94489129 |[5A 72.22| 0.0006011| 1.342582878 10
TKWCall |AX-94512268 [5A 12.25( 0.0000759| 1.803817435 5
TKWBw14 |AX-94590607 |[5A 78.13| 0.0019242| 1.09505786 10
TKWBw14 |AX-94786874 |[5A 72.22| 0.0003204| 1.430686033 5
TKWBw14 |AX-94879628 |5A 78.13| 0.0013808| 1.171681286 10
TKWBw14 |AX-94982940 [5A 78.13| 0.0016406( 1.131914053 10
TKWBw14 |AX-94995985 |[5A 78.13| 0.0013808| 1.171681286 10
TKWBw14 |AX-95070289 |5A 78.13| 0.0016406( 1.131914053 10
TKWCall |AX-95071189 |[5A 70.36| 0.0032967| 1.096395961 10
TKWBw14 |AX-95077329 |5A 78.52| 0.0016406( 1.131914053 10
TKWBw14 |AX-95084138 |[5A 72.22| 0.0006128| 1.339249565 10
TKWBw14 |AX-95171737 |5A 78.13| 0.0021374| 1.070995443 10
TKWBw14 |AX-95223577 |5A 72.22| 0.0000662| 1.552325429 5
TKWBw14 |AX-95231152 |5A 78.13| 0.0012316( 1.197693192 10
TKWBw14 |AX-95248759 |[5A 78.13| 0.002118| 1.073070953 10
TKWBw14 |AX-95630204 |5A 72.22| 0.0008255( 1.283461358 10
TKWBw14 |AX-95653618 |[5A 78.13| 0.0016786| 1.126605748 10
TKWBw14 |AX-95659793 |5A 78.52| 0.0013808( 1.171681286 10
TKWCall |AX-94381978 (5B 165.12]| 0.0014671| 1.304751213 10
TKWCall |AX-94414150 |5B 27.35| 0.001674| 1.271084628 10 1
TKWPs11 AX-94488049 (5B 314.95| 0.000558| 1.221028891 10
TKWBw14 |AX-94523405 |5B 115.02| 0.002114] 1.073508942 10
TKWCall |AX-94533179 (5B 206.02| 0.0036693| 1.06997887 10
TKWBw14 |AX-94692911 |5B 272.25| 0.0001282| 1.505105481 5
TKWBw14 |AX-94923633 (5B 233.87| 0.0003479| 1.421321792 5
TKWCall |AX-95151783 |5B 182.22| 0.0026323| 1.15355689 10
TKWCall |AX-94403300 |[6A 100.72]| 0.0017216| 1.263864191 10
TKWCall |AX-94422074 |[6A 86.03| 0.0008223| 1.441174721 5
TKWCall |AX-94424031 |[6A 86.03| 0.0010238| 1.392218468 5
TKWCall |AX-94426042 |[6A 86.03| 0.0008021| 1.446504843 5
TKWCall |AX-94434763 |[6A 100.72]| 0.0017216| 1.263864191 10
TKWCall |AX-94439212 [6A 100.72| 0.0017216] 1.263864191 10
TKWCall |AX-94443076 |[6A 95.92| 0.0017216| 1.263864191 10
TKWCall |AX-94458958 |6A 102.31| 0.0016907| 1.268532053 10
TKWCall |AX-94475718 |[6A 102.31] 0.0008021]| 1.446504843 5
TKWCall |AX-94496657 |6A 100.72| 0.0013079]| 1.333489468 10
TKWCall |AX-94500353 |[6A 26.51| 0.0028456| 1.133558747 10
TKWCall |AX-94527267 |6A 86.03| 0.0008021| 1.446504843 5
TKWCall |AX-94550688 |[6A 102.31]| 0.0016482| 1.275083092 10
TKWCall |AX-94560723 |6A 86.03| 0.0008021| 1.446504843 5
TKWBw14 |AX-94629598 [6A 80.46| 0.0024011| 1.04476413 10
TKWCall |AX-94649443 |6A 86.03| 0.0022654| 1.192482544 10
TKWCall |AX-94663223 |[6A 102.31]| 0.0008021| 1.446504843 5
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Caracter/ Marcador Cromosoma cM valor p -logFDR FDR% N.O a'f”.b'ef”es
Loc significativos
TKWCall |AX-94716600 |[6A 86.03| 0.0024749| 1.169496398 10
TKWCall |AX-94739869 [6A 86.03| 0.0020111| 1.223510144 10
TKWCall |AX-94744160 |[6A 102.31] 0.0009838| 1.401392461 5
TKWCall |AX-94823132 [6A 102.31| 0.0010438] 1.387727586 5
TKWCall |AX-94826546 |[6A 100.72] 0.0017216| 1.263864191 10
TKWCall |AX-94856861 [6A 95.92| 0.0017216( 1.263864191 10
TKWCall |AX-94921385 |[6A 95.92| 0.0004217| 1.566457358 5
TKWCall |AX-94980563 [6A 86.03| 0.0008021| 1.446504843 5
TKWCall |AX-95010988 |[6A 86.03| 0.0017216] 1.263864191 10
TKWCall |AX-95096069 [6A 26.51| 0.0031659( 1.106526804 10
TKWCall |AX-95139952 |[6A 102.31] 0.0008021]| 1.446504843 5
TKWCall |AX-95168938 |6A 102.31| 0.0006444| 1.491126316 5
TKWCall |AX-95211290 |[6A 190.38] 0.0025684| 1.15989925 10
TKWCall |AX-95243312 |6A 100.72| 0.0017216] 1.263864191 10
TKWCall |AX-95247642 |[6A 26.51| 0.0014644| 1.305217691 10
TKWBw14 |AX-95630503 |6A 0| 0.0002503] 1.455320854 5
TKWCall |AX-94414203 (6B 62.83| 0.0006215| 1.498119606 5
TKWCall |AX-94554671 |6B 160.1| 0.0024664| 1.170388631 10
TKWCall |AX-94637817 (6B 62.83| 0.0020948| 1.21289051 10
TKWCall |AX-94823159 |6B 62.83| 0.0011631| 1.362101489 5
TKWPs11 AX-94863485 (6B 62.83| 0.0009473| 1.095828958 10
TKWCall |AX-94881172 |6B 62.83| 0.0003578( 1.592106569 5
TKWCall |AX-95123143 (6B 62.83| 0.002972| 1.12249604 10
TKWBw14 |AX-95201021 |6B 62.83| 0.0006913| 1.317660314 10 1
TKWCall |AX-95208911 (6B 74.78| 0.0018095| 1.250982424 10
TKWCall |AX-95238155 |5B 62.83| 0.0010031| 1.396929107 5
TKWCall |AX-94583333 |[7A 100.52]| 0.0034568| 1.084625363 10
TKWCall |AX-94671981 [7A 29.9| 0.0039948] 1.049428786 10
TKWCall |AX-94705221 |[7A 29.86| 0.0032421| 1.100570731 10
TKWCall |AX-94772883 [7A 100.09| 0.0037741| 1.063127687 10
TKWCall |AX-94954146 |[7A 100.09] 0.0032516| 1.099836877 10
TKWCall |AX-94971976 [7A 201.13| 0.0029414| 1.125120384 10
TKWCall |AX-95153132 [7A 29.9( 0.003513( 1.080650352 10
TKWCall |AX-95255983 [7A 201.13| 0.0034213| 1.087176226 10
TKWCall |AX-94409779 (7B 336.69| 0.0006381| 1.493024473 5
TKWCall |AX-94419535 |7B 224,99 5.74E-06| 2.303297087 1
TKWCall |AX-94596992 (7B 159.67| 0.0017145] 1.264919834 10
TKWPs11 AX-94626053 |7B 179.46| 0.0006862| 1.171431096 10
TKWCall |AX-94678472 (7B 203.61| 0.002212] 1.198697324 10
TKWCall |AX-94698531 |7B 336.69| 0.0000264( 1.995190826 5
TKWCall |AX-94798108 (7B 304.08| 0.0000668| 1.823907651 5
TKWCall |AX-94950940 |7B 304.08| 0.0000471| 1.883729258 5
TKWCall |AX-94960826 (7B 304.08| 0.0000192| 2.060378672 1
TKWCall |AX-95091816 |7B 283.83| 0.0045949| 1.016499911 10
TKWCall |AX-95105679 (7B 205.3| 0.0011669| 1.361315557 5
TKWBw14 |AX-95110830 |7B 242.39( 0.0008249| 1.283601706 10
TKWCall |AX-95146286 (7B 235.22| 0.000032| 1.95644874 5
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Caracter/ Marcador Cromosoma cM valor p -logFDR FDR% N.O a'f”.b'ef”es
Loc significativos
TKWBw14 |AX-95157119 (7B 245.67| 0.0009722| 1.249621146 10
TKWBw14 |AX-94381525 [sin mapear 0.0010369( 1.235785125 10
TKWCall |AX-94389455 [sin mapear 0.0017216( 1.263864191 10
TKWCall |AX-94395877 [sin mapear 0.0008223( 1.441174721 5
TKWCall |AX-94406116 [sin mapear 0.0011272 1.369613132 5
TKWCall |AX-94418688 [sin mapear 3.3E-09( 4.362543542 0.01
TKWCall [AX-94419523 [sin mapear 0.0008021] 1.446504843 5
TKWBw14 |AX-94433021 (sin mapear 0.0007459( 1.303336567 10
TKWCall |AX-94433121 [sin mapear 0.0014496( 1.307775269 10
TKWCall |AX-94440869 (sin mapear 0.0015999( 1.282707602 10
TKWCall [AX-94446593 |sin mapear 0.0012852] 1.337806714 10
TKWBw14  [AX-94454926 |sin mapear 0.0005196( 1.366475378 5
TKWCall [AX-94456270 |sin mapear 0.0004221] 1.566323868 5
TKWCall [AX-94465615 |[sin mapear 0.0007456( 1.461841508 5
TKWCall |[AX-94472359 [sin mapear 0.0001055] 1.755804068 5
TKWCall [AX-94474208 |sin mapear 0.0014496( 1.307775269 10
TKWCall |[AX-94493694 [sin mapear 0.0012843] 1.337973574 10
TKWCall [AX-94494401 [sin mapear 0.0008941( 1.422923009 5
TKWCall [AX-94509921 [sin mapear 0.003913] 1.054392682 10
TKWCall |[AX-94513354 [sin mapear 0.0001818( 1.684362758 5
TKWCall |[AX-94523812 [sin mapear 0.0010961] 1.376236381 5
TKWPs11 AX-94527805 |sin mapear 0.0006496( 1.184531591 10
TKWCall |AX-94528969 [sin mapear 0.0008021| 1.446504843 5
TKWBw14 [AX-94529286 |sin mapear 0.0001013( 1.520743262 5 1
TKWCall |[AX-94538687 |sin mapear 0.0044437] 1.024265851 10
TKWCall [AX-94540603 |sin mapear 0.0006714( 1.483050572 5
TKWCall [AX-94541915 [sin mapear 0.0010998] 1.375439344 5
TKWCall [AX-94545917 |sin mapear 0.0002543( 1.640529096 5
TKWCall |AX-94570332 (sin mapear 0.000578] 1.511820911 5
TKWBw14 [AX-94578895 |[sin mapear 0.0007994( 1.289843548 10
TKWCall |AX-94578953 [sin mapear 0.0008791( 1.426660942 5
TKWCall [AX-94582130 [sin mapear 0.0020342( 1.22054489 10
TKWCall |AX-94622619 [sin mapear 0.001227] 1.349159212 10
TKWPs11 AX-94635171 |sin mapear 0.0007165( 1.161115272 10
TKWPs11 AX-94655649 |sin mapear 0.000304]| 1.363165746 5
TKWBw14  [AX-94657575 |sin mapear 0.0027717( 1.01319929 10
TKWCall |AX-94660748 [sin mapear 0.0033673| 1.091123565 10
TKWBw14  [AX-94662379 |sin mapear 0.0002097( 1.470362857 5
TKWPs11 AX-94674125 [sin mapear 0.0000932( 1.608782672 5
TKWBw14  [AX-94689320 |[sin mapear 0.0006484( 1.329310045 10
TKWBw14 |AX-94731996 (sin mapear 0.0014031( 1.168015368 10
TKWCall [AX-94733011 [sin mapear 0.0000259( 1.998933058 5
TKWCall AX-94747841 |sin mapear 0.0048002| 1.00645835 10
TKWCall |[AX-94749345 [sin mapear 0.0033496( 1.092430836 10
TKWPs11 AX-94757208 |[sin mapear 0.0007165( 1.161115272 10
TKWPs11 AX-94766814 |sin mapear 0.0007165( 1.161115272 10
TKWBw14  |AX-94814592 [sin mapear 0.0008591( 1.275396782 10
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Caracter/

N° ambientes

Marcador Cromosoma cM valor p -logFDR FDR% | . ~...~ .
Loc significativos
TKWCall [AX-94815707 |sin mapear 0.0036048] 1.074313939 10
TKWPs11 AX-94824543 |sin mapear 0.0006096( 1.199784238 10
TKWCall [AX-94853271 [sin mapear 0.0036233| 1.073057679 10
TKWBw14 |AX-94863332 [sin mapear 0.0026845( 1.020136076 10
TKWCall |AX-94865903 [sin mapear 0.0000118| 2.16138224 1
TKWPs11 AX-94869203 |sin mapear 0.0007845( 1.139607454 10
TKWPs11 AX-94886994 [sin mapear 0.0000238( 1.913433547 5
TKWCall |AX-94891053 [sin mapear 0.0006524| 1.488724909 5
TKWBw14  [AX-94893064 |sin mapear 0.0004913] 1.375108012 5
TKWBw14 |AX-94895361 [sin mapear 0.0025283( 1.033298643 10
TKWBw14  [AX-94924039 |[sin mapear 0.0006484]| 1.329310045 10
TKWCall |AX-94928544 [sin mapear 0.0003259( 1.605910056 5
TKWCall |AX-94954617 [sin mapear 0.0017216( 1.263864191 10
TKWPs11 AX-94978347 [sin mapear 0.0007165( 1.161115272 10
TKWCall |AX-94999286 [sin mapear 0.0024217( 1.175133654 10
TKWCall |AX-95025823 [sin mapear 0.0016812( 1.269971824 10
TKWCall [AX-95076804 |sin mapear 0.0020169] 1.222768887 10
TKWCall |AX-95085217 [sin mapear 0.0024085( 1.17655117 10
TKWCall [AX-95088362 |sin mapear 0.0010998] 1.375439344 5
TKWCall |AX-95093821 [sin mapear 0.0008207( 1.441612016 5 1
TKWBw14  [AX-95094005 |[sin mapear 0.0004711] 1.381365873 5
TKWCall |AX-95098685 [sin mapear 0.0013563( 1.324465553 10
TKWBw14 |AX-95123487 [sin mapear 0.0011556( 1.211966933 10
TKWPs11 AX-95124357 [sin mapear 0.0001594( 1.500722153 5
TKWBw14 |AX-95130016 (sin mapear 0.0016601( 1.129177661 10
TKWCall |AX-95134502 [sin mapear 0.0004677| 1.549356086 5
TKWPs11 AX-95139517 [sin mapear 0.0004212 1.288079709 10
TKWPs11 AX-95149573 [sin mapear 0.0005087( 1.243186418 10
TKWBw14 |AX-95159296 (sin mapear 0.0004879( 1.376134137 5
TKWBw14 |AX-95187790 [sin mapear 0.0009216( 1.260903886 10
TKWPs11 AX-95214734 [sin mapear 0.0014451 1.004929555 10
TKWBw14 |AX-95230880 [sin mapear 0.0010252( 1.238245101 10
TKWCall |AX-95245509 [sin mapear 0.0040573( 1.045722216 10
TKWCall |AX-95251085 [sin mapear 0.0002921( 1.621537867 5
TKWBw14 |AX-95260307 |[sin mapear 0.0024627( 1.039122604 10
TKWCall |AX-95653112 [sin mapear 0.0006727| 1.482671109 5
TKWCall AX-95685381 |sin mapear 0.0041468] 1.040529071 10
TKWCall |BS00005343 [sin mapear 0.0009883( 1.400345916 5
TKWCall |VrnA19K0001 (sin mapear 0.0035481( 1.078198814 10
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Tabla AT16. Haplotipo - Fenotipo de la coleccion de CERZOS (n=170) para marcadores asociados peso de mil granos en tres ambientes del sur

bonaerense, ordenados en forma decreciente.

Letras A, C, G y T indican los correspondientes nucleétidos en homocigosis en el locus. Letras M, R, S e Y, indican heterocigosis en el locus.
TKW: peso de mil granos (g.). s/d: sin determinar. FA: amplificacién fallida (sin dato).
Celdas coloreadas en verde: alelo de alto TKW, celdas coloreadas en amarillo, alelo de bajo TKW.

\° Genot oriceN| cLUSTER 2A 2A 2A 2A 2B 3B B masrl)r:ear m;IJr:ear TKW | TKW | TKW [ TKW [ TKW [ TRW |
AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- |cAi1|Bwi1|pPsii|cal4|Bwi4|Psia
94476401 | 94684421 | 94881363 | 95189751 | 94645595 | 94808669 | 94505411 | 94948921 | 95232143
81 CDBUCK ARG 2 G © T © c c T A T 51.8 649 524 440 533 408 51.2
4 BCRI ARG 3 G A C c C A 447 638 510 457 527 392 495
32 ACA1801F ARG 3 G © T © T c T G T 50.4 605 53.3 415 443 382 480
30 B#25 ARG 3 G A C C T C T G C 464 581 516 474 419 399 476
89 TGBB ARG 2 G © T © c c T A T 51.5 59.8 49.1 405 490 326 47.1
21 VF042 ARG 3 G A C C c C C A T 462 598 501 411 451 401 471
38 CBWO0200 ARG 1 G © T © c c C A T 491 543 513 461 461 326 466
118 GAR FRA 1 G A C C c C T A C 449 579 518 424 445 377 465
3  BESM ARG 3 © A C C FA C C A T 458 586 512 430 455 349 465
56 CBWO0156 ARG 1 G A C C c C C A T 468 580 509 39.7 436 387 463
80 BMEC ARG 3 G A C C c C T A T 461 57.3 546 436 403 331 458
64 BGRA ARG 3 G A C C c C C A T 462 595 515 339 447 385 457
36 CBWO0141 ARG 3 © A C c T c T © C 421 577 507 42.8 37.9 404 453
88 TG RUS 2 G G T G c C T A T 486 563 501 37.8 443 339 452
122 TIZ ITA 3 © A C c T c T G T 470 555 523 353 399 409 451
73 GHD610 ITA 2 G G T G c C T A T 435 sid 523 363 479 451 450
68 CRE ITA 3 G A C C c C C A C 458 537 503 382 416 403 450
48 Ci1936 ITA 3 G A C C c C c A c 430 564 486 46.6 444 307 449
90 TGSB ARG 2 G G T G C C T A T 483 61.0 491 334 415 361 449
76 BONQUI ARG 3 G G T G T C T G c 485 572 507 38.0 416 331 449
79 BALINTA ARG 2 G G T G C C T A T 458 504 509 402 405 403 447
5 BAMB ARG 3 G A C C FA C c A T 418 580 523 359 454 339 445
91 TGVF ARG 2 G G T G C C T A T 475 544 482 354 461 354 445
8 BICUM ARG 2 G G T G c C c A T 474 537 451 446 415 328 442
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\° Genot oriceN| cLUSTER 2A 2A 2A 2A 2B 3B B masrl)r:ear m;IJr:ear TKW | TKW | TKW [ TKW [ TRW [ TKW |
AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- |cA11|Bwi1|pPsii|cal4|Bwi4|Psia
94476401 | 94684421 | 94881363 | 95189751 | 94645595 | 94808669 | 94505411 | 94948921 | 95232143
74 GHD645 ITA 2 G G T G c C T A T 474 569 486 384 398 327 440
126 POR ITA 3 G FA C C T C C G C 473 533 465 437 377 346 439
129 HEK cYp 3 G A C C T C c G c 437 561 464 415 412 342 438
31 B#27 ARG 3 G A C C C C C A T 482 613 543 332 338 321 438
47 CORE ITA 3 G A C C T C c G c 450 573 439 431 389 335 436
83 GAB 125 ITA 2 G G C G C A T A T 483 s/d 508 427 385 377 436
77 BF1776 ARG 1 G © T © c c C A T 480 550 458 39.9 387 338 435
60 FOR ITA 2 G A C C c C C A T 474 534 473 433 379 319 435
124 ARG FRA 1 G A C C T c C G C s/d 532 43.7 430 387 37.4 432
1 BPLA ARG 3 G A C C T C C G C 402 514 514 362 429 368 432
55 CBWO111 ARG 2 G A C C c c T A T 480 sid 496 372 467 334 430
117 DUE ITA 1 G A C C T C C G C s/d s/d 539 364 414 400 429
40 CBWO0225 ARG 3 G A C C Y c T R C 39.9 515 512 367 397 368 426
102 B#6 ARG 2 G G T G c C T A T 455 539 452 416 354 342 426
70 GRA ITA 2 © © T © c c C A T 444 512 430 343 437 379 424
75 BONVAL ARG 1 G G T G c C C A T 487 482 464 397 394 310 422
7  BICAR ARG 1 © © T © c A C A T 409 541 526 320 384 344 421
34 CBWO112 ARG 1 G A C C c C C A T 428 531 456 355 426 327 420
97 GAN CIMMYT 4 s A C c T c C © C 454 521 450 366 370 348 418
59 ARC FRA 3 G A C C T C C G C 435 548 462 320 384 350 417
6 BIFAC ARG 3 © A C C FA C C G C 401 516 458 382 391 353 417
42 CANN ITA 2 G G C C c C C A T 444 545 448 395 345 320 416
24 VF003 ARG 4 © A C c T c C © C 427 539 408 411 376 337 416
139 Quc3104-2005 CHI 3 G G T G T C c G c s/d s/d sid 426 400 421 416
104 Heider/Mi/Ho ~ WANA 3 G G T G T A C G C 435 551 483 377 315 325 414
43 CON ITA 2 G G C C c C c A T 450 537 416 400 369 303 413
35 CBWO0120 ARG 1 G G T G T A C G C 408 51.0 442 341 429 345 412
95 ALTARS4 CIMMYT 3 G A C C T C c FA c 471 sid 475 389 348 366 410
94 MARR WANA 3 G A C C T C C G C 442 501 403 39.8 359 353 409
50 CBWO0001 ARG 3 G A C C T C c G c 444 452 423 416 381 334 408
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\° Genot oriceN| cLUSTER 2A 2A 2A 2A 2B 3B B masrl)r:ear m;IJr:ear TKW | TKW | TKW [ TKW [ TRW [ TKW |
AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- |cAi1|Bwi1|pPsii|cal4|Bwi4|Psia
94476401 | 94684421 | 94881363 | 95189751 | 94645595 | 94808669 | 94505411 | 94948921 | 95232143
58 ALC FRA 3 G A C C T A c G T 454 571 494 330 307 287 407
12 DUI ITA 3 G A C C T C C G C 409 502 427 405 361 331 406
63 IXOS FRA 1 G A C C c A c A T 439 496 456 335 350 348 404
39 CBWO0210 ARG 3 G G T G C C C A T 39.8 478 466 346 402 326 403
96 OMGUER4 WANA 3 G A C C T C c G c 418 493 407 418 373 304 402
128 OUR CYP 3 G A C C C C C A T 423 522 412 405 333 316 402
53  AMA EEUU 1 G A C C c c C A T 379 539 481 323 382 298 400
37 CBWO153 ARG 1 G A C C c C C A T 415 sid 469 352 423 339 400
99 KOR WANA 3 G A C C T c T R C 482 521 422 339 335 290 398
168 B#32.1375 ARG 3 G G T G FA A T G T s/d sid sid 365 453 375 3938
106 WAD1 WANA 3 G A C C c c C A T 432 499 432 385 303 332 39.7
61 ARD FRA 2 G G T G c C C A T 427 sid 523 352 368 315 39.7
121 NAU FRA 1 G A C C T c C G C 445 464 455 36.6 375 275 39.7
66 KOFA EEUU 1 G A C C c C C A T 417 519 392 392 354 304 39.7
44 ITA ITA 3 © A C c T c C © C 430 471 470 369 326 313 39.7
71 CAP ITA 2 G G C C c C T A C 402 506 471 389 334 277 396
26 VF0167 ARG 1 © A C c T C C FA C 438 505 420 330 381 302 39.6
49 Co01937 ITA 2 G A C C c C C A T 427 502 443 368 364 269 395
65 ACA1901 ARG 3 G A C C c C C A T 413 522 406 394 330 304 395
85 MAR ITA 2 G G C C T A T R C 395 sid 434 422 400 319 394
155 Quc3506-2009 CHI 4 C A C C T C C G C s/d sid sid 380 424 377 394
23 VF0163 ARG 1 G A C C c A C G C 406 519 408 350 363 306 39.2
160 CBWO05024 ARG 1 G G T G c C T A T s/d sid sid 321 493 358 391
82 CRZz-1.12 ITA 2 G G C s c M Y R T sid  sid sidd 370 421 381 39.1
131 DD26 ARG 3 G A C C C C C A T 403 s/d 449 383 367 349 39.0
78 ETIT38 WANA 2 G R C C c A c FA T 386 458 440 419 331 295 388
115 NEO FRA 1 G A C C FA A C R T 36.7 489 432 350 368 321 388
29 B#24 ARG 4 C A C C T C c G c 352 472 450 337 351 366 388
9 cIc ITA 2 G A C C C C C A T 394 490 392 358 359 332 387
130 JOS cYP 3 s A C C c C c A T 426 473 423 374 328 300 387

266




\° Genot oriceN| cLUSTER 2A 2A 2A 2A 2B 3B B masrl)r:ear m;lJr:ear TKW | TKW | TKW [ TKW [ TRW [ TKW |
AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- |cAi1|Bwi1|pPsii|cal4|Bwi4|Psia
94476401 | 94684421 | 94881363 | 95189751 | 94645595 | 94808669 | 94505411 | 94948921 | 95232143
113 ORLU FRA 1 G A C C c A c A T 404 484 388 358 390 299 387
136 LLE CHI 4 G G T G T C C G C s/d sid sid 434 406 320 387
13 SIM ITA 2 G G C C c C c A T 459 454 398 379 355 274 387
120 VIV FRA 1 G A C C T A C G C 410 499 388 345 349 329 387
46 CANT ITA 3 G A C C T C c G c 444 529 385 345 272 341 386
84 GHD574 ITA 2 G A C C C C C A T 452 498 405 354 339 263 385
119 BYB FRA 1 G A C C T A C R C 444 519 453 301 300 291 385
116 SAC FRA 1 G A C C T C T G C s/d 496 460 351 335 277 384
161 CBWO05072 ARG 1 G © T © T c C G C s/d sid sid 383 431 337 384
163 CBWO05081 ARG 1 G A C s c A C A T s/d sid sid 352 449 349 383
98 CHAM1 WANA 3 G A C C c c C A T 408 505 417 357 315 293 383
19 80-IAT2 CIMMYT 3 C A C C T C C G C 388 477 416 361 335 317 382
45 CAT ITA 2 G A C C T c C FA C 427 sid  47.0 394 333 287 382
100 FOC CIMMYT 3 G A C C T C C G C 411 507 400 368 299 306 382
133 CBWO05082 ARG 1 G A C c c A C A T 39.1 482 402 287 451 27.9 382
170 7144IDSN39  CIMMYT 4 G A C C T C c G c s/d sid sid 430 337 379 382
67 UC1113 EEUU 3 G A C C c C C A T 414 531 399 378 275 292 381
28  VF0137 ARG 4 G A C C T C c G c 369 498 393 346 311 363 380
92 OMRABI5 WANA 2 © A C c T C C G C 381 470 369 384 320 353 379
22 VF0113 ARG 1 G A C C T C c G c 369 525 431 309 379 258 379
151 Quc3538-2009 CHI 3 G A C C T C C G C s/d sid sid 376 380 378 378
41  CBWO0230 ARG 1 G A C C c A c G c 386 504 473 295 301 308 37.8
11 CoL ITA 3 © A C C c C C A C 37.8 439 431 338 383 292 377
10 ADA ITA 2 G A C C c A c A T 420 516 399 363 345 214 376
109 DUP ITA 3 G A C C T C C G C 429 482 396 312 333 298 375
69 GAB ITA 1 FA G T G c C c A T 400 441 384 362 358 299 374
2  BTOP ARG 1 G A C C T A C R C 408 503 401 316 358 256 37.3
110 DUR ATR 1 G A C C T A c G c 387 479 405 328 335 306 37.3
72 GHDS575 ITA 2 G A C C T C T FA C 449 466 388 360 269 301 37.2
132 DD150 ARG 1 G A C C c C c A T 39.9 473 419 352 292 294 371
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\° Genot oriceN| cLUSTER 2A 2A 2A 2A 2B 3B B masrl)r:ear m;lJr:ear TKW | TKW | TKW [ TKW [ TRW [ TKW |
AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- |cAi1|Bwi1|pPsii|cal4|Bwi4|Psia
94476401 | 94684421 | 94881363 | 95189751 | 94645595 | 94808669 | 94505411 | 94948921 | 95232143
93  BILIKNO2 WANA 3 G A C C A c G c 392 511 382 350 313 268 369
15  66-IAT2 CIMMYT 3 G A C C T C C G C 402 512 363 330 317 291 369
62 APP ITA 2 G A C C T A c FA c 389 449 418 331 329 291 368
107 OMRABI WANA 2 G A C C T C C G C 39.1 444 366 395 313 296 368
16 69-IAT2 CIMMYT 4 G A C C T C c G c 400 467 368 333 340 295 36.7
20 VF0154 ARG 4 C A C C T C C G C 352 469 380 350 358 291 367
108 OMRABI3 WANA 2 G A C C T c C G C 37.1 458 373 396 304 285 364
162 CBWO05080 ARG 1 G A C s c A C A T s/d s/d sid 343 424 321 363
166 ACA2125.07 ARG 3 G A C C T c C G C s/d s/d sid 420 346 313 359
114 KAR FRA 1 G A C C T C C G C 374 478 383 301 338 274 358
158 Quc3763-2008 CHI 3 G A C C T A C G C s/d sid sid 345 368 357 356
159 LDNDIC3A EEUU 1 G A C C T A C G C s/d sid sid 327 389 352 356
18  73-IAT2 CIMMYT 4 C A C C T c C G C 384 450 364 341 338 259 356
111 JOY FRA 1 FA A C C T A C G C 358 371 375 351 362 310 355
17 71-IAT2 CIMMYT 4 C A C c T A C © C 36.1 488 317 301 379 278 354
101 BHA WANA 3 C A C C T C c G c 36.4 464 344 313 318 314 353
27 VF0136 ARG 4 C A C C T C C G C 332 462 356 304 308 351 352
149 Quc3497-2007 CHI 3 G G T G T C c G c s/d sid sid 347 390 318 352
57 ARB FRA 1 © A C c T A T A C 384 450 404 291 318 240 348
25 VF0121 HUN 1-3 G A C C T C c G c 357 437 370 399 284 240 348
167 ACA4420.08 ARG 3 G G T G T C C G T s/d sid sid 374 350 319 348
146 Quc3672-2008 CHI 4 G A C C T C c FA c s/d sid sid 388 316 333 346
156 Quc3427-2009 CHI 3 G A C C T C C G C s/d sid sid 391 328 311 343
103 HAU WANA 2 G G T G T A c FA c s/d 448 363 309 310 283 342
54 CBWO101 ARG 1 G A C C c A C G T 321 433 368 27.6 358 294 342
134 LLA CHI 3 G A C C T A c G c s/d sid sd 373 315 335 341
51  CBWO0002 ARG 4 C A C C T C C G C 365 459 333 319 284 280 340
105 OMRABI6 WANA 2 G A C C T C c G c 385 420 335 359 286 252 34.0
150 Quc3509-2007 CHI 3 G A C C T A T G C s/d sid sid 338 333 342 338
86 POL ITA 2 G A C C c A c FA T 343 401 391 272 346 267 337
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\° Genot oriceN| cLUSTER 2A 2A 2A 2A 2B 3B B m;I)r:ear m;)r:aar TKW | TKW | TKW [ TKW [ TRW [ TKW |
AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- |cAi1|Bwi1|pPsii|cal4|Bwi4|Psia
94476401 | 94684421 | 94881363 | 95189751 | 94645595 | 94808669 | 94505411 | 94948921 | 95232143
144 Quc3506-2007 CHI 4 C A C C C c R c s/d sid sd 361 310 339 336
14 65-IAT2 CIMMYT 4 C A C C T C C G C 370 407 368 304 295 272 336
165 CBW09034 ARG 1 FA A C C T C c G c s/d sid sd 323 374 308 335
125 ART FRA 1 C A C C T C C G C 320 418 347 272 322 294 329
137 Quc3585-2007 CHI 4 C A C C T C c G c s/d sid sid 352 306 328 328
147 Quc3555-2007 CHI 3 s A C C T C C G C s/d sid sid 359 330 292 327
135 COR CHI 3 G A C C T A T G C s/d sid sid 365 302 310 326
127 DGE-1 EEUU 1 G A C C T A C G C 332 396 299 254 381 286 325
112 BIE FRA 1 G A C C T c C G C s/d 429 361 318 280 232 324
145 Quc3755-2008 CHI 4 G A C C T A C G C s/d sid sid 366 300 300 322
143 Quc3738-2008 CHI 4 C A C C T C C G C s/d sid sid 347 310 309 322
157 Quc3462-2009 CHI 4 C A C C T C C G C s/d sid sd 335 317 306 319
33 CBWO0105 ARG 1 G A C C T A C G C 29.6 391 353 281 308 283 319
123 EXE FRA 1 C A C C T A C G C 340 433 310 339 279 201 317
140 Quc3587-2007 CHI 4 C A C C T C C G C s/d sid sid 338 298 314 317
148 Quc3694-2008 CHI 4 G A C C FA C c G c s/d sid sd 303 312 334 316
141 Quc3693-2008 CHI 4 C A C C T C C G C s/d sid sid 343 294 312 316
52 CBWO0004 ARG 4 C A C C T C c G c 399 sid 357 299 269 246 314
164 CBWO0S131 ARG 3 C G T G c A C FA T s/d sid sid 347 319 275 314
169 7100IDSN39  CIMMYT 4 G A C C T C T G c s/d sid sd 351 287 296 311
138 Quc3739-2008 CHI 4 C A C C T C C G C s/d sidd sd 310 317 304 311
87 B#33.1123 ARG 3 G A C C c A c A T s/d s/d sid 331 335 256 307
154 Quc3559-2009 CHI 4 C A C C T A C G C s/d sid sid 328 280 307 305
142 Quc3584-2007 CHI 4 C A C C T C c G c s/d sid sid 314 265 285 288
152 Quc3730-2008 CHI 4 C A C C T C C G C s/d sid sid 296 260 283 280
153 Quc3775-2008 CHI 4 C A C C T C c FA c s/d sid sid 246 253 233 244
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Tabla AT17. Marcadores significativos asociados al contenido de proteina (PROT, %).

Cromosoma: en el trabajo de Allen et al., 2016 (sin mapear: sin posicion en asignada dicho

trabajo). cM: posicién del marcador en el trabajo de Allen et al., 2016. FDR%: valor méximo de

probabilidad de error, expresado en %.

Caracter/ Marcador | Cromosoma cM valor p -logFDR FDR% N.o af".b'ef“es
Loc significativos

ProtCall |[AX-94458060 |2B 66.33| 1.26E-05| 1.0912283 10

ProtCal4d [AX-94458060 |[2B 66.33| 3.77E-05| 1.0148333 10

ProtPs1l [AX-94508043 |4A 214.31| 9.22E-06| 1.528353 5 2
ProtPs14 |AX-94508043 |4A 214.31| 2.21E-05| 1.0985261 10

ProtPs1l [AX-94630583 |4A 214.31| 1.1E-07| 2.8294018 1

ProtPs14 [AX-94630583 |4A 214.31] 2.46E-05| 1.0644146 10

ProtCal4d |[AX-94535106 |3B 85.27| 2.56E-05| 1.0756918 10

ProtPs11 AX-94544558 |4A 214,72 2.84E-05| 1.2730553 10

ProtPs11 [AX-94651591 |4A 214.31| 2.91E-05| 1.2659836 10

ProtPs11 AX-95157738 |4A 214.31| 5.84E-05| 1.0363751 10

ProtBwl4 [AX-95223577 |5A 72.22| 2.73E-06| 1.7226596 5

ProtBwl4 [AX-94600532 |5B 45.36 0.000351| 1.0062223 10 1
ProtBwl4 [AX-94692911 |5B 272.25| 1.12E-05| 1.1905112 10

ProtBwl4 [AX-94401357 |6B 62.83| 0.000286( 1.0192539 10

ProtBwl4 [AX-94507661 |6B 62.83| 0.000251( 1.0242417 10

ProtBwl4 |AX-94507547 |7B 114.3| 0.000343| 1.0080037 10

ProtBwl4 [AX-95260307 |sin mapear 0.000244| 1.0249782 10

ProtPs11 |VrnAlMarq sin mapear 2.72E-05 1.286434 10
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Tabla AT18. Haplotipo - Fenotipo de la coleccién de CERZOS (n=170) para marcadores asociados contenido de
proteina en 2 ambientes del sur bonaerense, ordenados en forma decreciente.

Letras A, C, G y T indican los correspondientes nucleétidos en homocigosis en el locus. Letras R e Y, indican

heterocigosis en el locus.

PROT: contenido de proteina (%; 13,5% de H°). s/d: sin determinar. FA: amplificacién fallida (sin dato).

Celdas coloreadas en verde: alelo de mayor PROT en promedio, celdas coloreadas en amarillo, alelo de menor
PROT en promedio.

2B aA 4A
v cenor fomeen feuster| || | Ca | Bwat | pout | oass | bwae | poua | PO
94458060 | 94508043 | 94630583
165 CBW09034 ARG 1 C C sld s/d s/d 163 134 134 144
86 POL ITA 2 C C 150 148 132 151 125 148 142
70 GRA ITA 2 C C 152 145 130 149 136 137 141
88 TG RUS 2 C C 156 148 131 159 127 128 141
91 TGVF ARG 2 C C 158 141 127 154 124 134 140
73 GHD610 ITA 2 c C 16.0 140 126 150 132 127 139
90 TGSB ARG 2 C C 155 143 129 144 132 133 139
118 GAR FRA 1 c C 16.0 139 133 148 127 128 139
72 GHD575 ITA 2 G C C 152 139 126 129 142 138 138
57 ARB FRA 1 - c T 153 137 117 149 137 131 137
153 Quc3775-2008  CHI 4 G C C s/d s/d s/d 152 129 129 137
89 TGBB ARG 2 - c C 157 144 129 138 120 133 137
106 WAD1 WANA 3 G C C 149 146 130 127 136 133 137
98 CHAM1 WANA 3 G T T 152 140 125 139 136 129 137
13 SIM ITA 2 G C T 146 137 122 143 139 130 136
95 ALTARS4 CIMMYT 3 G T T 148 137 126 135 144 127 136
38 CBW0200 ARG 1 G C C 153 143 128 136 126 132 136
123 EXE FRA 1 - c c 151 140 127 124 129 145 136
63 IXOS FRA 1 G C C 14.4 141 126 139 133 131 135
61 ARD FRA 2 - T T 156 140 130 130 125 132 135
78 ETIT38 WANA 2 G C C 145 135 127 122 139 143 135
64 BGRA ARG 3 T T 154 135 119 161 115 126 135
149 Quc3497-2007 CHI 3 T T s/d s/d s/d 150 129 125 135
74 GHD645 ITA 2 c c 146 137 128 143 120 131 134
103 HAU WANA 2 G C T 150 142 125 121 133 137 134
117 DUE ITA 1 c c 16.2 140 121 148 114 120 134
39 CBW0210 ARG 3 C C 158 142 124 136 119 125 134
96 OMGUER4 WANA 3 © c c 13.9 134 125 129 133 142 134
128 OUR cYP 3 FA C C 144 138 127 113 141 138 133
66 KOFA EEUU 1 R Y C 147 142 119 124 133 133 133
42 CANN ITA 2 G C C 149 138 128 119 133 132 133
133 CBW05082 ARG 1 C C 148 129 118 165 11.0 129 133
102 B#6 ARG 2 C C 145 140 120 128 128 136 133
132 DD150 ARG 1 C C 13.9 129 119 136 144 131 133
77 BF1776 ARG 1 G C C 146 143 127 129 126 126 133
43 CON ITA 2 G C C 14.4 139 124 126 131 132 133
83 GAB 125 ITA 2 G C C 150 142 128 126 130 120 132
75 BONVAL ARG 1 G C C 150 137 123 141 121 121 132
125 ART FRA 1 C C 14.4 139 123 146 114 126 132
135 COR CHI 3 T T sld sld s/d 131 135 130 132
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2B 4A 4A
o | o fomeefawsrer| 5| | S e e e ener ner ) et
94458060 | 94508043 | 94630583

109 DUP ITA 3 T T 15.1 13.2 11.9 13.8 12.0 13.2 13.2
108 OMRABI3 WANA 2 G 14.2 13.0 12.1 13.4 135 12.9 13.2
116 SAC FRA 1 © © 14.8 13.2 12.4 13.1 12.6 12.9 13.2
7 BICAR ARG 1 T T 155 12.9 11.2 14.9 12.3 12.1 13.2
36 CBWO0141 ARG 3 G T T 15.6 14.5 12.5 12.3 11.9 12.0 13.2
1 BPLA ARG 3 T T 15.4 135 12.3 14.7 114 11.7 13.2
40 CBW0225 ARG 3 T T 15.6 13.8 12.5 13.2 11.5 12.4 13.2
111 JOY FRA 1 C C 14.9 131 11.9 14.4 12.2 12.4 131
113 ORLU FRA 1 © © 14.9 13.6 12.0 14.6 11.6 12.3 13.1
35 CBWO0120 ARG 1 C C 14.4 13.1 11.8 15.2 11.6 12.7 131
134 LLA CHI 3 G T T s/d s/d s/d 13.1 13.0 13.2 13.1
31 B#27 ARG 3 - T T 15.4 14.2 11.6 14.2 11.2 12.2 131
131 DD26 ARG 3 G T T 14.6 13.3 11.8 13.5 13.2 12.2 13.1
127 DGE-1 EEUU 1 - T T 15.8 14.2 12.2 14.1 11.0 11.4 131
82 CRZ-1.12 ITA 2 G © C s/d s/d s/d 14.6 12.3 12.3 13.1
23 VF0163 ARG 1 FA T T 14.7 13.0 11.2 14.8 11.8 12.9 131
8 BICUM ARG 2 G © C 15.0 13.5 12.4 11.8 12.6 13.1 13.1
67 UC1113 EEUU 3 G T T 135 131 121 12.5 14.4 12.7 13.0
65 ACA1901 ARG 3 © C 13.9 13.2 12.7 12.1 13.4 13.1 13.0
22 VF0113 ARG 1 T T 15.1 13.2 11.3 14.9 10.7 13.0 13.0
100 FOC CIMMYT 3 G T T 14.3 13.4 12.7 12.4 13.0 12.4 13.0
150 Quc3509-2007 CHI 3 T T s/d s/d s/d 12.9 13.6 12.7 13.0
29 B#24 ARG 4 T T 15.0 13.5 12.3 13.6 11.7 12.1 13.0
71 CAP ITA 2 G © C 13.9 13.3 12.4 13.2 12.6 12.6 13.0
79 BALINTA ARG 2 G © C 14.4 13.7 11.9 13.1 12.4 12.4 13.0
85 MAR ITA 2 G © C 14.1 13.4 12.9 12.7 12.3 12.6 13.0
114 KAR FRA 1 - T T 14.9 13.0 11.8 14.0 12.1 12.1 13.0
44 1TA ITA 3 G © C 14.1 12.9 12.3 13.7 131 11.8 13.0
55 CBWO0111 ARG 2 T T 14.3 12.6 11.4 14.9 12.2 12.5 13.0
81 CDBUCK ARG 2 © C 15.3 14.4 11.5 14.5 10.4 11.9 13.0
80 BMEC ARG 3 G T T 14.3 13.5 12.0 13.5 12.3 12.1 12.9
2 BTOP ARG 1 - © C 14.5 135 11.6 12.6 11.8 13.6 12.9
84 GHD574 ITA 2 G © C 14.4 14.1 11.6 12.3 12.7 12.3 12.9
105 OMRABI6 WANA 2 G © T 13.6 131 11.9 13.3 13.3 12.3 12.9
168 B#32.1375 ARG 3 - C C s/d s/d s/d 14.4 12.0 12.3 12.9
10 ADA ITA 2 G © T 13.8 13.0 11.4 125 12.4 14.0 12.8
92 OMRABI5 WANA 2 G T T 13.7 12.6 115 13.4 13.1 12.9 12.8
45 CAT ITA 2 G © T 14.3 13.7 12.3 12.2 12.1 12.4 12.8
9 CIC ITA 2 G © T 14.2 12.9 11.8 12.3 12.6 13.1 12.8
147 Quc3555-2007 CHI 3 Y © s/d s/d s/d 12.7 12.4 13.3 12.8
87 B#33.1123 ARG 3 T T s/d s/d s/d 14.6 11.9 12.0 12.8
48 Cil936 ITA 3 G © © 14.0 134 11.2 134 12.1 12.8 12.8
167 ACA4420.08 ARG 3 - C T s/d s/d s/d 121 13.2 13.2 12.8
49 Co01937 ITA 2 G © T 13.7 13.3 11.9 12.6 12.8 125 12.8
121 NAU FRA 1 - © © 15.1 13.1 11.7 12.0 12.6 12.5 12.8
60 FOR ITA 2 G © © 14.6 131 12.0 12.2 12.2 12.7 12.8
32 ACA1801F ARG 3 - T T 14.5 13.8 12.2 12.8 11.3 12.2 12.8
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6 BIFAC ARG 3 T T 15.2 13.2 11.7 13.0 11.3 12.3 12.8
119 BYB FRA 1 G 13.9 13.3 11.6 12.3 12.1 13.4 12.8
136 LLE CHI 4 T T s/d s/d s/d 12.5 12.4 13.3 12.8
5 BAMB ARG 3 T T 15.8 131 11.6 14.5 10.3 11.2 12.8
16 69-1AT2 CIMMYT 4 T T 14.5 13.3 12.2 12.0 12.2 12.3 12.8
107 OMRABI WANA 2 G T T 14.0 12.8 11.7 12.5 12.9 12.7 12.8
161 CBWO05072 ARG 1 © T s/d s/d s/d 13.3 12.1 12.9 12.8
59 ARC FRA 3 T T 14.6 12.9 11.8 15.0 10.8 11.4 12.7
69 GAB ITA 1 © © 14.7 13.5 11.6 13.4 11.8 11.4 12.7
112 BIE FRA 1 G C C 14.3 13.0 11.9 115 12.3 13.3 12.7
130 JOS CYP 3 G © © 14.2 12.9 12.2 11.3 12.9 12.9 12.7
159 LDNDIC3A EEUU 1 Y Y s/d s/d s/d 14.2 12.0 12.0 12.7
41 CBW0230 ARG 1 © C 15.2 13.4 11.8 13.8 10.6 115 12.7
62 APP ITA 2 G © T 13.6 13.6 11.5 13.2 12.8 11.3 12.7
56 CBWO0156 ARG 1 © C 14.8 13.1 11.7 14.2 11.0 11.2 12.7
139 Quc3104-2005 CHI 3 T T s/d s/d s/d 12.9 13.2 11.9 12.7
53 AMA EEUU 1 T T 14.7 13.4 10.8 14.8 10.2 12.0 12.6
145 Quc3755-2008 CHI 4 © C s/d s/d s/d 13.0 12.8 12.1 12.6
19 80-IAT2 CIMMYT 3 G T T 14.3 13.1 12.3 12.1 12.2 11.9 12.6
34 CBWO0112 ARG 1 - T T 15.0 13.0 11.8 14.2 10.5 11.2 12.6
122 Tiz ITA 3 G © C 14.4 13.0 11.8 12.8 11.8 11.9 12.6
12 DUI ITA 3 G T T 14.2 12.8 11.9 11.8 12.4 12.5 12.6
54 CBWO0101 ARG 1 - T T 14.7 12.1 10.8 16.3 10.4 11.3 12.6
46 CANT ITA 3 G © T 14.0 131 11.6 11.8 12.4 12.7 12.6
158 Quc3763-2008 CHI 3 G T T s/d s/d s/d 141 12.0 11.7 12.6
162 CBW05080 ARG 1 - © C s/d s/d s/d 13.9 115 12.3 12.6
126 POR ITA 3 G T T 14.4 13.6 12.4 10.7 12.7 11.7 12.6
94 MARR WANA 3 G T T 14.1 13.4 12.0 11.4 12.4 12.0 12.5
160 CBW05024 ARG 1 T T s/d s/d s/d 135 11.6 12.4 12.5
166 ACA2125.07 ARG 3 T T s/d s/d s/d 12.0 12.7 12.8 12.5
30 B#25 ARG 3 G T T 13.8 12.6 11.8 12.0 12.1 12.7 12.5
164 CBW08131 ARG 3 © C s/d s/d s/d 12.0 12.2 134 12.5
28 VF0137 ARG 4 T T 15.0 12.7 11.7 11.7 11.4 12.4 12.5
99 KOR WANA 3 G T T 13.6 13.0 11.5 125 12.3 12.0 12.5
25 VF0121 HUN 1-3 T T 16.0 12.3 11.0 10.4 12.6 12.5 12.5
37 CBWO0153 ARG 1 T T 15.4 131 11.2 13.7 9.9 115 12.5
26 VF0167 ARG 1 © © 14.5 13.1 10.9 13.6 10.7 11.9 12.4
21 VF042 ARG 3 T T 14.6 131 11.1 14.2 10.4 11.3 12.4
151 Quc3538-2009 CHI 3 G T T s/d s/d s/d 12.8 12.2 12.2 12.4
169 7100IDSN39 CIMMYT 4 - T T s/d s/d s/d 12.0 12.7 12.6 12.4
50 CBWO0001 ARG 3 G T T 14.7 135 12.1 10.3 11.9 11.9 12.4
68 CRE ITA 3 G © © 14.3 13.2 12.0 11.9 11.4 11.6 12.4
155 Quc3506-2009 CHI 4 - T T s/d s/d s/d 141 11.0 12.1 12.4
18 73-IAT2 CIMMYT 4 G T T 14.1 131 11.4 12.2 11.6 11.9 12.4
170 7144IDSN39 CIMMYT 4 - T T s/d s/d s/d 12.4 12.5 12.2 12.4
129 HEK CYP 3 G T T 14.1 13.0 11.2 10.8 12.7 12.3 12.4
3 BESM ARG 3 G T T 14.7 13.3 11.4 12.4 11.0 11.3 12.4
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156 Quc3427-2009 CHI 3 T T s/d s/d s/d 12.2 12.5 12.3 12.3
157 Quc3462-2009 CHI 4 T T s/d s/d s/d 13.0 12.0 12.0 12.3
93 BILIKNo02 WANA 3 T T 14.1 13.0 11.3 10.9 12.5 12.1 12.3
17 71-1AT2 CIMMYT 4 T T 151 13.0 11.7 10.9 11.6 115 12.3
115 NEO FRA 1 © © 15.3 14.0 12.0 10.0 10.9 11.8 12.3
124 ARG FRA 1 G C C 14.6 13.0 11.8 10.2 12.2 12.0 12.3
120 VIV FRA 1 T T 14.5 12.7 11.2 12.3 11.4 115 12.3
52 CBWO0004 ARG 4 T T 13.9 12.6 11.3 12.6 11.7 11.4 12.3
47 CORE ITA 3 G T T 13.9 13.6 11.9 11.0 11.9 11.3 12.3
58 ALC FRA 3 G T T 13.6 13.1 115 11.9 11.7 11.7 12.2
76 BONQUI ARG 3 - T T 14.6 13.7 12.4 10.2 11.0 11.3 12.2
20 VF0154 ARG 4 G T T 13.0 11.8 10.8 14.0 12.6 11.0 12.2
27 VF0136 ARG 4 - T T 13.9 12.2 11.0 13.0 11.7 11.3 12.2
11 COL ITA 3 G © Y 14.3 12.7 11.7 11.9 11.3 11.0 12.2
154 Quc3559-2009 CHI 4 FA T T s/d s/d s/d 121 12.6 11.8 12.1
144 Quc3506-2007 CHI 4 - © C s/d s/d s/d 115 12.4 12.5 12.1
101 BHA WANA 3 G T T 13.7 12.6 11.0 13.6 11.2 10.8 12.1
4 BCRI ARG 3 - T T 14.7 12.9 111 12.0 10.8 11.2 12.1
15 66-IAT2 CIMMYT 3 G T T 13.7 12.7 11.2 12.6 11.1 11.2 12.1
33 CBWO0105 ARG 1 G T T 13.9 12.3 11.5 12.5 10.6 115 12.1
146 Quc3672-2008 CHI 4 - T T s/d s/d s/d 12.0 12.1 12.0 12.0
14 65-IAT2 CIMMYT 4 G T T 14.2 12.7 11.6 11.2 11.4 10.8 12.0
104 Heider//Mt/Ho WANA 3 G T T 14.1 13.5 12.1 10.3 11.4 10.5 12.0
51 CBWO0002 ARG 4 T T 134 12.6 11.1 12.0 11.5 11.2 12.0
163 CBW05081 ARG 1 C C s/d s/d s/d 12.6 111 121 11.9
24 VF003 ARG 4 G T T 13.7 12.3 11.2 10.8 11.8 11.8 11.9
110 DUR ATR 1 T T 14.3 12.8 111 11.6 10.6 111 11.9
143 Quc3738-2008 CHI 4 T T s/d s/d s/d 12.3 11.3 12.0 11.9
138 Quc3739-2008 CHI 4 G T T s/d s/d s/d 121 12.0 11.6 11.9
97 GAN CIMMYT 4 G T T 13.3 12.5 11.1 10.9 11.7 11.7 11.9
140 Quc3587-2007 CHI 4 C T s/d s/d s/d 11.4 11.8 12.2 11.8
142 Quc3584-2007 CHI 4 © T s/d s/d s/d 10.9 11.9 12.3 11.7
148 Quc3694-2008 CHI 4 T T s/d s/d s/d 12.0 11.6 111 11.6
141 Quc3693-2008 CHI 4 T T s/d s/d s/d 11.7 12.2 10.8 11.5
152 Quc3730-2008 CHI 4 R T T s/d s/d s/d 11.6 11.9 11.0 115
137 Quc3585-2007 CHI 4 - © T s/d s/d s/d 10.2 12.0 12.1 11.4
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Tabla AT19. Marcadores significativos asociados a la fuerza de gluten (valor de SDS, mm).
Cromosoma: en el trabajo de Allen et al., 2016 (sin mapear: sin posicion en asignada dicho
trabajo). cM: posicién del marcador en el trabajo de Allen et al., 2016. FDR%: valor méximo de
probabilidad de error, expresado en %.

Caracter/ Marcador Cromosoma cM valor p -logFDR FDR% N af“.b'e'f“es
Loc significativos

SDSBw11l |AX-95259195 (1B 8.24| 0.00015879| 1.08794412 10
SDSCall |AX-95259195 (1B 8.24| 0.0000707( 1.76664959 5
SDSPs11 |AX-95259195 (1B 8.24| 0.00000858| 2.22488854 1 6
SDSBw14 |AX-95259195 (1B 8.24| 0.00043779| 1.01109312 10
SDSCal4 |AX-95259195 (1B 8.24 2.07E-05( 1.07716804 10
SDSPs14 |AX-95259195 [1B 8.24 7.03E-07| 2.29895544 1
SDSBw11l |AX-94584550 (1B 8.24 4.92E-07| 2.66862704 1
SDSCall |AX-94584550 (1B 8.24 3.75E-07| 2.8346853 1
SDSPs11 |AX-94584550 (1B 8.24| 0.00000694| 2.27537951 1
SDSBw14 |AX-94584550 (1B 8.24( 0.00014388| 1.38467803 5
SDSPs14 |AX-94584550 [1B 8.24| 0.00000667| 1.73571046 5 5
SDSBw11l |AX-94908088 [1B 35.34 4.53E-07| 2.69581573 1
SDSCall |AX-94908088 [1B 35.34 1.72E-10| 4.25352556 0.01
SDSPs11 |AX-94908088 [1B 35.34 7.38E-11| 4.48428766 0.01
SDSBw14 |AX-94908088 [1B 35.34 3.89E-05| 1.67875156 5
SDSCal4 [AX-94908088 [1B 35.34 8.52E-06[ 1.30555973 10
SDSBw11l |AX-94642563 1B 7.46| 0.00039511| 1.05339427 10
SDSCall |AX-94642563 1B 7.46| 0.00027014 1.31224 10
SDSPs11 |AX-94642563 [1B 7.46] 0.0000133| 2.10942344 1
SDSPs14 |AX-94642563 1B 7.46| 0.0000139| 1.47498777 5 4
SDSBw11l |AX-95129810 (1B 7.46 3.29E-06| 1.87787598 5
SDSCall |AX-95129810 [1B 7.46] 0.0000248| 2.02758853 1
SDSPs11 |AX-95129810 (1B 7.46 1.79E-07| 3.34744181 0.1
SDSPs14 |AX-95129810 [1B 7.46| 0.00000927| 1.62665622 5
SDSBw11l |AX-94668931 (1B 27| 0.00012826( 1.08794412 10
SDSCall |AX-94668931 [1B 27 5.3E-09| 4.25352556 0.01
SDSPs11 |AX-94668931 [1B 27| 0.0000002| 3.29658692 0.1
SDSCall |AX-94847967 1B 36.42| 0.0000603| 1.81371124 5
SDSPs11 |AX-94847967 [1B 36.42 0.000011| 2.16211536 1
SDSBw14 |AX-94847967 1B 36.42 6.37E-05| 1.59571825 5
SDSBw11l |AX-95629856 [1B 35.63 1.04E-05| 1.35575542 5
SDSCall |[AX-95629856 |[1B 35.63 2.21E-07| 3.02484628 0.1
SDSPs11 |AX-95629856 [1B 35.63 4.76E-08| 3.92908322 0.1 3
SDSBw11l |AX-94440309 (sin mapear 0.00044348] 1.04296064 10
SDSCall |AX-94440309 |sin mapear 0.0000996| 1.65724392 5
SDSPs11 |AX-94440309 [sin mapear 0.000019| 2.00906326 1
SDSCall |AX-94814552 |sin mapear 0.0000046| 2.26841726 1
SDSPs11 |AX-94814552 (sin mapear 1.73E-08| 4.31019677 0.01
SDSBw14 |AX-94814552 |sin mapear 0.0001177| 1.44426156 5
SDSCall |AX-94965650 ([sin mapear 0.0000046| 2.26841726 1
SDSPs11  |AX-94965650 |sin mapear 1.73E-08| 4.31019677 0.01
SDSBw14 [AX-94965650 |sin mapear 0.0001177| 1.44426156 5
SDSCall |AX-94507852 [1B 33.75 0.000077] 1.74011802 5 2
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Caracter/ Marcador | Cromosoma cM valor p -logFDR FDR% N.O a'f”.b'ef”es
Loc significativos

SDSPs11 [AX-94507852 |1B 33.75| 0.00000928| 2.20515673 1
SDSCall |[AX-94533970 |[1B 35.34| 0.00015765| 1.49848478 5
SDSPs11 [AX-94533970 |[1B 35.34| 0.00000592| 2.31148447 1
SDSCall |[AX-94632377 |1B 35.34| 0.00015765| 1.49848478 5
SDSPs11 [AX-94632377 |1B 35.34| 0.00000592| 2.31148447 1
SDSCall |[AX-94666461 1B 35.34| 0.00000659| 2.22469487 1
SDSPs11 [AX-94666461 |1B 35.34| 0.0000115| 2.15079571 1
SDSCall |[AX-94716030 |[1B 35.34| 0.00060422| 1.08802059 10
SDSPs11 [AX-94716030 |[1B 35.34| 0.0000126( 2.12560332 1
SDSCall |[AX-94950884 [1B 38.86| 0.00020076| 1.41344579 5
SDSPs11 [AX-94950884 |1B 38.86] 0.0000634| 1.64410319 5
SDSCall |[AX-95165363 |1B 32.17| 0.0000685| 1.77609626 5
SDSPs11 [AX-95165363 |1B 32.17| 0.00063952| 1.03022551 10
SDSCall |[AX-95632303 |[1B 35.34| 0.0000494| 1.86869268 5
SDSPs11 [AX-95632303 |1B 35.34| 0.00023688| 1.26535294 10
SDSCall |[AX-94643790 |2B 61.15| 0.00055537| 1.1071149 10
SDSPs11 [AX-94643790 |2B 61.15[ 0.00019403| 1.3193815 10
SDSBwl11l [AX-94986215 [2B 103.81| 0.00035796( 1.06138212 10
SDSBw14 [AX-94986215 |2B 103.81 8.47E-05| 1.5318723 5
SDSBw14 [AX-95017541 |2B 104.59]| 0.00011034| 1.46248445 5
SDSPs14 [AX-95017541 |2B 104.59] 0.0000454| 1.02886174 10
SDSCall |[AX-94606333 |3A 77.94| 0.00046608| 1.1502273 10
SDSPs11 [AX-94606333 |3A 77.94| 0.00048493| 1.08845512 10
SDSCall |[AX-95135039 |6A 119.77] 0.0000276( 2.00624329 1 2
SDSPs11 [AX-95135039 |6A 119.77] 0.00071041| 1.00993151 10
SDSPs11 [AX-94796211 |6B 34.25( 0.0000284| 1.88879494 5
SDSBw14 |AX-94796211 |6B 34.25 9.25E-05 1.5095856 5
SDSCall |[AX-94671981 |7A 29.9( 0.0000843| 1.71153224 5
SDSPs11 [AX-94671981 |7A 29.9( 0.0002246| 1.27961526 10
SDSCall |[AX-95153132 |7A 29.9 0.000055| 1.83979031 5
SDSPs11 [AX-95153132 |7A 29.9( 0.0000296| 1.87617766 5
SDSBwl11l |[AX-94400011 |7B 205.58| 0.00058511| 1.01346557 10
SDSCall |[AX-94400011 |7B 205.58| 0.0000562| 1.83378195 5
SDSBw11l [AX-94774599 |7B 205.58| 0.00058292| 1.01390563 10
SDSCall |[AX-94774599 |7B 205.58| 0.00011078| 1.62128024 5
SDSBwl1l [AX-94968148 |7B 205.3| 0.00041767| 1.04852166 10
SDSCall |[AX-94968148 |7B 205.3| 0.00015203| 1.51128595 5
SDSCall |AX-94387960 |sin mapear 0.00018516| 1.44179146 5
SDSPs11 |AX-94387960 [sin mapear 0.00024066| 1.26113624 10
SDSBwl1l |AX-94405784 |sin mapear 0.00058511( 1.01346557 10
SDSCall |AX-94405784 [sin mapear 0.0000562| 1.83378195 5
SDSCall |AX-94459558 |sin mapear 0.00021373| 1.39166081 5
SDSPs11 |AX-94459558 [sin mapear 0.00066336| 1.02304048 10
SDSBwl1l |AX-94740938 |sin mapear 0.00058511( 1.01346557 10
SDSCall |AX-94740938 [sin mapear 0.0000562| 1.83378195 5
SDSCall |AX-95141187 |sin mapear 0.00019466( 1.42423639 5
SDSPs11 |AX-95141187 [sin mapear 0.00032549| 1.18304502 10
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Caracter/ Marcador | Cromosoma cM valor p -logFDR FDR% N.O a'f”.b'ef”es
Loc significativos

SDSCall [AX-95243199 |1A 74.11| 0.00043011| 1.17151697 10
SDSCall [AX-94405888 |1B 38.86] 0.0000376| 1.93796164 5
SDSCall [AX-94453148 |1B 24.64| 0.0000277| 2.00573005 1
SDSPs11 |AX-94481264 |1B 38.86 4.66E-07| 2.93318689 1
SDSCall [AX-94510167 |1B 35.34| 0.00042041| 1.17773725 10
SDSPs11 |AX-94529527 |1B 26.22| 0.0000642| 1.64007842 5
SDSPs11 [AX-94618943 |1B 26.22| 0.0000765| 1.58747311 5
SDSBw14 [AX-94653610 |1B 61.73| 0.00025679| 1.19444493 10
SDSPs11 [AX-94659248 |1B 26.22| 0.0000655| 1.63400925 5
SDSPs11 [|AX-94757270 |1B 38.86| 0.00021759| 1.28816571 10
SDSCall [AX-94819615 |1B 24.64| 0.00056754| 1.10210329 10
SDSPs11 |AX-94822956 |1B 26.22| 0.0000719| 1.60622935 5
SDSCall [AX-94881720 |1B 24.64| 0.0000134| 2.13147057 1
SDSBw14 [AX-95104798 |1B 58.69| 0.00041514| 1.02904441 10
SDSCall [AX-95125372 |1B 35.34| 0.00060606( 1.08735022 10
SDSPs11 |AX-95131399 |1B 26.22| 0.0000451| 1.74814121 5
SDSPs11 [AX-95152246 |1B 35.34| 0.00042148| 1.12042272 10
SDSCall [AX-95159335 |1B 24.64| 0.0000781| 1.73595624 5
SDSPs11 [AX-95174883 |1B 26.22| 0.0000642| 1.64007842 5
SDSCall [AX-95178074 |1B 24.64| 0.0000327 1.969669 5
SDSCall [AX-95631543 |1B 38.86[ 0.0000452| 1.89245146 5
SDSCall [AX-95685151 |1B 38.86| 0.00078452| 1.0350773 10
SDSPs11 [AX-94395539 [2B 61.48| 0.0000701| 1.61367409 5
SDSBw14 [AX-94404148 |2B 103.81 0.000054| 1.62755383 5 1
SDSBw14 [AX-94423628 |2B 103.81] 0.0000048| 1.83830394 5
SDSBw14 [AX-94454909 |2B 103.81 0.000084| 1.53387092 5
SDSBw14 [AX-94461616 |2B 102.12]| 0.00013872| 1.39582715 5
SDSCall [AX-94475892 |2B 69.19| 0.00015129| 1.51300521 5
SDSCall |[AX-94500296 |2B 68.63| 0.00021632| 1.38747878 5
SDSBw14 [AX-94703320 |2B 103.81| 0.00043977| 1.00957883 10
SDSBw14 [AX-94750126 |2B 103.81] 0.0001283| 1.41919939 5
SDSCall [AX-94846202 |2B 69.19| 0.0002381| 1.35455036 5
SDSBw14 [AX-94924668 |2B 103.81]| 0.00014609( 1.37999294 5
SDSBw14 [AX-95177609 |2B 103.81| 0.00000134| 2.12387632 1
SDSBw14 [AX-95630098 [2B 104.59] 0.00039152| 1.04899136 10
SDSBw14 [AX-95630339 |2B 103.81| 0.00024736 1.2072706 10
SDSCall |[AX-95146709 |3A 134.44] 0.0000937| 1.67734422 5
SDSBwll [AX-94493124 |3B 213.48[ 0.00047968| 1.03522944 10
SDSBw11l [AX-94497903 [3B 242.13| 0.00045899| 1.03963649 10
SDSPs11 [AX-94896508 |3B 78.01| 0.00028575| 1.2161594 10
SDSBw11l [AX-94955525 [3B 242.13| 0.00045899| 1.03963649 10
SDSBwl1l |[AX-95193317 |3B 242.13| 0.00045899| 1.03963649 10
SDSPs11l [AX-94434804 |4A 199.87| 0.00026952( 1.23131299 10
SDSPs11 [AX-94496513 |4A 72.54| 0.00046104| 1.09979301 10
SDSPs1l [AX-94572475 |4A 188.85| 0.00018544| 1.33183557 10
SDSPs11 [AX-94691780 |4A 199.87| 0.0000568| 1.67750047 5
SDSPs11 [AX-94849610 |4A 72.54| 0.00055453| 1.05938692 10
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Caracter/

N° ambientes

Marcador | Cromosoma cM valor p -logFDR FDR% L
Loc significativos
SDSPs11 [AX-94692911 |5B 272.25| 0.0000533| 1.69667505 5
SDSCall |AX-94711329 [5B 45.36] 0.00020534| 1.40557824 5
SDSCall [AX-94761289 |5B 45.36 0.00017941| 1.45289959 5
SDSBw14 |AX-94602811 [6A 0 0.00017393| 1.32488241 10
SDSCall |[AX-94826563 |6A 115.31] 0.00012069| 1.59193854 5
SDSBw14 |AX-94862958 |6A 0| 0.00011608| 1.44820648 5
SDSCall |[AX-94876870 |6A 110.42] 0.0000536( 1.84696385 5
SDSBw11l |AX-94922882 |6A 115.31| 0.00011899( 1.08794412 10
SDSBw14 [AX-95173264 |6A 0| 0.00025957| 1.19073807 10
SDSPs11 |AX-94715752 [6B 34.25| 0.0000813| 1.56922154 5
SDSBw11l [AX-94956794 |6B 10.65| 0.00048107| 1.03493482 10
SDSBw11l |AX-95247237 |6B 22.74] 0.00027817| 1.07768386 10
SDSPs11 [AX-94605479 |7A 30.66[ 0.00021923| 1.28612796 10 1
SDSCall |AX-94710747 |7B 205.58| 0.0005991| 1.08990043 10
SDSCall |AX-94484524 [sin mapear 0.00017171| 1.46834049 5
SDSBw14 |AX-94485810 [sin mapear 0.0000664| 1.58729885 5
SDSCall |AX-94487028 [sin mapear 0.0000536| 1.84696385 5
SDSPs11 |AX-94510295 [sin mapear 0.00032904| 1.1803314 10
SDSPs11 |AX-94560970 [sin mapear 0.0003251| 1.18335022 10
SDSBw14 |AX-94770158 [sin mapear 0.0000362| 1.68798865 5
SDSPs11 [AX-94863332 |sin mapear 0.00028502| 1.2168115 10
SDSPs11 |AX-95022038 [sin mapear 0.00031144( 1.19416387 10
SDSBw14 [AX-95145540 |sin mapear 0.00010894| 1.46602883 5
SDSBw14 |AX-95156369 [sin mapear 0.00032881| 1.10907118 10
SDSBw14 |AX-95235626 [sin mapear 0.0000317| 1.70268527 5
SDSBw14 |AX-95251085 [sin mapear 0.00025489( 1.19699092 10
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A¥-94663931
AX-94347067

Figura AF8. a) Bloques de haplotipos y DL del
282 cromosoma 1B (412 marcadores). b) Bloques de
. haplotipos y DL entre los SNPs significativos
para fuerza de gluten en 3-6 ambientes y con
posicion asignada en Allen et al. (2016). Los
valores en cada recuadro corresponden al valor
de DL (r?) entre marcadores multiplicado por 100.
La magnitud del DL entre marcadores se indica
segun el esquema de colores: r?=0 (blanco),
0<r2<1 (escala de grises), r=1 (negro).

o
2| Ax-94908088
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Figura AF9. Desequilibrio de ligamiento entre los loci asociados a fuerza de gluten en 3-6 ambientes, agrupando genotipos segun origen geografico. Por
encima de la diagonal se ubican los coeficientes de correlacion (r2) entre dos loci y por debajo de la diagonal los valores de significancia. a) Genotipos
argentinos (ARG), b) Genotipos chilenos (CHI), ¢) Genotipos del CIMMYT (CIMMYT), d) Genotipos estadounidenses (EEUU), e) Genotipos franceses (FRA), f)
Genotipos italianos (ITA), g) otros (Austria, Hungria, Chipre y Rusia) (OTH), h) Genotipos del WANA (WANA).

a) ARG

AX-94642563

AX-95129810

AX-95259195
AX-94584550
AX-94668931
AX-94908088
AX-95629856
AX-94847967
AX-94440309
AX-94814552

AX-94965650

b) CHI

R =quared

1.00

AX-94642563

AX-95129810

AX-95259195

0.40
0.30
030 AX-94584550
0.0
000 AX-94668931
P valie AX-94908088

RET)

AX-95629856

Unknown

<0.01
AX-94847967

wpn AX-94440309

AX-94814552
<0.0001

AX-94965650

280

R squared

1.00
0.a0
0.80
0.7
0.60
0.50
0.40
0.30
0.z0

0.10

o.oo
F value

[ »0.01

<0.01

<0.001

<0.0001

Unknown



c) CIMMYT d) EEUU
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e) FRA
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g) OTH h) WANA
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Figura AF10. Desequilibrio de ligamiento entre los loci asociados a fuerza de gluten en 3-6 ambientes, agrupando genotipos segun clisteres del DAPC. Por
encima de la diagonal se ubican los coeficientes de correlacion (r?) entre dos loci y por debajo de la diagonal los valores de significancia. a) clister 1, b) cluster
2, c) claster 3, d) cluster 4.

a) Claster 1 b) Cluster 2

F squared F squared

100 100

AX-94642563 AX-94642563
0.80 0.80
0.7 0.7
AX-95129810 AX-95129810
0.60 0.60
0.50 0.50
AX-95259195 040 AX-95259195 040
0.0 0.0
AX-94584550 020 AX-94584550 o.z0
0.0 0.0
AX-94668931 AX-94668931

b -]
b -]

walue

value AX-94908088
] =001

AX-94908088
[ =0.01

AX-95629856 AX-95629856

<001 <001
AX-94847967 AX-94847967
AX-94440309 <oLoni AX-94440309 <
AX-94814552 AX-94814552

<0.0001 <0.0001
AX-94965650 AX-94965650

Unknown Unknown

284



c) Cluster 3
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Tabla AT20. Haplotipos - Fenotipo para marcadores asociados a la fuerza de gluten en 6, 5, 4 y 3 ambientes del sur bonaerense, ordenados en forma decreciente

(mayor a menor fuerza de gluten).

Letras A, C, G y T indican nucledtidos correspondientes en homocigosis en el correspondiente locus. Letras R, S e Y, indican heterocigosis en el correspondiente locus.
SDS: fuerza de gluten (mm). s/d: sin determinar. FA: amplificacion fallida (sin dato).
Celdas coloreadas en verde: alelo de mayor valor promedio de SDS, celdas coloreadas en amarillo, alelo de menor valor promedio de SDS.

N° Genot oric. | cLusT. 1B 1B 1B 1B 1B 1B 1B 1B mz?;)r:ear mz?;)r:ear mz?;)r:ear SDS | SDS | SDS | SDS | SDS | SDS Prom.
AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- CA1l1l | BW11 |PS11| CAl14 | BW14 | PS14
95259195 | 94584550 | 94908088 | 94642563 | 95129810 | 94668931 | 94847967 | 95629856 | 94440309 | 94814552 | 94965650

8 BICUM ARG 2 A A G G G A G A A T 84 91 87 90 95 91 90
165 CBW09034 ARG 1 A A T G G C G A A G C s/d s/d s/d 71 91 94 85
45 CAT ITA 2 R A T G S G G G G G C 84 90 73 78 93 93 85
32 ACA1801F ARG 3 A A T G G G G A G G C 81 89 81 91 83 86 85
66 KOFA EEUU 1 A A T G G G G A G G C 84 82 86 72 87 96 85
106 WAD1 WANA 3 A A T G G G A A A A T 85 81 81 80 95 80 84
160 CBW05024 ARG 1 R A Y G G G R G A R Y s/d s/d s/d 81 75 93 83
164 CBW08131 ARG 3 A A T G G C G A A G C s/d s/d s/d 66 89 95 83
75 BONVAL ARG 1 A A T G G G A A A A T 69 93 76 92 79 88 83
153 Quc3775-2008 CHI 4 A A T G G C G A A G C s/d s/d s/d 74 87 86 82
55 CBWO0111 ARG 2 A A T G G C G G G G C 78 90 69 76 91 88 82
167 ACA4420.08 ARG 3 A FA T G G G G A G G C s/d s/d s/d 59 95 92 82
133 CBW05082 ARG 1 A A T G G G A A A A T 81 88 71 86 83 82 82
112 BIE FRA 1 R A T G G C A A A A T 78 87 76 78 80 91 82
43 CON ITA 2 A A T G G C A A A A T 79 76 78 71 92 91 81
42 CANN ITA 2 A A T G G C A A A A T 80 71 81 76 88 90 81
77 BF1776 ARG 1 A A T G G G A A A A T 76 86 76 89 85 74 81
71 CAP ITA 2 A A T G G G G A A G C 78 82 71 74 87 88 80
16 69-1AT2 CIMMYT 4 A A T G G C G A G G C 73 84 83 71 85 82 80
87 B#33.1123 ARG 3 A A T C C G G A G G C s/d s/d s/d 90 74 76 80
63 IXOS FRA 1 A A T G G C A A A A T 86 88 74 70 83 78 80
125 ART FRA 1 R A T G G FA G A G G C 86 89 74 74 76 76 79
40 CBWO0225 ARG 3 A A T G G G G A G G C 77 88 76 77 77 80 79
49 Co01937 ITA 2 A A T G G C A A A A T 75 64 68 87 86 95 79
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N° Genot oric. | cLusT. 18 18 1B 1B 1B 1B 1B 1B m;IJr:ear m;IJr:ear m;IJr:ear SDS | SDS | SDS | SDS | SDS | SDS Prom.
AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- CA1l1l | BW11 |PS11| CAl14 | BW14 | PS14
95259195 | 94584550 | 94908088 | 94642563 | 95129810 | 94668931 | 94847967 | 95629856 | 94440309 | 94814552 | 94965650

24 VF003 ARG 4 A A T G G G A A A A T 79 81 73 72 81 88 79
169 7100IDSN39 CIMMYT 4 A A T G G C G A A G C s/d s/d s/d 68 82 85 78
103 HAU WANA 2 G A C C C G FA A A G C 81 89 71 69 87 72 78
162 CBW05080 ARG 1 A A T G G G A A A A T s/d s/d s/d 78 73 82 78
134 LLA CHI 3 A FA C G G C G A A G C s/d s/d s/d 67 91 74 77
135 COR CHI 3 A A T G G G G A G G C s/d s/d s/d 63 91 78 77
6 BIFAC ARG 3 A A T G G G G A G G C 76 90 77 70 81 68 77
155 Quc3506-2009 CHI 4 G G T C C G A A A A T s/d s/d s/d 67 82 82 77
130 JOS CYP 3 A A T G G C G A G G C 76 81 72 55 87 87 77
151 Quc3538-2009 CHI 3 A A T G G C G G G G C s/d s/d s/d 62 87 81 77
166 ACA2125.07 ARG 3 A A T G G G G A G G C s/d s/d s/d 57 87 86 76
9 CIC ITA 2 A A FA G G C FA A A R Y 65 68 73 88 81 82 76
132 DD150 ARG 1 A A T G G G G A G G C 73 75 66 63 96 84 76
37 CBWO0153 ARG 1 A A T G G G A A A A T 77 77 70 86 68 76 76
111 JOY FRA 1 A A T G G G G A R G C 79 85 65 59 79 81 75
13 SIM ITA 2 A A T G G C A A A A T 67 63 70 74 86 88 75
150 Quc3509-2007 CHI 3 A A T G G G G A G G C s/d s/d s/d 68 72 84 75
12 DUI ITA 3 A A T G G C G A A G C 7 75 73 62 87 73 74
30 B#25 ARG 3 A A T G G G G A G G C 76 76 68 80 74 72 74
34 CBWO0112 ARG 1 A A T G G G A A A A T 76 81 63 82 71 72 74
65 ACA1901 ARG 3 A A T G G C G A G G C 55 81 74 63 79 92 74
81 CDBUCK ARG 2 R A C G G C G A A G C 76 79 58 78 80 71 74
89 TGBB ARG 2 R A C G G C G G A G C 60 81 63 74 89 77 74
64 BGRA ARG 3 A A T G G G G A G G C 64 90 72 71 71 74 74
22 VF0113 ARG 1 A A T G G G G A G G C 69 74 60 87 56 94 73
33 CBWO0105 ARG 1 A A T G G G G A G G C 84 87 69 72 69 59 73
79 BALINTA ARG 2 R A T G G G G A A G C 70 67 68 81 86 67 73
91 TGVF ARG 2 A A C G G C G G A G C 49 75 71 82 83 78 73
15 66-1AT2 CIMMYT 3 A A T G G Cc G A G G C 75 75 71 61 73 83 73
17 71-1AT2 CIMMYT 4 A A T G G C G A A G C 75 76 71 49 86 81 73
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N° Genot oric. | cLusT. 18 18 1B 1B 1B 1B 1B 1B m;IJr:ear m;IJr:ear m;IJr:ear SDS | SDS | SDS | SDS | SDS | SDS Prom.
AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- CA1l1l | BW11 |PS11| CAl14 | BW14 | PS14
95259195 | 94584550 | 94908088 | 94642563 | 95129810 | 94668931 | 94847967 | 95629856 | 94440309 | 94814552 | 94965650

88 TG RUS 2 A A C G G C G G A G C 68 75 49 84 82 74 72
56 CBWO0156 ARG 1 A A T G G G G A G G C 63 79 70 86 71 63 72
48 Cil936 ITA 3 R A T G FA G G G G G C 61 80 59 59 84 88 72
80 BMEC ARG 3 A A T G G G G A G G C 78 86 65 61 70 70 72
7 BICAR ARG 1 A A T G G G G A G G C 81 62 58 91 68 69 71
82 CRZ-1.12 ITA 2 A FA Y S S C G A A G C s/d s/d s/d 82 70 61 71
93 BILIKNo2 WANA 3 A A T G G C G A A G C 74 81 61 57 89 66 71
46 CANT ITA 3 A A T G G C A A A G C 69 72 63 48 91 83 71
128 OUR CYP 3 A A T G G G G A G G C 71 70 66 61 81 76 71
35 CBW0120 ARG 1 A A T G G C G A G G C 62 81 71 67 68 73 70
1 BPLA ARG 3 A A T G G G G A G G C 77 83 68 69 64 60 70
23 VF0163 ARG 1 A A T G G C G A G G C 71 83 60 71 53 83 70
138 Quc3739-2008 CHI 4 A A T G G G G A A A T s/d s/d s/d 73 74 63 70
83 GAB 125 ITA 2 A A T G G C G A A G C 73 74 57 63 80 72 70
10 ADA ITA 2 A A C G G C G G A G C 58 66 58 73 73 89 70
131 DD26 ARG 3 A A T G G C G A G G C 60 71 64 66 85 70 69
140 Quc3587-2007 CHI 4 A A T G G C G A A G C s/d s/d s/d 67 61 80 69
76 BONQUI ARG 3 A A T G G G G A G G C 83 85 72 61 56 59 69
99 KOR WANA 3 A A C G G C G G A G C 68 74 52 71 73 76 69
90 TGSB ARG 2 A A C G G C G G A G C 56 71 53 62 87 84 69
122 TiZz ITA 3 A A T G G C G A A G C 71 75 49 74 83 59 68
67 UC1113 EEUU 3 A A T G G C G A G G C 72 73 65 50 76 75 68
129 HEK CYP 3 A A T G G G G A G G C 73 71 61 50 82 71 68
137 Quc3585-2007 CHI 4 A A T G G C G A A G C s/d s/d s/d 58 73 74 68
39 CBW0210 ARG 3 A A C G G C G A A G C 65 75 65 56 73 74 68
36 CBWO0141 ARG 3 A A T G G G G A G G C 72 78 53 62 74 68 68
27 VF0136 ARG 4 A A T G G C G A A G C 67 74 54 71 66 73 68
148 Quc3694-2008 CHI 4 A A T G G C G A A G C s/d s/d s/d 56 74 73 68
141 Quc3693-2008 CHI 4 A A T G G Cc G A A G C s/d s/d s/d 64 83 55 68
68 CRE ITA 3 A A T G G G G A G G C 68 74 66 69 61 68 68
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N° Genot oric. | cLusT. 18 18 1B 1B 1B 1B 1B 1B m;IJr:ear m;IJr:ear m;IJr:ear SDS | SDS | SDS | SDS | SDS | SDS Prom.
AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- CA1l1l | BW11 |PS11| CAl14 | BW14 | PS14
95259195 | 94584550 | 94908088 | 94642563 | 95129810 | 94668931 | 94847967 | 95629856 | 94440309 | 94814552 | 94965650

170 7144IDSN39 CIMMYT 4 A A T G G C G A A G C s/d s/d s/d 44 76 83 67
101 BHA WANA 3 A A T G G C G A G G C 75 75 60 69 69 55 67
38 CBWO0200 ARG 1 A A T G G C G A G G C 68 78 63 58 78 57 67
60 FOR ITA 2 A A C G G C G G A G C 74 72 55 49 69 82 67
14 65-1AT2 CIMMYT 4 A A T G G C G A A G C 73 73 69 43 75 65 67
26 VF0167 ARG 1 A A T G G C G A G G C 70 81 51 74 58 65 66
109 DUP ITA 3 A A T G G C G A A G C 57 76 53 66 86 60 66
146 Quc3672-2008 CHI 4 A A T G G C G A A G C s/d s/d s/d 64 70 64 66
116 SAC FRA 1 A A C G G C G G A G C 57 74 37 71 83 74 66
5 BAMB ARG 3 A A T G G G G A G G C 66 76 65 75 53 60 66
114 KAR FRA 1 A A T G G G G A G G C 76 81 53 57 63 63 66
157 Quc3462-2009 CHI 4 A A T G G C G A A G C s/d s/d s/d 52 73 71 65
47 CORE ITA 3 A A T G G C G A A G C 71 75 57 52 74 63 65
28 VF0137 ARG 4 A A T G G C G A A G C 56 76 57 53 73 75 65
136 LLE CHI 4 A A T G G G G A G G C s/d s/d s/d 57 67 71 65
100 FOC CIMMYT 3 A A T G G G G A G G C 72 55 62 49 74 75 64
143 Quc3738-2008 CHI 4 A A T G G C G A A G C s/d s/d s/d 54 72 66 64
54 CBWO0101 ARG 1 A A T G G G G A G G C 72 61 56 82 67 48 64
144 Quc3506-2007 CHI 4 A A T G G C G A A G C s/d s/d s/d 58 71 63 64
163 CBWO05081 ARG 1 A A T G G G A A A A T s/d s/d s/d 52 65 74 64
158 Quc3763-2008 CHI 3 A A T G G C G A A G C s/d s/d s/d 69 61 62 64
123 EXE FRA 1 A A T G G C G A G G C 65 70 50 54 66 7 64
51 CBWO0002 ARG 4 A A T G G C G A A G C 74 72 59 47 68 59 63
124 ARG FRA 1 A A T G G G A A A A T 63 75 54 61 72 52 63
11 COL ITA 3 R A T G S G G G G G C 63 54 49 58 78 73 63
2 BTOP ARG 1 A A T G G C G A G G C 65 73 48 69 49 72 62
59 ARC FRA 3 A A T G G G G A G G C 72 78 60 58 54 52 62
145 Quc3755-2008 CHI 4 A A T G G G G G G G C s/d s/d s/d 63 68 55 62
95 ALTAR84 CIMMYT 3 A A T G G Cc G A A G C 63 63 53 56 73 63 62
41 CBW0230 ARG 1 R A T C S C G A G G C 65 71 57 69 46 57 61
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N° Genot oric. | cLusT. 18 18 1B 1B 1B 1B 1B 1B m;IJr:ear m;IJr:ear m;IJr:ear SDS | SDS | SDS | SDS | SDS | SDS Prom.
AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- CA1l1l | BW11 |PS11| CAl14 | BW14 | PS14
95259195 | 94584550 | 94908088 | 94642563 | 95129810 | 94668931 | 94847967 | 95629856 | 94440309 | 94814552 | 94965650
152 Quc3730-2008 CHI 4 A A T G G FA G A A G C s/d s/d s/d 49 65 64 59
18 73-1AT2 CIMMYT 4 A A T G G G A A A A T 67 52 48 57 66 63 59
94 MARR WANA 3 A A C G G C G G A G C 61 65 38 51 74 63 59
168 B#32.1375 ARG 3 A A T G G C G A G G C s/d s/d s/d 58 49 68 58
139 Quc3104-2005 CHI 3 A A T G G C G A A G C s/d s/d s/d 50 60 64 58
52 CBWO0004 ARG 4 A A T G G C G A A G C 69 69 48 45 60 53 57
20 VF0154 ARG 4 A A T G G C G A A G C 73 72 65 28 36 68 57
154 Quc3559-2009 CHI 4 A A T G G C G A A G C s/d s/d s/d 60 53 55 56
121 NAU FRA 1 G A C G G C G A A G C 59 71 34 51 47 68 55
21 VF042 ARG 3 A A C G G G G A A G C 53 50 50 69 48 59 55
61 ARD FRA 2 G A T G G FA G A G G C 57 63 48 40 41 74 54
25 VF0121 HUN 1-3 R A T G G C G A G G C 57 48 47 41 57 70 53
19 80-IAT2 CIMMYT 3 A A C G G C G G A G C 61 53 48 42 59 55 53
117 DUE ITA 1 A A T G G G G A A G C 64 73 40 80 21 38 53
110 DUR ATR 1 A A C G G C G G A G C 44 68 32 46 74 46 52
31 B#27 ARG 3 A A T G G G G A G G C 78 88 71 23 22 23 51
142 Quc3584-2007 CHI 4 A A T G G C G A A G C s/d s/d s/d 46 58 48 51
29 B#24 ARG 4 A A C G G C G G A G C 55 46 42 49 66 46 51
115 NEO FRA 1 A A C G G C G FA A G C 36 73 35 43 57 57 50
3 BESM ARG 3 A A C G G C G G A G C 52 53 38 56 45 52 49
4 BCRI ARG 3 A A C G G G G A A G C 51 50 47 56 43 48 49
147 Quc3555-2007 CHI 3 A A C G G C G G A G C s/d s/d s/d 42 46 60 49
58 ALC FRA 3 A A C G G C G G A G C 59 55 36 42 49 51 49
105 OMRABI6 WANA 2 A A C G G C G G A G C 49 47 28 54 59 54 48
44 ITA ITA 3 A A C G G FA G G A G C 54 65 37 38 54 42 48
126 POR ITA 3 A A C G G C G A A G C 59 58 46 39 44 44 48
120 VIV FRA 1 A A C G G C G G A G C 50 48 36 48 64 43 48
57 ARB FRA 1 A A C G G C G A A G C 37 36 36 64 42 74 48
92 OMRABI5 WANA 2 A A C G G Cc G G A G C 49 50 29 37 76 43 47
118 GAR FRA 1 A A C G G C G G A G C 36 39 34 59 55 59 47
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N° Genot oric. | cLusT. 18 18 1B 1B 1B 1B 1B 1B mz?;)r;ar mz?;)r;ar mz?;)r;ar SDS | SDS | SDS | SDS | SDS | SDS Prom.
AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- AX- CA1l1l | BW11 |PS11| CAl14 | BW14 | PS14
95259195 | 94584550 | 94908088 | 94642563 | 95129810 | 94668931 | 94847967 | 95629856 | 94440309 | 94814552 | 94965650
50 CBWO0001 ARG 3 A A C G G C G A A G C 51 49 37 26 53 63 47
53 AMA EEUU 1 A A C G G C G G A G C 54 58 22 58 37 48 46
97 GAN CIMMYT 4 A A C G G FA G G A G C 49 38 56 37 37 58 46
107 OMRABI WANA 2 A A C G G S G G A G C 44 33 35 31 78 51 45
69 GAB ITA 1 A A C G G C G G A G C 39 38 32 45 43 69 44
108 OMRABI3 WANA 2 A A C G G C G G A G C 43 45 30 33 73 41 44
85 MAR ITA 2 A A C G G C G G A G C 48 44 38 31 44 52 43
104 Heider//Mt/Ho  WANA 3 G A C C C C G G A G C 27 26 27 48 72 53 42
161 CBW05072 ARG 1 A A C G G G G G A G C s/d s/d s/d 38 43 44 42
156 Quc3427-2009 CHI 3 A A C G G C G G A G C s/d s/d s/d 26 49 49 41
73 GHD610 ITA 2 A A C G G C G G A G C 35 50 24 45 27 53 39
113 ORLU FRA 1 A A C G G C G G A G C 35 47 28 43 36 40 38
119 BYB FRA 1 A A C G G C G G A G C 34 57 21 40 32 43 38
149 Quc3497-2007 CHI 3 G G T G G G G A G G C s/d s/d s/d 35 29 39 34
62 APP ITA 2 A A C G G C G G A G C 37 37 24 23 43 40 34
74 GHD645 ITA 2 A A C G G C G G A G C 24 34 33 36 27 46 33
102 B#6 ARG 2 A A C G G C G G A G C 36 36 24 31 37 32 33
98 CHAM1 WANA 3 G G T C C C G A G G C 35 32 24 24 28 38 30
127 DGE-1 EEUU 1 G G T C C G G A G G C 38 36 28 28 18 24 29
84 GHD574 ITA 2 G G T C C G A A A A T 24 31 24 25 27 30 27
70 GRA ITA 2 R A C C C C G G A G C 27 29 18 28 22 35 27
159 LDNDIC3A EEUU 1 G G T C C G G A G G C s/d s/d s/d 31 22 24 26
86 POL ITA 2 G A T G C C G G A G C 25 20 21 18 22 21 21
78 ETIT38 WANA 2 G G C FA C C G A A G C 11 11 12 10 21 25 15
72 GHD575 ITA 2 G G C C C C G G A G C 11 10 12 14 14 12 12
96 OMGUER4 WANA 3 G G T G G C G A A G C 13 14 11 11 11 12 12
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