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RESUMEN

La quinua (Chenopodium quinoa Willd.) muestra
una gran variacion genética, tanto molecular como
morfoldgica, cuya organizacion sigue poco conocida.
Por medio de ANOVAs y dendrograma caracterizamos
la estructura de la variacion de marcadores morfo-
fenoldgicos registrados desde la emergencia hasta
la madurez fisiolégica en siete poblaciones de
quinuas cultivadas dos afios en jardin comun. Los
resultados muestran que la varianza morfo-fenolégica
se concentra en niveles de poblacion y familia,
cuando los rasgos relacionados con la produccion
de biomasa muestran alta variacion a nivel inter-
individual. Estos resultados tienen implicancias
agroecoldgicas relacionadas con el origen geografico
de las poblaciones. La comparacion de clasificaciones
fenotipica y molecular sugiere que no hay erosién
genética en las poblaciones de quinua muestreadas.

Palabras clave: Andlisis jerarquico, Bolivia,
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ABSTRACT

Quinoa (Chenopodium quinoa Willd.) shows great
genetic variation, both molecular and morphological,
which organization remains poorly documented.
Through nested ANOVAS and dendrogramme we
characterized the structure of the variation in morpho-
phenological traits registered from seedling emergence
until plant maturity in seven quinoa populations grown
in common garden for two years. Results show
that the variance in morpho-phenological traits was
concentrated at the population and family levels,
while traits related to biomass production showed
high inter-individual variation. These results have
agroecological implications related to the geographic
origin of the populations. A comparison of phenotypic
and molecular classifications suggests that there is no
genetic erosion in the sampled quinoa populations.

Keywords: Hierarchical analysis, Bolivia,
Chenopodium quinoa, population, phenotypic
variation

INTRODUCCION

La variacion genética de las plantas cultivadas
contribuye a la estabilidad de la produccién agricola,
permitiendo: i) elegir variedades adaptadas a
condiciones ambientales, ii) guiar el mejoramiento
genético hacia variedades tolerantes a la sequia,
la salinidad, o el frio. Pero a nivel de parcela, la
variacion entre plantas se considera generalmente
como desfavorable para la produccién. Esta variacion
intra-poblacion parece, sin embargo, adaptada a las
variaciones imprevisibles del clima (e.g. Winkel et al.,
2009). Existe entonces una discrepancia respecto
al interés agronémico de la variabilidad genética
intra-varietal. Aunque preferentemente autégama, la
quinua (Chenopodium quinoa Willd.), pseudocereal
originaria de los Andes, muestra una notable
variacion genética inter- e intra-poblacion, faciimente
observable en parcelas campesinas, y cuantificable
por marcadores moleculares (e.g. Del Castillo et
al., 2007). Cuanto a marcadores morfolégicos, los
estudios sobre la diversidad genética de la quinua
incluyen: Risi y Galway (1989) sobre los patrones de
la diversidad genética en los Andes, Bonifacio (1992)
sobre la herencia del color de granos y de hojas,
Canahua Murillo et al. (2004) sobre las clasificaciones
campesinas de cultivares, y Bhargava et al. (2007)
sobre los rasgos morfolégicos y de calidad de varios
Chenopodium recientemente introducidos en la India.
Pero ninguno de estos estudios buscé explicar la
distribucion de la variacion genética entre los varios
niveles de organizacién de la especie: poblaciones
de varias ecoregiones, familias de una poblacion
y, finalmente, individuos dentro de las familias. Los
analisis multivariados son herramientas poderosas
para desvelar los factores de organizacion en cada
nivel. Sirven también para clasificar variaciones
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cuantitativas y cualitativas en especies cultivadas y
examinar las relaciones entre genotipos (e.g. Rojas et
al., 2000; Bhargava et al., 2007).

Los objetivos de este estudio han sido: i) analizar la
estructura de la variacion de marcadores morfolégicos
y fenoldgicos en siete poblaciones de quinua del
altiplano boliviano cultivadas en jardin comun, ii)
comparar la variacién fenotipica con la variacion de
marcadores moleculares, y iii) relacionar la variacion
fenotipica con el origen geografico de las poblaciones.

MATERIAL Y METODOS

El estudio se realiz6 en las gestiones agricolas 2004-
2005 (Ano 1) y 2005-2006 (Afio 2), en la Escuela
Agropecuaria Superior de Viacha de la Facultad de
Agronomia de la Universidad Mayor de San Andrés
(16° 39’ sur, 68° 18’ oeste, altitud 3.830 m).

Siete poblaciones, representativas de las zonas agro-
ecolégicas del cultivo de quinua en Bolivia, han sido
muestreadas en parcelas de agricultores el 2002
y 2003 (Cuadro 1). En cada poblacién, 10 plantas-
madres han sido recolectadas para representar la
diversidad de tamarfio y color de las plantas en la
parcela. En los ensayos en jardin comun descritos
mas abajo, para cada poblacion, los granos de 10
plantas-madres diferentes han sido sembrados en
macetas separadas con 10 repeticiones por planta-
madre. Estas 10 repeticiones por planta-madre
resultaron asi en 10 «plantas-hijas» de una misma
familia, y cada poblacién con 10 familias, o sea 100
individuos por poblacién.

La siembra se realiz6 en macetas el 7 de noviembre
2004 en el primer ensayo y el 30 de octubre 2005
en el segundo. Cada maceta de 11.4 L contenia
una sola planta cultivada en una mezcla de turba y
tierra franca. Las macetas estaban dispuestas con
una densidad de 10 plantas/m?, al aire libre, debajo
de una tela anti-granizo. Los datos meteoroldgicos
se registraron en la estacion experimental de
Choquenaira (Universidad Mayor de San Andrés)
distante de 2 km: las temperaturas media, minima y
maxima absolutas fueron de 10.8 °C, 3.0 °C y 19.2
°CelAfo 1,y 13.7 °C, 2.5 °C y 24.8 °C el Afio 2, con
precipitaciones cumuladas en el periodo de ensayo
de 311 y 471 mm respectivamente.
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Las siete poblaciones de quinua han sido
caracterizadas por una serie de rasgos morfo-
fenoldgicos definidos en el Cuadro 2, y medidas en
cada individuo separadamente. La biomasa final ha
sido medida después de secar en 65 °C durante 72
horas.

Después de un analisis descriptivo convencional,
la estructura de la variacién fenotipica ha sido
examinada por: 1) un analisis de varianza jerarquico
(«nested ANOVA») con efectos puramente aleatorios
separando la varianza en tres niveles: inter-
poblaciones, inter-familias dentro de las poblaciones,
e intra-familias; 2) una clasificacion jerarquica por el
método del promedio no ponderado (dendrograma
UPGMA). EIl test de Levene sirvio para verificar la
homogeneidad de las varianzas intra-familia dentro de
cada poblacién. Un analisis de contingencia permitio
comparar esta clasificacion UPGMA en base a rasgos
morfo-fenolégicos con la clasificacion UPGMA en base
a marcadores RAPD establecida por Del Castillo et al.
(2006) para seis de las siete poblaciones estudiadas.
Estos andlisis han sido realizados con los programas
SAS System version 8, Statistica version 6.0 y Excel
Stat.

RESULTADOS Y DISCUSION

Estadisticas descriptivas de los rasgos morfo-
fenolégicos

De manera general, los rasgos relacionados con
la produccion de biomasa o el numero de granos
estaban variables (CV > 60%) que los relacionados
con el desarrollo fenoldgico de las plantas (CV < 20%)
(Cuadro 1). Los rasgos morfolégicos de las plantas
(HP, DP, NR, P100, IR, IF) presentaron niveles de
variacion intermediarios, entre 20 y 30%.
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Cuadro 1. Estadisticas de los rasgos morfo-fenolégicos observados en 2004-2005 (A1) y 2005-2006 (A2) (SD = desvi-
acion-estandar, CV = coeficiente de variacion, n = 700).

Intervalo de variacion

Minimo Maximo Promedio SD CV (%)
Caracteristicas A1l A2 A1 A2 A1 A2 A1 A2 A1 A2
Emergencia (JAS) 5 5 10 15 72 85 14 38 193 441
Inicio de floracion (DEF) 62 58 108 119 768 769 82 130 106 169
Duracion de floracion (dias) 3 5 24 19 84 118 44 34 530 285
(DUF) 137 132 180 174 1510 1505 113 132 75 88
Madurez fisiologica thiF) 8 10 41 36 226 225 55 42 242 185
Numero de ramificaciones (NR) 20 13 74 631 43 29 11 06 260 219
Digmetro de lapanoja (cm) (OP) 5, 53 444 423 746 623 212 157 285 252
Al e d planta: (cn) (HP) 28 14 484 413 121 62 71 41 592 671
Pesodelapanoja (glplanta) (PP) 5 o9 369 316 88 44 52 30 593 684
Peso de granos (g/planta) (PG) 43 24 806 628 190 97 122 63 639 651
Fesglolalde I pianta Q) (B 01 01 07 06 05 05 0A1 01 150 185
Indice de cosecha (IR) 02 03 09 09 07 07 01 01 98 121
Indice de fertilidad (IF) 106 3085 1322 797 4 603
Numero de granos por planta 01 11 04 01 310

(NG)
Peso de 100 granos (g) (P100)

Definiciones: JAS: emergencia, numero de dias
desde la siembra hasta la aparicion de cotiledones;
DEF: inicio de floracién = fecha de brote del 50% de
las flores de la panoja (numero de dias después de
la siembra) ; DUF: duracién de floraciéon = duracion
desde DEF hasta brote del 80% de las flores de la
panoja; MF: madurez fisioldgica = fecha en la cual los
granos tienen consistencia harinosa (numero de dias
después de la siembra); NR: numero de ramificaciones
primarias del tallo principal; DP: diametro de la panoja,
medido en la parte media el dia de la cosecha; HP:
altura de la planta, desde la base del tallo hasta la
extremidad de la inflorescencia el dia de la cosecha;
PP: peso de la panoja; PG: peso de granos; PT: peso
total de la parte aérea ; IR: indice de cosecha = PG/
PT; IF: indice de fertilidad = PG/PP; NG: numero total
de granos por planta, sélo para el Afio 2; P100: peso
de 100 granos = PG/NG * 100, so6lo para el Aho dos.

Las medias y maxima observadas muestran que el
Ano dos fue menos favorable para la producciéon de
biomasa que el Afio uno, probablemente a causa del
exceso de lluvia al inicio del ciclo. Pero la reduccion
de biomasa (practicamente -50%) no conllevo
diferencias notables en el desarrollo de las plantas, ni
en su morfologia (DEF, MF, HP, NR, IR e IF similares
entre los dos afos).

Estructura general de la variacion fenotipica
Segun la importancia relativa de la varianza inter-
poblaciones, inter-familias e intra-familias, el ANOVA
jerarquico para el conjunto de poblaciones permite
diferenciar dos clases de rasgos (Figura 1):

- los relacionados con la morfologia y la fenologia de
las plantas (HP, NR, DP, P100, DEF, MF): dominados
por la variacién inter-poblaciones, estos rasgos
son ante todo caracteristicos de las poblaciones
mismas, lo que justifica su uso para la clasificacién
de ecotipos y variedades;

- los relacionados con la produccion y el reparto de la
biomasa (PP, PG, PT, NG, IR, IF): dominados por la
variacion intra-familias, estos rasgos dependen mas
que todo del nivel individual y de las capacidades
fisioldgicas realizadas en las condiciones
particulares del ciclo de cultivo. De hecho, este
patrén se fortalecié el Afio 2 cuando las condiciones
de cultivo se volvieron menos favorables.

Para JAS, la variacion inter-individual dominaba, ya
que esta variable no es un rasgo fenolégico sencillo,
sino mas bien un proceso (la emergencia) complejo y
rapido, fuertemente influenciado por el micro ambiente
de las semillas.
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Figura 1. Reparticion de la varianza fenotipica en siete poblaciones de quinua para 11 rasgos morfo-
fenoldgicos observados el Afio 1 (a) y 13 rasgos morfo-fenoldgicos observados el Afio 2 (b).

- las poblaciones menos productivas en biomasa (cte,
cig, sjl, sin) tenian rasgos mas estables entre los dos
afos: su pérdida media de biomasa total en el Afo
dos fue del -39% (-41% para produccion de granos)
mientras que fue del -54% (-56% en granos) en las
poblaciones mas productivas (njo, cep, vse). Las
poblaciones menos productivas provenian de sitios
alejados por la distancia, pero todos ecolégicamente
limitantes para la agricultura: aridos y frios para sin,
sjl y cte, muy elevados vy frios para cig (Cuadro 2).

Variacién inter-poblaciones, inter- e intra-familias

Una sintesis de los resultados obtenidos con las
comparaciones de medias entre poblaciones, asi
como las ANOVAs sucesivas (Del Castillo, 2008)
muestra que:

- las quinuas del sur del altiplano (sin, sjl, cte) fueron
precoces, mientras que la del valle inter-andino (vse)
fue la mas tardia, siendo aquellas del centro y del
norte (njo, cig, cep) intermedias.

Cuadro 2. Localizacioén de las siete poblaciones de quinua estudiadas

Poblacion Sector ecoldgico Localidad Altitud (m) Longitud O - Latitud S
njo Altiplano Norte (lago) Pacharia 3909 68°52'60" — 15°53'03"
cig Altiplano Central (cerro) Park'o 4172 68°31'01" — 16°57'22"
cep Altiplano Central (pampa) Sivicani 3746 68°08'52" — 16°59'30"
cte Altiplano Central (pampa) Challapata 3770 66°45'15" — 18°50'15"
vse Valle interandino Sepultura 3627 65°3529" — 19°51'23"
sin Altiplano Sur (salar) Karuta 3684 67°54'10" — 19°37'51"
sjl Altiplano Sur (salar) Pachincha 3713 67°39'36" — 20°46'27"

- las poblaciones mas productivas (njo, vse) tenian - en general, la variabilidad inter-familias superaba

los indices de cosecha y de fertilidad (IR, IF) mas
bajos, lo que sugiere una limitacién de la produccién
de granos por la estructura de las panojas mas que
por la capacidad fotosintética. La estabilidad inter-
anual de los indices IR e IF traduce la constancia
de la relacion entre biomasa total y produccién
de granos, a pesar de posibles variaciones en la
produccion total. Estos rasgos podrian entonces ser
caracteristicos de las poblaciones, pero solamente
se podria concluir con ensayos bajo estreses
controlados.
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la variabilidad intra-familias para el conjunto de las
poblaciones, lo que sugiere una herencia elevada
para los rasgos considerados. Sin embargo, en el
Afo 2, la variabilidad intra-familias fue dominante
en las poblaciones cep, cte, sin y sjl (Figura 2):
la herencia de los rasgos morfo-fenolégicos
seria entonces menos elevada en estas cuatro
poblaciones.
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Figura 2. Ejemplo de reparticion de la varianza fenotipica inter-familias (negro) e intra-familias (gris) para 13 rasgos
morfofenoldgicos observados el Afio 2 (2005-2006) en siete poblaciones de quinua.
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- la homogeneidad de las varianzas intra-familias de
una misma poblacion dependia de los rasgos y de
los afos. En la poblacidon cep, por ejemplo, para los
dos anos y para la mayoria de los rasgos, la varianza
intra-familias se diferenciaba significativamente entre
las 10 familias. Al contrario, las poblaciones cig y
sin mostraron varianzas homogéneas entre sus 10
familias respectivas.

Clasificacion jerarquica

El dendrograma, basado en las medias de los rasgos
calculadas sobre los dos afios en cada familia,
diferencia tres grupos principales (Figura 3). Los
grupos Ay B corresponden a poblaciones del altiplano
norte a menos de 4000 m de altura (njo y cep) y del
valle inter-andino (vse). Las poblaciones del grupo C
se situan en el altiplano sur (cte, sin, sjl), o en el norte
a mas de 4.000 m de altura (cig).

0 1 2 3 4 5 [ 7
Distancia de agregacion

[ui]

Figura 3. Dendrograma UPGMA de 70 familias de siete
poblaciones de quinua en base a rasgos morfo-fenolégicos

observados en los dos anos de estudio.

63

Analisis de contingencia morfologia / genética

Para este analisis la variable dependiente fue el
vector de tres grupos generados por el analisis
molecular (Del Castillo et al., 2007), y la variable
independiente fue el vector de tres grupos producidos
por la clasificaciéon jerarquica de los rasgos morfo-
fenoldgicos (Figura 3). Este analisis se aplicd sélo
en las seis poblaciones comunes a los estudios con
marcadores RAPD y marcadores fenotipicos, o sea:
njo, cig, cep, vse, siny sjl. El Cuadro 3 muestra que
los grupos moleculares dos y tres corresponden cada
uno a fenotipos distintos (A 'y C, respectivamente).

Cuadro 3. Clasificacion cruzada de las 60 familias estudias
entre los tres grupos de quinua definidos en base a

marcadores moleculares y fenotipicos

Fenotipo A Fenotipo B FenotipoC  Total
Molecular1 10 8 12 30
Molecular2 10 0 0 10
Molecular3 1 0 19 20
Total 21 8 31 60

Pero estos mismos fenotipos Ay C son genéticamente
heterogéneos y agrupan cada uno una decena de
familias del grupo molecular uno. El fenotipo B, al
contrario, esta compuesto sélo por familias del grupo
molecular uno. Segun Roldan-Ruiz et al. (2001),
tal divergencia entre clasificaciones molecular
y fenotipica no debe ser considerada como un
defecto de los métodos: fenotipos similares no son
necesariamente homogéneos en el plan genético,
y una correspondencia estrecha entre parentescos
molecular y morfolégico seria mas bien el indicio de
erosion genética. Al contrario, la divergencia entre
clasificaciones encontrada en el presente estudio
sugiere, entonces, que no hay erosion genética
notable en las siete poblaciones estudiadas.

CONCLUSIONES

Los rasgos morfo-fenolégicos, cuantitativos, vy
sensibles al medio ambiente permiten evidenciar las
relaciones entre limitaciones ambientales, rasgos de
vida, y capacidades de adaptacion de las poblaciones
(Carvajal-Rodriguez et al., 2005). Nuestros resultados
muestran una estructura poblacional en estos
rasgos, lo que justifica su uso como descriptores
de poblaciones. A pesar de discrepancias, las
clasificaciones molecular y fenotipica revelan una
estructuracion geografica de las poblaciones que, en
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el caso de los marcadores morfo-fenoldgicos, separa
las quinuas de los sectores mas limitantes para la
agricultura (altiplano sur y zonas frias del altiplano
norte) de aquellas cultivadas en zonas mas templadas
del lago Titicaca o de los valles inter-andinos. La
variacion intra-poblacion de estos rasgos también
muestra estructura, con una variacion inter-familias
predominante, lo que sugiere una elevada herencia.
Al contrario, rasgos relacionados con la produccién
de biomasa (panojas y granos en particular),
presentan una fuerte variabilidad inter-individual y
son sensibles a cambios ambientales. Una elevada
variacion intra-poblacion en los rasgos cuantitativos
indica una presion selectiva poco intensa, posible
resultado de una importante varianza ambiental.
Este argumento parece valido en el caso del altiplano
boliviano, donde el clima tiene un papel mayor en la
variabilidad ambiental. De hecho, hemos observado
una gran variacion fenotipica en las poblaciones cep,
njo y vse provenientes de regiones templadas pero
sujetas a sequias y heladas eventuales, mientras
que las poblaciones cig, sjl, sin y cte de sectores
constantemente aridos y frios mostraron menor
variacion intra-poblacion. La diferenciacion de
poblaciones de quinua en el altiplano boliviano estaria
asi ampliamente determinada por la seleccion bajo
factores ambientales, en particular climaticos, y por la
variabilidad local de los mismos.
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