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RESUMEN 

Las especies del género Eucalyptus L’Hér son económicamente relevantes en el contexto 

nacional y mundial, las cuales han sido mejoradas genéticamente para diferentes características 

en diversos ambientes. Los avances en las técnicas de secuenciación de genomas han 

posibilitado la identificación de diversos factores genéticos que determinan la variación 

fenotípica de diferentes características económicamente relevantes, los cuales son utilizados en 

selección asistida por marcadores moleculares (MAS) y en la selección genómica (GS) en 

diferentes especies de Eucalyptus. La eficacia de los modelos predictivos de GS ha sido variable 

entre diferentes poblaciones de mejoramiento, dependiendo de la naturaleza de la característica 

estudiada. Por ejemplo, en características relacionadas al crecimiento de los árboles, el poder 

predictivo de los modelos genómicos ha sido relativamente moderado, a pesar de contar con una 

alta densidad de marcadores (>10000 polimorfismos de nucleótido único; SNPs). En términos 

generales, la precisión de los modelos de GS depende de los supuestos analíticos de los modelos 

predictivos, aspectos intrínsecos de las poblaciones (por ejemplo, diversidad y estructura 

genética), y de la arquitectura genética de los rasgos que se desean predecir. En este sentido, 

diversos estudios han sido realizados con el objetivo de aumentar el poder predictivo en 

características complejas. En cultivos agrícolas, por ejemplo, se ha observado que la GS basada 

en loci en desequilibrio de ligamiento (bloques de haplotipos) podría mejorar la precisión de los 

métodos de predicción genómica en características de baja heredabilidad en sentido amplio. Por 

otra parte, no existen estudios que aborden el enfoque de haplotipos en la predicción de rasgos 

complejos de árboles forestales. 

En base a lo descrito anteriormente, el presente trabajo tuvo como objetivo determinar 

regiones genómicas en desequilibrio de ligamiento y su influencia en la predicción genómica de 

caracteres poligénicos en dos especies de Eucalyptus (E. globulus y E. cladocalyx) que difieren 

en su historial de selección y estructura genética. Para ello, en una primera etapa, se estudió la 

tasa de transferencia de marcadores SNPs en ambas especies, usando un arreglo de ADN de alta 

densidad (60K), desarrollado en E. grandis y en otras especies del género. 

La transferibilidad de los marcadores SNP fue mayor en E. globulus (~14000 SNPs) que 

en E. cladocalyx (~3800 SNPs), lo cual puede ser explicado por el hecho de que E. cladocalyx 
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pertenece a una sección genéticamente distante de las secciones de Eucalyptus utilizadas en el 

desarrollo del arreglo de SNP. Consecuentemente, un menor número de bloques de haplotipos 

fueron identificados en la población de E. cladocalyx (~108) que en la población de E. globulus 

(~1137). En características de baja heredabilidad (h2<0,1), los bloques de haplotipos mejoraron 

el poder predictivo, y estimaron mayores valores de heredabilidad (genómica) comparado con 

las estimaciones basadas en pedigrí. Por otro lado, los modelos GS tuvieron una mejor respuesta 

en E. globulus. En este sentido, la baja densidad de marcadores encontrada en E. cladocalyx 

podría haber influido en estos resultados. Para mejorar la predicción genómica en esta especie, 

se propuso un enfoque de predicción que combina los modelos de GS con el mapeo de loci de 

características cuantitativas (QTLs) y los antecedentes de estructura genética de la población 

(genealogía). 

Se concluye que el enfoque de haplotipos podría ser especialmente beneficioso para 

predecir características de baja heredabilidad de Eucalyptus, en un escenario donde la base 

genética ha sido reducida debido a la intensidad de selección. Por otro lado, en poblaciones que 

no poseen un historial de selección artificial, el uso combinado de los antecedentes de estructura 

genética y la información genómica contribuyen a una mejor predicción fenotípica. Los 

hallazgos de este estudio contribuyen a optimizar el proceso de selección de árboles en la 

industria forestal basada en Eucalyptus. 

Palabras clave: Bloques de haplotipos, Pedigrí, Poder predictivo, Selección genómica, 

Variabilidad genética. 
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ABSTRACT 

Eucalyptus are economically important species in the local and worldwide context, 

which have been genetically improved for different traits under several environmental 

conditions. Advances in genome sequencing techniques have allowed to identify several genetic 

factors explaining the phenotypic variation of different economic traits. Currently, molecular 

markers (MM) are used in genomic selection (GS) to predict the breeding value of an individual. 

Different Eucalyptus spp. have been studied with the principles of GS. The efficacy of the GS 

models has been variable among different breeding populations, depending strongly on the 

genetic architecture of the studied trait. For instance, the ability of GS models to predict growth-

related traits has been relatively moderate, despite having a high density of markers (> 10,000 

single nucleotide polymorphisms; SNPs). In general, the accuracy of GS depends on: the 

analytical assumptions of the prediction models, marker density, linkage disequilibrium pattern, 

intrinsic features of the populations (instance, diversity and genetic structure), and the genetic 

architecture of the target traits. In this sense, several studies have been carried out for increasing 

the predictive ability in complex traits. In crops, it has been reported that GS based on loci in 

linkage disequilibrium (haplotype blocks) could improve the accuracy of GS methods, due to 

these genomic regions have a greater ability to predict low heritable traits than SNPs. On the 

other hand, there are not studies that address the haplotype approach in the prediction of complex 

traits of forest trees. 

Based on this information, the aim of the present study was to identify genomic regions 

in linkage disequilibrium (LD) and their influence on the genomic prediction of polygenic traits 

in two Eucalyptus spp. (E. globulus and E. cladocalyx) that differ in their selection history and 

genetic structure. For this, the transferability of SNPs markers from a high-density DNA array 

(more than 60,000 SNPs) to the studied Eucalyptus spp. was evaluated. The transferability rate 

in E. globulus (~ 14,000 SNPs) was higher than in E. cladocalyx (~ 3,800 SNPs), which can be 

explained by the fact that E. cladocalyx belongs to a genetically distant section from the 

Eucalyptus sections used in the preparation of the SNPs array. Consequently, fewer haplotype 

blocks were identified in E. cladocalyx population (~ 108) than E. globulus population (~ 1137). 

According to the results, the inclusion of haplotypes as predictor variables in GS models 

improved the predictive ability of low heritability (<0.1) traits. Additionally, the genomic 
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heritability based on haplotypes was higher than those based on pedigree for these traits. On the 

other hand, the GS models had a better ability to predict the phenotypic traits evaluated in E. 

globulus than E. cladocalyx. In this sense, the low density of markers could be influencing the 

predictive ability of phenotypic traits of E. claodcalyx. A prediction approach was implemented 

that combines the benefits of GS, the quantitative trait loci mapping (QTLs) and the genetic 

structure of the population (genealogical antecedents), to obtain a greater predictive ability of 

the traits evaluated in E. cladocalyx.  

In conclusion, the haplotype approach could be especially beneficial to predict low 

heritability traits of Eucalyptus, in a context of the limited genetic base of these traits, due to the 

artificial selectionintensity. On the other hand, in populations that have not been subjected to 

artificial selection, the combined use of genetic structure and genomic information contribute to 

a better phenotypic prediction. The findings of this study could optimize the tree selection 

process and be useful for the forestry industry. 

Keywords: Artificial selection, Genetic variability, Genomic selection, Haplotype blocks, 

Pedigree, Predictive ability. 
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I. INTRODUCCION 

1.1 Presentación del problema  

La metodología de modelos mixtos de Herdenson ha sido frecuentemente utilizada para 

determinar el mérito genético de plantas y animales, en el contexto de selección y mejoramiento 

de características de interés económico, considerando la mejor predicción lineal insesgada 

(BLUP; Best Linear Unbiased Prediction) como método estándar de predicción. El mérito 

genético es predicho de acuerdo al grado de parentesco entre individuos, bajo la suposición de 

que los individuos con un linaje común son fenotípicamente cercanos. Recientemente, este 

procedimiento de predicción ha sido complementado con información genómica, cuyo método 

combinado es conocido como selección genómica o predicción de genoma amplio (GS; 

Meuwissen et al., 2001). En el contexto del mejoramiento genético de Eucalyptus, a pesar de 

contar con una densidad de marcadores relativamente alta (superior a 10000 SNPs), algunas 

características relacionadas al crecimiento, que tuvieron una heredabilidad basada en pedigrí 

relativamente baja (h2<0,2), y que son de interés económico, los modelos GS han tenido un 

poder de predicción considerado como moderado (inferior a 0,6; Tan et al., 2017; Müller et al., 

2017; Suontama et al., 2019).  

  Tanto en los métodos tradicionales como GS, la precisión predictiva del fenotipo de un 

individuo depende de que tan precisa es la estimación de las relaciones genéticas entre los 

individuos (Goddard et al., 2011; Scutari et al., 2016).  El poder predictivo de un modelo GS 

puede incrementarse si los individuos que se utilizan como referencia para estimar los efectos 

aditivos (de los loci), están genéticamente relacionados a los individuos que se desean predecir 

fenotípicamente (Ly et al., 2013; Lee et al., 2017; Thistlethwaite et al. 2020). En este contexto, 

para un buen uso de GS, se deben considerar varios factores genéticos que son intrínsecos de la 

población de estudio (Norman et al., 2018), tales como los patrones de desequilibrio de 

ligamiento (DL), la estructura genética de la población, la diversidad genética, entre otros 

(Wientjes et al., 2013; Wolc et al., 2015; Sun et al., 2016; Schopp et al., 2017); y de esta manera 

optimizar las tasas de ganancia genética. Las relaciones de parentesco derivadas de pedigrí 

representan la proporción (en forma teórica) del genoma que es compartido entre individuos. 

Como consecuencia, la matriz de parentesco generada por los antecedentes genealógicos es una 
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estimación no sesgada de las relaciones de parentesco entre los genes que controlan el fenotipo 

(Goddard et al. 2011; Velazco et al., 2019). No obstante, en algunas poblaciones no es posible 

realizar una buena reconstrucción de la estructura genética que define a la población (por 

ejemplo, debido a contaminación de polen, ensayos de polinización abierta, entre otros), lo cual 

conlleva a obtener una menor precisión en la estimación de parámetros genéticos (Klápštˇe et 

al., 2017). Inclusive, los eventos en la historia evolutiva de la población podrían ser ignorados, 

lo cual dificultaría la estimación precisa de los parámetros genéticos que son claves en la 

selección de árboles superiores. Las estimaciones del parentesco basadas en regiones genómicas 

son una mejor aproximación de la proporción real del genoma que comparten dos individuos. 

Cabe destacar que para determinar con precisión las relaciones genéticas entre individuos se 

requiere una alta densidad de marcadores (Voorrips et al., 2016). Actualmente, la determinación 

del parentesco entre individuos es basada en polimorfismos de nucleótido únicos (SNPs) o 

haplotipos (Edwards, 2015; Howard et al., 2017; Mathew et al., 2018). De acuerdo con Edwards 

(2015), los haplotipos pueden establecer relaciones genealógicas más precisas y confiables que 

una matriz de parentesco construida netamente por SNPs, debido a que permiten examinar la 

identidad por descendencia que existe entre los individuos de una población. Interesantemente, 

los haplotipos han sido utilizados en modelos GS, abarcando regiones extensas del genoma de 

algunas plantas anuales (como trigo y maíz), lo cual ha permitido aumentar el poder predictivo 

de características fenotípicas complejas (Calus et al., 2008; Matias et al., 2017, He et al., 2019; 

Sallam et al., 2020; Lan et al., 2020). Interesantemente, los estudios han demostrado que el 

enfoque de haplotipos podría ser especialmente beneficioso para predecir características con 

una relativa baja heredabilidad. Algunos autores sugieren que estos resultados pueden ser 

explicados por el hecho de que el uso de haplotipos en GS permite acceder a componentes 

genéticos heredables que no pueden ser examinados por los SNPs (Villumisen et al., 2009; 

Matias et al., 2017). A pesar de estos posibles beneficios demostrados in silico y 

experimentalmente, aún existe escasa información respecto al uso de haplotipos en GS, sobre 

todo en plantas alógamas, tales como Eucalyptus y otras especies de árboles. 
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1.2 Propuesta de Estudio 

Teniendo en cuenta de que el conocimiento de las relaciones genéticas entre individuos 

y otros factores genéticos intrínsecos de una población determinan el grado de precisión que se 

pueda obtener al predecir una característica (basado en genómica y/o fenotipos), surge las 

siguientes preguntas de investigación: ¿La historia de selección y mejoramiento de una 

población influye en la estimación de parámetros genéticos mediante predicción genómica? 

Considerando que los haplotipos permiten establecer si dos individuos son idénticos por 

descendencia con un mayor grado de exactitud que los polimorfismos de nucleótido único, 

¿Estas huellas moleculares podrían tener una mayor capacidad predictiva que polimorfismos de 

nucleótido único en características fenotípicas de especies alógamas como Eucalyptus? Por sus 

características biológicas, ¿Los haplotipos acceden a componentes heredables que no pueden 

ser estimados por la genealogía, o incluso por los polimorfismos de nucleótido único en 

características de bajo control genético en Eucalyptus? ¿Los haplotipos podrían estimar una 

mayor variabilidad genética (heredabilidad) para este tipo de características, que los 

antecedentes de pedigrí, o incluso que los polimorfismos de nucleótido único? 

 

Para responder a estas preguntas, la presente propuesta tiene como objetivo determinar 

regiones genómicas en desequilibrio de ligamiento y su influencia en la predicción genómica de 

caracteres de herencia poligénica en dos especies de Eucalyptus (E. globulus y E. cladocalyx) 

que difieren en su historial de selección y en su estructura genética. En relación al historial de 

selección, la población de E. globulus es producto de al menos dos ciclos previos de selección 

artificial, basada en el volumen de los árboles, mientras que los árboles de E. cladocalyx 

provienen de poblaciones naturales distribuidas en el sur de Australia. En relación a la estructura 

genética, la población de E. globulus se conforma principalmente de árboles provenientes de 

polinización controlada (familias de hermanos completos y medios hermanos, mientras que la 

población de E. cladocalyx se constituye de árboles de los cuales sólo se conoce su linaje 

materno (familias de medios hermanos).   

Este proyecto propone un enfoque integral de cómo abordar la predicción genómica en 

árboles forestales, particularmente en Eucalyptus, el cual permite obtener un mejor 

conocimiento para la gestión de los recursos naturales. En relación a la predicción genómica 

basada en haplotipos, este proyecto propone un enfoque de estudio genómico no abordado 
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previamente en especies forestales. La construcción de un mapa de haplotipos para cada especie 

de Eucalyptus, y su utilización en los modelos de predicción genómica, será un gran aporte a 

las ciencias biológicas, especialmente en rasgos complejos, de bajo control genético y con 

significativa influencia ambiental. Los resultados de este trabajo podrían contribuir a una gestión 

y producción más rentable de los recursos genéticos de las especies del género Eucalyptus. 

 

1.3 Género Eucalyptus en el contexto mundial y nacional 

 

El género Eucalyptus se compone de más de 700 especies, las cuales son nativas de 

Australia e islas cercanas (Tahir et al., 2016). Estas especies son plantadas en una extensa 

variedad de ambientes, tales como mediterráneos, tropicales, subtropicales y templados 

(Drake et al., 2015), debido a su rápido crecimiento, corta rotación y adaptabilidad. Tanto las 

especies del género como sus híbridos, se encuentran entre las principales fuentes de biomasa 

a nivel mundial y son las principales maderas duras utilizadas para la producción de pulpa y 

madera (Paiva et al., 2011). En el contexto nacional, las especies de Eucalyptus proporcionan 

la principal fuente de chips de madera de la industria chilena, lo cual representa un 54 % de 

la producción total (Morales et al., 2015). E. globulus es la especie del género mayormente 

plantada en el territorio nacional, abarcando el 20 % de las plantaciones (alrededor de 45000 

hectáreas; Schmit et al., 2015). Adicionalmente, en la década de los 60s, varias especies del 

género fueron introducidas al país, entre las cuales se destaca E. cladocalyx, considerada un 

buen modelo de especies adaptadas a áreas con baja disponibilidad hídrica (Gleadow y 

Woodrow, 2002; Mora et al., 2009; Bush y Thumma, 2013; Bush et al., 2015; Arriagada et 

al., 2018). En adición, E. cladocalyx puede ser usada para fines melíferos, madereros (madera 

de alta durabilidad natural) y ornamentales (Bush et al., 2011; Cané-Retamales et al., 2011; 

Bush et al., 2015; Arriagada et al., 2018). 
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1.4 Mejoramiento genético forestal para la selección de árboles fenotípicamente 

superiores 

 

En el mejoramiento genético forestal, usualmente se realizan evaluaciones fenotípicas 

y se determinan las relaciones de parentesco para identificar los árboles que son superiores 

para una característica de interés (Zapata-Valenzuela y Hasbún, 2011; Klápstě et al., 2017; 

Almeida-Filho et al., 2019). En general, las evaluaciones se realizan en ensayos de progenies, 

tales como medios hermanos y/o hermanos completos, o bien a través de silvicultura clonal 

(White et al., 2007). La selección fenotípica ha contribuido significativamente al incremento 

de las ganancias genéticas de E. globulus y Pinus radiata durante las últimas décadas en Chile. 

No obstante, la mantención de los ensayos de progenie involucra una importante inversión de 

recursos, logística y extensos ciclos de selección antes de generar resultados aprovechables 

(Zapata-Valenzuela y Hasbún, 2011). 

   

Los genotipos parentales son evaluados en base al desempeño de su progenie, de tal 

forma que aquellas combinaciones dialélicas que generan una descendencia con un 

desempeño superior, son considerados como genéticamente superiores y son usados para 

avanzar en los sucesivos ciclos de mejoramiento. Se requiere, por lo tanto, de una estimación 

o predicción precisa del “valor genético” de un individuo (breeding value). Por otro lado, es 

frecuente que los resultados de un ensayo de competición forestal sean complicados de 

analizar debido a que: (1) usualmente sólo un subconjunto de los parentales está representado 

en cada ensayo de progenie; (2) los parentales están representados en diferente número de 

ensayos de progenie; (3) los ensayos son evaluados en diferentes edades de los árboles, y (4) 

los antecedentes del parentesco entre individuos pueden estar errados, debido al manejo de un 

huerto semillero, o inclusive debido a los procesos endogámicos (Klápstě et al., 2017). La 

histórica innovación a los modelos de estimación fue considerar a los efectos dados por los 

parentales como efectos aleatorios, en lugar de fijos (Henderson 1963; 1973; 1977; 1984). 

Este método analítico, conocido como la mejor predicción lineal (Best Linear Prediction; 

BLP), y ajustado a la mejor predicción lineal no sesgada (Best Linear Unbiased Prediction; 

BLUP), permite maximizar la precisión o la correlación entre los valores predichos y reales 
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de los méritos genéticos, el cual incorpora la información del pedigrí de los individuos 

evaluados (Viana et al., 2010).  

 

1.5 El descubrimiento de polimorfismos de nucleótido único (SNPs) habilita diferentes 

campos de estudios en plantas 

 

Los marcadores moleculares han sido ampliamente usados en estudios de genética y 

mejoramiento de plantas (Kumar et al., 2012; Hayward et al., 2015; Nadeem et al., 2018; Cobb 

et al., 2019). Los Polimorfismos de Nucleótido Único (Single Nucleotide Polymorphisms: 

SNPs) son actualmente los marcadores mayormente elegidos por los investigadores, debido a 

su amplia distribución en los genomas y prácticamente están presentes en cualquier población. 

Los marcadores SNP han sido aplicados a diversas áreas del conocimiento, como la ciencia 

forense y diagnóstico en humanos, acuicultura, selección asistida por marcadores en ganado, 

mejoramiento de cultivos agrícolas y estudios de conservación (Brenner y Weir, 2003; Seddon 

et al., 2005; Yu et al., 2011; Adhikari et al., 2017; Garrido-Cardenas et al., 2018). 

 

En el año 2011, el número de genomas de plantas secuenciados se duplicó en 

comparación a la década anterior (http://phytozome.net), lo cual es gracias al creciente 

rendimiento en las metodologías de secuenciación. Las plataformas de secuenciación de 

segunda y tercera generación (NGS: Next Generation Sequencing), tales como Illumina, piro-

secuenciación 454 (Roche), SOLID (Invitrogen) y Ion Torrent (Invitrogen) tienen la 

capacidad de obtener resultados a partir de una gran cantidad de secuencias que pueden ser 

usadas para descubrir nuevos marcadores moleculares en forma viable y a bajo costo 

(Harismendy et al., 2009; Paszkiewicz y Studholme, 2012). Estas técnicas han sido usadas a 

gran escala para el descubrimiento de SNPs en un representativo conjunto de individuos de 

varias especies, tales como arroz (Kharabian-Masouleh et al., 2011), trigo (Chandra et al., 

2017), pino (Durán et al., 2019), y Eucalyptus (Silva-Junior et al., 2015). Debido al importante 

aporte que ha tenido el descubrimiento de marcadores SNP para áreas de estudio como la 

genómica, transcriptómica, genética de poblaciones, mapeo de loci de característica 

cuantitativa (QTL), entre otros, algunas empresas han optado por desarrollar herramientas de 

análisis que le permitan al investigador identificar la presencia o ausencia de polimorfismos 
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conocidos para una especie. A través del conocimiento del genoma y la localización física de 

estos polimorfismos, se han confeccionado arreglos de SNPs para diferentes especies tales 

como cacao (Livingstone et al., 2015), cerezo (Peace et al., 2012), trigo (Sun et al., 2020) y 

arroz (Singh et al., 2015). Ante la necesidad de obtener herramientas moleculares que apoyen 

los estudios genómicos de Eucalyptus spp., Silva-Junior et al. (2015) desarrollaron un arreglo 

de SNPs de alta densidad (EUChip60K), el cual es transferible en las doce taxas del género 

Eucalyptus, con un máximo de ~60000 SNPs informativos y polimórficos, y alrededor de 

50000 SNPs para otras dos especies relacionadas. Este arreglo de SNPs de alta densidad es 

una nueva y prometedora plataforma de información para diferentes campos de estudios en 

Eucalyptus spp., tales como diversidad y genética de poblaciones, selección genómica, 

estudios de asociación, entre otros.  

 

1.6 Selección genómica, una extensión de los métodos de BLUP para maximizar el poder 

de predicción de características fenotípicas 

 

Tras el surgimiento a gran escala de los marcadores moleculares, y el descenso en los 

costos asociados a estas herramientas, los mejoradores propusieron utilizar marcadores de 

ADN para apoyar en los ciclos de selección. En general, el mejoramiento asistido por 

genómica puede estar basado en Selección asistida por marcadores (MAS) o por la predicción 

o selección genómica (Genomic Selection; GS; Meuwissen et al., 2001; Crossa et al., 2010; 

Liu et al., 2016). La eficiencia de cada uno de los métodos varía de acuerdo con la arquitectura 

genética que subyace a la característica en estudio. La metodología MAS propone que los 

valores genotípicos de los individuos son estimados en base a los efectos de marcadores 

moleculares seleccionados, y presentan mayor efectividad en características fenotípicas que 

posee una arquitectura genética oligogénica (Liu et al., 2016). Mientras que GS es un método 

preferible cuando se estudian características complejas, las cuales son afectadas por un gran 

número de genes y son altamente influenciados por el ambiente. En el caso de Eucalyptus, 

varios loci de características cuantitativas (QTL) relacionados a diversas características de 

interés han sido mapeados y obtenidos en estudios de asociación, tales como crecimiento 

(Freeman et al., 2009; Thavamanikumar et al., 2014; Arriagada et al., 2018), componentes de 

floración (Missiaggia et al., 2005; Bundock et al., 2008; Arriagada et al., 2018), habilidad 
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pulpable (Thumma et al., 2010), propiedades de la madera (Thumma et al., 2005; Gion et al., 

2011; Thavamanikumar et al., 2014; Valenzuela et al., 2019), entre otros. Sin embargo, en la 

práctica, la aplicación de MAS en características con herencia poligénica ha sido limitada. En 

este sentido, vale la pena mencionar que las características importantes para una plantación 

forestal, como el crecimiento, son controladas por un gran número de genes que aportan 

pequeños efectos a la variación fenotípica (Mora y Serra, 2014; Bartholomé et al., 2020).  

   

GS es un método propuesto por Meuwissen et al. (2001), el cual apuntó a incrementar la 

eficiencia en los programas de mejoramiento de ganado lechero. GS nace como una alternativa 

de BLUP, incorporando datos genómicos. A diferencia de MAS, en GS se realiza una predicción 

de los efectos de miles de marcadores simultáneamente, a pesar de que éstos no sean 

significativos en forma individual para una característica. De acuerdo con Daetwyler et al. 

(2013), GS puede incrementar los rangos de ganancia genética, ya que los méritos genéticos 

individuales son estimados con mayor precisión. A pesar de que GS no permite identificar la 

función de los posibles genes controlando una característica, los modelos predictivos 

proporcionan un criterio de selección a corto plazo de aquellos individuos que poseen un mejor 

rendimiento. Más aun, GS ha servido para mejorar el entendimiento de la arquitectura genética 

de características fenotípicas, e incluso para implementar planes de restauración ecológica 

(Supple et al., 2018). Los métodos de GS mayormente conocidos son las estimaciones 

bayesianas: Bayes A, Bayes B, Bayes Cπ, Bayesian LASSO (Least Absolute Shrinkage and 

Selection Operator (Tibshirani, 1996; Meuwissen et al., 2001; Habier et al., 2011), Genomic-

BLUP (GBLUP; VanRaden, 2008) y Regresión Ridge Regression BLUP (RR-BLUP; 

Meuwissen et al., 2001). En relación a los supuestos de análisis, RR-BLUP y GBLUP asumen 

que los marcadores poseen la misma varianza y cada marcador aporta un efecto pequeño al 

modelo de predicción (modelo infinitesimal). La predicción vía GBLUP es realizada 

similarmente a BLUP, con la diferencia de que la matriz de pedigrí de BLUP es remplazada por 

una matriz de parentesco construida a partir de marcadores moleculares. Por su parte, RR-BLUP 

es un método de regresión múltiple, en el cual los marcadores son miles de regresores que 

explican la variación de una característica fenotípica. En el contexto del método RR-BLUP, el 

valor genético (genómico) de cada individuo es definido por la siguiente fórmula (Resende et 
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al., 2012b):𝐺𝐸𝐵𝑉𝑗 = ∑ 𝑍𝑖𝑗𝑚̂𝑖
𝑛
𝑖  , donde n corresponde al número total de marcadores, 𝑚̂𝑖 es el 

efecto estimado para el i-ésimo marcador, y Z corresponde a la matriz de diseño asociada al 

vector de los efectos de los marcadores, la cual contiene codificado el genotipo del j-ésimo 

individuo, para el i-ésimo marcador. La sigla GEBV viene del inglés Genomic Estimated 

Breeding Value. Contrariamente, los métodos Bayes A, Bayes B y Bayes C asumen que cada 

marcador tiene su propia varianza, y la varianza fenotípica es explicada por loci con efectos de 

diferente magnitud (Wang et al., 2018). Estos métodos bayesianos se diferencian por las 

distribuciones a priori que son establecidas, y el grado de ajuste que se emplea. Una descripción 

más detallada de cada método puede ser encontrada en Heslot et al. (2012).  Por ejemplo, el 

método Bayesian LASSO asume que los efectos de los marcadores se distribuyen a priori de 

acuerdo a una doble exponencial (DE): 𝑝(𝑚𝑖|𝜆, 𝜎𝑒
2) = 𝐷𝐸((𝑚𝑖|0, 𝜆/𝜎𝑒

2) donde λ corresponde 

a un parámetro de regularización. La distribución de DE genera una fuerte contracción (cercana 

a cero) para estimar los efectos de los marcadores. BRR es un método bayesiano que se basa en 

que los regresores del modelo (sean SNPs u otros marcadores) poseen una varianza común (𝜎𝑚
2 ), 

de tal manera, que aquellos regresores con una misma frecuencia alélica explican la misma 

proporción de la varianza aditiva, y posee un mismo efecto de contracción (Gianola 2013). El 

efecto de marcadores (mi) se distribuye de la siguiente manera:  

𝑚𝑖|𝜎𝑚
2 ~𝑁(0, 𝜎𝑚

2 ); 𝜎𝑚
2 |𝜐𝑚, 𝑆𝑚~𝜒−2(𝜐𝑚, 𝑆𝑚). En el modelo Bayes A, supone que cada marcador 

(mi) sigue una distribución a priori normal independiente con media 0 y varianza 𝜎𝑚𝑖

2 , mientras 

que la varianza de cada uno de ellos se asume que se distribuyen 𝜎𝑚𝑖

2 |𝜐, 𝑆2~𝜒−2(𝜐, 𝑆2), con 𝑆2 

y 𝜈 son un parámetros de escala y grados de libertad, respectivamente. Por su parte, el método 

Bayes-B usa una distribución mezclada con una masa hasta cero, tal que la distribución a priori 

de los efectos de los marcadores es dado por (Pérez-Rodríguez et al. 2012): 

𝛽𝑗|𝜎𝑗
2, 𝜋 = {

0 con probabilidad π

𝑁(0, 𝜎𝑗
2)    con probabilidad 1 − π  

                                                              

El prior asignado para 𝜎𝑗
2, j=1,…, p es igual para todos los marcadores, por ejemplo, una 

distribución chi-cuadrado invertida 𝜒−2(𝑑𝑓𝛽 , 𝑠𝛽 ,) , con 𝑑𝑓𝛽 como los grados de libertad, y 𝑠𝛽es 

un parámetro de escala. En el método Bayes Cπ, se considera todos los marcadores poseen una 

varianza común (𝜎𝑚
2 ) y promueve la selección de variables al igual que Bayes B.  En todo estudio 

de selección genómica se recomienda probar varios métodos disponibles (Du et al., 2018), y 
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éstos deben ser contrarrestados en cuanto a sus valores de precisión o poder predictivo. No 

obstante, si el investigador posee una aproximación de cuántos loci podrían explicar la variación 

de una característica, podría utilizar un método en particular. Por ejemplo, el modelo Bayes B 

basa sus supuestos analíticos en características altamente heredables y cuya variación es 

explicada por loci de grandes efectos (Wang et al., 2018). Por su parte, Bayes A representa una 

opción para características que son controladas por una moderada cantidad de genes. Algunos 

estudios han demostrado que los métodos bayesianos suelen ser más precisos que GBLUP 

cuando las poblaciones de entrenamiento y validación están débilmente relacionadas desde el 

punto de vista genético (Gao et al., 2013; Wu et al., 2015). 

 

En el contexto del mejoramiento forestal, GS fue originalmente propuesta para el análisis 

de características complejas como el crecimiento de los árboles y características relacionadas a 

la madera. El principal parámetro que revela si un modelo GS es adecuado para la estimación 

de los méritos genéticos es la precisión y el poder predictivo, el cual expresa el grado de 

correlación que existe entre los valores genéticos predichos por el modelo GS y los valores 

fenotípicos ajustados (o bien los valores genéticos ajustados) (Resende et al., 2012a; Weber et 

al., 2012; Pryce et al., 2014). En el estudio de Beaulieu et al. (2014), se obtuvo una precisión de 

hasta 0,435 al generar modelos GS para predecir características relacionadas a propiedades de 

la madera en abeto. En el caso de Pinus taeda, Resende et al. (2012b) obtuvieron un poder 

predictivo de 0,37 a 0,77 para características de diferente naturaleza. Debido a la importancia 

económica que tienen las Eucalyptus spp. a nivel mundial, diferentes especies del género han 

sido estudiadas con los principios de la predicción genómica (Resende et al., 2012a; Denis et 

al., 2013; Durán et al., 2017; Tan et al., 2017; Müller et al., 2017; Resende et al., 2017; Suontama 

et al., 2019). En estos estudios, se utilizaron marcadores SNP y Diversity Arrays (DArts) para 

predecir características relacionadas al crecimiento, calidad de madera y habilidad pulpable. En 

el contexto de características relacionadas con la química de la madera, el poder predictivo de 

los modelos implementados alcanzó valores por sobre 0,7, indicando que este tipo de caracteres 

pueden ser predichos con alta precisión por herramientas genómicas. Desafortunada, para 

algunas características relacionadas al crecimiento de los árboles, los modelos implementados 

tuvieron un poder de predicción moderado (menor que 0,6), a excepción del incremento medio 

anual (Resende et al., 2012; Tan et al., 2017; Müller et al., 2017; Resende et al., 2017; Cappa et 
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al., 2019). En este contexto, los métodos de predicción genómica han sido limitados para 

predecir estos componentes en Eucalyptus debido a su naturaleza compleja (Müller et al., 2017; 

Resende et al., 2017). Por otro lado, las herramientas genómicas han permitido acceder a 

componentes heredables que no pueden ser examinados mediante las relaciones genealógicas 

entre individuos (Müller et al., 2017; Klápstein et al., 2017; Suontama et al., 2019). Por ejemplo, 

Müller et al. (2017) determinaron que la heredabilidad del diámetro a la altura de pecho en una 

población de E. pellita fue inestimable (extremadamente baja) mediante el método de pedigrí, 

no obstante, la heredabilidad genómica basada en SNPs alcanzó un valor de 0,55 (método Bayes 

B).  

1.7 Factores que determinan la precisión de los modelos de predicción genómica 

Anteriormente, se discutió como influye la precisión de los métodos de predicción 

genómica (Por ejemplo, Bayes A, Bayes B, entre otros) de acuerdo a los supuestos analíticos 

que sustentan cada método. No obstante, factores genéticos que son propios de las poblaciones 

determinan la efectividad de la selección asistida por genómica. El patrón de desequilibrio de 

ligamiento (DL) dentro de una población es uno de los principales factores determinando el 

poder de las herramientas genómicas para predecir características fenotípicas, debido a que la 

extensión del DL a lo largo del genoma de una especie determina la densidad de marcadores 

que es necesitada para una predicción precisa (Sun et al., 2016; Schopp et al., 2017). En estricto, 

si el DL se extiende dentro de distancias genómicas relativamente grandes, una menor densidad 

de marcadores podría ser necesitada, debido a que aumenta la probabilidad de detectar 

marcadores en DL con loci de característica cuantitativa (QTLs). Por otro lado, si el DL 

disminuye dentro de una distancia genómica relativamente corta, una mayor densidad de 

marcadores tendría que ser empleada para obtener una predicción mayormente precisa. 

 La magnitud del DL en una población procede de la historia y la dinámica de la 

población (Brown et al., 2012). En general, el DL en poblaciones de plantas de polinización 

cruzada (por ejemplo, especies forestales) disminuye rápidamente conforme aumenta la 

distancia física entre marcadores, debido a que el número de recombinaciones efectivas es 

relativamente más alto que en especies de autopolinización. Por ejemplo, el DL deja de ser 

significativo entre los 100-150 pb en poblaciones de Pinus taeda, y a los 500 pb en vid; mientras 
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que, en especies autógamas, tales como soya y arroz, DL puede ser significativo (en algunas 

poblaciones) a una distancia entre loci de 100000 pb y 250000 pb, respectivamente (revisado 

por Gupta et al., 2005). Adicionalmente, las poblaciones de plantas alógamas como árboles 

tienden a ser más heterocigotas en sus loci (Fiil et al., 2011; Rodríguez et al., 2012), debido a 

los mecanismos reproductivos que subyacen a estas especies y poseen gran tamaño efectivo, 

alta diversidad genética y una baja diferenciación genética intra-poblacional (Neale y Kremer, 

2011).  

 Las poblaciones naturales de especies forestales presentan valores de DL relativamente 

más bajos que poblaciones cultivadas y mejoradas (Olson et al., 2010; Thavamanikumar et al., 

2011; Kelleher et al., 2012; Guerra et al., 2012; Larsson et al., 2013; Lu et al., 2016; Müller et 

al., 2017; Durán et al., 2017). Por ejemplo, el desequilibrio de ligamiento en una población 

natural de Populus puede disminuir dentro de los 750-1000 pb (Olson et al., 2010; Kelleher et 

al., 2012), no obstante, en una población mejorada puede extenderse hasta los 2500 pb (Guerra 

et al., 2012). En el caso de poblaciones de coníferas, el desequilibrio puede llegar a disminuir 

dentro de distancias genómicas muchos más cortas que para otras especies de árboles (<1000 

pb) (Larsson et al., 2013; Thistlethwaite et al., 2020). En el caso de poblaciones de mejoramiento 

de Eucalyptus, el DL puede disminuir rápidamente sobre los 3000 pb y los 25000 pb (Müller et 

al., 2017; Durán et al., 2017; Suontama et al., 2019), mientras que en poblaciones que no han 

sido sometidas a selección, se ha encontrado que el patrón de desequilibrio disminuye dentro de 

los 500 pb (Thavamanikumar et al., 2011).  

Otro de los factores que afectan la precisión de GS es el tamaño efectivo poblacional 

(Lee et al., 2017; Stejskal et al., 2018). De acuerdo con Grattapaglia y Resende (2011), el tamaño 

efectivo es inversamente proporcional a nivel de precisión de los modelos GS. Por ejemplo, si 

se desea predecir un fenotipo controlado por 50 QTLs, con un tamaño efectivo de 100 individuos 

y una densidad de 2 marcadores/cM, se estima un valor predictivo de 0,36, el cual puede ser 

incrementado a 0,8 si se tiene una densidad de 20 marcadores/cM. No obstante, con un tamaño 

efectivo de 10 individuos, bajo estas mismas condiciones, el poder predictivo puede ser 

incrementado de 0,73 a 0,88, lo cual demuestra que tamaños efectivos pequeños permiten 

incrementar el poder predictivo de un modelo, especialmente con una baja densidad de 

marcadores. En este mismo contexto, tanto en los métodos GS, como la predicción basada en 
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pedigrí, la precisión predictiva del fenotipo de un individuo depende de qué tan precisa es la 

estimación de las relaciones genéticas entre los individuos de la población (Goddard et al., 2011; 

Scutari et al., 2016). El poder predictivo de un modelo GS puede ser incrementado si los 

individuos que se utilizan como referencia para estimar los efectos aditivos de los loci, están 

genéticamente relacionados a los individuos que se desean predecir fenotípicamente (Ly et al., 

2013; Lorenz y Smith, 2015; Lee et al., 2017; Thistlethwaite et al. 2020). En este mismo 

contexto, se ha demostrado que la estructura genética de una población es un factor que influye 

en el grado de precisión que pueda tener un modelo de predicción genómica (Lorenz et al., 2012; 

Thorwarth et al., 2017; Tan et al., 2017; Klápstein et al., 2017; Sapkota et al., 2020). La 

estructura genética de una población es definida por el grado de parentesco que existe entre los 

individuos que componen a la población, el cual puede ser establecido por los antecedentes 

genealógicos, o bien, mediante datos genómicos. En el caso de individuos que provienen de una 

población natural, la estructura genética puede estar dada por los antecedentes genealógicos y 

por la existencia de sub-poblaciones (grupos genéticamente diferenciados) dentro de una misma 

población. Por ejemplo, Thorwarth et al. (2017) demostraron que el poder de 9000 marcadores 

SNPs para predecir cinco características fenotípicas en cebada puede ser sobrestimado si la 

estructura de población no es considerada en el modelo de predicción. Lorenz et al. (2012) 

reportaron que el poder predictivo para la resistencia a Fusarium en cebada podría ser 

disminuido si los modelos de predicción genómica son entrenados con individuos que 

pertenecen a colecciones de germoplasmas genéticamente muy distantes. Esto implica que el 

poder de predicción fue incrementado cuando los individuos de entrenamiento y validación del 

modelo pertenecieron a un mismo grupo genéticamente diferenciado.  

 

La determinación de las relaciones de parentesco entre individuos u organismos, ha sido 

un aspecto importante en varios campos del conocimiento, tales como ciencia forense, genética 

de conservación, y mejoramiento genético animal y vegetal (Edwards et al., 2015). Las 

estimaciones del parentesco entre individuos se basan tradicionalmente en datos de pedigrí, en 

los cuales se asume que aquellos individuos que actúan como fundadores de poblaciones (por 

ejemplo, familias) no se encuentran genéticamente relacionados (Gienapp et al., 2017). Si los 

individuos de una población son genotipados, los loci polimórficos que tengan en común pueden 
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ser idénticos por estado (Identical By State; IBS) o bien idénticos por descendencia (Identical 

By Descent; IBD), dependiendo si estos loci fueron heredados desde un mismo ancestro. Se 

espera que individuos que comparten las mismas líneas parentales (hermanos completos) posean 

en promedio un 50% de alelos que son IBD. No obstante, el porcentaje del genoma que 

comparten está sometido a variación debido a sucesos aleatorios que pueden presentarse. En 

este sentido, las relaciones genéticas basadas en pedigrí son arbitrarias y teóricas, por lo tanto, 

no son necesariamente un reflejo de la manera real en que los genomas son heredados. A pesar 

de este inconveniente, los datos de pedigrí han sido ampliamente usados para establecer las 

relaciones entre individuos de una población en los estudios de genética cuantitativa (Gienapp 

et al., 2017). En base a esta problemática, VanRaden (2008) propuso realizar predicciones vía 

BLUP utilizando marcadores moleculares (SNPs) para determinar las relaciones de parentesco 

dentro de un grupo de individuos, en lugar de la matriz de pedigrí (lo cual posteriormente fue 

conocido como Genomic BLUP; GBLUP). Adicionalmente, Yu et al. (2006) propuso utilizar 

matrices de parentesco basadas en marcadores como covariables en los modelos de asociación 

genética. En el contexto de GS, el método GBLUP está basado en el uso de matrices de 

parentesco construidas a partir de marcadores. Cabe destacar que los marcadores bialélicos 

SNPs no contienen suficiente información a nivel individual, por lo tanto, algunos autores 

sugieren que se requiere una gran densidad de marcadores para poder establecer relaciones 

genealógicas confiables (Yamamoto et al., 2010; Voorrips et al., 2016). Adicionalmente, en 

poblaciones con múltiples fundadores, generaciones, y pocos descendientes, los errores en el 

genotipado son difíciles de detectar (Pikunova et al., 2014; Di Guardo et al., 2015). Una 

alternativa para los análisis de parentesco es la identificación de haplotipos (Mathew et al., 2018; 

Edwards ,2015; Howard et al., 2017). Cuando dos o más loci tiene una baja probabilidad de 

recombinación entre ellos, se forman combinaciones de alelos llamados haplotipos (Nordborg 

y Tavaré, 2002; Machiela et al., 2015), los cuales son regiones genómicas dentro de un 

cromosoma que tienden a heredarse en forma conjunta entre generaciones (Andersen y 

Lübberstedt, 2003; Hodgkinson y Pullman, 2010; Sun et al., 2015). En este contexto, Edwards 

(2015) propuso evaluar el parentesco entre individuos basándose en la construcción de 

haplotipos presentes en la población de estudio. De acuerdo con este mismo autor, estas 

relaciones de parentesco pueden estimar relaciones genealógicas más precisas que la matriz de 

parentesco de VanRaden (2008). Cabe destacar que si se desea conocer la coancestría intra-
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poblacional, lo más recomendable es utilizar haplotipos que sean IBD. no obstante, los 

haplotipos pueden establecer relaciones tanto de IBD como de IBS.  

 

1.8 La detección de alelos en estrecho desequilibrio de ligamiento (DL) permite optimizar 

la precisión los modelos de predicción genómica  

 

Existen dos principales modalidades de cómo efectuar los análisis de GS. En el modelo 

más simple, se asume que cada alelo de un locus tiene un efecto en la característica de interés, 

de tal manera que una regresión simple puede ser usada para predecir los méritos genéticos. El 

otro enfoque involucra asociar un conjunto de dos o más alelos a los valores fenotípicos, de tal 

manera que la sumatoria de estos conjuntos permite obtener la predicción de los méritos 

genéticos. Diversos estudios han evaluado el poder predictivo de características fenotípicas en 

modelos de GS que incluyen haplotipos provenientes de arreglos de SNPs (Villumsen et al., 

2009; De Roos et al., 2011; Boichard et al., 2012; Edriss et al., 2013; Cuyabano et al., 2014; 

Jónás et al., 2017). Una de las ventajas de utilizar haplotipos en GS es la capacidad para detectar 

mutaciones (Cuyabano et al., 2014). De acuerdo con Curtis et al. (2001), cuando se han 

producido mutaciones, es posible que las frecuencias de los alelos permanezcan (casi) 

inalteradas. Sin embargo, cuando se analizan los haplotipos, las mutaciones en diferentes loci 

tienden a provocar cambios importantes en las frecuencias de haplotipos. Por lo tanto, un QTL 

que no se encuentra en completo DL con un marcador individual, puede estar en completo DL 

con un haplotipo en específico. Más aun, los enfoques basados en haplotipos pueden incluir los 

efectos epistáticos, además de los efectos aditivos (Jiang et al., 2018), lo cual es beneficioso en 

mejoramiento en plantas. Adicionalmente, el uso de haplotipos, en lugar de marcadores 

individuales, reduce los grados de libertad en los modelos de predicción o de asociación 

genómica, lo cual contribuye a una mayor precisión en la detección de QTL (Yu et al. 2006). 

Un aspecto también relevante es el tamaño de los haplotipos encontrados en una determinada 

población. Mientras más largos sean los haplotipos (mayor número de SNPs en DL), el número 

de efectos que deben estimarse será menor, lo cual conduce a estimaciones más precisas (Hickey 

et al., 2014) y son más sencillos de implementar computacionalmente. 
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Cabe destacar que el poder predictivo de los haplotipos y de los marcadores (en forma 

individual), podría ser dependiente de la característica que se busca predecir. En el contexto del 

mejoramiento genético animal, algunos autores sugieren que el enfoque de haplotipos puede ser 

especialmente beneficioso para predecir características de una heredabilidad relativamente alta 

(Calus et al., 2008; Cuyabano et al., 2014; Ødegård et al., 2014), no obstante, en el contexto de 

plantas, la predicción basada en haplotipos ha sido especialmente beneficiosa para predecir 

características de baja heredabilidad (Matias et al., 2017: He et al., 2019; Lan et al., 2020; Sallam 

et al., 2020). Por ejemplo, Matias et al., (2017) reportaron que la precisión predictiva de los 

modelos basados en haplotipos fue superior la precisión de los SNPs (no agrupados en 

haplotipos) para predecir el rendimiento de granos de maíz, no obstante, este resultado no fue 

observado en la predicción genómica de la altura de planta. De acuerdo con estos mismos 

autores, el rendimiento de granos de maíz tiene un bajo control genético comparado con la altura 

de planta. En otro estudio, Lan et al. (2020) desarrollaron modelos de predicción genómica para 

diferentes características en lino, los cuales se basaron en la identificación de SNPs y haplotipos 

asociados a QTLs. Los resultados de este estudio revelaron que el modelo basado en haplotipos 

tuvo un poder predictivo superior a los modelos basados en SNPs, para predecir el rendimiento 

de granos, el contenido de proteínas y número de días de maduración de granos, mientras que 

los modelos que incluyeron SNPs asociados a QTLs tuvieron mayor precisión predictiva para 

el contenido de diferentes tipos de ácidos grasos de semillas. Interesantemente, el rendimiento 

de granos, el contenido de proteínas y el número de días de maduración son características que 

tienen una menor heredabilidad en sentido amplio (H2= 0,2-0,44), comparado con el contenido 

de los diferentes ácidos grasos en semillas (H2= 0,69-0,81). 

Villumisen y Janss et al. (2009) demostraron mediante datos simulados que las 

predicciones genómicas basadas en haplotipos son especialmente beneficiosas para 

características de bajo control genético (heredabilidad relativamente baja), en el cual haplotipos 

conformados por 5 SNPs en DL tienen una mejor bondad de ajuste y poder predictivo que los 

modelos basados en marcadores no agrupados en haplotipos. De acuerdo con Villumisen et al. 

(2009), el uso de haplotipos permite una evaluación a nivel multi-alélico, lo cual conduce a una 

mejor representación de la variabilidad asociada a las características de baja heredabilidad, las 

cuales generalmente están siendo controladas por varios QTLs de un efecto relativamente 
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pequeño. En este contexto, los haplotipos permitirían acceder a componentes heredables de 

ciertas características fenotípicas que no puede ser capturados por los SNPs. En humanos, el 

enfoque de haplotipos ha permitido capturar una mayor proporción de la variabilidad genética 

de la esquizofrenia, en comparación con la predicción genómica basada en SNPs (Bhatia et al., 

2015). De acuerdo Bhatia et al (2015), la esquizofrenia es altamente heredable (h2=0,7-0,8) y 

una gran cantidad de estudios han reportado loci significativamente asociados con esta 

enfermedad, no obstante, la heredabilidad genómica de estos loci ha sido sustancialmente más 

baja que la heredabilidad esperada para esta enfermedad (h2=0,03). En este contexto, los autores 

desarrollaron modelos de predicción genómica para estimar la heredabilidad de la esquizofrenia 

basada en SNPs y haplotipos, utilizando datos experimentales y simulados. De acuerdo a sus 

resultados, la heredabilidad genómica estimada por los haplotipos fue dos veces superior a la 

estimación basada en SNPs. Cabe destacar que la efectividad del enfoque de haplotipos en GS 

depende de cómo son definidos los haplotipos en la población de estudio (Cuyabano et al., 2014; 

Matias et al., 2017). Por ejemplo, un haplotipo puede ser definido de acuerdo a un número 

determinado de loci polimórficos, un tamaño definido (en términos de distancia genómica), o 

de acuerdo a un valor umbral de DL. Es común que los haplotipos sean definidos por un número 

determinado de SNPs (Calus et al., 2008; Villumisen et al., 2009), no obstante, este enfoque no 

considera el DL entre los marcadores y los eventos de recombinación históricos de la población, 

por lo tanto, algunos antecedentes genéticos podrían no ser considerados para cuantificar la 

variabilidad entre los individuos (Cuyabano et al., 2014).  

Algunos estudios sugieren que GS basada netamente en marcadores moleculares 

puede conducir a una pérdida de variabilidad genética, lo cual conlleva a un aumento de la 

tasa de endogamia (Rutkoski et al., 2015; Lin et al., 2016, 2017; Eynard et al., 2018; Doublet 

et al., 2019). Rutkoski et al. (2015) demostraron que las ganancias genéticas para la resistencia 

a la roya en trigo que se obtienen por GS y selección fenotípica son equivalentes, no obstante, 

GS genera una reducción más rápida de la diversidad genética (por año) que la selección 

fenotípica. En un estudio simulado, Lin et al. (2016) reportaron que GS permitiría duplicar y 

triplicar las ganancias genéticas de la persistencia y del rendimiento de Lolium perenne, 

respecto a la selección fenotípica. Sin embargo, GS condujo a una mayor tasa de endogamia 

por ciclo de selección que la selección fenotípica. Varios estudios han propuesto diferentes 
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estrategias para establecer un balance entre las ganancias genéticas y la diversidad conservada 

post-selección (Sonesson et al., 2012; Daetwyler et al., 2015; Müller et al., 2018). De acuerdo 

con Daetwyler et al. (2015), la GS basada en haplotipos en líneas doble haploides de trigo 

permitió conservar un mayor grado de diversidad que la GS basada en SNPs. Estos autores 

propusieron que GS basada sólo en SNPs podría generar la pérdida de ciertos alelos deletéreos 

(o bien, que aparentemente no tienen efecto en el fenotipo) en la población, no obstante, los 

haplotipos permiten gestionar una selección basada en alelos que tienen o no efecto, pero 

permanecen en DL. En este sentido, GS basada en haplotipos podría además contribuir a una 

buena gestión de los recursos genéticos, de tal manera que se puedan obtener ganancias 

genéticas, sin sacrificar la variabilidad genética. 

Particularmente, la GS basada en haplotipos ha sido principalmente implementada en 

cultivos agrícolas y en plantas autógamas (por ejemplo, trigo; He et al., 2019; Sallam et al., 

2020), en donde extensos valores de DL pueden ser encontrados en sus genomas, lo cual 

favorece la identificación de haplotipos en una población. Mientras que, en plantas alógamas, 

tales como especies forestales, el DL suele disminuir a cortas distancias genómicas, lo cual 

permite identificar haplotipos de menor tamaño, y éstos se componen de una menor cantidad de 

alelos. No obstante, los métodos de predicción basados en haplotipos no han sido explorados en 

el contexto de las especies forestales. 
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1.9 HIPOTESIS DE ESTUDIO 

Considerando que: i) La industria forestal puede ser potenciada por el uso de 

herramientas biotecnológicas para asistir los programas de mejoramiento genético, ii) Los 

avances recientes en tecnologías de secuenciación han generado información genómica de alto 

rendimiento, lo cual ha facilitado la implementación de Predicción o Selección Genómica (GS), 

iii) GS es uno de los métodos biotecnológicos más recientes en la era genómica, el cual que 

busca incrementar la eficiencia de los programas de mejoramiento y las ganancias genéticas, iv) 

No obstante, el poder de los modelos GS para predecir características poligénicas, tales como 

caracteres asociados al crecimiento, ha sido relativamente moderado o bajo en especies 

forestales económicamente relevantes como Eucalyptus, v) En GS, la precisión depende de los 

supuestos analíticos de los modelos de predicción y de características intrínsecas de las 

poblaciones, tales como la estructura genética, el patrón de desequilibrio de ligamiento,  entre 

otros, vi) En el contexto de GS de plantas, loci en desequilibrio de ligamiento (haplotipos) 

pueden estimar variabilidad genética que no puede ser estimada por los polimorfismos de 

nucleótido único y por los antecedentes genealógicos, vii) En GS, el enfoque de haplotipos ha 

tenido una mayor precisión predictiva que los polimorfismos de nucleótido único, para predecir 

características de baja heredabilidad en plantas, y finalmente viii) El enfoque  haplotipos en GS 

no ha sido investigado en especies forestales o árboles; se propone las siguiente hipótesis de 

trabajo: 

Hipótesis: Loci en desequilibrio de ligamiento, que tienden a heredarse en forma conjunta entre 

generaciones, explican una mayor variación genética que los polimorfismos de nucleótido único 

y la genealogía poblacional, además de tener una mayor precisión predictiva en características 

de bajo control genético en Eucalyptus, lo cual depende del historial de selección y la estructura 

genética de los individuos. 
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1.10 OBJETIVOS 

1.10.1 Objetivo General   

Determinar regiones genómicas en desequilibrio de ligamiento y su influencia en la predicción 

genómica de caracteres poligénicos en dos especies de Eucalyptus (E. globulus y E. cladocalyx) 

que difieren en su historial de selección y estructura genética.  

 

1.10.2 Objetivos Específicos  

1.- Evaluar la representatividad de un arreglo de SNPs de alta densidad (60K), en dos especies 

de Eucalyptus plantadas en ensayos de progenies de medios hermanos (E. cladocalyx), y en un 

ensayo combinado de hermanos completos y medios hermanos (E. globulus). 

2.- Determinar y caracterizar regiones genómicas en desequilibrio de ligamiento en los dos 

ensayos de progenie de Eucalyptus que difieren en su estructura genética e historial de selección. 

3.- Determinar la heredabilidad genómica de características fenotípicas en ambos ensayos de 

Eucalyptus, basado en haplotipos y polimorfismos de nucleótido único. 

4.- Evaluar modelos de predicción genómica basados en regiones en desequilibrio de ligamiento 

para predecir características fenotípicas de árboles de Eucalyptus. 
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2. CAPÍTULO I: SELECCIÓN GÉNOMICA BASADA EN HAPLOTIPOS Y SNPS, DE 

DOS POBLACIONES DE EUCALYPTUS QUE DIFIEREN EN SU ESTRUCTURA 

GENÉTICA E HITORIAL DE SELECCIÓN 

 

2.1 INTRODUCCION 

Los árboles del género Eucalyptus L’Hér son reconocidos por su alta producción de 

biomasa, rápido crecimiento, gran adaptación a diferentes condiciones ambientales y excelente 

calidad de madera para la producción de papel y productos derivados (Mora y Serra, 2014; 

Schmit et al., 2015; Arriagada et al., 2018). Particularmente, Eucalyptus globulus es la segunda 

especie leñosa más importante en la industria forestal chilena, la cual representa el 21% de las 

plantaciones nacionales (Morales et al., 2015). Debido a su importancia económica, E. globulus 

ha sido objetivo en varios programas de mejoramiento genético y manejo silvicultural (Carocha 

et al., 2015; Carbonari et al., 2016). Por otro lado, en razón de diversificar los recursos forestales, 

varias especies del género fueron introducidas en Chile en la década de los 60s, entre las cuales 

se destaca E. cladocalyx. Esta última ha sido considerada como un buen modelo de especies 

adaptadas a áreas con baja disponibilidad hídrica (Gleadow y Woodrow, 2002; Mora et al., 

2009; Bush y Thumma, 2013; Bush et al., 2015; Arriagada et al., 2018). En adición, se ha 

planteado que E. cladocalyx puede proporcionar varios tipos de recursos, tales como melíferos, 

madereros (madera de alta durabilidad natural) y ornamentales (Bush et al., 2011; Cané-

Retamales et al., 2011; Bush et al., 2015; Arriagada et al., 2018). 

Tradicionalmente, el periodo de rotación de Eucalyptus varía entre los ocho y 12 años, 

no obstante, el manejo forestal y el mejoramiento genético ha permitido optimizar la producción, 

reduciendo el periodo de rotación hasta cinco años (Morales et al., 2015). En el contexto actual, 

el número de programas de mejoramiento que utilizan los principios de selección genómica 

(GS) ha aumentado considerablemente en los últimos años. Durante la última década, varias 

investigaciones han ilustrado cómo incorporar los principios de GS en los programas de mejora 

genética de animales y plantas (Gianola, 2006; VanRaden, 2008; Pérez et al., 2010; Habier et 

al., 2011; Resende et al., 2012a, 2012b; Gianola, 2013; Azevedo et al., 2015). Los 

polimorfismos de nucleótido único (SNPs) han sido una herramienta poderosa en los programas 
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de mejoramiento para diferentes cultivos agrícolas (Contreras-Soto et al., 2017; Rasheed et al., 

2017; Battenfield et al., 2018; Li et al., 2018; Maldonado et al., 2019). Los polimorfismos de 

nucleótido único (SNPs) tienen múltiples aplicaciones en plantas, incluyendo los estudios de 

asociación de genoma amplio, el mapeo de loci de características cuantitativas (QTL) y la 

determinación del parentesco genético entre individuos. No obstante, el poder de los modelos 

GS, basados en SNPs o en Diversity arrays), para predecir características poligénicas, tales 

como caracteres asociados al crecimiento, ha sido relativamente moderado y bajo (<0,6) en 

especies económicamente relevantes como Eucalyptus spp (Resende et al., 2012a; Müller et al., 

2017; Tan et al., 2017; Suontama et al., 2019).  

La precisión de los modelos GS depende de los supuestos analíticos de los modelos de 

predicción, la densidad de marcadores, y características intrínsecas de las poblaciones, lo cual 

incluye el tamaño efectivo de población, los patrones de desequilibrio de ligamiento (DL), el 

historial de selección, entre otros (Schopp et al., 2017; Klápšte et al. 2017; Stejskal et al., 

2018). Por ejemplo, se ha demostrado que la estimación de parámetros genéticos es más 

precisa cuando los individuos que se utilizan como referencia para estimar los efectos aditivos 

de los loci, están genéticamente relacionados a los individuos que se desean predecir 

fenotípicamente (Grattapaglia y Resende, 2011; Ly et al., 2013; Lorenz y Smith, 2015; Lee et 

al., 2017; Thistlethwaite et al. 2020). En este sentido, la precisión predictiva del fenotipo de 

un individuo depende de que tan precisa es la estimación de las relaciones genéticas entre los 

individuos (Goddard et al., 2011; Scutari et al., 2016). 

 

GS puede implementarse utilizando SNPs u otros marcadores, o bien mediante 

marcadores que se encuentran en desequilibrio de ligamiento (haplotipos). Matias et al. (2017) 

reportaron que el enfoque de haplotipos es un 20% más poderoso que el enfoque de SNP para 

predecir características de baja heredabilidad en maíz. Además, algunos estudios sugieren que 

el enfoque de haplotipos podría ser especialmente adecuado para predecir caracteres con una 

relativa baja heredabilidad, debido a que permiten examinar componentes heredables que no 

pueden ser estimados por los antecedentes genealógicos, e incluso los SNPs (Villumisen et al., 

2009; Matias et al., 2017; Bhatia et al., 2015). Existen escasos estudios que hayan evaluado el 

enfoque de haplotipos en GS, plantas (Matias et al., 2017; He et al., 2019; Lan et al., 2020; 
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Sallam et al., 2020). Más aun, este enfoque de predicción no ha sido puesto a prueba en árboles 

y plantas de interés forestal.  

El objetivo del presente estudio fue determinar regiones genómicas en desequilibrio de 

ligamiento y su influencia en la predicción genómica de caracteres poligénicos en dos especies 

de Eucalyptus (E. globulus y E. cladocalyx), que difieren en su historial de selección y estructura 

genética. En relación al historial de selección, la población en estudio de E. globulus es producto 

de al menos dos ciclos de selección artificial, basada en el volumen de los árboles, mientras que 

los árboles que constituyen a la población de E. cladocalyx provienen de poblaciones naturales 

distribuidas en el sur de Australia. En relación a la estructura genética, la población de E. 

globulus se conforma principalmente de árboles de familias de hermanos completos y medios 

hermanos, mientras que la población de E. cladocalyx se constituye de árboles de los cuales sólo 

se conoce su linaje materno (familias de medios hermanos).   

 

2.2 MATERIALES Y MÉTODOS 

2.2.1 Características y condiciones de sitio del ensayo E. globulus  

El estudio fue conducido en un ensayo de progenie, establecido en el año 2012, 

compuesto por 62 familias de hermanos completos y tres familias de medios hermanos de 

Eucalyptus globulus (~1860 árboles), localizado en sector La Poza, provincia de Purranque, 

Región de Los Lagos, Chile. Los árboles provienen de un programa de mejoramiento avanzado, 

en el cual se han realizado al menos dos ciclos de selección basado en el volumen de los árboles 

(ANEXO I, Figura S1). La población base de este programa es desconocida. La estructura 

genética de este ensayo es representada por árboles provenientes de cruzamientos controlados 

entre 15 y 21 árboles actuando como líneas maternas y paternas, respectivamente. Como 

resultado, se obtuvieron las 62 familias de hermanos completos. Estos árboles provienen de un 

huerto semillero de árboles plus (Las Violetas). Adicionalmente, desde este mismo huerto se 

tomaron semillas de dos árboles plus y se plantaron en el ensayo (dos familias de medios 

hermanos), y semillas de un árbol plus desde un huerto semillero independiente (Los Boldos). 

Las condiciones locales de La Poza se encuentran detalladas en la Tabla 1. Los árboles fueron 

distribuidos de acuerdo a un diseño de bloques completos al azar (30 bloques), considerando un 
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árbol por parcela (diseño single tree plot), y una densidad de plantación de 2.5 m entre cada 

árbol dentro de cada bloque.  

 

Tabla 1. Condiciones de sitio de La Poza, Purranque, Provincia de Osorno, Región de los Lagos, 

Chile. 

Condiciones de sitio Mediciones 

Coordenadas 40°57' S, 73°30' O 

Tipo de clima Oceánico o marítimo 

Temperatura anual 13°C 

Temperatura media en meses fríos 6°C 

Temperatura media en meses cálidos 16°C 

Precipitación anual acumulada 1282 mm 

Altitud 326 m 

 

2.2.2 Mediciones fenotípicas evaluadas en E. globulus 

Los árboles se evaluaron a los seis años de edad para las siguientes características: 

diámetro a la altura de pecho (DAP), altura total del árbol (ALT), rectitud del fuste (RF), 

densidad de madera (DM) y calidad de ramas (CR). La DM fue medida indirectamente usando 

un Pilodyn 6J Forest (PROCEQ, Zurich, Switzerland), con dos repeticiones (± 2 mm). RF fue 

evaluada en los primeros 2/3 de la altura total del árbol de acuerdo a una escala ordinal (siete 

niveles), donde el valor 0 corresponde a árboles que poseen una curvatura en el primer tercio de 

la altura total del árbol, y 6, en el caso de árboles que podían presentar una curvatura leve en el 

tercio superior de la altura del árbol, sin afectar la productividad. CR fue evaluado de acuerdo a 

diferentes criterios que definen la calidad (diámetro, ángulo y distribución de ramas en el árbol), 

mediante una escala ordinal de seis niveles, en la cual un valor de 1 es asignado a árboles con 

una extrema deficiencia en el diámetro de ramas y cualquier otra variable, y un valor de 6 

corresponde a árboles que poseen una óptima combinación de todas las variables de calidad, sin 

generar pérdida de productividad.  
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2.2.3 Características y condiciones de sitio del ensayo E. cladocalyx  

La población de estudio consistió de un ensayo de progenie de 49 familias de medios 

hermanos de Eucalyptus cladocalyx F. Muell, establecido en la localidad de Los Vilos, 

Provincia de Choapa, Región de Coquimbo, Chile (Tabla 2), en el año 2001 (Ensayo Hacienda 

Las Caracas). Los árboles provienen de semillas recolectadas de árboles nativos del sur de 

Australia. Cuarenta y siete familias provienen de diferentes puntos de la distribución natural de 

la especie (ANEXO I, Figura S2; Tabla S1): 16 familias de Mount Remarkable (Flinders 

Ranges), 10 familias de Cowell (Península Eyre), 4 familias de Marble Range (Península Eyre), 

9 familias de Wirrabara (Flinders Ranges), y 8 familias de Flinders Chase (Isla Kangoroo). Las 

dos familias restantes provienen de una colección local en la Provincia de Choapa en Chile. Al 

igual que la población de E. globulus, la estructura genética está definida por el parentesco que 

existe entre los árboles. No obstante, se ha documentado que esta población de E. cladocalyx se 

divide en subpoblaciones debido al grado de diferenciación genética que ocurre entre las 

regiones de procedencia (Mora et al., 2017; Arriagada et al., 2018).  Por lo tanto, el efecto de 

esta estructura genética también fue considerado en los modelos de predicción (Ver punto 2.2.7). 

Los árboles fueron organizados de acuerdo a un diseño de bloques completos al azar (30 

bloques). Se estableció un representante de cada familia en cada bloque (Diseño de árbol único 

por parcela), resultando en un total de 1470 árboles en el ensayo. Los árboles fueron plantados 

con densidad de ~1667 árboles por ha-1.  
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Tabla 2. Condiciones de sitio de ensayo Hacienda Caracas, Los Vilos, Provincia de Choapa, 

Región de Coquimbo, Chile. 

Condiciones de sitio Mediciones 

Coordenadas 31°54’ S; 71°27’O 

Tipo de clima Estepárico costero y predominantemente árido* 

Temperatura anual 16.9 °C 

Temperatura media en meses fríos 13 °C 

Temperatura media en meses cálidos 18 °C 

Precipitación anual acumulada 211 mm 

Altitud 167 m 

*De acuerdo a Índice de aridez de Martonne (Arriagada et al., 2018). 

 

2.2.4 Mediciones fenotípicas evaluadas en E. cladocalyx 

Los árboles fueron evaluados a los 17 años de edad para las siguientes características 

fenotípicas: Diámetro a la altura de pecho (DAP), altura total del árbol (ALT), altura de la 

primera bifurcación (APB), densidad de madera (DM) y rectitud del fuste (RF). La APB fue 

medida en una escala categórica de 5 niveles, de tal manera que (modificado de Bush et al., 

2015): un valor de 1 fue asignado a árboles con una pérdida del eje central en el primer quinto 

de la altura total; un valor de 2 fue asignado a árboles con una pérdida del eje central en el 

segundo quinto de la altura total; un valor de 3 fue asignado a árboles con una pérdida del eje 

central en el tercer quinto de la altura total; un valor de 4 fue asignado a árboles con una pérdida 

del eje central en el cuarto quinto de la altura total; y un valor de 5 fue asignado a árboles con 

una pérdida del eje central en el último quinto de la altura total. La DM fue indirectamente 

medida en términos de penetrancia mediante un Pilodyn 6J Forest (PROCEQ, Zurich, 

Switzerland). La DM fue medida de 2 a 3 veces por árbol a la altura de pecho (~1,3 m), hasta 

obtener una diferencia entre medidas de hasta 2 mm. La RF fue medida en una escala de cuatro 

niveles, dentro de los dos primeros tercios de la altura del árbol: se asignó un valor de 0 a árboles 

severamente torcidos respecto al eje central; un valor 1 para árboles con un moderado nivel de 

torción; un valor de 2 para árboles con fuste sutilmente curvados; y un valor de 3 fue asignado 
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a árboles completamente rectos. Adicionalmente, se evaluó la intensidad de floración (IF) de 

los árboles a los 18 años de edad, en una escala de cuatro niveles (Arriagada et al., 2018): se 

asignó un valor de 0 para aquellos árboles que no presentaron estructuras florales (flores, brotes 

o cápsulas); un valor de 1 fue asignado a árboles que presentaron estructuras florales en forma 

dispersa en una parte pequeña de la copa del árbol; un valor de 2 fue asignado a árboles con un 

50% de su copa cubierto con estructuras florales; y un valor de 3 fue asignado a aquellos árboles 

con presencia de estructuras florares en la totalidad de la copa. 

 

2.2.5 Genotipado de árboles mediante polimorfismos de nucleótido único (SNPs) 

Se aisló ADN genómico de hojas de 646 y 480 individuos de E. globulus y E. cladocalyx, 

respectivamente, aleatoriamente seleccionados (aproximadamente 10 individuos por familia). 

El protocolo de extracción de ADN empleado siguió los trabajos de Doyle y Doyle (1990) y 

Porebsky et al. (1997). Los individuos fueron genotipados usando el arreglo comercial de SNPs 

EUChip60K SNP system (GeneSeek, Lincoln, NE, USA), desarrollado por Silva-Junior et al. 

(2015). La calidad del genotipado de las muestras fue evaluado en el programa Genome Studio 

software (Illumina, San Diego, CA). Los marcadores SNP monomórficos y aquellos con un Call 

Rate < 90% fueron descartados de los análisis. Posteriormente, se eliminaron aquellos SNPs con 

frecuencia mínima alélica (MAF) < 0,05, y aquellos con más de 10% de datos perdidos. Los 

valores perdidos fueron imputados de acuerdo al método del genotipo k-ésimo más cercano (k-

nearest neighbor genotype imputation method; LD-kNNi) en el programa TASSEL versión 5.2 

(Bradbury et al., 2007).  

Con el fin de establecer una relación entre el historial de selección de cada población y 

los datos genómicos, se aplicó la prueba de neutralidad de D Tajima (Tajima, 1989), para cada 

una de las poblaciones estudiadas. Este análisis fue implementado en el programa TASSEL 

versión 5.2 (Bradbury et al., 2007). Además, se estimaron los coeficientes de parentesco basados 

en haplotipos (Ver punto 2.2.6) para establecer una relación entre los datos genómicos y la 

estructura genética de cada población. Los coeficientes de parentesco fueron calculados de 

acuerdo a Endelman y Jannik (2012; Centered Identity By Descendent Matrix), en el programa 

TASSEL versión 5.2 (Bradbury et al., 2007). 
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2.2.6 Estimación del desequilibrio de ligamiento y construcción de bloques de haplotipos 

Se estimaron los patrones de desequilibrio de ligamiento (DL) y se construyeron bloques 

de haplotipos por separado para cada población de Eucalyptus. El patrón de DL fue expresado 

en términos de coeficiente de correlación alélica (r2) entre pares de marcadores. Considerando 

dos loci (A y B), bialélicos (A1, A2, B1 y B2), los valores de r2 fueron calculados por la siguiente 

fórmula: 

𝑟2 =
(𝑝𝐴1𝐵1−𝑝𝐴1𝑝𝐵1)2

𝑝𝐴1(1−𝑝𝐴1)𝑝𝐵1(1−𝑝𝐵1)
          (1) 

donde, 𝑝𝐴1
corresponde a la frecuencia del alelo A1 del locus A. 𝑝𝐵1

corresponde a la frecuencia 

del alelo B1 del locus B. 𝑝𝐴1𝐵1
 es la frecuencia de individuos que poseen el alelo A1 del locus A 

y el alelo B1 del locus B. Las frecuencias de los alelos A2 y B2 son contabilizados por la 

expresión 1 − 𝑝𝐴1
 y 1 − 𝑝𝐵1

, respectivamente. Los valores de r2 fueron corregidos por los 

coeficientes de parentesco (entre individuos en la biblioteca de R LDcorSV versión 1.3.2 

(Mangin et al., 2012). La curva de disminución de DL fue ajustada de acuerdo a Hill y Weir 

(1988). Las posiciones físicas de cada SNP fueron establecidas de acuerdo al mapa consenso 

del genoma de E. grandis (Myburg et al., 2014). El valor crítico de 𝑟2 fue calculado de acuerdo 

al método propuesto por Breseghello y Sorells (2006).  

Para la construcción de los bloques de haplotipos, el DL entre pares de marcadores SNPs 

fue estimado de acuerdo a los valores del coeficiente de desequilibrio (D’) entre pares de SNPs 

pertenecientes a un mismo cromosoma. Los bloques de haplotipos fueron definidos de acuerdo 

al algoritmo de intervalo de confianza Gabriel et al. (2002) en el programa Haploview v. 4.2 

(Barret et al., 2005). Los pares de SNPs fueron considerados en fuerte DL si el límite superior 

del intervalo de confianza del 95% del valor de D’ es superior a 0,98 y si el límite inferior tiene 

un valor mínimo de 0,7. El valor de D’ entre dos loci (A y B), con dos alelos (A1, A2, B1, B2, 

respectivamente) fue calculado como: 

𝐷′𝐴𝐵 = 𝐷/𝐷𝑀𝐴𝑋           (2) 

 

donde D es calculado como: 𝐷 = 𝑝𝐴1𝐵1
𝑝𝐴2𝐵2

− 𝑝𝐴1𝐵2
𝑝𝐴2𝐵1

. El valor de 𝐷𝑀𝐴𝑋 es estimado 

como: 
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𝐷𝑀𝐴𝑋 = {
−𝑚𝑖𝑛{𝑝𝐴1

𝑝𝐵1
, 𝑝𝐴2

𝑝𝐵2
} , cuando 𝐷 < 0

𝑚𝑖𝑛{𝑝𝐴1
𝑝𝐵2

, 𝑝𝐴2
𝑝𝐵1

}, cuando 𝐷 ≥ 0
       (3) 

  

   

2.2.7 Predicción basada en pedigrí y datos genómicos 

En el modelo basado en información de pedigrí, los méritos genéticos de los árboles y 

los componentes de varianza fueron predichos mediante un modelo lineal generalizado 

implementado en el paquete de R v.3.6.1, MCMCglmm (Markov Chain Monte Carlo—

Generalized Linear Mixed Model; Hadfield, 2010). Este análisis fue llevado a cabo mediante el 

siguiente modelo: 

 

𝐲 = 𝐗𝛃 + 𝐙𝐚 + 𝛆           (4) 

 

donde y corresponde al vector de datos fenotípicos, 𝛃 es el vector de los efectos fijos de bloque, 

𝐚 es el vector de los efectos genéticos aditivos, donde 𝐚~N(0, A𝜎𝑎
2), A es la matriz de los 

coeficientes de parentesco de Wright (calculados dado la estructura de pedigrí), y 𝜎𝑎
2 

corresponde a la varianza genética aditiva. X y Z corresponden a las matrices de incidencia 

relacionadas con los vectores 𝛃 y 𝐚, respectivamente. 𝛆 corresponde al vector de efectos 

residuales, los cuales 𝛆~N(0, I𝜎𝑒
2). I es una matriz de identidad y 𝜎𝑒

2 corresponde a varianza 

residual. El modelo bayesiano fue implementado considerando 1000000 de iteraciones, con un 

periodo de quema de 100000 iteraciones y un ancho de muestra de 50. 

Los métodos de predicción genómica basados en SNP y/o haplotipos usados en este 

estudio fueron los siguientes: Bayes A (BA), Bayes B (BB), Bayes C (BC), y Regresión 

Contraída Bayesiana (Bayesian Ridge Regression; Región Bayesiana Contraída; BRR). Todas 

las predicciones genómicas fueron realizadas de acuerdo al siguiente modelo: 

 

𝐲 = 𝐗𝛃 + 𝐙𝐦 + 𝛆           (5) 

 

donde y corresponde al vector de datos fenotípicos, 𝛃 es el vector de los efectos fijos de bloque, 

𝐦 es el vector de los efectos de los marcadores SNP y/o haplotipos). Las distribuciones a priori 
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de los efectos y las varianzas de marcadores son establecidas de acuerdo al método de predicción 

seleccionado (BA, BB, BC, o BRR; Ver marco teórico). 𝛆 corresponde al vector de efectos 

residuales, los cuales 𝛆~N(0, I𝜎𝑒
2). I es una matriz de identidad y 𝜎𝑒

2 corresponde a varianza 

residual. X y Z corresponden a las matrices de incidencia que relacionan al vector de 

observaciones y con los 𝛃 y 𝐦. De acuerdo con Mora et al. (2017) y Arriagada et al. (2018), la 

población de E. cladocalyx está genéticamente diferenciada en sub-poblaciones, por lo tanto, se 

consideró el efecto de la estructura genética de población, la cual fue incluida como una 

covariable contenida en el vector de los efectos fijos del modelo. La estructura genética fue 

inferida de acuerdo al método de agrupamiento bayesiano, a través del algoritmo de cadenas de 

Markov de Monte Carlo en el programa STRUCTURE v.2.3.4 (Pritchard et al. 2000). Se evaluó 

una estructura de población compuesta de 2 a 8 grupos genéticamente homogéneos. El número 

óptimo de grupos fue determinado de acuerdo a Evanno et al. (2005).  Los modelos fueron 

implementados usando 10 simulaciones independientes, las cuales consistieron de 100000 

iteraciones y un periodo de quema de 10000 iteraciones.  

 

Las matrices de marcadores SNP y/o haplotipos fueron codificadas por los valores 0, 1 

y 2. En caso de los SNPs, el valor de 0 representa el genotipo homocigoto para el alelo de menor 

frecuencia en la población genotipada para el i-ésimo SNP (i=1,…n), un valor de 1 representa a 

los genotipos heterocigotos, y un valor de 2 representa el genotipo homocigoto para el alelo de 

mayor frecuencia en la población genotipada. A diferencia de los marcadores SNP, los bloques 

de haplotipos pueden ser multi-alélicos, por lo tanto, los valores de 0, 1 y 2 representa el número 

de copias de cada haplotipo (alelo del bloque de haplotipo) que posee cada individuo. En el caso 

de los haplotipos, un valor de 0 es asignado a aquellos individuos que no presentaron el j-ésimo 

haplotipo del i-ésimo bloque de haplotipo, un valor de 1 implica que el individuo posee una 

copia del j-ésimo haplotipo del i-ésimo bloque de haplotipo, y un valor de 2 implica que el 

individuo posee dos copias del j-ésimo haplotipo del i-ésimo bloque de haplotipo. Esta forma 

de codificación para los haplotipos fue basada en el trabajo de Cuyabano et al. (2014) y He et 

al. (2019). En el presente trabajo, se pusieron a prueba tres tipos de modelos: 1) modelo de 

predicción basado en SNPs individuales (expresado en el texto como SNP); 2) modelo de 

predicción basado en haplotipos (expresado en el texto como HAP); y 3) modelo de predicción 
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basado en haplotipos y aquellos SNP no asignados a ningún haplotipo particular (expresado en 

el texto como HAP-SNP).  

 

2.2.8 Estimación de parámetros genéticos 

La heredabilidad en sentido estricto de todas las características estudiadas, basada en los 

antecedentes de pedigrí fue obtenida con la siguiente fórmula: 

 

ℎ̂𝑎
2 =

𝜎̂𝑎
2

𝜎̂𝑎
2+𝜎̂𝑒

2            (6) 

 

donde 𝜎̂𝑎
2 y 𝜎̂𝑒

2 corresponden a la varianza genética aditiva y residual, respetivamente. Las 

heredabilidades genómicas de SNP y/o haplotipos (ℎ̂𝑔
2) fueron estimadas usando las 

distribuciones marginales a posteriori de cada parámetro estimado (Torres et al., 2018; Volpato 

et al., 2019; Mora et al., 2019). La varianza genética aditiva (𝜎̂𝑔
2)  para cada modelo de 

predicción fue calculada de acuerdo las siguientes fórmulas (Silva et al., 2018): 

 

Para los modelos basados en los métodos BRR y BC: 

 

𝜎̂𝑔
2 = 2𝜎̂𝑚

2 ∑ 𝑝𝑖(1 − 𝑝𝑖)
𝑛
𝑖=1          (7) 

 

Para los modelos basados en los métodos BA y BB: 

 

𝜎̂𝑔
2 = 2 ∑ 𝑝𝑖(1 − 𝑝𝑖)𝜎̂𝑚𝑖

2𝑛
𝑖=1           (8) 

 

donde, 𝑝𝑖 es la frecuencia del alelo de menor frecuencia del i-ésimo marcador y 𝜎̂𝑚
2  es una 

varianza común para todos los marcadores en el caso de los modelos BC y BRR. En los métodos 

BA y BB, se estima una varianza individual para cada marcador (𝜎̂𝑚𝑖

2 ). Tanto 𝜎̂𝑚
2  como 𝜎̂𝑚𝑖

2  

fueron estimadas por la expresión (5).  
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2.2.9 Comparación del poder predictivo y bondad de ajuste de los modelos de predicción 

genómica 

Para definir el mejor modelo de predicción para cada una de las características 

fenotípicas evaluadas, se consideró el siguiente flujo: 1) Primero, se identificaron los modelos 

con mejor bondad de ajuste para predecir cada una de las características evaluadas en cada 

población; 2) Segundo, se identificaron aquellos modelos con mayor poder predictivo; 3) 

Tercero, se identificaron los modelos que estimaron mayor variabilidad genética para cada una 

de las características, en términos de heredabilidad genómica. 

La bondad de ajuste de los modelos fue evaluada de acuerdo al Criterio de Información 

de Desviación (Deviance Criterion Information; DIC; Spiegelhalter et al., 2002). Una diferencia 

de 10 entre los valores de DIC para cada modelo se consideró como una fuerte evidencia de que 

existen diferencias en términos de bondad de ajuste. Una diferencia de 5 entre los valores de 

DIC se consideró como una diferencia significativa entre modelos, y un valor < 5 se consideró 

que no existen diferencias entre los modelos, en términos de bondad de ajuste. 

El poder predictivo (PP) de cada modelo fue calculado como el valor de correlación de 

Pearson entre los valores fenotípicos predichos (𝑦̂ ∗) por la expresión (5) y los valores 

fenotípicos ajustados por los efectos fijos del modelo (𝑦̂*; Tan et al., 2018). Los modelos fueron 

entrenados con el 90% de los individuos de cada población (muestreados al azar) y el 10% 

restante fue considerado como población de validación. El PP fue informado como el promedio 

de coeficientes de correlación para 100 ciclos de validación cruzada. 

 

2.3 RESULTADOS  

 

2.3.1 Representatividad del arreglo SNP60K en E. globulus y construcción de bloques de 

haplotipos 

Un total de 14422 SNPs informativos (MAF>0,05; call rate>90%) fueron reportados en 

esta la población La Poza de E. globulus. Un promedio de 1356 SNPs fueron detectados por 

cromosoma, con una frecuencia de 1 SNP por cada 4000 pb (Figura 1). Estos marcadores fueron 

usados para determinar el patrón de disminución de desequilibrio de ligamiento (DL) a través 

de todo el genoma, y construir bloques de haplotipos mediante el método de Gabriel et al. 

(2002). El DL disminuyó rápidamente dentro de los ~ 35 Kpb a través de todo el genoma (Figura 
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2; r2 crítico= 0,15). Un total de 1137 bloques de haplotipos y 3279 haplotipos fueron 

identificados en todos los cromosomas de la especie de estudio. Sólo el 14,4 % del total de SNPs 

fueron agrupados en bloque es haplotipos. En promedio, se construyeron 300 bloques de 

haplotipos por cromosoma. Los bloques de haplotipos fueron construidos con un máximo 

promedio de ~7 SNPs en desequilibrio de ligamiento. En específico, en el cromosoma Chr11 se 

detectó hasta 12 SNPs en desequilibrio de ligamiento. 

 

 

 

Figura 1. Ideograma representando densidad de SNPs en un rango de 1 Mpb para cada 

cromosoma (Chr=11) en la población estudiada de E. globulus. 
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Figura 2. Disminución del desequilibrio de ligamiento (DL) a traves de todo el genoma para la 

población en estudio de E. globulus. Los valores de DL entre pares de marcadores fueron 

expresados en términos de r2. La curva de dimisnucion de DL fue ajustada de acuerdo a Hill y 

Weir (1988). La distancia entre SNP fue expresada en Kpb. El valor de umbral de disminución 

de DL fue de r2= 0,15, el cual fue representado por una línea continua color rojo. El punto donde 

disminuye el DL a nivel de distancia genómica es representado por una línea vertical discontinua 

color rojo. 

 

 

2.3.2 Representatividad del arreglo SNP60K en E. cladocalyx y construcción de bloques de 

haplotipos 

Un total de 3879 SNPs informativos (MAF>0,05; call rate>90%) fueron reportados en 

la población evaluada de E. cladocalyx. Un promedio de 353 SNPs fueron detectados por 

cromosoma, con una frecuencia de 1 SNP por cada 11600 pb (Figura 3). Estos marcadores 

fueron usados para determinar el patrón de disminución de desequilibrio de ligamiento (DL) a 

través de todo el genoma, y construir bloques de haplotipos mediante el método de Gabriel et 

al. (2002). El DL disminuyó rápidamente dentro de los ~ 32 Kpb a través de todo el genoma (r2 

crítico= 0,14; Figura 4). Un total de 108 bloques de haplotipos y 311 haplotipos fueron 

identificados en todos los cromosomas de la especie de estudio. El 94 % (3636 SNPs) no fueron 

agrupados en bloques de haplotipos. Los bloques de haplotipos fueron construidos con un 

máximo promedio de ~2 SNPs en desequilibrio de ligamiento. En específico, en el cromosoma 

Chr6 se detectó hasta 5 SNPs en desequilibrio de ligamiento. 
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Figura 3. Ideograma representando densidad de SNPs en un rango de 1 Mpb para cada 

cromosoma (Chr=11) en la población estudiada de E. cladocalyx. 

 

 

 

Figura 4. Disminución del desequilibrio de ligamiento (DL) a través de todo el genoma para la 

población en estudio de E. cladocalyx. Los valores de DL entre pares de marcadores fueron 

expresados en términos de r2. La curva de dimisnucion de DL fue ajustada de acuerdo a Hill y 

Weir (1988). La distancia entre SNPs fue expresada en Kpb. El valor de umbral de disminución 

de DL fue de r2= 0,14, el cual fue representado por una color rojo. El punto donde disminuye el 

DL a nivel de distancia genómica es representado por una línea vertical discontinua color rojo. 
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Para la población de E. globulus, los valores D (DT) variaron entre 3,14 (Cromosoma 

Chr3) y 3,47 (Cromosoma Chr11) (p<0,05), con un promedio de 3,31, mientras que los valores 

D en la población de E. cladocalyx fluctuaron entre 1,42 (Cromosoma Chr5) y 1,74 (Cromosoma 

Chr6) , con un promedio de 1,65. Los parentescos genómicos se encuentran representados 

mediante mapas de calor en la Figura 5 para ambas poblaciones de Eucalyptus. Para ambas 

poblaciones, el parentsco genómico tuvo un promedio de cero. Los coeficientes de parentesco 

basados en haplotipos para la población de E. globulus tuvieron un promedio de cero y variaron 

entre -0,22 y 1,43. Para la población de E. cladocalyx, los coeficientes de parentesco basados 

en haplotipos variaron entre -0,18 y 0,57. 

 

Figura 5. Mapas de calor de los coeficientes de parentesco génomico basado en haplotipos, 

entre los individuos que componen ambas poblaciones de Eucalyptus. En A) y B)  son mostrados 

los valores de parentesco en las poblaciones de E. globulus y E. cladocalyx, respectivamente. 

 

2.3.3 Estimación de parámetros genéticos basados en pedigrí y datos genómicos de E. 

globulus 

Los componentes de varianza y heredabilidad fueron estimados para todos los modelos 

de predicción basados en genómica e información de pedigrí. La heredabilidad en sentido 

estricto basada en pedigrí varió entre 0,04 a 0,46 para todas las características evaluadas en E. 

globulus (Tabla 3). La densidad de madera (DM) fue una de las características mayormente 



48 
 

heredables, mientras que el diámetro a la altura de pecho (DAP), rectitud de fuste (RF) y calidad 

de ramas (CR) tuvieron una heredabilidad relativamente baja. Los métodos de predicción 

genómica fueron comparados con las estimaciones basadas en pedigrí utilizando los valores 

promedio de las distribuciones marginales posteriores de cada parámetro estimado. En la 

mayoría de los casos, las estimaciones de heredabilidad genómica fueron más altas que la 

estimación basada en pedigrí para la población evaluada de E. globulus. Para la altura de árboles 

(ALT), las estimaciones de heredabilidad genómica variaron entre 0,11 (BA-SNP) y 0,36 (BC-

SNP y BC-HAP-SNP). Las estimaciones basadas en SNP y HAP-SNP fueron estadísticamente 

más altas que la heredabilidad basada en pedigrí. En el caso del DAP, las estimaciones de 

heredabilidad genómica basadas en BC y BRR variaron entre 0,26–0,32 y 0,12–0,16, 

respectivamente, y fueron significativamente más altas que estimación de heredabilidad basada 

en pedigrí. Para la RF, las estimaciones de heredabilidad variaron entre 0,09 (BA-HAP) y 0,34 

(BC-SNP y BC-HAP-SNP). Particularmente, las estimaciones de heredabilidad basadas en los 

métodos BB, BC y BRR fueron más altas que la heredabilidad basada en pedigrí. Las 

estimaciones de heredabilidad genómica de la CR variaron entre 0,04 (BA-SNP) y 0,29 (BC-

SNP y BC-HAP-SNP). Para esta misma característicalas heredabilidades basadas en los 

métodos BC y BRR, fueron más altas que la heredabilidad basada en pedigrí. Contrariamente a 

los resultados anteriores, las estimaciones de heredabilidad genómica basadas en cualquier 

modelo fueron estadísticamente más bajas que la heredabilidad basada en pedigrí de la DM. Las 

estimaciones de heredabilidad genómica de DM variaron entre 0,05 (BA-HAP) y 0,34 (BC-

SNP). 
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Tabla 3. Estimaciones de heredabilidad basadas en pedigrí ( 2

ah ) y genómica ( 2
gh ) para cada 

característica evaluada en E. globulus. Los métodos de predicción se basaron en: pedigrí (PBP), 

SNPs (SNP), haplotipos (HAP), y haplotipos en conjunto con SNPs no asignados a haplotipos 

(HAP-SNP). BA, BB, BC y BRR corresponden a Bayes A, Bayes B, Bayes C y regresión 

contraída bayesiana, respectivamente. 

Característica/Modelo 

Pedigrí SNP HAP HAP-SNP 

2

ah  [RC] 2
gh  2

gh  2
gh  

Altura de árbol     

PBP 0,15 [0,01–0,28] - - - 

BA - 0,11 0,06 0,12 

BB - 0,27 0,11 0,29  

BC - 0,36  0,28 0.36  

BRR - 0,19 0,14 0,20 

Diámetro a la altura de pecho    

PBP 0,04 [<0,01–0,10] - - - 

BA - 0,08 0,04 0,07 

BB - 0,19  0,09 0,14  

BC - 0,31  0,26  0,32  

BRR - 0,16  0,12  0,16  

Rectitud de fuste     

PBP 0,06 [<0,01–0,14] - - - 

BA - 0,11 0,09 0,09 

BB - 0,26  0,18  0,28  

BC - 0,34  0,30  0,34  

BRR - 0,18  0,15  0,20  

Calidad de ramas     

PBP 0,05 [<0,01–0,11] - - - 

BA - 0,04 0,04 0,05 

BB - 0,12  0,10 0,08 
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BC - 0,29  0,25  0,29  

BRR - 0,15  0,12  0,15  

Densidad de madera     

PBP 0,46 [0,22–0,69] - - - 

BA - 0,07  0,05  0,08  

BB - 0,17  0,12  0,16  

BC - 0,34 0,26 0,33 

BRR - 0,16  0,12  0,17  

RC: Región de credibilidad del 90% de las distribuciones marginales a posterior. 

 

2.3.4 Estimación de parámetros genéticos basados en pedigrí y datos genómicos de E. 

cladocalyx 

Los componentes de varianza y heredabilidad fueron estimados para todos los modelos 

de predicción basados en genómica e información de pedigrí. La heredabilidad en sentido 

estricto basada en pedigrí varió entre 0,29 y 0,52 para todas las características evaluadas (Tabla 

4). Todas las características evaluadas fueron de modera a altamente heredables. RF y ALT de 

los fueron las características mayormente heredables (0,52 y 0,44, respectivamente), mientras 

que DAP y APB tuvieron una menor estimación de heredabilidad (0,29 y 0,3, respetivamente). 

En la mayoría de los casos, las estimaciones de heredabilidad genómica fueron iguales o más 

bajas que aquellas basadas en pedigrí. En el caso de ALT, la mayoría de las heredabilidades 

genómicas (ya sean basadas en SNP, HAP o HAP-SNP) fueron estadísticamente iguales a la 

estimación basada en pedigrí. Particularmente, la estimación de heredabilidad basada en HAP y 

el método BB fue más alta que para la estimación basada en pedigrí. El DAP tuvo una 

heredabilidad moderada en la población estudiada de acuerdo al método de predicción basado 

en pedigrí. Por su parte, las estimaciones de heredabilidad genómica fluctuaron entre los valores 

de 0,14 y 0,69, de las cuales, la mayoría fue estadísticamente más alta que la estimación basada 

en pedigrí. Más aun, todas las estimaciones de heredabilidad basadas en HAP fueron más altas 

que aquellas basadas en pedigrí. La heredabilidad basada en pedigrí de la RF fue altamente 

heredable (>0,5) y fue más alta que para cualquiera de los métodos basados en genómica 

probados en este estudio (las cuales fluctuaron entre los valores 0,18 y 0,55). En promedio, las 
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estimaciones de heredabilidad basadas en SNP fueron las más bajas estimadas para RF. De 

acuerdo al modelo basado en pedigrí, la DM fue moderadamente heredable y las estimaciones 

basadas en genómica fueron estadísticamente iguales a aquellas basadas en pedigrí. La IF tuvo 

una heredabilidad moderada (0,41), y ésta fue más alta o igual que aquellas estimadas por los 

métodos genómicos, exceptuando al modelo basado en HAP y el método BC. La mayoría de las 

estimaciones de heredabilidad genómica para APB fueron estadísticamente iguales a la 

estimación basada en pedigrí. Por otro lado, las estimaciones de heredabilidad basadas en HAP 

y/o HAP-SNP y el método BB fueron más altas que la estimación basada en pedigrí, mientras 

que la estimación basada en SNP, para este mismo método, fue estadísticamente inferior (más 

del 50%) a la heredabilidad basada en pedigrí. 

Tabla 4. Estimaciones de heredabilidad basadas en pedigrí ( 2

ah ) y genómica ( 2
gh ) para cada 

característica evaluada en E. cladocalyx. Los métodos de predicción se basaron en: pedigrí 

(PBP), SNPs (SNP), haplotipos (HAP), y haplotipos en conjunto con SNPs no asignados a 

haplotipos (HAP-SNP). BA, BB, BC y BRR corresponden a Bayes A, Bayes B, Bayes C y 

regresión contraída bayesiana, respectivamente. 

Característica/Modelo 

Pedigrí SNP HAP HAP-SNP 

2

ah  [RC] 2
gh  2

gh  2
gh  

Altura del árbol     

PBP 0,44 [0,31-0,57] - - - 

BA - 0,24 0,41 0,25 

BB - 0,45 0,58 0,38 

BC - 0,45 0,57 0,44 

BRR - 0,24 0,39 0,26 

Diámetro a la altura de pecho       

PBP 0,3 [0,23-0,37] - - - 

BA - 0,14 0,40 0,43 

BB - 0,37 0,61 0,37 

BC - 0,39 0,57 0,44 
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BRR - 0,24 0,38 0,20 

Rectitud de fuste       

PBP 0,28 [0,14-0,31] - - - 

BA - 0,32 0,28 0,25 

BB - 0,31 0,60 0,43 

BC - 0,30 0,55 0,45 

BRR - 0,30 0,18 0,20 

Densidad de madera       

PBP 0,36 [0,13-0,59] - - - 

BA - 0,28 0,31 0,38 

BB - 0,5 0,5 0,46 

BC - 0,45 0,52 0,44 

BRR - 0,42 0,19 0,23 

Intensidad de floración    

PBP 0,41 [0,34-0,48] - - - 

BA - 0,04 0,19 0,16 

BB - 0,41 0,34 0,10 

BC - 0,46 0,58 0,48 

BRR - 0,26 0,33 0,31 

Altura de la primera bifurcación       

PBP 0,29 [0,16-0,42] - - - 

BA - 0,05 0,18 0,17 

BB - 0,12 0,45 0,44 

BC - 0,27 0,50 0,27 

BRR - 0,14 0,24 0,24 

RC: Región de credibilidad del 90% de las distribuciones marginales a posterior. 

 

2.3.5 Poder predictivo de modelos de predicción genómica en E. globulus 

Se evaluó el poder predictivo (PP) de SNPs, haplotipos (HAP) y haplotipos en conjunto 

con SNPs que no fueron asignados a un haplotipo (HAP-SNP) (Tabla 5). Estos modelos fueron 
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basados en diferentes métodos de predicción: Bayes A (BA), Bayes B (BB), Bayes C (Bayes 

C), y regresión contraída bayesiana (BRR). Los valores de PP dependieron del método (BA, 

BB, BC o BRR) y marcador empleado (SNP, HAP o HAP-SNP). En promedio, el método BRR 

y BC tuvieron un mayor valor de PP para predecir la mayoría de las características evaluadas. 

Particularmente, los modelos genómicos que incluyeron el efecto de haplotipos (ya sea HAP o 

HAP-SNP) tuvieron un mayor PP para características con una menor heredabilidad, tales como 

RF, DAP y CR.  

Los valores de PP para ALT variaron entre 0,21 y 0,44. Los modelos basados en el 

método BC tuvieron en promedio un valor de PP (PP= 0,36) mayor que el resto de los modelos. 

Particularmente, el modelo con mayor habilidad para predecir ALT en árboles de E. globulus 

fue el modelo BC basado en SNP (PP= 0,44), seguido por el modelo BC basado en HAP-SNP 

(PP= 0,38).  Para el DAP, los valores de PP de los modelos de predicción fluctuaron entre 0,19 

y 0,46. En general, el PP de los modelos basados en los métodos BC y BRR fue mayor que para 

el resto de los modelos. El modelo BC basado en HAP-SNP tuvo el mayor PP para DAP (PP= 

0,46), seguido por el modelo BRR basado en SNP. El PP para la RF en E. globulus varió de 

0,38 a 0,58. Los modelos con el PP más alto para RF fueron el modelo BRR basado en HAP 

(PP=0,58) y el modelo BC basado en SNP (PP= 0,54). El PP de la CR de E. globulus fluctuó 

entre 0,13 y 0,33. Entre los modelos basados en SNP, BC tuvo el mayor valor de PP para la CR 

(PP = 0,31). Para los modelos basados en HAP, el valor de PP más alto fue obtenido por un 

modelo BC (PP = 0,28). En el caso de los modelos basados en HAP-SNP, BC y BRR tuvieron 

valores de PP más altos (PP = 0,31 y 0,33, respectivamente) que los demás modelos de 

predicción. Finalmente, el PP de DM de E. globulus varió entre 0,26 y 0,46.  
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Tabla 5. Estimación del poder predictivo (PP) de SNPs, haplotipos (HAP) y SNP en conjunto 

con SNP no asignados a haplotipos (HAP-SNP). BA, BB, BC y BRR corresponden a Bayes A, 

Bayes B, Bayes C y regresión contraída bayesiana, respectivamente, para predecir 

características cuantitativas en E. globulus. Los valores de PP expuesto en tabla corresponden 

al valor promedio de PP para 100 ciclos de validación cruzada. 

Característica/Marcador 
Método 

BA BB BC BRR 

Altura de árbol       

SNP 0,31  0,32  0,44  0,30 

HAP 0,21  0,28  0,25 0,35 

HAP-SNP 0,21  0,31  0,38 0,33 

Diámetro a la altura de pecho     

SNP 0,35 0,34 0,39 0,45 

HAP 0,26 0,21 0,33 0,36 

HAP-SNP 0,28 0,19 0,46 0,37 

Rectitud de fuste       

SNP 0,38 0,52 0,54 0,48 

HAP 0,40 0,42 0,50 0,58 

HAP-SNP 0,38 0,49 0,52 0,52 

Calidad de ramas       

SNP 0,22 0,13 0,16 0,31 

HAP 0,20 0,14 0,28 0,22 

HAP-SNP 0,19 0,18 0,31 0,33 

Densidad de madera       

SNP 0,26 0,30 0,46 0,32 

HAP 0,32 0,31 0,39 0,41 

HAP-SNP 0,34 0,29 0,32 0,44 
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2.3.6 Poder predictivo de modelos de predicción genómica en E. cladocalyx 

Los valores de PP de los modelos que predijeron la ALT de E. cladocalyx variaron entre 

0,26 y 0,33 (Tabla 6). Los modelos basados en el SNP tuvieron en promedio un valor de PP 

(PP= 0,32) mayor que el resto de los modelos. Particularmente, el modelo tuvo un mayor PP 

para ALT de E. cladocalyx (PP=0,33), seguido por el resto de los modelos basados en SNP (PP= 

0,32).  Para el DAP, los valores de PP de los modelos de predicción variaron entre 0,17 y 0,24. 

En general, el mayor poder predictivo para el DAP de E. cladocalyx fue obtenido por los 

modelos basados en SNP y HAP. Particularmente, el modelo BC basado en SNP tuvo el mayor 

PP para DAP (PP= 0,24), seguido por el resto de los modelos basados en SNP. La capacidad de 

los modelos para predecir la RF varió de 0,39 a 0,44. Los modelos con el valor de PP más alto 

para RF fueron los modelos BA y BB basados en HAP-SNP (PP=0,44), seguidos por los 

modelos BC y BRR basados en HAP-SNP (PP= 0,43). El poder predictivo para APB en E. 

cladocalyx varió entre 0,14 y 0,19. En promedio, los modelos basados en SNP y HAP tuvieron 

un valor de PP más alto que los modelos basados en HAP-SNP. El poder predictivo para la DM 

de E. cladocalyx varió entre 0,22 y 0,25.  Los modelos basados en SNP tuvieron un valor de PP 

(PP= 0,25) más alto que otros modelos para DM. Finalmente, el PP para la IF de E. cladocalyx 

fue relativamente más bajo que para el resto de las características. El valor de PP varió de 0,06 

a 0,1.  Particularmente, los modelos BC y BRR basados en SNP tuvieron un mayor poder 

predictivo que otros modelos.  
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Tabla 6. Estimación del poder predictivo (PP) de SNPs, haplotipos (HAP) y SNP en conjunto 

con SNP no asignados a haplotipos (HAP-SNP). BA, BB, BC y BRR corresponden a Bayes A, 

Bayes B, Bayes C y regresión contraída bayesiana, respectivamente, para predecir 

características cuantitativas en E. cladocalyx Los valores de PP expuesto en tabla corresponden 

al valor promedio de PP para 100 ciclos de validación cruzada. 

Característica/Marcador 
Método 

BA BB BC BRR 

Altura de árbol   

SNP 0,32 0,32 0,32 0,33 

HAP 0,29 0,28 0,29 0,29 

HAP-SNP 0,26 0,26 0,26 0,27 

Diámetro a la altura de pecho   

SNP 0,23 0,23 0,24 0,23 

HAP 0,22 0,22 0,21 0,23 

HAP-SNP 0,17 0,18 0,18 0,18 

Rectitud de fuste   

SNP 0,40 0,40 0,40 0,39 

HAP 0,41 0,41 0,41 0,40 

HAP-SNP 0,44 0,44 0,43 0,43 

Densidad de madera   

SNP 0,25 0,25 0,25 0,25 

HAP 0,23 0,22 0,23 0,23 

HAP-SNP 0,22 0,22 0,22 0,22 

Altura de la primera bifurcación   

SNP 0,18 0,18 0,18 0,19 

HAP 0,17 0,19 0,19 0,17 

HAP-SNP 0,15 0,14 0,14 0,15 

Intensidad de floración   

SNP 0,07 0,09 0,10 0,10 

HAP 0,07 0,07 0,08 0,06 
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HAP-SNP 0,07 0,08 0,08 0,08 

 

 

2.3.7 Evaluación del mejor modelo de predicción genómica para caracteristicas 

fenótipicas en E. globulus 

De acuerdo a los valores de DIC (ANEXO III, Tabla S2), los modelos basados en SNP 

y HAP-SNP tuvieron mejor bondad de ajuste que los modelos basados en HAP para la ALT de 

E. globulus. En particular, los modelos BC basados en SNP y HAP-SNP, y el modelo BB basado 

en HAP-SNP tuvieron las mejores bondades de ajuste que el resto de los modelos. En términos 

de poder predictivo, el modelo BC basado en SNP fue superior a los modelos basados en HAP-

SNP. Interesantemente, la estimación de heredabilidad genómica del modelo BC basado en SNP 

tuvo un valor más alto que la heredabilidad genómica estimada por los modelos BB y BC 

basados en HAP-SNP. Adicionalmente, la heredabilidad genómica estimada por el modelo BC 

basado en SNP tuvo un valor más alto que la heredabilidad basada en pedigrí. En el caso del 

DAP de los árboles de E. globulus, todos los modelos tuvieron una misma bondad de ajuste. El 

modelo BC basado en HAP-SNP y el modelo BRR basado en SNP tuvieron un mayor PP que 

el resto de los modelos para el DAP de E. globulus. No obstante, la estimación de heredabilidad 

genómica del modelo BC basado en HAP-SNP fue superior a la estimación de heredabilidad 

obtenida a través del modelo BRR basado en SNP. En adición, la heredabilidad genómica 

estimada por el modelo BC basado en HAP-SNP tuvo un valor 7 veces más alto que la 

heredabilidad estimada por el modelo basado en pedigrí. Todos los modelos genómicos para la 

RF de los árboles de E. globulus tuvieron la misma bondad de ajuste. Por otro lado, el PP del 

modelo BRR basado en HAP fue mayor al resto de los modelos. La estimación de heredabilidad 

genómica del modelo BRR basado en HAP fue ~ dos veces más alta que la heredabilidad basada 

en pedigrí. En general, los modelos basados en HAP o HAP-SNP tuvieron mejor bondad de 

ajuste que los modelos basados en SNP para predecir la CR de E. globulus. En particular, los 

modelos BA, BB y BC basados en HAP y los modelos BA, BC y BRR basados en HAP-SNP 

fueron superiores al resto de los modelos en términos de bondad de ajuste. Por otro lado, los 

modelos BC basados en HAP y HAP-SNP, y el modelo BB basado en HAP-SNP, tuvieron un 

mayor PP que el resto de los modelos (con una misma bondad de ajuste). No obstante, la 
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heredabilidad genómica del modelo BC basado en HAP-SNP fue más alta que las estimaciones 

basadas en los otros modelos, e incluso que la estimación de heredabilidad basada en pedigrí. 

En el caso de la DM de los árboles de E. globulus, todos los modelos tuvieron una misma bondad 

de ajuste. Los modelos BC basados en SNP y HAP, y el modelo BRR basado en HAP-SNP 

tuvieron un mayor PP que el resto de los modelos para la DM. No obstante, la estimación de 

heredabilidad genómica del modelo BC basado en SNP fue superior a la estimación de 

heredabilidad obtenida a través del modelo BRR basado en HAP-SNP y el modelo BC basado 

en HAP. Por otro lado, la heredabilidad genómica estimada mediante los modelos BC basados 

en SNP y HAP fueron iguales a la estimación basada en pedigrí, mientras que la heredabilidad 

genómica del modelo BRR basado en HAP-SNP fue inferior a estimación basada en pedigrí. 

 

2.3.8 Evaluación del mejor modelo de predicción genómica para caracteristicas 

fenótipicas en E. cladocalyx 

En términos de bondad de ajuste, los modelos BA fueron los menos adecuados para 

predecir la ALT de E. cladocalyx (ANEXO III, Tabla S3). El modelo BB basado en SNP tuvo 

la mejor bondad de ajuste entre todos los modelos de predicción genómica. El poder predictivo 

de este mismo modelo fue de 0,32. En adición, la heredabilidad genómica estimada mediante el 

modelo BB basado en SNP fue equivalente a la heredabilidad basada en pedigrí. En general, los 

modelos basados en SNP o HAP tuvieron mejor bondad de ajuste que los modelos basados en 

HAP-SNP para predecir el DAP de árboles de E. cladocalyx. En particular, los modelos BB, BC 

y BRR basados en SNP y los modelos BB, BC y BRR basados en HAP fueron superiores al 

resto de los modelos en términos de bondad de ajuste. En promedio, el PP de los modelos 

basados en SNP fue sutilmente más alto que el poder de los modelos basados en HAP. La 

heredabilidad genómica de los modelos basados en SNP varió entre 0,14 y 0,39. La 

heredabilidad estimada por el modelo BC basado en SNP para DAP fue superior a la estimación 

de heredabilidad dada por los antecedentes de pedigrí, mientras que la heredabilidad genómica 

estimada por los métodos BB y BRR fueron estadísticamente iguales a la heredabilidad basada 

en pedigrí. 
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En términos de bondad de ajuste, los modelos basados en HAP-SNP fueron superiores 

al resto de los modelos para predecir la RF de los árboles de E. cladocalyx, exceptuando al 

modelo BRR basado en HAP-SNP. El PP fue similar entre los modelos basados en HAP-SNP, 

no obstante, los modelos BB y BC tuvieron una estimación de heredabilidad genómica más alta 

que la estimación basada en BA. La heredabilidad genómica estimada por el modelo BB basado 

en HAP-SNP fue estadísticamente más pequeña que la estimación basada en pedigrí, mientras 

que el modelo BC basado en HAP-SNP estimó un valor de heredabilidad equivalente a la 

heredabilidad basada en pedigrí. En el caso de la APB de los árboles de E. cladocalyx, los 

modelos BB, BC y BRR basados en SNP fueron superiores al resto de los modelos en términos 

de bondad de ajuste. El PP fue similar entre estos modelos, no obstante, la heredabilidad 

genómica estimada por el modelo BC basado en SNP fue más alta que la estimada por los 

métodos BB y BRR. No obstante, la heredabilidad genómica estimada mediante el modelo BC 

basado en SNP fue estadísticamente inferior a la heredabilidad basada en pedigrí. 

En el caso de la DM de los árboles de E. cladocalyx, el modelo BB basado en SNP y los 

modelos BC basadas en HAP y HAP-SNP tuvieron una mejor bondad de ajuste que el resto de 

los modelos. El poder predictivo del modelo BB basado en SNP fue levemente superior al poder 

predictivo de los modelos BC basados en HAP y HAP-SNP. Al igual que en E. globulus, 

ninguna de las estimaciones de heredabilidad genómica fue estadísticamente más alta que la 

heredabilidad basada en pedigrí para la DM de E. cladocalyx. De acuerdo a los valores de DIC, 

los modelos basados en SNP (exceptuando BA) tuvieron mejor bondad de ajuste que el resto de 

los modelos para predecir la IF de E. cladocalyx. En particular, los modelos basados en los 

métodos BC y BRR tuvieron un poder predictivo levemente superior al método BB.  La 

heredabilidad genómica estimada por el modelo BC basado en SNP fue casi dos veces más alta 

que la heredabilidad estimada por el modelo BRR basado en SNP. No obstante, la heredabilidad 

estimada por el modelo BC basado en SNP fue estadísticamente igual a la heredabilidad basada 

en pedigrí. 
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2.4 DISCUSION  

2.4.1. Evaluación de la representatividad del arreglo SNP60K, en las poblaciones de 

Eucalyptus en estudio.  

La transferibilidad del arreglo de SNP60K en E. globulus fue mayor de lo esperado. 

Anteriormente, Durán et al. (2017) reportaron una transferencia de ~12000 SNPs en una 

población conformada por 310 clones provenientes de 53 familias de E. globulus. Contrario al 

caso de E. globulus, la transferibilidad del arreglo de SNP 60K a E. cladocalyx fue relativamente 

baja (~ sólo el 6 % del total de marcadores). E. cladocalyx es una especie relativamente distante, 

en términos filogenéticos, a otras especies de Eucalyptus (Steane et al., 2011). De acuerdo con 

Brooker (2000) y Boland et al. (2006), E. cladocalyx ha sido clasificado en la sección 

monofilética Senjuntae. Debido a que el panel de genotipado usado en este estudio ha sido 

desarrollado principalmente para Eucalyptus spp. de las secciones Maidenaria, Exsertaria y 

Latoangulatae, es posible que la distancia que existe entre secciones pueda explicar la baja 

representatividad del arreglo de SNP en E. cladocalyx. Si bien el arreglo de SNPs 60K ha sido 

eficientemente usado en múltiples especies de Eucalytpus (Torres-Dini et al., 2016; Klápštˇe et 

al., 2017; Durán et al., 2017; Suontama et al., 2019), algunas especies del género podrían estar 

pobremente representadas en este panel de marcadores (Aguirre et al., 2019).  

Los valores de neutralidad, expresados en D-Tajima, revelaron que ambas poblaciones 

podrían estar sometidas a una selección positiva o balanceadora, debido a que estos valores 

fueron positivos (Biswas y Akey, 2006; Lachance y Tishkoff, 2013; Fusari et al., 2017; Li et al., 

2017). Particularmente, los valores D-Tajima fueron más altos en la población de E. globulus 

que E. cladocalyx. Esto podría ser explicado por el hecho de que la población de E. globulus es 

producto de al menos dos ciclos de selección artificial, de tal manera que la frecuencia de ciertos 

alelos ha sido favorecida producto de esta selección. En poblaciones domesticadas, es común 

encontrar valores de D-Tajima relativamente más altos que en poblaciones silvestres, lo cual es 

un indicador de una reducida diversidad genética (Hufford et al., 2012; Morrell et al., 2013; 

Wang et al., 2015). De acuerdo con varios autores, poblaciones naturales de E. cladocalyx 

presentan un relativo alto índice de endogamia (McDonald et al., 2003; Bush y Thumma, 2013; 

Bush et al., 2015). Interesantemente, Bush y Thumma (2013) y Bush et al. (2015) determinaron 
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que los índices de endogamia son más elevados en poblaciones naturales que poblaciones 

cultivadas de E. cladocalyx.  

 

El parentesco genómico promedio reveló que la mayoría de los individuos de cada 

población tienden a estar igualmente relacionados. Se debe tener en cuenta que los valores de 

parentesco son expresados en relación al promedio poblacional. Esto implica que un valor de 

cero sugiere que los individuos están genéticamente relacionados, muy cercano a lo que se 

espera para el total de la población (Endelman y Jannik, 2012). Los valores de parentesco 

genómico entre los individuos de la población de E. globulus fueron menos variables que en E. 

cladocalyx. Estos resultados son consistentes con la estructura genética e historial de selección 

que posee cada población. Los árboles de E. globulus provienen de ciclos de selección artificial, 

lo cual implica que la base genética ha sido reducida, por lo tanto, varios individuos están 

genéticamente muy relacionados. En relación a la estructura genética, el ensayo de E. globulus 

se compone de árboles que comparten línea materna, y en algunos casos, comparten la línea 

materna y paterna. En este contexto, se espera que varios individuos estén altamente 

relacionados. En el caso de E. cladocalyx, los árboles provienen de diferentes puntos de la 

distribución natural de la especie, lo cual implica que existe una mayor probabilidad de 

encontrar individuos que estén escasamente relacionados. Adicionalmente, los árboles de E. 

cladocalyx provienen de familias de polinización abierta, por lo tanto, aquellos individuos que 

comparten una misma línea materna no necesariamente comparten una misma línea paterna. 

Interesantemente, el patrón de los valores de parentesco genómico de los individuos de E. 

cladocalyx es encontrado en poblaciones genéticamente diferenciadas (Cappa et al., 2013; Raggi 

et al., 2019; Sallam et al., 2020), lo cual ha sido previamente documentado en E. cladocalyx 

(Mora et al., 2017; Arriagada et al., 2018). En este contexto, la matriz de identidad por 

descendencia separa individuos estrechamente relacionados (valores extremos positivos), e 

individuos genéticamente muy distantes (valores extremos negativos). De acuerdo Goudet et al. 

(2018), los valores negativos de parentesco representan aquellos individuos que tienen un valor 

de parentesco menor al esperado para la población, lo cual ocurre entre individuos que 

pertenecen a diferentes grupos genéticos. 
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2.4.2. Determinación y caracterización de regiones genómicas en desequilibrio de 

ligamiento en los dos ensayos de progenie de Eucalyptus  

En el presente estudio, cerca del 24% y 2% de los bloques de haplotipos formados 

tuvieron una extensión sobre los 10000 y 100000 pb, respectivamente, con un valor de 

desequilibrio D’ sobre 0,7 para la población de E. globulus. Basado en el hecho de que los 

bloques de haplotipos fueron construidos bajo el método de Gabriel et al. (2002), es posible 

suponer que más de 1300 bloques de haplotipos tuvo una alta probabilidad de ser idénticos por 

descendencia, y, por lo tanto, son heredados en forma transgeneracional. Un menor número de 

bloques de haplotipos fueron construidos para E. cladocalyx, lo cual podría ser explicado por la 

relativa baja densidad de marcadores detectados en esta población. El número de bloques de 

haplotipos conformados para E. globulus fue hasta 4 veces mayor que los bloques detectados en 

E. cladocalyx. Más aun, cerca del 80% de los bloques de haplotipos fueron construidos con un 

máximo de dos SNPs para esta misma especie. En el caso de E. globulus, se detectaron bloques 

de haplotipos conformados por hasta 12 SNPs (Chr11) en desequilibrio de ligamiento.  

 

Los patrones de DL en ambas poblaciones de Eucalyptus, reflejaron que el DL 

disminuye dentro de distancias más cortas en la población de E. cladocalyx que en la población 

de E. globulus (difiriendo en ~3Kp), lo cual es esperado debido al historial de selección que 

tiene cada una de las poblaciones. En general, las poblaciones naturales de especies árboreas 

exhiben valores de DL entre sus loci relativamente más bajos que poblaciones mejoradas 

genéticamente (Olson et al., 2010; Thavamanikumar et al., 2011; Kelleher et al., 2012; Guerra 

et al., 2012; Larsson et al., 2013; Lu et al., 2016; Müller et al., 2017; Durán et al., 2017). En el 

caso de Eucalyptus, en poblaciones de mejoramiento el DL puede disminuir dentro de los 3000 

pb y los 25000 pb (Müller et al., 2017; Durán et al., 2017; Suontama et al., 2019), mientras que 

en poblaciones que no han sido sometidas a selección puede encontrarse un patrón de 

desequilibrio que disminuye dentro de los 500 pb (Thavamanikumar et al., 2011).  

 

El conocimiento de los patrones de DL permite determinar no sólo el mínimo de 

marcadores que son requeridos para estudios genómicos de GS, sino que también permite inferir 

cambios históricos ocurridos en una población (Karimi et al., 2020). Habitualmente, las 
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poblaciones cultivadas o mejoradas poseen mayores niveles de DL que las poblaciones 

silvestres, lo cual es consecuencia de la endogamia, adaptación y selección artificial (Noble et 

al. 2018). Además de los eventos históricos (selección artificial, estructuración, endogamia, 

entre otros) que han ocurrido en las poblaciones, los mecanismos reproductivos de cada especie 

también están estrechamente relacionados con los patrones de DL. Como la mayoría de los 

eucaliptos, E. globulus tiene un sistema de apareamiento mixto. En general, la tasa de 

polinización cruzada en rodales nativos varía entre el 38 y el 100% (Hardner et al., 1996; 

Patterson et al., 2001; Foster et al., 2007; Potts et al., 2008). De acuerdo con Pound et al. (2002, 

2003), E. globulus posee un mecanismo de autoincompatibilidad post-cigoto tardía y es común 

que los eventos de autopolinización generen una menor cantidad de semillas. En este sentido, la 

extensión del DL y los valores de neutralidad probablemente son reflejo de la selección artificial 

en lugar de los mecanismos reproductivos de la especie. La ecología reproductiva de E. 

cladocalyx ha sido escasamente estudiada. De acuerdo con Ellis y Sedley (1992), E. cladocalyx 

también cuenta con un mecanicismo de auto-incompatibilidad post-cigótico, por lo tanto, el 

patrón de DL y los valores de neutralidad en la población estudiada podrían ser consecuencia 

del aislamiento geográfico entre sus poblaciones, de tal manera que los árboles son polinizados 

por otros árboles que son genéticamente cercanos (McDonald et al., 2003; Ballesta et al., 2015). 

 

2.4.3 Estimación de la heredabilidad genómica de características fenotípicas y evaluación 

de los modelos de predicción basados en haplotipos y polimorfismos de nucleótido único  

De acuerdo a los resultados de las estimaciones de heredabilidad basadas en pedigrí, las 

características estudiadas en E. globulus y E. cladocalyx fueron de baja a altamente heredables. 

Interesantemente, los resultados revelaron que los modelos basados en HAP o HAP-SNP 

tuvieron un mayor poder predictivo que los modelos basados en SNP para la predicción de 

características con una relativa baja heredabilidad en E. globulus (esto es, CR, DAP y RF). No 

obstante, el poder predictivo de los modelos basados en HAP o HAP-SNP no fueron los más 

adecuados para predecir las características estudiadas en E. cladocalyx, exceptuando a la 

rectitud del fuste. No obstante, el modelo con mejor bondad de ajuste para esta característica 

(BB y BC basada en HAP-SNP) capturó una variabilidad genética (en términos de 

heredabilidad) equivalente al enfoque basado en pedigrí. De acuerdo con Calus et al. (2009), así 
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como la densidad de marcadores determina la precisión de un modelo GS, el número y tamaño 

de los haplotipos tiene un efecto sobre el poder predictivo de un modelo. En este contexto, es 

posible suponer que la baja disponibilidad de regiones detectadas en DL tenga un efecto sobre 

el poder de los haplotipos para predecir las características estudiadas en E. cladocalyx.  

 

En el caso de E. cladocalyx, se detectó que el diámetro a la altura de pecho (DAP) tuvo 

una heredabilidad moderada, lo cual es consistente con estudios previos para poblaciones de 

Eucalyptus de 3 a 15 años de edad (Vargas-Reeve et al. 2013; Sountama et al. 2015; Hung et al. 

2015). No obstante, los resultados sugieren que la heredabilidad del DAP en la población de E. 

globulus tiene un control genético aditivo relativamente bajo (medido en términos de pedigrí). 

Estos resultados son razonables debido a que la población de E. globulus es producto de un 

programa de selección artificial basada en el volumen de los árboles, el cual está altamente 

correlacionado con el DAP en Eucalyptus. Esto implica que la variabilidad para esta 

característica ha sido reducida de tal manera que alelos favorables para el DAP se han mantenido 

en la población. Para esta misma característica, el modelo de predicción con mejor bondad de 

ajuste y poder predictivo en E. globulus fue el modelo BC basado en HAP-SNP. 

Adicionalmente, este modelo capturó una mayor proporción de la variabilidad genética, en 

términos de heredabilidad, que las estimaciones basadas en pedigrí. Previamente, Tan et al. 

(2017) reportaron que la estimación de heredabilidad genómica del DAP de híbridos de 

Eucalyptus de 6 años de edad (al igual que la población estudiada de E. globulus), basada en los 

métodos Ridge Regression Best Linear Unbiased Prediction y Reproducing Kernel Hilbert 

Spaces, fue más alta que la estimación basada en pedigrí. Cabe destacar que esta comparación 

debe ser vista con precaución debido a que los modelos genómicos y basados en pedigrí poseen 

diferentes supuestos analíticos. Los supuestos analíticos detrás del método de predicción BC 

establecen que todas las variables predictoras (marcadores) poseen una varianza común y que 

ciertas variables pueden tener un efecto igual a cero, de tal manera que sólo las variables con 

efectos diferente de cero son consideradas para predecir (Habier et al., 2011; Pérez et al., 2014). 

En una población de E. pellita, Müller et al., (2017) determinaron que cinco modelos de 

predicción genómica (BA, BB, BC, BRR, BLASSO y GBLUP), basados en SNP, fueron 

capaces de capturar una mayor variabilidad del DAP, que el enfoque de pedigrí. Consistente con 

los resultados del presente estudio, los modelos BC y BB estimaron una mayor heredabilidad 
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genómica que el resto de los modelos. Similarmente a E. globulus, el modelo BC basado en 

SNP fue el modelo con mejor bondad de ajuste y poder predictivo para el DAP de E. cladocalyx. 

Cabe destacar que la heredabilidad genómica estimada por este modelo fue sutilmente más alta 

que la estimación de heredabilidad basada en pedigrí. En contraste con los resultados del 

presente estudio, Suontama et al. (2019) y Resende et al. (2012a) reportaron que las 

estimaciones de heredabilidad genómica podrían ser más bajas que aquellas basadas en pedigrí 

en E. nitens e híbridos del mismo género, respectivamente. Consistente con los estudios de estos 

autores, Müller et al. (2017) reportaron que la heredabilidad genómica del DAP en una 

población de E. benthamii fue relativamente más baja que la heredabilidad estimada mediante 

antecedentes de pedigrí. En este mismo estudio, Müller et al. (2017) desarrollaron modelos de 

predicción genómica para el DAP en dos poblaciones de Eucalyptus, con diferente historial de 

selección. Consistente con los resultados del presente trabajo, la población que fue producto de 

ciclos de selección artificial (E. benthamii) exhibió un valor de heredabilidad fenotípica menor 

a la población con un historial de selección nula (E. pellita). En adición, la heredabilidad 

genómica promedio fue más alta que la estimación de heredabilidad basada en pedigrí para la 

población de E. benthamii Contrariamente, la heredabilidad genómica promedio del DAP fue 

más baja que la estimación basada en el pedigrí en la población de E. pellita. En este sentido, 

los métodos de selección genómica serían especialmente beneficiosos para capturar 

componentes heredables que no puede ser estimados por la predicción basada en pedigrí, en el 

contexto de una población que ha ha reducido su variabilidad genética producto de los ciclos de 

selección artificial.  

 

La heredabilidad de la ALT en la población de E. globulus tuvo un valor moderado 

(Ballesta et al., 2018; Suontama et al., 2015; Mora et al., 2019), mientras que esta misma 

característica fue mayormente heredable en la población de E. cladocalyx. Similarmente al 

DAP, la ALT también está altamente correlacionada con el volumen de madera, por lo tanto, 

también se espera que la base genética de ALT esté más reducida en la población de E. globulus 

que en la población de E. cladocalyx. El modelo BC basado en SNP fue el modelo con mejor 

bondad de ajuste y poder predictivo para ALT de E. globulus. Consistentemente, el modelo BB 

basado en SNP fue el más adecuado, en términos de bondad de ajuste y poder predictivo, para 

predecir la ALT en E. cladocalyx. Interesantemente, Müller et al. (2017) determinaron que los 
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modelos BB y BC basados en SNPs también capturarían una mayor variabilidad genética que 

los modelos BRR y BA de la ALT de E. pellita y E. benthamii.  

 

La RF ha sido previamente reportado como una característica con un control genético 

aditivo relativamente moderado o bajo en otras poblaciones de E. globulus (Lopez et al., 2002; 

Ballesta et al. 2018; Mora et al. 2019), lo cual es consistente con los hallazgos del presente 

estudio. No obstante, otros estudios han reportado que la heredabilidad de RF de E. globulus 

podría ser eventualmente de moderada a alta (Callister et al., 2011; Blackburn et al., 2013). En 

el caso de E. cladocalyx, Vargas-Reeve et al. (2013) reportaron la RF puede ser de modera a 

altamente heredable, lo cual es consistente con los resultados del presente estudio. El modelo 

BRR basado en HAP tuvo el mayor poder predictivo y bondad de ajuste para predecir la RF en 

E. globulus. En la literatura, existen contradicciones en torno a la arquitectura genética que 

subyace a la rectitud de los fustes en árboles. Por ejemplo, Bartholomé et al. (2016) reportaron 

QTLs explicando hasta un 5% de la variación fenotípica del fuste de pino marítimo, mientras 

que Yang et al. (2015) detectaron regiones genómicas explicando hasta un 15% de la variación 

de la rectitud de fuste en híbridos de Pinus. Adicionalmente, Arriagada et al. (2018) reportaron 

5 regiones genómicas asociadas a la rectitud de fuste de E. cladocalyx, las cuales estarían 

explicando entre un 6 y un 14% de la variación fenotípica de esta característica. En este contexto, 

aun no es bien entendido si unos pocos genes de efecto mayor, o bien una herencia poligénica 

estaría involucrada en el control genético de la rectitud de fuste en árboles. En el caso de E. 

cladocalyx, los modelos basados en HAP-SNP tuvieron mejor bondad de ajuste y poder 

predictivo para RF que el resto de los modelos genómicos. No obstante, ninguno de estos 

modelos estimó una heredabilidad genómica superior al valor de heredabilidad basado en 

pedigrí. Consistente con estos resultados, Suontama et al. (2019) reportaron que la heredabilidad 

basada en información de pedigrí de la rectitud de fuste en una población de E. nitens fue casi 

dos veces más alta que aquella estimada mediante marcadores moleculares.  

 

La calidad de ramas (CR) es una característica fenotípica escasamente estudiada y explotada 

en los programas de mejoramiento de E. globulus. Por ejemplo, Callister et al. (2011) y 

Suontama et al. (2015) reportaron que el grosor de ramas y la calidad de ramas son 

características con un relativo bajo control genético aditivo en árboles de E. globulus y E. 
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regnans de 4 y 3 años de edad, respectivamente (en predicciones basadas en pedigrí). Ballesta 

et al. (2018) reportaron resultados similares a los anteriores. Los autores informaron que la 

heredabilidad de la calidad de ramas (medida equivalente al presente estudio) fue menor a un 

valor de 0,1 en una población de E. globulus de 4 años de edad. Por otro lado, en otras especies 

de árboles, características como la calidad de ramas han sido descritas como moderadamente 

heredables (Monclus et al., 2012; Song et al., 2017). Nuevamente, es importante destacar que la 

calidad de ramas es una característica objetivo en los programas de mejoramiento 

implementados en la población de E. globulus, por lo tanto, el bajo control genético aditivo 

observado puede ser consecuencia de los ciclos de selección. El modelo con mejor bondad de 

ajuste y con mayor poder predictivo para CR fue el modelo BC basado en HAP-SNP. 

Adicionalmente, la heredabilidad genómica estimada por este modelo tuvo un valor más alto 

que la estimación basada en pedigrí. Al igual que el DAP y RF de E. globulus, los modelos GS 

que incluyen haplotipos (ya sea HAP o HAP-SNP) tuvieron una mayor precisión predictiva de 

la CR, la cual tuvo un valor de heredabilidad basada en pedigrírelativamente bajo. De acuerdo 

con varios autores, el enfoque de haplotipos tiene una precisión predictiva más alta que los SNP 

para características con una relativa baja heredabilidad en plantas (Villumisen et al., 2009; 

Matias et al., 2017; Lan et al., 2020).  Estos hallazgos pueden ser explicados por el hecho de 

que el uso de haplotipos en GS permite acceder a componentes genéticos heredables que no 

pueden ser examinados por los antecedentes genealógicos, e incluso por los SNPs (Villumisen 

et al., 2009; Matias et al., 2017).  

  

Varios estudios han establecido que la densidad de madera (DM) es una característica que 

posee una heredabilidad relativamente alta en Eucalyptus y otros árboles (Bartholomé et al., 

2016; Suontama et al., 2019; Valenzuela et al., 2019), lo cual es consistente con los resultados 

del presente estudio para las predicciones basadas en pedigrí en ambas especies estudiadas. Cabe 

destacar que, tanto para E. globulus como E. cladcalyx, ninguna de las estimaciones de 

heredabilidad genómica fue más alta que la heredabilidad basada en la información de pedigrí. 

En otros estudios, Suontama et al. (2019) reportaron que las estimaciones de heredabilidad de 

la densidad de madera basadas en pedigrí y datos genómicos poseen valores similares en un 

ensayo de árboles de E. nitens, un aspecto también reportado en el presente estudio para la 

población estudiada de E. cladocalyx (basado en el modelo con mejor bondad de ajuste y poder 
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de predicción). Consistente con los hallazgos para E. globulus, Resende et al. (2012a) 

informaron que la heredabilidad genómica de la densidad de madera posee un valor 

relativamente más bajo que la estimación de heredabilidad basada en datos de pedigrí en 

híbridos de Eucalyptus. En otras especies de árboles, Beaulieu et al. (2014) reportaron que la 

heredabilidad genómica es relativamente más baja que la heredabilidad en sentido estricto de la 

densidad de madera (basada en pedigrí) de árboles de Picea glauca. Beaulieu et al. (2014) 

propusieron que una de las razones por las cuales la estimación de la heredabilidad basada en 

pedigrí podría tener un valor más alto que la heredabilidad genómica, es que la información 

dada por los antecedentes de pedigrí podría capturar el efecto de loci que no han sido 

considerados en el modelo de predicción genómica, los cuales podrían ser relevantes para el 

control genético de la densidad de madera en árboles.  

 

La IF de E. cladocalyx ha sido previamente reportada como una característica altamente 

heredable (Cané-Retamales et al., 2011), lo cual es consistente con los hallazgos del presente 

estudio. En general, los modelos de predicción genómica tuvieron un menor poder predictivo 

para la IF de E. cladocalyx que el resto de las características estudiadas (PP ≤0,1). 

Adicionalmente, la mayoría de las estimaciones de heredabilidad basadas en datos genómicos 

tuvieron un valor más bajo que las estimaciones basadas en pedigrí. Hall et al. (2016) han 

propuesto que características fenológicas en los árboles usualmente son altamente heredables y 

controladas por regiones puntuales en sus genomas. En este contexto, la baja densidad de 

marcadores SNP detectados en el presente estudio podría estar limitando la probabilidad de 

encontrar regiones genómicas claves que controlan la variación de IF. Por esto mismo, los 

efectos poligénicos (basado en el pedigrí) parecieran ser más convenientes de considerar para 

predecir la IF.  

 

De acuerdo con Callister et al (2011) y Bush et al. (2015), los patrones de bifurcación y la 

persistencia del eje central de los árboles, características relacionadas a APB, posee un 

heredabilidad relativamente baja o moderada en E. cladocalyx, lo cual es consistente con los 

resultados del presente trabajo. El modelo BC basado en SNP tuvo la mejor bondad de ajuste y 

precisión predictiva de la APB. En este contexto, al igual que IF, los efectos poligénicos podrían 

ser relevantes para predecir APB en esta población de E. cladocalyx. Además, una mejor 
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cobertura a nivel genómico podría ser necesitada para disponer de marcadores que se encuentren 

en DL con regiones claves que controlan la variación de APB.  Consistentemente, Arriagada et 

al. (2018) detectaron un QTL de efecto mayor explicando hasta un 12% de la variación 

fenotípica de la bifurcación de árboles de E. cladocalyx.  

 

La precisión en la estimación de parámetros genéticos y el poder predictivo de un modelo 

depende de varios factores, tales como el número de variables predictoras, la extensión del 

desequilibrio de ligamiento y el grado de desequilibrio de los marcadores con QTLs, la 

proporción y relación entre las poblaciones de entrenamiento y validación, entre otros (Wientjes 

et al., 2013; Lorenz y Smith, 2015; Wang et al., 2017; Zhang et al., 2017). En el contexto de 

este estudio, el poder predictivo (promedio) para las características fenotípicas evaluadas en E. 

globulus fue relativamente más alto que el poder predictivo para E. cladocalyx. Una de las 

principales razones propuestas para explicar este resultado es la menor densidad de marcadores 

SNP detectada para E. cladocalyx. No obstante, de acuerdo con Arriagada et al. (2018) y Mora 

et al. (2017), la población estudiada de E. cladocalyx se encuentra significativamente 

estructurada en tres sub-poblaciones. Adicionalmente, la estructura genética basada en el 

parentesco genómico (mediante haplotipos) y el parentesco teórico en ambas poblaciones de 

Eucalytpus, reveló que los individuos de E. cladocalyx están genéticamente menos relacionados 

que los individuos que componen a la población de E. globulus. Tan et al. (2017) reportaron que 

el poder predictivo para características de crecimiento en Eucalyptus puede ser incrementado si 

la población de entrenamiento esta genéticamente relacionada a la población de validación. En 

este estudio, los investigadores entrenaron el modelo de predicción utilizando la información 

genómica de individuos que pertenecen a un mismo grupo genéticamente homogéneo al de la 

población de validación. Cuando los autores entrenaron el modelo de predicción utilizando 

individuos genéticamente distantes a la población de validación, el poder predictivo disminuyó 

sustancialmente. Cabe destacar que el poder de los modelos basados en SNP y/o haplotipos para 

predecir características relacionadas al crecimiento de E. cladocalyx (Esto es, altura y diámetro 

de árboles) fue equivalente a otros estudios en Eucalyptus, a pesar de contar con una menor 

densidad de marcadores (Tan et al., 2017; Müller et al., 2017), no obstante, para otras 

características fue extremadamente bajo (Por ejemplo, IF). 

. 
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2.5 CONCLUSION 

 

El presente estudio es el primero en examinar la inclusión de haplotipos en modelos de 

selección genómica de árboles forestales. Los modelos genómicos que incluyeron el efecto de 

haplotipo (ya sea HAP o HAP-SNP) aumentaron significativamente el poder predictivo para 

características de baja heredabilidad. Además, los haplotipos permitieron estimar una mayor 

proporción de los componentes heredables (heredabilidad genómica) de características de baja 

heredabilidad, que los antecedentes de pedigrí. En este sentido, el enfoque de haplotipos podría 

ser especialmente beneficioso para predecir características de baja heredabilidad de Eucalyptus, 

en un escenario donde la base genética de estas características ha sido reducida debido a los 

procesos de selección artificial. En general, e independiente del enfoque de predicción 

genómica, el poder predictivo para las características fenotípicas de E. cladocalyx fue menor 

que el poder predictivo para características evaluadas en E. globulus. Cabe destacar, que estos 

resultados pueden ser explicados por el hecho de que la representatividad del arreglo SNP60K 

en E. cladocalyx fue sustancialmente menor que en E. globulus. Adicionalmente, de acuerdo 

con los antecedentes de historial de selección y estructura genética, las diferencias en términos 

de poder predictivo, entre cada población, también podría ser explicada por el hecho de que los 

individuos genotipados de la población de E. globulus son genéticamente más cercanos que los 

individuos de la población de E. cladocalyx. 

 

Los resultados de este estudio proporcionan perspectivas adicionales para la 

implementación de la selección genómica en los programas de mejoramiento de Eucalyptus, lo 

cual podría ser especialmente beneficioso para mejorar caracteres de baja heredabilidad en el 

caso de E. globulus.   
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3 CAPITULO III: Predicción genómica mediante el uso de una baja densidad de 

marcadores e información de pedigrí en Eucalyptus cladocalyx 

 

3.1 INTRODUCCION 

Uno de los principales enfoques de la genética cuantitativa moderna es poder evaluar la 

asociación entre marcadores polimórficos y variaciones fenotípicas en características complejas. 

Los estudios de asociación entre genotipo y fenotipo generalmente requieren de paneles de 

marcadores genéticos de alta densidad, es decir, un gran número de marcadores distribuidos a 

lo largo de todo el genoma, y grandes tamaños de población para obtener suficiente precisión 

en la predicción (Viana et al., 2018; Singh et al., 2019). El desarrollo de diferentes plataformas 

de genotipado, tales como los arreglos de polimorfismo de nucleótido único (SNPs) o el 

genotipado por secuenciación (GBS), ha permitido la identificación de loci de características 

cuantitativas (QTL) para diferentes caracteres, los cuales son objetivo en los programas de 

mejoramiento de varias especies vegetales (Contreras-Soto et al., 2017; Maldonado et al., 2019; 

Senhorinho et al., 2019; Mafra et al., 2019). Silva-Junior et al (2015), por ejemplo, desarrollaron 

un arreglo de SNPs 60K para múltiples especies de Eucalytpus, el cual ha sido eficientemente 

usado en estudios genómicos de una amplia variedad de especies económicamente importantes 

y sus híbridos, incluidos E. grandis, E. urophylla, E. nitens y E. globulus (Torres-Dini et al., 

2016; Klápštˇe et al., 2017; Durán et al., 2017; Suontama et al., 2019). Sin embargo, algunas 

especies del género podrían estar pobremente representadas en este arreglo de SNPs (Aguirre et 

al., 2019). En el Capítulo II del presente trabajo, la transferibilidad del arreglo de SNP 60K a E. 

cladocalyx fue relativamente baja (~ sólo el 6 % del total de marcadores). E. cladocalyx es una 

especie relativamente distante, en términos filogenéticos, a otras especies de Eucalyptus (Steane 

et al., 2011). De acuerdo con Brooker (2000) y Boland et al. (2006), E. cladocalyx ha sido 

clasificado en la sección monofilética Senjuntae. Debido a que el panel de genotipado usado en 

el Capítulo II ha sido desarrollado principalmente para Eucalyptus spp. de las secciones 

Maidenaria, Exsertaria y Latoangulatae, es posible que la distancia que existe entre secciones 

pueda explicar estos resultados.  
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De acuerdo con Pryce et al. (2014), el uso de paneles marcadores de baja densidad puede 

afectar la precisión en la detección de QTL en estudios de asociación y de predicción genómica. 

Por otro lado, Müller et al. (2017) encontraron que los modelos de predicción basados en una 

baja densidad de marcadores (un subconjunto de ~ 5000 SNPs) proporcionaron capacidades 

predictivas casi equivalentes a modelos basados en el uso de más de 12000 SNPs en Eucalyptus 

spp. Sin embargo, concluyeron que aún no está claro si el uso de un subconjunto de SNPs más 

pequeño podría garantizar una implementación a largo plazo de selección genómica en 

Eucalyptus. Cabe destacar que, los paneles de marcadores podrían considerarse de baja o alta 

densidad, dependiendo del tamaño del genoma, la extensión del desequilibrio de ligamiento 

(DL) y las características estudiadas. Para genomas relativamente grandes, y con una 

disminución rápida del desequilibrio de ligamiento (DL), se requeriría disponer de una mayor 

densidad de SNPs para detectar un QTL. Varios autores describen una alta o baja densidad de 

marcadores en forma arbitraria, de modo que las comparaciones entre organismos deben hacerse 

con precaución. En el ganado bovino (tamaño del genoma de 3 Gb), por ejemplo, un arreglo de 

SNPs de 50 K puede considerarse como un panel de baja densidad (Pryce et al., 2014), mientras 

que en E. nitens (640 Mb), un chip de 60 K ha sido considerado como de alta densidad por 

Suontama et al. (2019). El DL en el genoma bovino domesticado disminuye rápidamente (Porto-

Neto et al., 2014), el cual es más extenso que en poblaciones naturales de Eucalyptus, por lo 

tanto, la comparación en cuanto a densidad de marcadores sigue siendo compleja.  

En el mejoramiento genético animal, el uso de paneles de SNPs de baja densidad es 

considerado como una alternativa para reducir el costo de los paneles SNP de alta densidad, lo 

cual permite que los estudios genómicos sean rentables (Bolormaa et al., 2015; Wu et al., 2016). 

En este contexto, recientemente Silva et al. (2018) implementaron el enfoque denominado 

“LALDA”, el cual combina los beneficios de los análisis de ligamiento (Linkage Analysis; LA) 

y de desequilibrio de ligamento (Linkage Disequilibrium Analysis; LDA) para fines de 

predicción genómica con una baja disponibilidad de marcadores. En esta experiencia, los 

autores demostraron una ligera superioridad de LALDA por sobre los modelos genómicos 

tradicionales. Los autores plantearon que estos resultados podrían ser explicados por el hecho 

de que LALDA permite explorar regiones genómicas relevantes que no son consideradas en el 

enfoque tradicional de predicción genómica. 
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 En el Capítulo II, el poder predictivo promedio de los modelos basados en SNP, HAP 

y/o HAP-SNP fue extremadamente bajo para algunas características (Por ejemplo, IF ≤0,1). 

Adicionalmente, ninguno de los modelos con mejor bondad y poder predictivo capturó mayor 

variabilidad genética que los antecedentes de pedigrí, a excepción del modelo BC basado en 

SNP (para DAP). Teniendo en cuenta estos antecedentes, el presente capítulo tuvo como 

objetivo evaluar si el uso combinado de información genómica y de la estructura genética 

(teórica) de población, permite incrementar el poder predictivo de características complejas en 

E. cladocalyx. 

 

3.2 MATERIALES Y MÉTODOS 

3.2.1 Población de estudio 

La población de Eucalyptus cladocalyx F. Muell utilizada en el presente estudio ha sido 

previamente descrita en el Capítulo II, sección 2.2.3. El método de genotipado fue descrito en 

esta misma sección. Las características fenotípicas evaluadas fueron previamente descritas en 

el Capítulo II, sección 2.2.4. 

 

3.2.2 Modelos de predicción basados en SNPs e información de pedigrí 

Se utilizaron cuatro métodos de predicción para estimar los efectos de los marcadores 

SNP, los componentes de varianza y la heredabilidad genómica de las características 

previamente examinadas en E. cladocalyx: 1) Bayes A, Bayes B, Bayes C y la regresión 

contraída bayesiana (BRR). Debido a la baja densidad de marcadores, se probaron tres enfoques 

de predicción: 1) Predicción genómica tradicional (GS), 2) Predicción genómica + información 

de pedigrí (GSp), y 3) Predicción genómica con previa selección de variables + información de 

pedigrí (GSq). El modelo GSp fue definido por la siguiente fórmula: 

𝐲∗ = 𝟏𝛍 + ∑ 𝐱𝐢𝐦𝐢 + 𝐙𝐚 + 𝛆𝐦
𝐢=𝟏          (11) 

donde, 𝐲∗ corresponde al valor fenotípico de cada árbol ajustado por los efectos fijos de bloque 

y estructura genética (Tan et al., 2018). 1 y 𝛍 corresponden a un vector de unos y la media 
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general del modelo, respectivamente. 𝐦𝐢 corresponde al efecto aditivo de i-ésimo SNP, con m 

como el número de marcadores. 𝐱𝐢 es el vector de incidencia de cada marcador, el cual fue 

codificado como AA = 0, AB = 1 y BB = 2. La varianza de m Var (m) depende del método de 

predicción implementado en cada modelo Bayesiano. 𝐚 corresponde a los efectos poligénicos 

(aditivos basados en pedigrí), el cual 𝐚~N(0, 𝜎𝑎
2A), y 𝑍 es la matriz de incidencia relacionada a 

los efectos poligénicos. Para estimar los efectos poligénicos, los coeficientes de parentesco entre 

individuos fueron establecidos de acuerdo con Bush et al. (2015). Finalmente, 𝛆 corresponde al 

vector de residuos, el cual 𝛆~N(0, 𝜎𝑒
2I).  

El enfoque GSq consistió de dos pasos. En un primer paso, se evaluó si cada uno de los 

3879 SNPs tuvo un efecto significativo en la variación de cada una de las características 

estudiadas (p<0,001), basado en un estudio de asociación marcador-característica (Yu et al., 

2006), de acuerdo a la siguiente expresión: 

𝐲∗ = 𝐒𝐚 + 𝐙𝐮 + 𝛆           (12) 

donde, 𝐲∗ corresponde al valor fenotípico de cada árbol ajustado por los efectos fijos de bloque 

y estructura genética. 𝐒 y 𝐙 corresponden a las matrices de incidencia de los vectores 𝐚 y 𝐮, 

respectivamente. 𝐚, 𝐮 y 𝛆 corresponden a los vectores de los efectos de los SNPs (de efecto fijo), 

de los efectos poligénicos (de efecto aleatorio) y de residuos del modelo, respectivamente. Las 

varianzas de 𝐮 y 𝛆 son calculadas como Var (𝐮) =2K𝜎𝑔
2 y Var (𝛆) =R𝜎𝑒

2, respectivamente, donde 

K corresponde a una matriz de coeficientes de parentesco genómico, calculados mediante los 

marcadores SNP en el programa TASSEL versión 5.2 (Bradbury et al., 2007), de acuerdo a la 

metodología propuesta por Endelman y Jannik (2012).  

En un segundo paso, teniendo identificado aquellos SNPs significativos de acuerdo a la 

expresión 12, esta información fue incluida en el modelo GSp (expresión 11), resultando en la 

siguiente expresión para el modelo GSq: 

𝐲∗ = 𝟏𝛍 + ∑ 𝐱𝐢𝐦𝐢 + 𝐙𝐚 + 𝐙𝐪 + 𝛆𝐦
𝐢=𝟏         (13) 

donde, 𝐲∗ corresponde al valor fenotípico de cada árbol ajustado por los efectos fijos de bloque 

y estructura genética. 1 y 𝛍 corresponden a un vector de unos y la media general del modelo, 

respectivamente. En el caso del modelo GSq, 𝐦𝐢 corresponde al efecto aditivo de i-ésimo SNP, 
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el cual no fue significativo de acuerdo a la expresión 12, y 𝐱𝐢 es el vector de incidencia de cada 

uno de estos marcadores, los cuales fueron codificado como AA = 0, AB = 1 y BB = 2. La 

varianza de m Var (m) depende del método de predicción implementado en cada modelo (BA, 

BB, BC o BRR). Z es la matriz de incidencia asociada a los efectos aditivos poligénicos (a) y 

de los SNP significativos (q) de acuerdo a la expresión 12, asumiendo 𝐚~N(0, 𝜎𝑎
2A) y 𝐪~N(0, 

𝜎𝑞
2Q). Q corresponde a una matriz de covarianza, en la cual los elementos corresponden a 

probabilidades de identidad por descendencia de los marcadores significativos para la expresión 

(12), de acuerdo a Endelman y Jannik (2012). 

Las predicciones genómicas fueron realizadas en el paquete de  BGLR de R (Pérez y De 

Los Campos, 2014), utilizando 1000000 de cadenas de Markov Monte Carlo con un periodo de 

quema de 100000 cadenas. 

 

3.2.3 Estimaciones de heredabilidad 

Para el modelo GS, la heredabilidad genómica fue calculada de acuerdo a la siguiente fórmula: 

ℎ𝑚
2 =

𝜎𝑚
2

𝜎𝑚
2 +𝜎𝑒

2            (14) 

donde 𝜎𝑚
2  y 𝜎𝑒

2 corresponden a la varianza del efecto de todos los marcadores SNP (n=3879) y 

a la varianza residual del modelo, respectivamente. En el caso del modelo GSp, se estimó la 

heredabilidad basada en información de pedigrí y marcadores SNP: 

ℎ𝑚
2 =

𝜎𝑚
2

𝜎𝑎
2+𝜎𝑚

2 +𝜎𝑒
2           (15) 

ℎ𝑎
2 =

𝜎𝑎
2

𝜎𝑎
2+𝜎𝑚

2 +𝜎𝑒
2           (16) 

donde, ℎ𝑚
2  y ℎ𝑎

2  corresponden a la heredabilidad genómica basada en los 3879 SNPs y en 

información del pedigrí de los árboles, respectivamente. Los términos 𝜎𝑚
2 , 𝜎𝑎

2 y 𝜎𝑒
2 corresponden 

a las varianzas del efecto de todos los marcadores SNP, de los efectos poligénicos aditivos 

(basados en pedigrí), y de los residuos del modelo, respectivamente. En el modelo GSq, se 

calcularon los siguientes valores de heredabilidad: 
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ℎ𝑚
2 =

𝜎𝑚
2

𝜎𝑎
2+𝜎𝑚

2 +𝜎𝑞
2+𝜎𝑒

2           (17) 

ℎ𝑎
2 =

𝜎𝑎
2

𝜎𝑎
2+𝜎𝑚

2 +𝜎𝑞
2+𝜎𝑒

2           (18) 

ℎ𝑞
2 =

𝜎𝑞
2

𝜎𝑎
2+𝜎𝑚

2 +𝜎𝑞
2+𝜎𝑒

2           (19) 

donde, ℎ𝑚
2  corresponde a la heredabilidad genómica basada en todos aquellos SNPs que no 

fueron significativos de acuerdo a la expresión 12. El término ℎ𝑞
2 corresponde a la heredabilidad 

genómica de los marcadores SNP detectados como significativos de acuerdo a la expresión 12, 

y ℎ𝑎
2  corresponde a la heredabilidad dada por los efectos poligénicos aditivos (basados en 

pedigrí). 𝜎𝑚
2  y 𝜎𝑞

2 correspoden a las varianzas de los marcadores no significativos y 

significativos para la expresión 12, respectivamente. Tanto para los modelos GS, GSp y GSq, 

las varianzas de marcadores fueron calculadas dependiendo del método bayesiano 

implementado. En el caso de los métodos BC y BRR, la varianza total de todos los marcadores 

fue calculada como (Beaulieu et al., 2014; Silva et al., 2018): 

𝜎𝑚
2 = 2𝜎𝑆𝑁𝑃

2 ∑ 𝑝𝑖(1 −𝑛
𝑖=1 𝑝𝑖)          (20) 

donde 𝜎𝑆𝑁𝑃
2  corresponde a una varianza común para todos los marcadores SNP y 𝑝𝑖 corresponde 

a la frecuencia del alelo de menor presencia en la población de estudio, del i-ésimo marcador. 

Los métodos de BA y BB asumen heterogeneidad en las varianzas de los marcadores, por lo 

tanto, la varianza total de los marcadores SNP fue calculada como: 

𝜎𝑚
2 = 2 ∑ 𝑝𝑖(1 −𝑛

𝑖=1 𝑝𝑖)𝜎𝑆𝑁𝑃𝑖

2          (21) 

donde 𝜎𝑆𝑁𝑃𝑖

2  corresponde a la varianza del i-ésimo marcador SNP. 

 

3.2.4 Evaluación de la bondad de ajuste de los modelos 

Este análisis fue realizado para determinar el verdadero número de parámetros que son 

necesarios para predecir y obtener un buen ajuste del modelo de predicción. Para cada 

característica fenotípica y método, se compararon los valores de bondad de ajuste de cada 
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modelo (GS, GSp y GSq) en términos de Criterio de Información de Desviación (Deviance 

Criterion Information; DIC). Una diferencia de 10 entre los valores de DIC para cada modelo 

se consideró como una fuerte evidencia de que existen diferencias en términos de bondad de 

ajuste. Una diferencia de 5 entre los valores de DIC se consideró como una diferencia 

significativa entre modelos, y un valor < 5 se consideró que no existen diferencias entre los 

modelos, en términos de bondad de ajuste.  

 

3.2.5 Poder predictivo de los modelos de predicción 

El poder predictivo de cada modelo fue calculado como el valor de correlación de 

Pearson entre las observaciones fenotípicas (previamente ajustadas por los efectos fijos; 𝐲∗) de 

un conjunto de validación de individuos y los valores predichos por el modelo (𝐲̂∗). Un total de 

20 subconjuntos de validación cruzada fueron usados para obtener los valores de poder 

predictivo de todos los modelos. Los valores de 𝐲̂∗para los modelos GS, GSp y GSq fueron 

calculados como: 

𝐲̂∗
GS

= 𝟏𝛍̂ + ∑ 𝐱𝐢𝐦̂𝐢
𝐦
𝐢=𝟏           (22) 

𝐲̂∗
GSp

= 𝟏𝛍̂ + ∑ 𝐱𝐢𝐦̂𝐢
𝐦
𝐢=𝟏 + 𝐙𝐮̂         (23) 

𝐲̂∗
GSq

= 𝟏𝛍̂ + ∑ 𝐱𝐢𝐦̂𝐢
𝐦
𝐢=𝟏 + 𝐙𝐮̂ + 𝐙𝐪̂       (24) 

donde, 𝛍̂ corresponde a una media general estimada para el modelo, 𝐦̂𝐢 es el efecto predicho 

para el i-ésimo marcador, 𝐮̂ corresponde al efecto genético aditivo (basado en pedigrí) y 𝐪̂ es el 

efecto de los marcadores significativos dado por la expresión 12. En el contexto del modelo 

GSq, 𝐦̂𝐢 es el efecto predicho para el i-ésimo marcador que no fue significativo de acuerdo a la 

expresión 12.  
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3.3 RESULTADOS 

 

3.3.1 SNP significativamente asociados a características fenotípicas en E. cladocalyx  

De acuerdo a la expresión 12, se identificaron 64 marcadores SNPs que fueron 

significativamente relacionados con todas las características estudiadas (p>0,001). 

Particularmente, 11, 16, 5, 10, 5 y 17 SNPs fueron significativos para las características de ALT, 

DAP, RF, DM, IF y APB, receptivamente. En la figura 6, son representados los efectos de todos 

los SNPs para cada una de las características estudiadas. Los efectos de todos los SNPs 

fluctuaron valores entre -0,02 y 0,025; -0,045 y 0,04; -0,07 y 0,01; -0,06 y 0,06; -0,006 y 0,006; 

-0,007 y 0,005; para la ALT, DAP, RF, DM, IF y APB, respectivamente. 

 

Figura 6. Gráficas de los efectos de los 3879 SNPs informativos para E. cladocalyx, para cada 

una de las características fenotípicas estudiadas. 
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3.3.2 Evaluación de la bondad de ajuste y poder predictivo de los modelos de predicción  

El Criterio de Información de Desviación (DIC) fue usado para comparar los modelos 

GS, GSp y GSq en términos de bondad de ajuste. Los valores de DIC y poder predictivo de 

todos los modelos son mostrados en la Tablas 7 y 8, respectivamente. Los modelos GSp y GSq 

tuvieron una mejor bondad de ajuste que los modelos GS para todas las características 

evaluadas. Los valores del poder predictivo (PP) de los modelos GSq fueron más altos que 

aquellos basado en el enfoque GSp cuando más de 10 SNPs estadísticamente significativos 

fueron incluidos en el modelo de predicción GSq. Esta condición fue observada al predecir las 

características de ALT, DAP, APB y DM, donde los valores de PP fluctuaron entre 0,19-0,34 y 

0,38-0,45 para los modelos GSp y GSq, respectivamente. En la mayoría de los casos, los 

modelos con un mayor valor de PP también tuvieron una mejor bondad de ajuste. De acuerdo a 

los valores de DIC, el modelo GSp basado en el método Bayes B tuvo mejor bondad de ajuste 

que el modelo GSq basado en este mismo método, para predecir la altura de árboles. No 

obstante, los modelos GSq basados en los métodos Bayes A, Bayes C y regresión bayesiana 

contraída (BRR) tuvieron una mejor bondad de ajuste que aquellos basados en el enfoque GSp. 

Por otro lado, el enfoque GSq tuvo un mayor poder predictivo que todos los modelos basados 

en el enfoque GSp. En el caso del DAP de los árboles, todos los modelos GSq fueron superiores 

a los modelos GSp, en términos de bondad de ajuste y poder predictivo. Más aun, el poder 

predictivo del DAP basado en los modelos GSq fue hasta dos veces mayor que el obtenido 

mediante los modelos GSp. Contrariamente, los modelos basados en el enfoque GSp tuvieron 

valores de DIC más bajos que aquellos basados en GSq (significativamente en el caso de BC y 

BRR), mientras que el poder predictivo de los modelos basados en GSp y GSq fue similar. En 

el caso de la DM, la mayoría de los modelos basados en el enfoque GSq tuvieron valores de 

DIC más bajos que aquellos modelos basados en el enfoque GSp. El poder predictivo para la 

DM fue más alto en aquellas predicciones basadas en los modelos GSq que en los modelos 

basados en el enfoque GSp. Los modelos con mejor ajuste para IF (en términos de valores de 

DIC) estuvieron basados en el enfoque GSp, mientras que el poder predictivo de ambos 

enfoques fue similar y fluctuaron entre 0,23 y 0,25. En el caso de APB de los árboles, los 

modelos basados en el enfoque GSq fueron superiores a los modelos basados en GSp en 

términos de bondad de ajuste. Consistentemente, el poder predictivo de los modelos basados en 
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el enfoque GSq fue hasta dos veces más alto que el poder predictivo alcanzado por los modelos 

GSp.  

Tabla 7. Criterio de información de desviación (DIC) de las predicciones genómicas en E. 

cladocalyx basadas en (i) el efecto de los 3879 SNPs (GS), (ii) el efecto de los 3879 SNPs, 

en conjunto con los efectos poligénicos (GSp), y (iii) los efectos poligénicos, el efecto de 

SNPs significativos y el efecto de los SNPs no significativo (GSq). 

Característica/Modelo Bayes A Bayes B Bayes C BRR b 

Altura total del árbol 

    
GS 2015,1 2000,4 2006,3 2007,5 

GSp 1968,9 1959,5 1968,6 1965,4 

GSq 1951,2 1971,3 1941,3 1941,2 

ΔDICGSp-GSq 
a 17,7 ** 11,8 ** 27,3 ** 24,2 ** 

Diámetro a la altura de pecho 

  
GS 2562,1 2553,2 2554,6 2557,5 

GSp 2556,5 2544,7 2539,8 2538,2 

GSq 2490,4 2480,7 2480,2 2473,3 

ΔDICGSp-GSq 
a 66,1 ** 64,0 ** 59,6 ** 64,9 ** 

Rectitud del fuste 

   
GS 969,7 968,5 967,7 966,5 

GSp 947,7 941,4 932,7 935,3 

GSq 947,0 944,7 947,2 946,2 

ΔDICGSp-GSq 
a 0,7 3,3 14,5 ** 10,8 ** 

Densidad de madera 
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GS 2139,6 2131,1 2143,1 2136,2 

GSp 2094,3 2082,4 2101,8 2098,0 

GSq 2067,1 2075,9 2067,6 2070,3 

ΔDICGSp-GSq 
a 27,2 ** 6,5 * 34,3 ** 28,4 ** 

Intensidad de floración 

   
GS 1368,2 1359,1 1358,2 1355,2 

GSp 1293,9 1301,2 1282,3 1285,9 

GSq 1306,0 1309,7 1301,3 1295,2 

ΔDICGSp-GSq 
a 12,1 ** 8,4 * 19,0 ** 9,4 * 

Altura de la primera bifurcación 

   
GS 1508,2 1503,4 1504,2 1502,1 

GSp 1491,9 1490,6 1487,3 1485,8 

GSq 1426,6 1424,9 1424,9 1423,5 

ΔDICGSp-GSq 
a 65,3 ** 65,7 ** 62,4 ** 62,3 ** 

a Diferencia entre los valores de DIC de los modelos GSp y GSq. b Regresión Bayesiana 

contraída. * Diferencia sustancialmente significativa entre los modelos GSp y GSq. ** Fuerte 

evidencia de diferencia significativa entre los modelos GSp y GSq. 
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Tabla 8. Poder predictivo (PP) de todas las características estudiadas en E. cladocalyx de 

acuerdo a los modelos basados en: (i) el efecto de los 3879 SNPs (GS), (ii) el efecto de los 

3879 SNPs, en conjunto con los efectos poligénicos (GSp), y (iii) los efectos poigénicos, el 

efecto de SNPs significativos y el efecto de los SNPs no significativo (GSq). Los valores 

de PP de cada modelo corresponde al promedio de los valores de PP para 20-sets de 

validación.  

Característica/Modelo Bayes A Bayes B Bayes C BRRa XPP
b 

Altura total del árbol 
     

GS 0,32 0,32 0,32 0,33 0,32 

GSp 0,33 0,32 0,33 0,34 0,33 

GSq 0,45 0,44 0,44 0,45 0,44 

Diámetro a la altura de pecho 
   

GS 0,23 0,23 0,24 0,23 0,23 

GSp 0,21 0,23 0,22 0,22 0,22 

GSq 0,41 0,41 0,41 0,42 0,41 

Rectitud del fuste 
    

GS 0,40 0,40  0,40  0,39  0,40  

GSp 0,39  0,39 0,39  0,39  0,39 

GSq 0,40 0,40 0,40  0,39  0,40 

Densidad de madera 
    

GS 0,25 0,25 0,25 0,25 0,25 

GSp 0,27 0,27 0,27 0,28 0,27 

GSq 0,43 0,43 0,43 0,43 0,43 

Intensidad de floración 
    

GS 0,07 0,09 0,10 0,10 0,09 

GSp 0,25 0,25 0,24 0,23 0,24 

GSq 0,25 0,25 0,25 0,24 0,25 

Altura de la primera bifurcación 
    

GS 0,18 0,18 0,19 0,19 0,19 

GSp 0,19 0,20 0,20 0,19 0,19 
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GSq 0,38 0,38 0,39 0,39 0,38 

a Regresión Bayesiana contraída. b Promedio de los valores de PP de los métodos BA, BB, BC y 

BRR.  

 

3.3.3 Estimaciones de heredabilidad  

En razón de los valores de bondad de ajuste de los modelos, se estimaron los 

componentes de varianza exclusivamente para los modelos GSp y GSq (Tabla 9). La estimación 

de heredabilidad basada en los efectos poligénicos fue más alta para los modelos basados en 

GSp que en aquellos basados en GSq para todas las características, mientras que las 

estimaciones de heredabilidad genómica (basados en GSp y GSq) fueron dependiente de los 

métodos bayesianos de predicción. Teniendo en cuenta los modelos con una mejor bondad de 

ajuste (GSp y GSq), la heredabilidad de ALT varió entre 0,13 (ℎ𝑎
2) y 0,21, 0,14 y 0,45 (ℎ𝑚

2 ), y 

0,29 y 0,34 (ℎ𝑞
2). En el caso de DAP, las estimaciones de heredabilidad basadas en los 

antecedentes de pedigrí y en los marcadores significativos para DAP fluctuaron entre los valores 

0,05 y 0,17, mientras que la heredabilidad del total de marcadores, o en el caso de GSq de los 

marcadores no significativos para DAP, varió entre 0,4 y 0,45. En el caso de la RF, las 

estimaciones de heredabilidad basadas en pedigrí (mediante el enfoque GSp) variaron entre 0,16 

y 0,23, mientras que aquellas basadas en datos genómicos fluctuaron entre 0.3 y 0.32. Basado 

el enfoque GSq, las estimaciones de heredabilidad basadas en pedigrí, SNP significativos y 

SNPs no significativamente asociados a la DM fluctuaron entre 0,14-0,17, 0,27-0,31 y 0,12-

0,24, respectivamente. Las estimaciones de heredabilidad de IF basadas en información de 

pedigrí, y bajo un enfoque GSp, variaron de 0,27 a 0,34, mientras que la heredabilidad genómica 

fluctuó entre valores de 0,07 y 0,29. Finalmente, las estimaciones de heredabilidad basadas en 

pedigrí de la APB (en el contexto de un enfoque GSq) fueron de 0,08 para todos los métodos de 

predicción estudiados, mientras que la heredabilidad de los marcadores significativamente 

relacionados con esta característica y de aquellos que no fueron significativos, variaron de 0,41-

0,45 y 0,04 – 0,13, respectivamente.  
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Tabla 9. Estimación de los valores de heredabilidad genéticas y genómicas para las 

características evaluadas en E. cladocalyx, basada en los modelos que incluyen (i) el efecto de 

los 3879 SNPs (GS), (ii) el efecto de los 3879 SNPs, en conjunto con los efectos poligénicos 

(GSp), y (iii) los efectos poligénicos, el efecto de SNPs significativos y el efecto de los SNPs 

no significativo (GSq). 

Característica/

Modelo 

Bayes A Bayes B Bayes C BRRa 

ℎ̂𝑎
2  ℎ̂𝑚

2  ℎ̂𝑞
2 ℎ̂𝑎

2  ℎ̂𝑚
2  ℎ̂𝑞

2 ℎ̂𝑎
2  ℎ̂𝑚

2  ℎ̂𝑞
2 ℎ̂𝑎

2  ℎ̂𝑚
2  ℎ̂𝑞

2 

Altura de árbol 

GS - 0,24 - - 0,45 - - 0,4 - - 0,24 - 

GSp 0,28 0,24 - 0,21 0,45 - 0,22 0,40 - 0,29 0,24 - 

GSq 0,16 0,14 0,32 0,18 0,12 0,29 0,13 0,27 0,29 0,14 0,17 0,34 

Diámetro a la altura de pecho  

GS - 0,14 - - 0,37 - - 0,39 - - 0,24 - 

GSp 0,20 0,14 - 0,15 0,37 - 0,15 0,39 - 0,19 0,24 - 

GSq 0,11 0,05 0,44 0,09 0,15 0,42 0,09 0,17 0,40 0,10 0,11 0,45 

Rectitud de fuste               

 
GS - 0,32 - - 0,31 - - 0,3 - - 0,3 - 

GSp 0,23 0,32 - 0,18 0,31 - 0,16 0,30 - 0,21 0,30 - 

GSq 0,18 0,18 0,01 0,14 0,37 0,01 0,14 0,32 0,01 0,18 0,19 0,013 

Densidad de madera  

GS - 0,28 - - 0,5 - - 0,45 - - 0,42 - 

GSp 0,25 0,28 - 0,18 0,50 - 0,19 0,45 - 0,21 0,42 - 

GSq 0,17 0,13 0,31 0,17 0,18 0,27 0,14 0,24 0,27 0,17 0,12 0,31 
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Intensidad de floración  

GS - 0,04 - - 0,41 - - 0,46 - - 0,26 - 

GSp 0,34 0,07 - 0,32 0,10 - 0,27 0,29 - 0,33 0,13 - 

GSq 0,30 0,06 0,00 0,29 0,06 0,00 0,27 0,20 0,00 0,31 0,10 0,002 

Altura de la primera bifurcación 

        
GS - 0,05 - - 0,12 - - 0,27 - - 0,14 - 

GSp 0,20 0,05 - 0,19 0,12 - 0,16 0,27 - 0,19 0,14 - 

GSq 0,08 0,04 0,44 0,08 0,11 0,42 0,08 0,13 0,41 0,08 0,06 0,45 

a Regresión bayesiana contraída.  

 

3.4 DISCUSIÓN 

 

3.4.1 Regiones asociadas a caracteres fenotípicos en E. cladocalyx 

 Un total del 64 SNPs tuvieron un efecto significativo en el fenotipo de todas las 

características evaluadas. Los SNPs significativamente relacionados a la ALT y DAP de los 

árboles se localizaron principalmente en los cromosomas Chr2 (5 y 4 SNPs relacionados a ALT 

y DAP, respectivamente), Chr6 (3 relacionados a DAP), y Chr8 (1 y 2 SNPs relacionados a ALT 

y DAP, respectivamente). Estudios previos han reportado varias regiones genómicas explicando 

la variación de características relacionadas al crecimiento en E. cladocalyx (Ballesta et al., 2015; 

Arriagada et al., 2018; Maldonado et al., 2018; Valenzuela et al., 2019). En concordancia con 

los resultados del presente estudio, Maldonado et al. (2018) detectaron una región en el 

cromosoma Chr6 explicando un 27% de la variación fenotípica del DAP de árboles de E. 

cladocalyx. Adicionalmente, Arriagada et al. (2018) reportaron regiones microsatélites ubicadas 

en los Chr6, Chr7 y Chr8, las cuales explicaron hasta un 8% de la variación fenotípica de la 

ALT y DAP en E. cladocalyx. Particularmente, los componentes de floración han sido objetivo 
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en los programas de mejoramiento en algunas especies de Eucalyptus, incluyendo E. cladocalyx, 

con perspectivas de potenciar la producción de miel (Cané-Retamales et al., 2011; De Lange et 

al., 2013; Arriagada et al., 2018). En el presente estudio, la mayoría de los SNPs 

significativamente relacionados a la IF en E. cladocalyx fueron localizados en el cromosoma 

Chr2 (80% de los SNPs significativos para IF). Consistentemente, Missiagia et al. (2005) 

reportaron un loci de característica cuantitativa (QTL), llamado como locus Eef1, relacionado a 

la precocidad de florecimiento en E. grandis, localizado en el grupo de ligamiento 2. En E. 

cladocalyx, estudios previos han reportado que la intensidad y precocidad de la floración 

estarían positivamente correlacionadas y controladas por QTLs que explican la variación 

fenotípica de ambas características (Cané-Retamales et al., 2011; Contreras-Soto et al., 2016). 

Los SNPs identificados como significativos para aquellas características relacionadas con la 

calidad de la madera (tales como DM, RF y AP) fueron localizados principalmente en los 

cromosomas Chr2 (DM), Chr5 (APB) y Chr8 (RF, DM y APB). En concordancia con estos 

resultados, Valenzuela et al. (2019) detectaron un QTL en el cromosoma Chr2 que explicó un 

8% de la variación fenotípica de la DM de E. cladocalyx. 

 

3.4.2 Comparación entre modelos de predicción 

 Una importante cantidad de estudios han explorado los beneficios de la selección genómica 

en especies forestales (Ratcliffe et al., 2015; Gamal-Dien et al., 2015; Lenz et al., 2017; Chen 

et al., 2018; Ballesta et al., 2018). De acuerdo con los resultados del presente trabajo, los 

modelos GSq y GSp tuvieron una mejor bondad de ajuste que los modelos basados en sólo 

marcadores (GS), lo cual reveló la importancia de incluir la estructura genética en los modelos 

de predicción que incluyen una relativa baja densidad de variables predictoras (SNPs), un 

aspecto también discutido por Silva et al. (2018). Más aun, el poder predictivo de los modelos 

GSq y/o GSp fue hasta ~ 4 veces mayor que el poder predictivo de los modelos GS (por ejemplo, 

para predecir IF). En el contexto de este trabajo, el uso de la información de pedigrí compensó 

el hecho de la baja disponibilidad de marcadores SNP, de tal manera que permitió un incremento 

en la precisión predictiva de las características fenotípicas estudiadas en E. cladocalyx. Cabe 

destacar que la evidencia empírica sugiere que los métodos de predicción basados 
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exclusivamente en genómica superan, términos de poder predictivo, a aquellos basados en 

información de pedigrí. No obstante, en concordancia con los hallazgos del presente estudio, 

Burgueño et al. (2012) reportaron que la combinación de los antecedentes de pedigrí y 

marcadores moleculares incrementan la precisión predictiva de diferentes características 

agronómicas en trigo. Velazco et al. (2019) demostraron que la información de pedigrí 

combinada con la genómica permite optimizar la predicción de características de baja 

heredabilidad en sorgo, en un contexto donde los marcadores moleculares no pueden capturar 

toda la variabilidad genética de estas características. Interesantemente, estos autores realizaron 

los estudios genómicos con una densidad de marcadores relativamente baja para sorgo (~4800 

DArts; Nelson et al. 2011). Más aun, algunos autores sugieren que combinar las relaciones de 

parentesco basadas en genómica y pedigrí, puede incrementar el poder predictivo de un modelo 

(Legarra et al., 2009; Jensen et al., 2012; Tiezzi et al., 2015; Cappa et al., 2019). 

Interesantemente, Cericola et al. (2017) evaluaron la precisión predictiva de modelos 

equivalente a GS, GSp y GSq para predecir diferentes características en trigo. Estos autores 

concluyeron que la inclusión de información genealógica permite incrementar el poder 

predictivo de un modelo, aun con una densidad de marcadores no superior a 1000 SNPs. Por lo 

tanto, basado en los resultados y en estos antecedentes, parece recomendable utilizar ambos 

tipos de información, genómico y genealógico, para obtener mejores resultados predictivos, en 

el contexto de una baja disponibilidad de marcadores moleculares. 

 

 De acuerdo con De Los Campos et al. (2013), los métodos Bayes A, Bayes B, Bayes C y 

BRR pueden incrementar el poder predictivo en evaluaciones basadas en genómica, no obstante, 

estos métodos podrían tener problemas de sobreajuste en los modelos cuando la proporción 

entre el número de marcadores e individuos es superior a un valor de 50 (González-Recio et al., 

2014). Para superar esta dificultad, el uso de matrices de parentesco entre individuos dentro de 

los modelos de predicción podría ayudar a capturar información general y reducir el problema 

de dimensionalidad y colinealidad de las variables predictoras (Solberg et al., 2009; Du et al., 

2018). Interesantemente, en el presente estudio se encontró que los modelos GSq tuvieron una 

mejor bondad de ajuste que los modelos GSp, y al mismo tiempo tuvieron un mayor poder 

predictivo de DAP, APB y DM. Cabe destacar que estos resultados sólo fueron detectados 
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cuando más de 10 de SNPs fueron significativamente asociados con las características 

estudiadas. De acuerdo con Silva et al. (2018), el mejor rendimiento de los modelos GSq, por 

sobre los modelos GSp, puede ser explicado por el hecho de que los modelos GSq permiten 

explorar regiones genómicas relevantes no directamente consideradas en los modelos GSp y/o 

GS, y de esta manera, incrementar la precisión predictiva de características fenotípicas. 

Adicionalmente, estudios previos han informado que una preselección de variables (SNPs) o 

incluir los principios del mapeo asociativo en los modelos de predicción genómica, puede 

incrementar el poder predictivo de un modelo (Macciotta et al., 2009; Ballesta et al., 2018; 

Arojju et al., 2018).  

 

3.4.3 Estimaciones de heredabilidad 

 Las estimaciones de heredabilidad basadas en información de pedigrí, para todas las 

características, revelaron un control genético de bajo a moderado, lo cual es esperado para 

características relacionadas al crecimiento, floración y calidad de madera en especie forestales, 

incluyendo E. cladocalyx (Mora et al., 2009; Bush et al., 2011; Cané-Retamales et al., 2011; 

Vargas-Reeve et al., 2013; Bush et al., 2015; Valenzuela et al., 2019). En el contexto de las 

estimaciones basadas en genómica, en términos de bondad de ajuste, el modelo GSq fue superior 

al modelo GSp para las características de APB, DAP, y DM, mientras que, para las 

características de RF y IF, el modelo GSp tuvo un mejor desempeño. En adición, para el caso 

de las características de ALT, DAP, DM y APB, las estimaciones de heredabilidad genómica 

para los SNPs significativos fueron más altas que las estimaciones basadas en los SNP no 

significativamente asociado a alguna característica. Por otro lado, las estimaciones de 

heredabilidad genómica basadas en lo SNPs no significativamente asociados, considerando los 

métodos Bayes B y Bayes C, fueron más altas que aquellas estimaciones basadas en los métodos 

Bayes A y BRR para todas las características estudiadas, exceptuando la ALT. Los modelos 

Bayes B y Bayes C involucran procedimientos de selección de variables, los cuales favorecen 

la selección de aquellos marcadores con efectos relativamente más importantes en las 

características (Habier et al., 2011; Wolfe et al., 2017). De acuerdo con De Los Campos et al. 
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(2015), en algunas ocasiones los métodos Bayes B y Bayes C podrían sobreestimar los valores 

de heredabilidad, por lo tanto, estos resultados deben ser interpretados con precaución.  

 

 Contrariamente al caso anterior, las estimaciones de heredabilidad basadas en los 

marcadores significativamente asociados a RF y IF fueron más bajas que aquellas basadas en 

información de pedigrí y /o en los SNP no significativos para estas características. En árboles, 

varios estudios han reportado regiones genómicas explicando un alto porcentaje de la variación 

fenotípica de la rectitud del fuste y de la intensidad de floración. Por ejemplo, Arriagada et al. 

(2018) reportaron un QTL explicando hasta una 15% de la variación fenotípica de la rectitud de 

fuste en E. cladocalyx. En un meta-análisis, Hall et al. (2016) determinaron que características 

relacionadas con la fenología de los árboles, en general, son altamente heredables y controladas 

por regiones claves en sus genomas. Más aun, Missiaggia et al. (2005) identificaron una región 

clave en el cromosoma Chr2 (Eef1) controlando la precocidad de floración de E. grandis. En 

este contexto, la baja densidad de marcadores SNP detectados en el presente estudio podría estar 

limitando la probabilidad de encontrar regiones genómicas controlando la variación de IF en E. 

cladocalyx. Adicionalmente, estos resultados son respaldados por el hecho de que los modelos 

GSp tuvieron una mejor bondad de ajuste que aquellos basados en el enfoque GSq, lo cual 

implica que la variación fenotípica de IF y RF es mejor explicada por un modelo con los 

componentes de varianza de los efectos poligénicos y de todos los marcadores en forma 

conjunta.  

 

3.5 CONCLUSION 

 En este estudio, se evaluó el desempeño de modelos genómicos bayesianos que incluyen 

información de pedigrí e información de regiones significativamente asociadas, lo cual se 

implementó en un contexto de una baja densidad de marcadores. En este capítulo, se demostró 

que la estructura genética puede ser un recurso adicional de información, que permite aumentar 

el poder predictivo de características poligénicas en E. cladocalyx, en el contexto de una baja 

densidad de marcadores. Adicionalmente, el poder predictivo de los modelos GSq fueron 

superiores al resto de los modelos cuando la proporción de la varianza explicada por los SNPs 
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significativos fue mayor que la variación explicada por los efectos poligénicos y por los 

marcadores SNP que no se encontraron significativamente asociados con una característica. 

Tanto el número de SNP significativos, como el porcentaje de variación explicado por estos 

mismos, son determinantes en la efectividad del método GSq. Este enfoque puede ser 

particularmente útil para especies de árboles u otras plantas pobremente representadas en 

arreglos de SNP comerciales, los cuales han sido desarrollados para especies económicamente 

importantes. 
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4 CONCLUSIONES GENERALES 

El presente trabajo es uno de los primeros estudios que examinan la inclusión de 

haplotipos en los modelos de predicción genómica en árboles. De acuerdo a los resultados, la 

representatividad del arreglo de SNP fue sustancialmente mayor en E. globulus que en E. 

cladocalyx, lo cual es explicado por el hecho de E. cladocalyx es una especie genéticamente 

más distante que E. globulus, a las secciones de Eucalyptus usadas para el desarrollo del arreglo 

de ADN. Consecuentemente, se detectó un menor número de haplotipos en E. cladoclayx que 

en E. globulus. Los modelos genómicos que incluyeron el efecto de haplotipo (ya sea HAP o 

HAP-SNP) tuvieron una mejor bondad de ajuste y poder predictivo de características de baja 

heredabilidad en el ensayo de E. globulus, un aspecto relevante para el mejoramiento genético 

de características con una herencia compleja y altamente influenciadas por el ambiente. 

Adicionalmente, las estimaciones de heredabilidad genómica de las características de baja 

heredabilidad basadas en el enfoque de haplotipos tuvieron un valor más alto que las 

estimaciones basadas en pedigrí, lo cual implica que los haplotipos permitieron cuantificar una 

variabilidad genética no explicada por el enfoque de pedigrí. En general, e independiente del 

enfoque de predicción genómica, el poder predictivo de las características fenotípicas de E. 

cladocalyx fue menor que para E. globulus. Cabe destacar, que estos resultados pueden ser 

explicados por el hecho de que la representatividad del arreglo de ADN fue menor en E. 

cladocalyx. En este sentido, existen especies que no están bien representadas en los arreglos 

comerciales de SNP de alta densidad. Basado en los antecedentes de historial de selección y 

estructura genética, las diferencias en el poder predictivo para cada población también podrían 

ser explicadas por el hecho de que los individuos de la población de E. globulus son 

genéticamente más cercanos que los individuos de la población de E. cladocalyx. 

En el presente trabajo se demostró que los antecedentes genealógicos pueden ser un 

recurso de información valioso en los métodos de predicción genómica, en un contexto en donde 

se dispone de una baja densidad de marcadores. Los modelos basados en genómica y en la 

estructura genética de población tuvieron una mejor bondad de ajuste y precisión predictiva de 

características fenotípicas en E. cladocalyx, que los modelos netamente basados en datos 

genómicos.  
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En síntesis, el enfoque de haplotipos podría ser especialmente adecuado para predecir 

características de baja heredabilidad de Eucalyptus, en un escenario donde la base genética de 

estas características ha sido reducida debido a los procesos de selección artificial. Por otro lado, 

en poblaciones que no poseen un nulo historial de selección artificial, y que han sido genotipadas 

con una baja densidad de polimorfismos de nucleótido único, el uso combinado de los 

antecedentes de estructura genética y la información genómica, contribuye a una mejor 

predicción fenotípica.  

La hipótesis de trabajo fue demostrada por el hecho de que los modelos basados en 

haplotipos (ya sea HAP o HAP-SNP) tuvieron una mejor bondad de ajuste para características 

de baja heredabilidad en E. globulus, que los polimorfismos de nucleótido único. Además, estos 

modelos explicaron una mayor variación genética (en términos de heredabilidad genómica) en 

características de baja heredabilidad, que los antecedentes genealógicos. Algunos modelos 

basados en SNP exhibieron valores de heredabilidad más altos que los modelos basados en HAP 

o HAP-SNP, no obstante, tuvieron una menor bondad de ajuste que los modelos basados en 

HAP o HAP-SNP. Cabe destacar que esto resultados solo fueron observados en el contexto de 

una población con un historial de selección artificial, en el cual la base genética de algunos 

caracteres ha sido sustancialmente reducida (Por ejemplo, el DAP, REC y CR de E. globulus). 

Adicionalmente, en este trabajo se demostró que los haplotipos tienen una mayor precisión 

predictiva para características de baja heredabilidad en E. globulus, que los polimorfismos de 

nucleótido único.   

Finalmente, el presente estudio proporciona nuevas perspectivas para la implementación 

de la selección basada en genómica en Eucalyptus, y en otras especies de árboles, lo cual podría 

ser especialmente adecuado para mejorar caracteres de baja heredabilidad, o bien, cuando existe 

una baja disponibilidad de marcadores. Los hallazgos del presente estudio podrían ayudar a 

optimizar el proceso selectivo de árboles, y de esta manera contribuir a una industria forestal 

más rentable. Es importante destacar que se requiere de nuevos estudios que examinen cómo se 

desempeñan los métodos planteados a través de nuevas generaciones y en otros ambientes, con 

el fin de evaluar su aplicación durante los ciclos de selección.  
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6. ANEXO I: ESQUEMATIZACION DE LOS ENSAYOS DE PROGENIE E. 

GLOBULUS Y E. CLADOCALYX 

 

 

Figura S1. Historial de selección y estructura genética del ensayo La Poza, de árboles de E. 

globulus. Los árboles plantados provienen de tres principales fuentes: 1) Cruzamiento 

controlados entre 15 y 21 líneas maternas y paternas, respectivamente, que provienen de un 

huerto semillero de árboles plus (Las Violetas), los cuales representan a 62 familias de hermanos 

completos.  2) Semillas de recolección directa desde árboles plus del huerto semillero Las 

Violetas, las cuales representan a 2 dos familias de medios hermanos. 3) Semillas de recolección 

directa desde árboles plus del huerto semillero Los Boldos, las cuales representan a una familia 

de medios hermanos. 
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Figura S2. Historial de selección y estructura genética del ensayo Hacienda Las Caracas de E. 

cladocalyx. Los árboles plantados provienen principalmente de dos fuentes: 1) Recolección 

directa de semillas de árboles (de línea paterna desconocida) provenientes de cinco procedencias 

al sur de Australia, las cuales son Flinders Chase (Isla Kangaroo), Cowell (Península Eyre), 

Marble Range (Península Eyre), Mount Remarkable (Flinder Ranges) y Wirrabara (Flinder 

Ranges). Los árboles provenientes de esta fuente representan a 47 familias de medios hermanos. 

2) Semillas recolectadas de árboles previamente plantados en Illapel, Provincia de Choapa, 

Chile (origen natural desconocido). Los árboles provenientes de esta fuente representan a dos 

familias de medios hermanos. 
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Tabla S1. Descripción del origen de los árboles de E. cladocalyx y el número de familias que 

representan a cada procedencia, plantados en el ensayo Las Caracas, Los Vilos, Chile. 

Procedencia Región Latitud Longitud Número de Familias  

Mount Remarkable Flinder Ranges 32°43’S 138°06’E 16 

Cowell Península Eyre 33°38’S  136°40’E 10 

Marble Range Península Eyre 34°30’S  135°30’E 4 

Wirrabara Flinder Ranges 33°06’S 138°14’E 9 

Flinders Chase Isla Kangaroo 35°57’S 136°42’E 8 

Illapel Choapa, Chile 31°40’S 71°14’O 2 
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7. ANEXO II: DESCRIPCIÓN SUPLEMENTARIA DE MATERIALES Y MÉTODOS 

 

La expresión matricial (4) es presentada en forma escalar por la expresión (4.1): 

 

𝑦𝑖𝑗 = 𝜇 + 𝑏𝑖 + 𝑎𝑗 + 𝑒𝑖𝑗                                                                                   (4.1) 

 

donde 𝑦𝑖𝑗 es el fenotipo del i-ésimo bloque y del j-ésimo árbol. 𝑦𝑖𝑗 depende del efecto de la 

media general (𝜇), del efecto del i-ésimo bloque (𝑏𝑖) y del efecto genético aditivo del j-ésimo 

árbol. El término 𝑒𝑖𝑗 corresponde a al residuo para cada observación en 𝑦𝑖𝑗.          

 

La expresión matricial (5) es presentada en forma escalar por la expresión (5.1): 

 

𝑦𝑖𝑗 = 𝛽0 + 𝛽𝑖+𝑍1𝑚1 + 𝑍2𝑚2 + 𝑍3𝑚3 + ⋯ 𝑍𝑛𝑚𝑛 + 𝑒𝑖𝑗       (5.1) 

 

donde 𝑦𝑖𝑗 es el fenotipo del i-ésimo bloque y del j-ésimo marcador. 𝑦𝑖𝑗 depende de una media 

general (𝛽0), del efecto del i-ésimo bloque (𝛽𝑖) y del efecto aditivo del j-ésimo marcador de 

1,…,n (𝑚𝑛).  
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8. ANEXO III: BONDAD DE AJUSTE DE LOS MODELOS DE PREDICCIÓN 

GENÓMICA EN E. GLOBULUS Y E. CLADOCALYX 

Tabla S2. Criterio de Información de la Devianza (DIC) para cada modelo de predicción 

genómica en E. globulus, basados en: haplotipos (HAP), polimorfismos de nucleótido único 

(SNP) y haplotipos en conjunto con SNPs no asignados a haplotipos. 

Característica/Modelo Bayes A Bayes B Bayes C BRR* 

Altura del árbol 

SNP 2737,3 2736,0 2736,9 2734,7 

HAP 2747,6 2746,7 2744,3 2743,8 

HAP-SNP 2739,1 2735,0 2737,0 2737,4 

Diámetro a la altura de pecho 

SNP 3277,0 3277,0 3276,4 3276,8 

HAP 3278,1 3278,2 3278,9 3279,2 

HAP-SNP 3276,8 3277,0 3277,0 3277,1 

Rectitud del fuste 

SNP 1669,1 1668,7 1668,7 1668,1 

HAP 1668,3 1668,7 1667,5 1667,5 

HAP-SNP 1668,1 1667,7 1667,9 1667,8 

Calidad de ramas 

SNP 1995,2 1994,8 1994,8 1997,1 

HAP 1989,3 1990,6 1990,3 1995,3 

HAP-SNP 1993,7 1995,0 1993,0 1993,7 

Densidad de madera 

SNP 2665,2 2664,9 2665,6 2664,7 

HAP 2667,1 2668,0 2667,1 2668,1 

HAP-SNP 2666,2 2665,9 2665,3 2666,1 

*Regresión Bayesiana contraída 
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Tabla S3. Criterio de Información de la Devianza (DIC) para cada modelo de predicción 

genómica en E. cladocalyx, basados en: haplotipos (HAP), polimorfismos de nucleótido 

único (SNP) y haplotipos en conjunto con SNPs no asignados a haplotipos. 

Característica/Modelo Bayes A Bayes B Bayes C BRR* 

Altura del árbol 

SNP 2015,1 2000,4 2006,3 2007,5 

HAP 2016.7 2007,8 2006,8 2006,8 

HAP-SNP 2011,7 2008,4 2008,6 2009,3 

Diámetro a la altura de pecho 

SNP 2562,1 2553,2 2554,6 2552,5 

HAP 2560,0 2554,0 2555,6 2550,6 

HAP-SNP 2563,8 2560,4 2561,5 2560,1 

Rectitud del fuste 

SNP 969,7 968,5 967,7 966,5 

HAP 964,8 961,6 963,4 967,5 

HAP-SNP 931,7 933,9 933,1 936,9 

Altura de la primera bifurcación 

SNP 1508,2 1503,4 1504,2 1502,1 

HAP 1510,3 1508,8 1508,9 1510,1 

HAP-SNP 1511,4 1511,6 1513,4 1510,4 

Densidad de madera 

SNP 2139,6 2131,1 2143,1 2136,2 

HAP 2138,6 2136,1 2133,4 2137,2 

HAP-SNP 2140,2 2136,4 2135,0 2137,6 

Intensidad de floración 

SNP 1368,2 1359,1 1358,2 1355,2 

HAP 1366,0 1366,0 1365,9 1365,8 

HAP-SNP 1360,7 1364,0 1361,7 1361,4 

*Regresión Bayesiana contraída 
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9. ANEXO IV: PUBLICACION RELACIONADAS AL TRABAJO DE TESIS                                                                 
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10. ANEXO V: OTRAS PUBLICACIONES  
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