e "‘_‘"‘3:"@? UNIVERSIDAD AUTONOMA CHAPINGO

et i s DEPARTAMENTO DE FITOTECNIA

DOCTORADO EN CIENCIAS EN HORTICULTURA
FILOGENIA Y BIOGEOGRAFIA DE Sechium P. BROWN

TESIS
Que como requisito parcial para obtener el grado de:
DOCTOR EN CIENCIAS EN HORTICULTURA
PRESENTA:
LUIS ANGEL BARRERA GUZMAN
BAJO LA SUPERVISION DE:

DR. JUAN PORFIRIO LEGARIA SOLANO COORDINACION GENERAL

DE ESTUDIOS DE POSGRADO

APROBADA
Ol Al

gacidon y P
<% Y fo

i

Instituto de Horticultura

Chapingo, Estado de México, diciembre de 2021.



FILOGENIA Y BIOGEOGRAFIA DE Sechium P. BROWN

Tesis realizada por el C. Luis Angel Barrera Guzman bajo la supervisiéon del
Comité Asesor indicado, aprobada por el mismo y aceptada como requisito para

el obtener el grado de:

DOCTOR EN CIENCIAS EN HORTICULTURA

Jams s
DIRECTOR: y/f
DR. JUAN PORFIRIO LEGARIA SOLANO
)
ASESOR:
DR. JAIME SAHAGUN CASTELLANOS
ASESOR:

DR. JORGE CADENA INIGUEZ

LECTOR EXTERNO:

/l

DRA. MA. DE/LOURDES C. AREVALO GALARZA



CONTENIDO

Pagina

INDICE DE CUADROS.........ooooeeeeeeeeeeee ettt vii
INDICE DE FIGURAS ......oceitiiieiecirtess s sss e ssssssss s ssesss s sssssssssssssssssssssanas ix
DEDICATORIA........coeietetereetseeseseeseesssessesessessssessessssessssessesessssssssesessssssssssssnes XV
AGRADECIMIENTOS ..ottt e s s s ssssssssssssesss s e ssssssasssssssssnes xvi
DATOS BIOGRAFICOS........coeeerieeirieensesresiesessssessssesssssssessssssssssssessssssssanes xvii
RESUMEN GENERAL .......ocouiieciiieesies s sss e sssss s s sssssssesssssssssssssasanens xviii
GENERAL ABSTRACT .....ceiitcirtcmsessssssessesssssssesssssssssssessssssssssssessssssssanes Xix
CAPITULO I. INTRODUCCION GENERAL........c.ceeerueererrreeseeneeesesnssesssseesenes 16
11, OBJELIVOS ..ot 18
1.2 HIPOLESIS .. e 18
1.2 LITERATURA CITADA ..., 21
CAPITULO II. FILOGENETICA DEL GENERO Sechium P. Brown: UNA
REVISION ......coviiiueirieecteseesseesesessesasseeseessessssesssssssesssssssssssssssssssssnssssssssssenes 25
RESUMEN ...t 25
ABSTRACT ..ottt ettt n e 26
2.1 INTRODUCCION ... e 27
2.2. ORIGEN Y ECOGEOGRAFIA ...t 29
2.3. ANTECEDENTES DE LA CLASIFICACION TAXONOMICA..........ccc......... 47
2.4. INFERENCIAS FILOGENETICAS EN SECHIUM .......cocovoeoeeeeeeeeaen. 51
2.5. CONCLUSIONES ......ooouieie et 59
2.6. LITERATURA CITADA ... 60
CAPITULO IIl. RELACIONES FILOGENETICAS ENTRE ESPECIES
MEXICANAS DEL GENERO Sechium (CUCURBITACEA) ........ccocevveeurserunnns 72
RESUMEN ...t 72
ABSTRACT ...ttt ettt en e 73



3.1, INTRODUCCION .......ooiimiiitiieietieteiete ettt 74

3.2. MATERIALES Y METODOS ..ot 77
3.2.1. Material genetiCoO .......c.uiiiiiiiii e 77
3.2.2. Extraccion y calidad de ADN............coooiiiiiiiiiiiiie e 79
3.2.3. Condiciones de PCR y amplificacion de fragmentos........................ 79
3.2.4. Electroforesis y purificacion de fragmentos............c.cccoevvieiiiiieennnnnn. 80
3.2.5. Cuantificacion y SECUENCIACION ..........ccciiiiiiiiiiiiiiiiee e 81
3.2.6. Alineamiento y analisis estadistiCO............cccceeviiiiiiiiiiii i, 81

3.3. RESULTADOS Y DISCUSION ..ot 83
3.3.1. Analisis filogenético COXIII ...........ccooeeiiiiiiieiieee e 84
3.3.2. Andlisis filogenético rbCL ..........cooovvuiiiiiiiiii e 85
3.3.3. Analisis filogenético de la region ITS ..., 86
3.3.4. Relaciones filogenéticas de especies mexicanas de Sechium......... 89

3.4. CONCLUSIONES ...t e e 92

3.5. LITERATURA CITADA ..ot 92

CAPITULO IV. MODELOS DE DISTRIBUCION POTENCIAL DE Sechium

tacaco (PITTIER) C. JEFFREY EN COSTARICA.........eccceeeeeeeeeeeeeeeeeeemnnnnees 97

RESUMEN ... e e ettt e e e e e e e eeees 97

AB ST RA CT .t e e e e e e e e e e e e e e e eeeeeaenrrana—_ 98

4.1 INTRODUGCCION .......ooiiiiit et 99

4.2. MATERIALES Y METODOS ...ttt 101
4.2.1. Datos de ocurrencia e informacion ambiental ................................ 101
4.2.2. Modelos de distribucion ... 103

4.3. RESULTADOS Y DISCUSION ..ot 104

4.4, CONCLUSIONES ... e e e e e e eeaeanees 110

4.5. LITERATURA CITADA ...ttt e e 110

CAPITULO V. MODELOS DE DISTRIBUCION POTENCIAL DE Sechium edule

(CUCURBITACEAE) EN MEXICO ...t 115



RESUMEN. ... 115

AB ST RA CT e e e e e e e e e — e e e e e eaeeeeeaananna 116
5.1. INTRODUCCION .......oooiiiiieiiteeeeeeeeeeeeeeee et 117
5.2. MATERIALES Y METODOS ...ttt 120
5.2.1. Datos de ocurrencia e informacion ambiental .....................cc........ 120
5.2.2. Modelos de distribuCion. ..........ccoooiiiiiiiiiiiiii e 121
5.3. RESULTADOS Y DISCUSION .....oooueieieieieee et 122
5.3.1. Informacién edafoclimatica .............cccoviiiiiiiiiiiiiii e 122
5.3.2. Modelos de distribuCion ...............ouiiiiiiiiiiii e 124
5.4. CONCLUSIONES ... 131
5.5. LITERATURA CITADA ...ttt e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e 131

CAPITULO VI. DESCRIPTORES EDAFOCLIMATICOS Y MODELOS DE
DISTRIBUCION DEL CLADO CENTROAMERICANO DE Sechium P. BROWN

....................................................................................................................... 139
RESUMEN. ...ttt e e e e e e e e e e e e e e e e eeanenna s 139
AB ST RA CT L. ettt e e e e e e e e e e e e e e raaaa——— 140
B.1. INTRODUGCCION .......ooieiieieeeeeeeeeeeeeeeeeee et 141
6.2. MATERIALES Y METODOS.......c.ooeieeeeeeeee e 142
6.2.1. Puntos de ocurrencia y variables bioclimaticas..........cccccccoeeveeennnn. 142
6.2.2. ANAliSiS deSCrIPLIVO .......coeviiiei e 142
6.2.3. Analisis de agrupamiento............cooviiiiiiiiiiiiiii e 143
6.2.4. Modelos de distribucion ................oii i 143
6.3. RESULTADOS Y DISCUSION .....coooiiiiiieeeeeee e 144
6.3.1. Tipos de CliMa y SUEIO ........ccooiiiiiiiiiiiiii e 144
6.3.2. Analisis ACP y cluster k-medioides...........ccoeevvviiiiiiieiiiiiieceeeeeie, 148
6.3.3. Modelos de distribucion ...............ccooeiiiiiiii e, 150
6.4. CONCLUSIONES ......ootiiiieie et e e e e e e e e 160
6.5. LITERATURA CITADA ...t 160



Apéndice 1. Estadisticos descriptivos para las variables bioclimaticas de las

especies centroamericanas de SeChiim............ccccoovveeeceiiieieiiiiiieeeeeennnnn. 163
CAPITULO VIL. DESCRIPTORES EDAFOCLIMATICOS Y MODELOS DE
DISTRIBUCION DEL CLADO MEXICANO DE Sechium P. BROWN............ 165
RESUMEN. ...t e e e e e e e e e e e e e e eeeneeenn s 165
AB ST RA CT .ttt a e e e e e e e eeaaanna 166
714 INTRODUCCION ..ottt 167
7.2. MATERIALES Y METODOS .......ooiiieeeeeeeeee e 169

7.2.1. Puntos de ocurrencia y variables bioclimaticas...............ccccceeennee 169

7.2.2. AnAlisis deSCrIPLIVO .......uiiiiiieiie e 169

7.2.3. Andlisis de agrupamiento............couuieieiiiiiii e 169

7.2.4. Modelo Maxent ...... ... e 170
7.3. RESULTADOS Y DISCUSION ......ooueieieieceeeee e 170

7.3.1. Tipos de CliMa y SUEIO .......uuuuuiiiiiiii e 170

7.3.2. Anadlisis ACP y cluster k-medioides............ocouvvviiiiiiiieeeeeeeeeeeeeeeiines 172

7.3.3. Andlisis de agrupamiento para el género Sechium ........................ 176

7.3.4. Modelos de distribuCion ..o 177
7.4. CONCLUSIONES ... 180
7.5. LITERATURA CITADA ..ot 180

Apéndice 2. Estadisticos descriptivos para las variables bioclimaticas de las

especies mexicanas de SECHIUM. ...........ccoeeiiveiiiiie e 183

CAPITULO VIII. ANALISIS DESCRIPTIVO Y MULTIVARIADO DE LA
VARIACION INFRAESPECIFICA DE S. edule EN UN BANCO DE

GERMOPLASMA €X Sitl...ccceuuuunecceiiiiiiiiiesenssssnnssssssssssssssssssmssssssmnsssssssssssssss 185
RESUMEN. ...t e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e s e e e e e e annes 185
AB ST RA CT L. ettt e e e e e e e e e e e e e e raaaa——— 186
8.1. INTRODUCCION ..ottt 187
8.2. MATERIALES Y METODOS ........ooiiieeeeeeeee e 188

8.2.1. Datos de PasapOrte........ccouuuuiieeiiiiiiee e 188



8.2.2. AnAliSis MUIIVANIAdO ..... .o 188

8.3. RESULTADOS Y DISCUSION .....oooueiiieieieee e 189
8.3.1. AnaAliSis deSCIIPLIVO ....c.uuiiiiieeiiie e 189
8.3.2. Andlisis de correspondencias multiples .........cccccceeeiieviiiiiiieeeeennnn. 194

8.4. CONCLUSIONES ... e e e e e e e e e e e e e e e e s e e 201

8.5. LITERATURA CITADA ...ttt ettt e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e 201

CONCLUSIONES GENERALES..........cooi et e e e s s 206

Apéndice 3. Variacion infraespecifica de S. edule..................cccoeeeeviennnnnn.... 207

iINDICE DE CUADROS

Pagina
Cuadro 1. Clasificacion dinamica de las especies de Sechium. ....................... 49
Cuadro 2. Datos de pasaporte de los materiales genéticos empleados. .......... 77
Cuadro 3. Caracteristicas de los pares de iniciadores y temperatura de metilacion
(1L TS PSP 80
Cuadro 4. Origen de los materiales genéticos y numeros de accesion del
GENBANK. .. 82
Cuadro 5. Resumen general de los parametros genéticos para cada locus. ....84
Cuadro 6. Lista de variables utilizadas para el desarrollo de modelos de
distribucion de S. tacaco en Costa Rica..........cccoovvviiiiiiiiiiiiii e, 102
Cuadro 7. Parametros estadisticos para los modelos de distribucién de S. tacaco
€N COSta RICA. ..o 105
Cuadro 8. Contribucién (%) de las variables ambientales a los modelos de
distribucion de S. tacaco en Costa RiCa.............uvviiiiiiiiiiiiiii 106

Cuadro 9. Evaluacion y rendimiento de los modelos empleando los estadisticos
AUC ¥ TS S ettt e e e e e e e e e e e e e e ettt a e e e e e e e e e e eeeeeeannnnnnas 125

Vi



Cuadro 10. Parametros estadisticos para los nueve modelos de distribucion y
ensamble para S. PaNamMENSE. .............cou i 150

Cuadro 11. Prueba Jacknife para evaluar la contribucion de las variables a los
MOdElOS €N S. PANAMENSE. ......ccceeveieieeeeeee e 150

Cuadro 12. Parametros estadisticos para los nueve modelos de distribucion y
ensamble para S. PItHElI. ............ceeeeueiiieee e 152

Cuadro 13. Prueba Jacknife para evaluar la contribucion de las variables a los
modelos de distribucion de S. Pittieri. ............ccooevveiiiiiiiiiee e 152

Cuadro 14. Parametros estadisticos para los nueve modelos de distribucién y
ensamble para S. talamancCense...................ceeeeiiiiiiiiie e 154

Cuadro 15. Prueba Jacknife para evaluar la contribucion de las variables a los
modelos de distribucion de S. talamancense. ..............cccccceeeeiiiiiiiiiiiiiiiie 154

Cuadro 16. Parametros estadisticos para los nueve modelos de distribucion y
ensamble Para S. VENOSUM. ..........coeeuuiieiee et 156

Cuadro 17. Prueba Jacknife para evaluar la contribucion de las variables a los
modelos de distribucion de S. VenoSUM...............ueiiiiiiiiiiiiicee e, 156

Cuadro 18. Parametros estadisticos para los nueve modelos de distribuciéon y
ensamble para S. VIlIOSUM ............cccouieeeie it eaees 158

Cuadro 19. Prueba Jacknife para evaluar la contribucion de las variables a los
modelos de distribucion de S. Villosum. ............cccoooueiiiiiiiiiiiieiieieeeeeeeee 158

Cuadro 20. Estadisticos para el modelo Maxent de las especies mexicanas de
SECRIUM. ..o 177

Cuadro 21. Estadisticos de tendencia central y dispersién para la variable altitud.
Cuadro 22. Eigenvalores y varianza explicada para los primeros 10 componentes

I ACM ... 194

Cuadro 23. Vectores propios para las variables empleados en el ACM. ........ 195

viii



INDICE DE FIGURAS
Pagina

Figura 1. Distribucion geografica de las especies de Sechium en Mesoamérica.
Fuente: elaboracion propia con datos de pasaporte de la Global Diversity
Information Facility (GBIF) (https://www.gbif.org/)............uuuiiiiiiiiiiiiiiiis 31

Figura 2. Estructuras morfologicas de S. edule: a) hoja (PH joevaccaro), b)
zarcillos (PH Bodo), ¢) huerto comercial de chayote (PH Thalina Garcia), d)
inflorescencias (PH ming110), e) - h) variacion morfolégica de frutos (PH
elizabeth1, PH César Lezama, PH Horacio Sirolli, PH katabenn). .................... 33

Figura 3. Estructuras morfolégicas de S. compositum: a) colecta de herbario
(creada por Ingrid P. Lin) y b) variacion morfolégica de sus frutos [Fuente:
Avendaio-Arrazate et al. (2017)]. .ooeeeeueeiei s 37

Figura 4. Estructuras morfoldgicas de S. chinantlense: a) inflorescencia (Fuente:
PH Javier Castrejon Lira) y b) variacion morfolégica de sus frutos [Fuente:

Avendaino-Arrazate et al. (2017)]. .ooeeeeeeeie s 38
Figura 5. Espécimen conservado de S. hintonii. Fuente: G.B. Hinton, The New
York Botanical Garden.............ooe oo 39
Figura 6. Estructuras morfologicas de S. mexicanum: a) hojas, zarcillos, frutos y
b) inflorescencias. Fotografias de Rafael Lira/CONABIO...............ccccevvieeieennn, 40
Figura 7. Hojas, zarcillos, inflorescencias y fruto de S. panamense. PH Thomas
Bernad Croat. ........iiiii i 41

Figura 8. Estructuras morfoldgicas de S. tacaco: a) — b) plantas y frutos (PH Barry
Hammel y PH Arthur de Jesus); ¢) — d) estructuras florales (PH Jim Conrad) y e)
— f) diversidad de frutos (PH Barry Hammel)..............ooooiiiiiiie 42

Figura 9. Espécimen conservado de S. talamancense. CUCU F 1841927, Rapid
Reference Collection (RRC) | Field Museum of Natural History - Keller Action

R Te 1= g o ST 0T o | (= PR 43
Figura 10. Espécimen conservado de S. venosum. Descrita por Gomez
Pignataro, 20483, Costa Rica. Missouri Botanical Garden...............cccccccoeeee. 44
Figura 11. Espécimen conservado de S. villosum. The New York Botanical
€= o [T o TSP 45



Figura 12. Espécimen conservado de S. pittieri. Barcode 02728781. PH
Covenyor Belt. US National Herbarium, Department of Botany, Smithsonian
1T (1 10T o PP 46

Figura 13. Relaciones filogenéticas de la tribu Sicyoeae. La estimacién del
tiempo de divergencia para todos los taxones del TimeTree of Life (TTOL) esta
precalculada y almacenada en la base de datos de TimeTree. La linea de tiempo
evolutiva que se muestra se construyé ubicando primero las especies
consultadas o taxones superiores en el TTOL y luego cruzando el arbol hacia la
raiz, obteniendo asi la estimacion del tiempo de divergencia en cada nodo del
arbol. TimeTree se tomé de Kumar et al. (2017) en MEGA 7.0 (Kumar et al.,
20718, ettt et e e e e e e e e e eee et e e e ——————————————aaaaaaaaes 50

Figura 14. Cronologia evolutiva de Sechium con tiempos de divergencia en
millones de afos. La estimacion del tiempo de divergencia para todos los taxones
del TimeTree of Life (TTOL) esta precalculada y almacenada en la base de datos
de TimeTree. La linea de tiempo evolutiva que se muestra se construyé ubicando
primero las especies consultadas o taxones superiores en el TTOL y luego
cruzando el arbol hacia la raiz, obteniendo asi la estimacion del tiempo de
divergencia en cada nodo del arbol. TimeTree se tomo6 de Kumar et al. (2017) en
MEGA 7.0 (Kumar et al., 2016). Eras: CZ = Cenozoico, Z = Neo-Proterozoico, Y

= Meso-Proterozoico, X = Paleo-Proterozoico, W = Neoarqueano, V =
Mesoarqueano, U = Paleoarqueano, EA = Eoarqueano; Eones: Pr = Proterozoico,
A = Arcaico, HDE = Had@oN. ........oouiiiiiee e 55

Figura 15. Cronologia evolutiva de las especies mexicanas de Sechium con
tiempos de divergencia en millones de afios. Edades: SER = Serravallian, PIA =
Piacenzian, GEL = Gelasian; Epocas: PLE: Pleistoceno. Tomado de Sebastian
et al. (2012) y elaborado con la herramienta TimeTree por Kumar et al. (2017) en
MEGA 7.0 (Kumar et @l., 20716). .......uuuumiiiieiiiiiiieeeieeeaeeeeee e e e ee e e e e e e s 56

Figura 16. Cronologia evolutiva de las especies centroamericanas de Sechium
(Frantzia) con tiempos de divergencia en millones de afios. Tomado de Sebastian
et al. (2012) y elaborado con la herramienta TimeTree por Kumar et al. (2017) en
MEGA 7.0 (Kumar et @l., 2016). .....uuuiiiiieeeee e 58

Figura 17. Arbol filogenético resultante de secuencias Cox/ll. El arbol de
consenso de arranque inferido de 1000 réplicas se utiliza para representar la
historia evolutiva de los taxones analizados. El porcentaje de arboles replicados,
en los que los taxones asociados se agrupan en la prueba de arranque, se



muestra junto a las ramas, mostrando los 50 arboles mas parsimoniosos (longitud
= 1502); el indice de consistencia es 0.7 con un indice de retencion de 0.6. ....85

Figura 18. Arbol filogenético resultante de secuencias rbcL. El arbol de consenso
de arranque inferido de 1000 réplicas se utiliza para representar la historia
evolutiva de los taxones analizados. El porcentaje de arboles replicados, en los
que los taxones asociados se agrupan en la prueba de arranque, se muestra
junto a las ramas. El anadlisis de la parsimonia produjo 194 arboles mas
parsimoniosos con una longitud de 1602; el indice de consistencia es de 0.75 con
un indice de retencidn de 0.78. ........coovniiiiiii e 87

Figura 19. Arbol filogenético IB resultante de secuencias ITS1-5.8S-ITS2
obtenidas de 100.000 generaciones. Las probabilidades posteriores se indican
debajo de los nodos, y los valores maximos de soporte de arranque de
parsimonia aparecen encima de los nodos. El analisis de parsimonia produjo 83
arboles mas parsimoniosos con una longitud de 518; el indice de consistencia es
de 0.65 con un indice de retencion de 0.79. ..o 88

Figura 20. Modelos de distribucion para S. tacaco en Costa Rica. A. GLM. B.
GAM. C. GBM. D. CTA. e e e e e e es 107

Figura 21. Modelos de distribucion de S. tacaco en Costa Rica. Técnicas
basadas en aprendizaje automatico, A. RF, B. Maxent, C. SVM y D. Ensamble
de 10S siete MOAEIOS. ........oi i 108

Figura 22. Proporcion de puntos de ocurrencia para las subprovincias
fiSiograficas de MEXICO. ......ccoiiiiiiiiiiiiei e 123

Figura 23. Proporcién de A) tipos de climas y B) tipos de suelo en las
subprovincias fisiograficas de México respecto a S. edule................c.cccc........ 124

Figura 24. Modelos de distribucién para S. edule en México. A) Bioclim, B)
Dominio, C) Mahalanobis y D) MLG. ... 126

Figura 25. Modelos de distribuciéon para S. edule en México. A) Maxent, B) MVS,
C) Bosque aleatorio y D) Ensamble de coincidencia para los siete modelos. .128

Figura 26. Correlograma de las variables cuantitativas para las especies
centroamericanas de SECRIUM..............cooeuuuiiuiiiiiee e 144

Figura 27. Proporcion de A) tipos de suelo y B) tipos de clima en relacién con los
puntos de ocurrencia para cada €SPECIE. .......cevuveeeriiieiiiiieeie e 145

Figura 28. A) Agrupacion k-medioides, B) principales variables bioclimaticas que
contribuyen en la distribucion de las especies centroamericanas de Sechium, C)

Xi



proporcion de los puntos de ocurrencia de las especies en cada cluster y D)
consistencia del agrupamiento mediante el coeficiente de la Silueta. ............. 149

Figura 29. Ensamble de los nueve modelos de distribucién de especies para S.
PANAMeENSe €N PanamMa. ........ccoooviiiiiii e 151

Figura 30. Ensamble de los nueve modelos de distribucién de especies para S.
pittieri en Costa Rica-Panama. .............ccoooiiiiii e, 153

Figura 31. Ensamble de los nueve modelos de distribucién de especies para S.
talamancense en Costa RiCa .........cccooiiiiiiii i, 155

Figura 32. Ensamble de los nueve modelos de distribucion de especies para S.
venosum en Panama-Costa RiCa. ...........ccuoiiiiiiiiiiiiiice e 157

Figura 33. Ensamble de los nueve modelos de distribucion de especies de S.
Villosum en Costa RICa. .........uiii i 159

Figura 34. Proporcion de A) tipos de suelo y B) tipos de clima en relacién con los
puntos de ocurrencia para cada €SPECIE. .......ccvuveeiviieiiiiieeeiiie e 172

Figura 35. A) Agrupacion k-medioides, B) principales variables bioclimaticas que
contribuyen en la distribucién de las especies mexicanas de Sechium, C)
proporcion de los puntos de ocurrencia de las especies en cada cluster y D)
consistencia del agrupamiento mediante el coeficiente de la Silueta.............. 174

Figura 36. Histogramas de frecuencias, cajas de bigotes, graficos de densidad y
correlaciones para las variables bio1, bio4, bio12, bio15 y elevacién de las
especies mexicanas de SECHIUM. .........c.ccoueeuiiiiiiieeee e 175

Figura 37. Dendrogramas calculados a partir de las medianas a partir de las 19
variables bioclimaticas y la variable elevacion para las especies de Sechium. A)
k = 2, indice de consistencia promedio de 0.48 y B) k = 3 con indice de
consistencia de 0.55. ... 176

Figura 38. Modelo de distribucién Maxent de S. chinantlense en México....... 177

Figura 39. Modelo de distribucion Maxent de S. compositum para México-
GUALEMANA. ... 178

Figura 40. Modelo de distribucion Maxent de S. hintonii para México. ........... 179
Figura 41. Modelo de distribucion Maxent de S. mexicanum para México. ....179

Figura 42. Colectas de S. edule en funcion a sus A) complejos varietales y B)
(W7o T=Te =N o] foTe=Yo (=Y o ox = TR 189

Xii



Figura 43. Proporciones y distribucion de Sechium en funcién al lugar de

0] o To7=Yo L= o o3 - 190
Figura 44. Establecimiento de la variacién infraespecifica de S. edule y las
especies S. compositumy S. chinantlense. ............cccccoeeeveeiiiiiiiiiiiiiiieeeeeennnnn, 191
Figura 45. Propietario y manejo de los complejos varietales de S. edule y las
especies S. chinantlense 'y S. COMPOSItUM. ...............ceeeeieeeiiiiiiiiiiiiiieee e, 191
Figura 46. Destino final de la variacion infraespecifica de S. edule. .............. 192
Figura 47. Cajas de bigotes para las colecciones de Sechium referente a la
AU, oo ——————————— 193
Figura 48. ACM para las variables A) Condicién y B) Propietario................... 196
Figura 49. ACM para las variables A) Color del fruto y B) Textura del fruto. ..196
Figura 50. ACM para las variables A) Tamano y B) Sabor de frutos. ............. 197
Figura 51. ACM para la variable forma de fruto...........ccccccoeiiiiiiiii i 198

Figura 52. Sechium edule var. nigrum xalapensis. Edicion propia con fuente de
Cadena-lniguez y Arévalo-Galarza (2011). ....coouveiiiiiiiiiie e, 207

Figura 53. Sechium edule var. nigrum spinosum. Edicion propia con fuente de
Cadena-liiguez y Arévalo-Galarza (2011). ...coovimiiiiiiiiiii e 208

Figura 54. Sechium edule var. nigrum levis. Edicion propia con fuente de
Cadena-liiguez y Arévalo-Galarza (2011). ...cooeiiiiiiiiiiii e 209

Figura 55. Sechium edule var. nigrum minor. Edicion propia con fuente de
Cadena-liiguez y Arévalo-Galarza (2011). ....ooeiiiiieiiiiiieeeeeeeee 210

Figura 56. Sechium edule var. nigrum maxima. Edicion propia con fuente de
Cadena-lfiguez y Arévalo-Galarza (2011). ....coovvoiieiieeeice e 211

Figura 57. Sechium edule var. nigrum conus. Edicion propia con fuente de
Cadena-lfiguez y Arévalo-Galarza (2011). ....coovviiieiiiece e, 212

Figura 58. Sechium edule var. virens levis. Edicion propia con fuente de Cadena-
IAiguez y Arévalo-Galarza (2011). ....uuureiiieee e 213

Figura 59. Sechium edule var. albus dulcis. Edicidn propia con fuente de Cadena-
IRiguez y Arévalo-Galarza (2011). ..oeueueeee e 214

Figura 60. Sechium edule var. albus minor. Edicion propia con fuente de Cadena-
IRiguez y Arévalo-Galarza (2011). ....uuuueie e 215

Xiii



Figura 61. Sechium edule var. albus levis. Edicion propia con fuente de Cadena-

IRiguez y Arévalo-Galarza (2011). ..o.ueueeee e 216
Figura 62. Sechium edule var. albus spinosum. Edicién propia con fuente de
Cadena-liiguez y Arévalo-Galarza (2011). ...cooeeimiiiiiiiii e 217

Xiv



DEDICATORIA

En memoria de mi madre Maria Elena Barrera-Guzman t.

A Lidia Barrera-Guzman por su gran apoyo incondicional, por ensefarme e
inculcarme las bases y principios para mi formacion personal y académica.

Gracias por todo.

A mis primos Diego y José Alfredo por ser una fuente de inspiracion para hacerme

de mis logros.

A mis abuelos, Esther T y Maximo 1 que han sido como mis padres y me

ensefaron y aconsejaron en toda etapa de mi vida.

A mis hermanas Lucero y Luz del Carmen por siempre motivarme y estar ahi en

los momentos mas dificiles.
A mis tios Juan, Margarita y Trinidad que también han sido como mis padres.

A mi familia en general por su gran apoyo incondicional.

XV



AGRADECIMIENTOS

A CONACyT (Consejo Nacional de Ciencia y Tecnologia) por brindarme el

financiamiento necesario para cursar mis estudios de doctorado.

A la Universidad Auténoma Chapingo por otorgarme todos los medios necesarios
para concluir mis estudios de posgrado y disfrutar nuevamente la estadia dentro

de ella.

Al Dr. Juan Porfirio Legaria Solano por su asesoria y por bridarme todos los

recursos y conocimientos necesarios para la finalizacion del presente trabajo.

Al Dr. Jorge Cadena lhiguez por brindarme sus conocimientos, compromiso y

asesoria, mostrando asi una buena actitud de colaboracién para este trabajo.
Al Dr. Jaime Sahagun Castellanos por su apoyo en la culminacion de este trabajo.

A GISeM (Grupo Interdisciplinario de Investigacion en Sechium edule en México)
por otorgarme las facilidades y los recursos con los cuales se ha llevado a cabo

parte de este proyecto de investigacion.

XVi



DATOS BIOGRAFICOS

Datos personales
Nombre: Luis Angel Barrera Guzman
Fecha de nacimiento: 13 de octubre de 1990

Lugar de nacimiento: Tlapacoyan, Veracruz.

CURP: BAGL901013HVZRZS09

Profesion: Maestro en Ciencias en Biotecnologia Agricola

Cédula profesional: 11511785

Desarrollo académico

Licenciatura 2009 — 2014  Universidad Autonoma Chapingo

Maestria 2016 — 2017  Universidad Auténoma Chapingo

Doctorado 2018 — 2021  Universidad Auténoma Chapingo

XVii



RESUMEN GENERAL
FILOGENIA Y BIOGEOGRAFIA DE Sechium P. Brown'

Sechium P. Brown (Cucurbitaceae) es un género de plantas originado en las
regiones montafosas de Mesoamérica. Sechium edule y Sechium tacaco son las
especies mas aprovechadas. La especializacién adaptativa de S. edule dio origen
a la formacién de complejos varietales que difieren en caracteristicas
morfologicas, principalmente del fruto, generando grupos varietales. Los
genotipos agrupados en var. nigrum se consideran los mas cercanos a su
pariente silvestre, mientras los complejos del grupo albus son considerados lo
mas evolucionados y distantes de su ancestro. Los analisis de ADN extranuclear
mostraron alta afinidad filogenética entre S. chinantlense, S. compositum y S.
edule, sugiriendo que estas especies pudieron haberse originado a través de
hibridaciones. Los modelos de distribucion basados en aprendizaje automatico
arrojaron buenos resultados en términos de Area bajo la curva (AUC) y el
estadistico de habilidad verdadera (TSS). Las variables relacionadas con la
precipitaciéon son las limitantes principales de la distribuciéon de las especies
centroamericanas; mientras que las variables relacionadas a la temperatura son
las limitantes para las especies mexicanas. Los climas predominantes para
especies centroamericanas fueron Af (29.2 %) y Cfb (27.3 %); los tipos de suelo
predominantes fueron andosol (38.3 %) y cambisol (30.6 %). Los climas
predominantes para especies mexicanas fueron Cwb (29.3 %)y Aw (16.1 %); los
suelos predominantes fueron leptosol (29.3 %) y phaeozem (15.4 %). El grupo
var. virens levis es el mas representado en el Banco de Germoplasma de
Sechium edule (BANGESE) y sus caracteristicas morfoldgicas de este complejo
varietal lo hace ideal para el mercado nacional e internacional. Respecto a la
informacion del BANGESE, la mujer rural juega un papel determinante en la
conservacion, aislamiento reproductivo, preferencia de variedades y nuevos
morfotipos de S. edule.

Palabras clave: Sechium P. Brown, complejos varietales, afinidad filogenética,
modelos de distribucion, aprendizaje automatico, diversidad genética.

" Tesis de Doctorado en Ciencias en Horticultura, Universidad Autonoma Chapingo
Autor: Luis Angel Barrera Guzman
Director de tesis: Dr. Juan Porfirio Legaria Solano

XViii



GENERAL ABSTRACT

PHYLOGENY AND BIOGEOGRAPHY OF Sechium P. BROWN?

Sechium P. Brown (Cucurbitaceae) is a plant genus that originated in the
mountainous regions of Mesoamerica. Sechium edule and Sechium tacaco are
the most widely used species. The adaptive specialization of S. edule gave rise
to the formation of varietal complexes that differ in morphological characteristics,
mainly of the fruit, generating varietal groups. Genotypes grouped in var. nigrum
are considered the closest to their wild relative, while the complexes of the albus
group are considered the most evolved and distant from their ancestor.
Extranuclear DNA analysis showed high phylogenetic affinity between S.
chinantlense, S. compositum and S. edule, suggesting that these species may
have originated through hybridizations. The distribution models based on machine
learning showed good results in terms of Area under the curve (AUC) and the
True SKkill Statistic (TSS). Variables related to precipitation are the main limitations
of the distribution of Central American species; while the variables related to
temperature are the limiting factors for Mexican species. The predominant
climates for Central American species were Af (29.2%) and Cfb (27.3%); the
predominant soil types were andosol (38.3%) and cambisol (30.6%). The
predominant climates for Mexican species were Cwb (29.3%) and Aw (16.1%);
the predominant soils were leptosol (29.3%) and phaeozem (15.4%). The group
var. virens levis is the most represented in the Sechium edule Germplasm Bank
(BANGESE) and its morphological characteristics of this varietal complex make it
ideal for the national and international market. Regarding the BANGESE
information, rural women have a determining role in the conservation,
reproductive isolation, variety preference and new morphotypes of S. edule.

Key words: Sechium P. Brown, varietal complexes, phylogenetic affinity,
distribution models, machine learning, genetic diversity.

2PhD Thesis of Science in Horticulture, Universidad Autdnoma Chapingo
Author: Luis Angel Barrera Guzman
Advisor: Dr. Juan Porfirio Legaria Solano
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CAPITULO I. INTRODUCCION GENERAL

Jeffrey (1966) reportd por primera vez que la familia Cucurbitaceae agrupaba
alrededor de 700 especies distribuidas en 90 géneros. Actualmente se tienen
aceptadas 1000 especies incluidas en 134 géneros (The Plant List, 2010), de los
cuales destacan por su importancia econdmica los géneros Cucurbita, Cucumis,
Citrullus, Luffa, Lagenaria, Momordica, Trichosanthes, Benincasa y Coccinia. De
estos géneros, 10 especies son de importancia econémica, ya que son cultivadas
en distintas partes del mundo y se les considera como cultivos principales
[Cucurbita argyrosperma C. Huber, Cucurbita maxima Duchesne, Cucurbita
moshata Duchesne, Cucurbita pepo L., Citrullus lanatus (Thunb.) Matsum. &
Nakai, Benincasa hispida (Thunb.) Cogn., Cucumis melo L., Cucumis sativus L.,
Lagenaria siceraria (Molina) Standl. y Momordica charantia L.]; 23 especies mas
se consideran cultivos de importancia local y cultivadas, pero no todas estan
completamente domesticadas, incluyéndose a S. edule, que particularmente es
cultivada en varias partes del mundo como especie introducida (Chomicki et al.,
2020).

El género Sechium P. Brown incluye las siguientes especies: S. chinantlense Lira
& F. Chiang, S. compositum (Donn. Sm) C. Jeffrey, S. edule (Jacq.) Swartz, S.
hintonii (P.G. Wilson) C. Jeffrey, S. mexicanum Lira & Nee, S. panamensis
(Wunderlin) Lira & F. Chiang, S. pittieri (Cogn.) C. Jeffrey, S. tacaco (Pittier) C.
Jeffrey, S. talamancensis (Wunderlin) C. Jeffrey, S. venosum (L.D. Gomez) Lira
& Chiang y S. villosum (Wunderlin) C. Jeffrey. Estas especies se originaron,
domesticaron y diversificaron en Mesoamérica (Newstrom, 1986, 1990, 1991;
Lira y Chiang, 1992; Lira, 1995; Lira et al.,1997; Lira y Nee, 1999; Cross et al.,
2006).

La importancia del género radica en la utilizacion de sus estructuras morfologicas
(frutos, raices, hojas) para fines alimenticios y medicinales (Newstrom, 1990; Lira,
1995, 1996). Las cucurbitacinas, uno de sus componentes quimicos, son

terpenos tetraciclicos presentes en las cucurbitaceas que confieren un sabor
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amargo a sus estructuras morfologicas y muestran actividad antitumoral contra
varios tipos de cancer (Zhou et al., 2019). Los frutos de S. edule han sido
estudiados con mayor precision debido a sus compuestos que poseen
propiedades antineoplasicas (Monroy-Vazquez et al., 2009; Cadena-lhiguez et
al., 2013b; Aguifiga-Sanchez et al., 2015, 2017; Salazar-Aguilar et al., 2017).

Mediante estudios morfolégicos y moleculares se concluyé que S. edule se
origind en el sureste de México (Cross et al., 2006). El resto de las especies de
Sechium son endémicas de Costa Rica y Panama (Monge y Loria, 2017).
Respecto a S. edule, se han formado complejos varietales que difieren en
caracteristicas morfologicas principalmente de frutos, las cuales han sido
producto de la especializacion adaptativa y de la riqueza cultural y ecogeografica
de México (Cadena-liiguez et al., 2008; Cadena-lfiiguez y Arévalo-Galarza,
2011).

Las especies centroamericanas han sido poco estudiadas, sin embargo, se sabe
que prosperaran en ambientes adversos, o que podria suponer que su estructura
genética les confiere cierta tolerancia/resistencia. En un futuro, se espera que las
especies centroamericanas también tengan utilidad para aportar mejoras a las
especies cultivadas. Los sistemas de informacion geografica junto con los
modelos de distribucion de especies permiten aportar informaciéon nueva sobre
las caracteristicas edafoclimaticas donde éstas de desarrollan. Son importantes
ya que permiten formular estrategias para la busqueda de germoplasma e
identificar areas prioritarias (Phillips et al., 2006, 2009; Hijmans et al., 2017;
Manzoor et al., 2018; Zhang et al., 2019). Sin embargo, existen algunas dudas
respecto a la filogenia del género Sechium y los complejos varietales de la
especie S. edule. Considerando la facilidad de contar con un banco de
germoplasma de S. edule, se partio para realizar diferentes acercamientos a este
tema filogenético con el fin de contribuir al conocimiento, distincion taxonémica y
acciones de conservaciéon. Con base en lo anterior, se plantearon diferentes

objetivos desarrollados como capitulos.

17



1.1. Objetivos

1.- Dilucidar las relaciones filogenéticas del género Sechium P. Br., basadas en
estudios moleculares y morfolégicos para contribuir al conocimiento taxonémico
sobre estas especies, en aras de formular estrategias de conservaciéon y

mejoramiento genético.

2.- Analizar filogenéticamente especies del género Sechium spp., y los complejos
varietales de S. edule mediante secuenciacién de ADN extranuclear y ribosomal
para establecer relaciones de parentesco que ayuden a formular las bases de un

programa de mejoramiento genético de largo plazo y usos multiples

3.- Determinar la idoneidad geografica de las especies de Sechium mediante
modelos de distribucidon, con el fin de analizar las condiciones edafoclimaticas
bajo las cuales se desarrollan, esto para contribuir a su estudio e incentivar
estrategias de busqueda de colectas y medidas de conservacién en el manejo de

los recursos fitogenéticos de Sechium.

4. Analizar mediante técnicas descriptivas y multivariadas las accesiones del
banco de germoplasma de S. edule con la finalidad de encontrar asociaciones y
patrones de similitud que permitan gestionar eficientemente los recursos

fitogenéticos.

1.2 Hipétesis

1. La revision y analisis en conjunto de estudios moleculares y morfolégicos
permitira sentar las bases sobre el origen, evoluciéon, domesticacion y
diversificacion de las especies de Sechium, particularmente las del clado

mexicano.

2. Los loci de ADN extranuclear coxlll, rbcL y las regiones ITS proporcionaran los
arboles filogenéticos que permitan explicar las relaciones de parentesco entre las
especies de Sechium, mismas que contribuiran a la taxonomia y el

establecimiento de bases en la mejora genética de los chayotes
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3. Los mapas de distribucion potencial ayudaran a determinar cuales son las
areas idéneas para establecer y expandir las poblaciones de S. edule, ademas
de proporcionar informacion sobre la ubicacién de posibles poblaciones silvestres

que pueden brindar nuevas pistas sobre la evolucion de esta especie.

4. Los analisis descriptivos y multivariantes sobre las accesiones del banco de
germoplasma permitiran tener un consenso sobre sus caracteristicas, asi como

la relacion e importancia que tienen con los asentamientos humanos.

El capitulo Il se analizé y detalld los estudios moleculares y morfolégicos
referentes a Sechium. El reloj molecular indica que las especies S. chinantlense,
S. compositum y S. edule divergieron hace aproximadamente 1.87 millones de
afnos durante el pleistoceno. Las diferencias en la clasificacion taxonémica de las
especies de Sechium son producto de la amplia variabilidad morfoldgica presente
entre las muestras estudiadas para cada especie. Esta variacion se debe a los
procesos de seleccion natural y artificial, hibridaciones espontaneas, ubicacion
geografica de las muestras recolectadas y flujo genético entre especies; ademas,
de que la existencia de rasgos plesiomoérficos y apomorficos también provoca

cambios en la clasificacion taxondmica.

En el capitulo Il se analizé a nivel de ADN extranuclear especies mexicanas de
Sechium y los complejos varietales de S. edule. Los complejos varietales del
grupo nigrum son los mas antiguos y cercanos a un ancestro silvestre; sin
embargo, debido a las multiples variantes fenotipicas que existen en el estado de
Veracruz, México, es necesario evaluar mas poblaciones e individuos que
ayuden a comprender la historia evolutiva de las poblaciones silvestres de S.
edule. Los complejos varietales del grupo albus son los mas evolucionados. Las
especies S. chinantlense, S. compositum, S. hintoniiy S. edule formaron un grupo
dentro del clado mexicano de Sechium. La hibridacion entre S. edule, S.

compositum y S. chinantlense originG nuevas variantes fenotipicas. Los
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complejos varietales de S. edule se formaron mediante especializacion

adaptativa, aislamiento reproductivo en vias de su domesticacion.

En los capitulos IV y V se estudi6 la idoneidad climatica para S. tacacoy S. edule,
respectivamente. Las variables relacionadas a la temperatura son las principales
responsables de la distribucion de S. tacaco en Costa Rica; mientras para S.
edule, aquellas variables relacionadas a la precipitacion son la que limitan su
distribucion. Las zonas con alta idoneidad para S. edule se registraron en los
estados de Veracruz, Chiapas, Guerrero, Oaxaca, Hidalgo y Puebla, aunque en
el occidente de México y hacia la peninsula de Yucatan también se encontro

idoneidad moderada.

En los capitulos VI y VII se analizaron las especies de Sechium en los clados
mexicano y centroamericano. La esencia de estos capitulos es muy similar a la
analizada en los capitulos IV y V, sin embargo, se extrajo informacion inédita
sobre las condiciones climaticas y edaficas bajo las cuales estas especies

prosperan.

El capitulo VIII dilucidé la informacion de los datos de pasaporte de un banco de
germoplasma de los complejos varietales de S. edule. El complejo varietal virens
levis es el mas representado en el BANGESe y sus caracteristicas morfologicas
las hacen ideales para el mercado nacional e internacional. La mujer es el actor
principal en el manejo, conservacion y flujo de la diversidad genética de los
recursos fitogenéticos de S. edule. El estudio de las accesiones en los bancos de
germoplasma es de vital importancia para tener un consenso sobre los materiales
y tomar decisiones encaminadas a su conservacion y mejoramiento genético,
estas mismas accesiones deben ir acompafiadas de una caracterizacion

morfoldgica, quimica y molecular.
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CAPITULO IIl. FILOGENETICA DEL GENERO Sechium P. Brown:
UNA REVISION

PHYLOGENETICS OF THE GENUS Sechium P. Brown: A REVIEW

RESUMEN
El género Sechium P. Brown se integra de 11 especies, las cuales se originaron,
domesticaron y diversificaron en las regiones montanosas de Mesoamérica.
Estas especies conforman dos grandes grupos: los clados mexicano vy
centroamericano. Los estudios moleculares y morfolégicos han demostrado que
las especies del clado mexicano se formaron mediante hibridaciones
interespecificas y flujo génico, excepto Sechium mexicanum, que esta
fuertemente relacionada con el género Sicyos. El objetivo de esta revision fue
analizar las relaciones filogenéticas de Sechium basadas en estudios
moleculares y morfolégicos, lo cual contribuira a mejorar el conocimiento
taxonémico sobre estas especies, en aras de formular estrategias de
conservacion y mejoramiento genético. El clado centroamericano esta bien
soportado con estudio moleculares, mas no asi con estudios morfologicos; las
especies de este clado estan aisladas geograficamente y son endémicas.
Sechium edule y S. tacaco son las especies mas aprovechadas en los sectores
agricolas e industrial; ambas tienen diversidad genética y fenotipica que les
permite adaptarse a una extensa gama de nichos ecoldgicos. Finalmente, las
especies del clado centroamericano prosperan en ambientes adversos con bajas
temperaturas en bosques mesofilos con alta humedad relativa, con
caracteristicas que pueden otorgar resistencia a heladas y agentes fitopatdogenos

a las especies cultivadas de este género.

Palabras clave: flujo genético, hibridaciones, diversidad genética, nichos

ecoldgicos, conservacion, mejoramiento genético.
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ABSTRACT
The Sechium P. Br. genus composed of 11 species, which originated from the
mountainous regions of Mesoamerica, have been domesticated and diversified.
These species are clustered in two large groups: the Mexican clade and the
Central American clade. Morphological and molecular studies have shown that
species of the Mexican clade are formed through interspecific hybridizations and
genetic flow, with the exception of Sechium mexicanum, which is strongly linked
to the genus Sicyos. The objective of this review was to analyze the phylogenetics
of Sechium based on morphological and molecular studies, which contributed to
taxonomic knowledge and utilization, thereby favoring its conservation and
improvement. The Central American clade is well supported with molecular data,
but not so with morphological data. The species in this clade were geographically
isolated and endemic. Sechium edule and Sechium tacaco are exploited species
in the agricultural and industrial sectors, and both have an extensive genetic and
phenotypic diversity that has allowed them to diversify and expand into different
ecological niches. Finally, the Central American species of Sechium thrive in
adverse environments of temperatures of mesophyll forest and high relative
humidity, with characteristics that can give resistance to frosts and

phytopathogenic agents, as well as cultivated species of this genus.

Keywords: genetic flow, hybridisations, genetic diversity, ecological niches,

conservation, breeding.
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2.1 INTRODUCCION

Jeffrey (1966) reportd por primera vez que la familia Cucurbitaceae agrupaba
alrededor de 700 especies distribuidas en 90 géneros. Actualmente se tienen
aceptadas 1000 especies incluidas en 134 géneros (The Plant List, 2010), de los
cuales destacan por su importancia econdmica los géneros Cucurbita, Cucumis,
Citrullus, Luffa, Lagenaria, Momordica, Trichosanthes, Benincasay Coccinia. De
estos géneros, 10 especies son de importancia econdmica, ya que son cultivadas
en distintas partes del mundo y se les considera como cultivos principales
[Cucurbita argyrosperma C. Huber, Cucurbita maxima Duchesne, Cucurbita
moshata Duchesne, Cucurbita pepo L., Citrullus lanatus (Thunb.) Matsum. &
Nakai, Benincasa hispida (Thunb.) Cogn., Cucumis melo L., Cucumis sativus L.,
Lagenaria siceraria (Molina) Standl. y Momordica charantia L.]; 23 especies mas
se consideran como cultivos de importancia local y cultivadas, pero no todas
estdn completamente domesticadas, incluyéndose a S. edule, que
particularmente es cultivada en varias partes del mundo como especie
introducida (Chomicki et al., 2019). Se estima que la familia Cucurbitaceae se
origind en Asia hace aproximadamente 60 millones de afios y paulatinamente fue

dispersandose al resto de los continentes (Schaefer et al., 2009).

El género Sechium P. Brown incluye las especies siguientes: S. chinantlense Lira
& F. Chiang, S. compositum (Donn. Sm) C. Jeffrey, S. edule (Jacq.) Swartz, S.
hintonii (P.G. Wilson) C. Jeffrey, S. mexicanum Lira & Nee, S. panamensis
(Wunderlin) Lira & F. Chiang, S. pittieri (Cogn.) C. Jeffrey, S. tacaco (Pittier) C.
Jeffrey, S. talamancensis (Wunderlin) C. Jeffrey, S. venosum (L.D. Gomez) Lira
& Chiang y S. villosum (Wunderlin) C. Jeffrey. Estas especies se originaron,
domesticaron y diversificaron en Mesoamérica (Newstrom, 1986, 1990, 1991;
Lira y Chiang, 1992; Lira, 1995; Lira et al., 1997a; Lira y Nee, 1999; Cross et al.,
2006).

La importancia del género radica en la utilizacion de sus estructuras morfolégicas
(frutos, raices, hojas) para fines alimenticios y medicinales (Newstrom, 1990; Lira,
1995, 1996). Las cucurbitacinas, uno de sus componentes quimicos, son
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terpenos tetraciclicos presentes en Cucurbitaceae que confieren un sabor
amargo a sus estructuras morfologicas y muestran actividad antitumoral contra
varios tipos de cancer (Zhou et al., 2019). Los frutos de S. edule han sido
estudiados con mayor precision debido a que sus compuestos alcohdlicos
poseen propiedades antineoplasicas (Monroy- Vazquez et al., 2009; Cadena-
IRiguez et al., 2013b; Aguifiiga-Sanchez et al., 2015, 2017; Salazar-Aguilar et al.,
2017).

Las especies S. edule y S. tacaco son las mas explotadas de su género en el
sector agricola. Particularmente, las poblaciones de S. edule muestran una gran
variabilidad genotipica y fenotipica, las cuales son producto de los efectos de la
domesticacion y de la interaccion con el ambiente. De estas relaciones se han
formado complejos varietales y se han agrupado por sus caracteristicas
bioquimicas y morfoldgicas, las cuales son estables y hereditarias. Algunas de
las caracteristicas estan vinculadas a sus frutos: color, forma, textura, sabor,
tamano, composicién bromatolégica (Cadena-lfiguez et al., 2008, 2011; Cadena-
IAiguez y Arévalo-Galarza, 2011), diversidad genética (Machida-Hirano et al.,
2015) y estructura citogenética (Palacios, 1987; Mercado et al., 1993; De Donato

y Cequea, 1994; Olvera-Vazquez et al., 2019).

Las nueve especies restantes de Sechium han sido brevemente descritas en
términos morfoldgicos y ecogeograficos. Las especies del clado centroamericano
(S. talamancensis, S. panamensis, S. pittieri, S. venosum, S. villosumy S. tacaco)
tienen caracteristicas que pueden ser de interés agrondomico y ser transferidas a
las especies de chayote cultivado (Lira, 1995). El reconocimiento de los ancestros
silvestres de las especies cultivadas es de importancia para comprender y
realizar mejoramiento genético. Sin embargo, las divergencias morfoldgicas entre
especies cultivadas y silvestres pueden provocar problemas taxonémicos debido
a la existencia de estados pleisomorficos y apomorficos. Las secuencias de ADN
procedentes de plastidios y ADN ribosomal tienen bajas tasas de mutacion y
estan libres de seleccion (Patwardhan et al., 2014). Su estudio ha sensibilizado

a los cientificos sobre los eventos de especiacion, domesticacion y diversificacion
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de las especies (Sanjur et al., 2002; Smykal et al., 2015; Chen et al., 2016; Zhang
et al., 2017).

Comprender la filogenia de las especies es importante para la mejora de cultivos.
En general, las especies silvestres tienen una amplia variabilidad genética, lo que
permite que se adapten y sobrevivan frente a condiciones ambientales adversas
(Doebley et al., 1987; EL-Bakatoushi y Ahmed, 2018; Gao et al., 2018). Los genes
de interés pueden transmitirse a poblaciones cultivadas utilizando diferentes
métodos o técnicas de ingenieria genética. Sin embargo, el éxito de la
incorporacion de nuevos genes depende de la proximidad filogenética entre
especies, asegurando asi que la progenie sea fértil y estable a lo largo del tiempo
(Patwardhan et al., 2014).

2.2. ORIGEN Y ECOGEOGRAFIA
Mediante el analisis de los genes cloroplasticos que codifican para la ribulosa
bifosfato carboxilasa de cadena larga (rbcL), maturasa-K (matK), trnL y los
espaciadores intergénicos trnL-Fy rpl20-rps12 en 240 especies de 114 géneros
de la familia Cucurbitaceae, y en conjuncién con un analisis biogeografico de
parsimonia para determinar la vicarianza y los eventos de dispersion, se encontro
que Asia es el centro de origen mas probable de los linajes de las cucurbitaceas,
los cuales fueron distribuyéndose al resto de los continentes por medio de

dispersiones transoceanicas (Schaefer et al., 2009).

La evidencia linguistica, el endemismo de la mayoria de las especies de Sechium,
apuntan a que todas ellas se originaron en Mesoamérica. Por otra parte, en esta
region geografica se encuentra la mayoria de la diversidad morfoloégica de estas
especies, y es aqui donde unicamente se han encontrado poblaciones silvestres
de las mismas (Newstrom, 1990, 1991; Lira y Chiang, 1992; Lira, 1995; Lira et
al., 1997b; Liray Nee, 1999; Cross et al., 2006; Cadena-liiguez et al., 2008, 2011,
Avendafio-Arrazate et al., 2012, 2017). En México y Guatemala destacan S.
edule, S. mexicanum, S. compositum, S. chinantlense and S. hintonii; en

Centroamérica se encuentran S. panamensis, S. talamancensis, S. venosum, S.
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villosum, S. pittieri y S. tacaco (Figura 1). La mayoria de las especies del clado
centroamericano tienen altos grados de endemismo, donde los factores
altitudinales influyen en las caracteristicas de los nichos ecoldgicos donde éstas
se desarrollan (Wunderlin, 1976; Lira, 1995; Lira et al., 1999; Lira y Nee, 1999).
Los frutos, las raices y las hojas de Sechium son ampliamente usados en la
gastronomia (Newstrom, 1990; Lira, 1995) debido a que son ricas en agua,
vitaminas, azucares, minerales, fibra y carbohidratos (Aung et al., 1990; Lira,
1996; Islam et al., 2018). Los frutos de Sechium también se emplean en la
industria para la elaboracion de harinas en dietas balanceadas de porcinos
(Lalthansanga y Samanta, 2015) y como fuente de endotelina, que es un
poderoso vasoconstrictor y mitbgeno que se emplea como agente blanqueador
de piel (Okamoto et al., 2008).
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Figura 1. Distribucion geografica de las especies de Sechium en Mesoameérica. Fuente: elaboracion propia con datos de
pasaporte de la Global Diversity Information Facility (GBIF) (https://www.gbif.org/)
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Sechium edule. - Es la especie representativa de su género debido a su
importancia agricola e industrial. Conocido coloquialmente como “chayote”,
palabra proveniente del Nahuatl “huizt ayotl” (calabaza con espinas). La amplia
riqueza morfologica (Figura 2) y genética de S. edule presentes en el sureste de
México y Guatemala, ademas de la presencia de S. compositum, que es una
especie silvestre altamente relacionada, indican que el chayote fue domesticado

en la region de Chiapas-Oaxaca, México (Newstrom, 1991).

Cadena-liiguez et al. (2011) estudiaron ocho poblaciones de S. edule (siete
cultivadas y una silvestre) de Veracruz, México. Los estudios bioquimicos han
demostrado que la accesion silvestre sintetiza una mayor cantidad de clorofila y
cucurbitacinas con respecto a las poblaciones cultivadas. El andlisis de
componentes principales (ACP) separo6 las poblaciones de chayote por color,
textura y contenido de metabolitos secundarios. Utilizando las mismas
poblaciones de S. edule, Cadena-lhiguez et al. (2008) las evaluaron mediante 27
variables morfoldgicas de hojas, flores y frutos. El primer componente del ACP
se inclind para las variables de forma de hojas, tricomas, color del fruto, tamafo
y color de la flor, color del peciolo y estructura de las nervaduras; mientras que,
para el segundo componente, se obtuvo una mayor variacion para las
caracteristicas del fruto (largo y ancho). El analisis cladistico basado en la
morfologia y la anatomia mostré que la poblacion silvestre es el ancestro mas
remoto, pero el mas probable de los chayotes cultivados. Yuan et al. (2016)
compararon los genomas de pepino, meldn y sandia, encontrando un grupo de
genes que regulan la sintesis de cucurbitacinas, los cuales estan asociados a la
domesticacién y seleccion; por lo tanto, algunas poblaciones silvestres de

cucurbitaceas pueden reducir significativamente el amargor de sus frutos.

Castro et al. (2015) evaluaron la diversidad morfoldgica y bioquimica de siete
accesiones de S. edule cultivadas en Espafia. La longitud del fruto fue de 9.2-
13.1 cm; Cadena et al. (2008) reportaron un rango superior de 3-15 cm, en el que
otras variables como el peso del fruto y la morfometria de la semilla también se

vieron afectadas por la longitud del fruto. Sin embargo, Castro et al. (2015)
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encontraron una gran diversidad en el color del fruto, desde el verde claro al verde
oscuro. Por otro lado, Castro et al. (2015) obtuvieron un promedio de 2.27 °Brix,
que fue relativamente bajo en comparacion con Cadena et al. (2011), quienes

obtuvieron valores superiores a 10 °Brix, lo cual se debe a la presencia de

chayotes con frutos amarillos que tienden a tener un sabor ligeramente dulce.

Figura 2. Estructuras morfolégicas de S. edule: a) hoja, b) zarcillos, c) huerto
comercial de chayote, d) inflorescencias, €) - h) variacion morfolégica de frutos
(PH). Fotografias de joevaccaro, Bodo, Thalina Garcia, ming110, elizabeth1,
César Lezama, Horacio Sirolli y katabenn.
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El chayote es un cultivo introducido en la India, pero con altos indices de
diversidad morfoldgica. Jain et al. (2017) evaluaron 36 poblaciones de S. edule
con 18 marcadores morfologicos relacionados a los frutos y 97 bandas
polimorficas obtenidas de marcadores moleculares de Amplificacién Directa con
ADN de Microsatélites (DAMD). Los resultados del ACP son similares a los
obtenidos por Cadena-liiguez et al. (2008), dado que los componentes
principales dan mayor variacion a las caracteristicas del fruto, pero no asi para la
morfologia en flores y hojas, donde Cadena-lhiguez et al. (2008) encontraron una
mayor variacion. Verma et al. (2017) también encontraron diversidad genética
moderada en 74 variedades de chayote en la regién North Eastern Hill de la India
con Inter-Secuencias Simples Repetidas (ISSR) y Polimorfismo de ADN
Amplificados al Azar (RAPD). Cabe mencionar que las variedades de color verde
oscuro obtuvieron los contenidos mas altos de fenoles y vitamina C, y se

recomiendan para seleccion e hibridacién a futuro.

Abdelnour y Rocha (2008) evaluaron la diversidad bioquimica con isoenzimas en
42 poblaciones de S. edule nativas de Costa Rica y encontraron que 57 % de los
14 loci eran polimérficos; 24 poblaciones eran heterocigotas para un solo /ocus,
y las otras tenian polimorfismos en dos o tres loci. Avendafno-Arrazate et al.
(2012) reportaron un polimorfismo del 59.8 % en 27 poblaciones cultivadas de S.
edule y tres poblaciones silvestres con isoenzimas; se encontré6 que las
poblaciones de S. edule con frutos y espinas de color verde oscuro tenian los
valores de heterocigocidad mas altos observados y esperados; aun asi, la
heterocigosidad media observada fue baja (0.05). La mayor variacion genética
se encontré mediante analisis isoenzimatico en materiales con frutos de color
verde oscuro. Actualmente las isoenzimas no son recomendadas para estudios
de diversidad genética, ya que su expresion esta regulada por el ambiente y los

resultados pueden distorsionarse.

La naturaleza recalcitrante de las semillas de S. edule impide su conservacion a
largo plazo, dificultando la obtencidn de registros arqueoldgicos que permitan

profundizar en temas relacionados con su origen. Sin embargo, mediante
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técnicas etnohistoricas vy linguisticas (Guevara et al., 2014), se ha determinado
que los aztecas usaban y cultivaban el chayote (Newstrom, 1991; Lira, 1996). Por
ser la especie de Sechium con mayor grado de domesticacién en una region de
alta diversidad ecogeografica y cultural como México, dentro de S. edule se han
formado complejos varietales que difieren principalmente en las caracteristicas
fisioldgicas, quimicas y anatdmicas relacionadas con los frutos (Cadena -liiguez
y Arévalo-Galarza, 2011). El mayor grado de heterocigosidad observado se ha
encontrado en materiales de color verde intenso y con espinas, caracteristicas

prominentes de los materiales silvestres (Avendafo-Arrazate et al., 2012).

Los frutos de las poblaciones silvestres de S. edule tienden a tener sabor amargo
y altas concentraciones de cucurbitacinas, y son ricos en flavonoides y
compuestos fendlicos que sirven para capturar radicales libres (Cadena-lhiguez
et al., 2011; Riviello-Flores et al., 2018). Estos compuestos quimicos tienen
propiedades antineoplasicas e inductoras de apoptosis en las células cancerosas
y pueden inhibir el proceso metastasico del cancer de pulmén (Shukla et al.,
2016). Los extractos alcohdlicos de los complejos varietales de chayote y sus
genotipos mejorados H-387 (S. edule amarus silvestrys x S. edule var. virens
levis 290) y Perla negra (S. edule var. nigrum minor x S. edule var. amarus
silvestrys) (Cadena-lfiguez et al., 2013a) han mostrado resultados positivos en
lineas celulares cancerosas como L929 (fibrosarcoma pulmonar de ratén), HeLa
(carcinoma cervical humano) y P-388 (macrofagos leucémicos de ratdn), con la
peculiaridad de tener efectos negativos minimos en células normales (Monroy-
Vazquez et al., 2009; Cadena-liiguez et al., 2013b; Aguiniga-Sanchez et al.,
2015, 2017; Salazar-Aguilar et al., 2017).

Los extractos alcohdlicos de frutos de S. edule disminuyen los niveles de agentes
relacionados con enfermedades coronarias y aumentan significativamente los
niveles de colesterol de alta densidad (Neeraja et al., 2015). El polvo de frutos
secos de S. edule var. nigrum spinosum tiene efectos significativos en la
reduccion del estrés oxidativo, o que ayuda a combatir los problemas del

sindrome metabdlico en adultos mayores (Rosado-Pérez et al., 2019). Los
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extractos alcohdlicos de S. edule provenientes de raices y frutos tienen efectos
reductores sobre la presion arterial (Lombardo-Earl et al., 2014; Fauziah et al.,
2019); también actuan como reguladores de niveles de glucosa en sangre (Maity
et al., 2013; Martiar, 2017), protectores de la mucosa gastrointestinal (Sateesh et
al., 2012) y tienen actividad antibacteriana frente a Escherichia coli gram negativa
ATCC 8739, Salmonella typhimurium ATCC 3224 y Shigella flexneri ATCC 12022

(Kalpana et al., 2013); solo por citar algunos ejemplos.

Respecto al mejoramiento genético para aumentar el contenido de cucurbitacinas
tanto en hojas y frutos, se han descubierto que los genes bi-1 y Bt-1 son los
responsables de sintetizar dichos metabolitos secundarios. A partir de un
conjunto de 2416 pares de iniciadores de Secuencias Simples Repetidas (SSR)
desarrollados a partir de la secuenciacién del genoma del pepino (Cucumis
sativus L.) (Ren et al., 2009), Zhang et al. (2013) utilizaron el analisis de Locus
de Rasgos Cuantitativos (QTL) para estudiar 149 Lineas Endogamicas
Recombinantes (RIL's) producidas por el cruce de las lineas puras 9110Gt (P1)
y 9930P (P2) de pepino con el fin de detectar marcadores moleculares vinculados
al sabor amargo en frutos y hojas. De esta forma, se detecto que los genes bi (bi-
1) y Bt (Bt-1) estan ligados y confieren sabor amargo a las estructuras
mencionadas. Estos genes se encontraron en los cromosomas 5 y 6 del pepino,
y podrian tener aplicacién para ser detectados en otros géneros de la familia
como Sechium. Los métodos clasicos de mejoramiento basados en la seleccion
e hibridacion entre las especies S. compositum, S. chinantlense y los complejos
varietales de S. edule, han producido variedades e hibridos mejorados para
consumo humano y con potencial farmacéutico por su alto contenido de

cucurbitacinas (Cadena- Ifiiguez et al., 2013a; Avendano-Arrazate et al., 2014).

Sechium compositum. - Su distribucion geografica es desde Chiapas, México
hasta Guatemala. Puede desarrollarse hasta una altitud de 2100 m, que le
permite crecer en ambientes humedos, como bosques tropical y mesdfilo.
Newstrom (1990, 1991) la describié como la especie silvestre mas cercana a S.

edule, a pesar de tener diferente numero de cromosomas [(S. compositum n =
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14) (Lira et al., 2009) (S. edule n = 12, 13 y 14) (Palacios, 1987; Mercado et al.,
1993; De Donato y Cequea, 1994)]. Sechium compositum tiene la singularidad
de no tener fisura apical, caracteristica que puede ser considerada como objeto

de seleccion (Lira, 1995). La Figura 3 muestra la morfologia de hojas y frutos de

S. compositum.

Figura 3. Estructuras morfoldgicas de S. compositum: a) colecta de herbario
(creada por Ingrid P. Lin) y b) variacion morfolégica de sus frutos [Fuente:

Avendaio-Arrazate et al. (2017)].
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Sechium chinantlense. — Esta especie se limita al norte de Oaxaca, México, en
una altitud inferior a 800 m. Se desarrolla en bosques mesdfilos y caducifolios.
Sechium chinantlense esta relacionada con S. edule 'y S. compositum, por lo que
SuU conservacion es necesaria para comprender los procesos evolutivos de las
especies cultivadas (Lira, 1995; Lira et al., 1999). Estudios taxondémicos de
palinologia de Lira et al. (1994) mostraron que las caracteristicas fisicas
cualitativas de los granos de polen (granos espinosos) de S. chinantlense
pertenecen a la subtribu Siciynae y comparten ciertas caracteristicas con el resto
de las especies de Sechium. La Figura 4 muestra la morfologia de flores y frutos

de S. chinantlense.

Figura 4. Estructuras morfologicas de S. chinantlense: a) inflorescencia (Fuente:
PH Javier Castrejon Lira) y b) variacion morfolégica de sus frutos [Fuente:
Avendaio-Arrazate et al. (2017)].
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Sechium hintonii. - Tiene una distribucion restringida en Temascaltepec, Estado
de México y en el sureste del estado de Guerrero, México. Prospera en un rango
de altitud limitado, fluctuando entre 1300-1500 m en bosques tropicales
caducifolios y bosques de robles (Lira, 1995). Recientemente, esta especie se ha
recolectado del bosque mesdfilo de Veracruz a una altitud de 1340 msnm en el
banco de germoplasma del Grupo Interdisciplinario de Investigacion en Sechium
edule en México (GISeM). Pocos especimenes han sido conservados en
herbarios y bancos de germoplasma (Figura 5).

Figura 5. Espécimen conservado de S. hintonii. Fuente: G.B. Hinton, The New
York Botanical Garden.
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Sechium mexicanum. - Esta especie es endémica a México y se encuentra en
los estados de Hidalgo, Puebla, Querétaro y Veracruz (Figura 6). Se desarrolla
en altitudes de 900-2300 msnm en bosques mesofilo, de robles y pinos (Lira y
Nee, 1999). Los estudios moleculares sugieren que esta especie deberia
reubicarse en otro género, y Sicyos parece ser el mas cercano (Cross et al., 2006;
Sebastian et al., 2012).

Figura 6. Estructuras morfolégicas de S. mexicanum: a) hojas, zarcillos, frutos y
b) inflorescencias. Fotografias de Rafael Lira/CONABIO.

Sechium panamense. - Esta especie es endémica a Panama, donde se
desarrolla en altitudes que fluctuan los 1500-3000 msnm (Figura 7). Su
descripcion botanica se basa unicamente en cuatro muestras recolectadas, por

lo que es necesario intensificar su busqueda para encontrar variaciéon y posibles
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hibridaciones que contribuyan a su estudio. Su adaptacién a climas frios la hace

ideal para incorporarla en programas de mejoramiento genético, lo que ayudaria

a inducir su busqueda e investigacion (Lira, 1995).

Figura 7. Hojas, zarcillos, inflorescencias y fruto de S. panamense. PH Thomas
Bernad Croat.

Sechium tacaco. - Esta especie esta totalmente restringida a toda la cordillera
de Talamanca, Costa Rica, en altitudes de 1000-1700 m, y se la conoce
localmente como “tacaco” (Figura 8) (Wunderlin, 1976). Existen poblaciones
cultivadas y semicultivadas en San José, Costa Rica, donde sus frutos son
empleados como vegetales para elaborar platillos regionales (Lira, 1995).
Morales (1994) estudié la morfologia vegetativa y reproductiva de S. tacaco y
encontré similitudes con S. edule en la estructura anatomica de o6rganos
vegetales, tricomas multicelulares, estructura de nectarios florales y presencia de

estomas anomociticos en érganos vegetativos y reproductivos.
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Lira (1995) enfatizé la baja diversidad morfolégica de los frutos de S. tacaco,
excepto por la presencia/ausencia de espinas y la cantidad de fibra. Sin embargo,
en un estudio reciente, Monge y Loria (2017) describieron morfolégicamente
cinco variantes de S. tacaco en localidades geograficamente distantes, aunque
en altitudes promedio similares de 1100 msnm, encontrando diversidad y
diferencias significativas en las caracteristicas del fruto (peso, largo y ancho). Los
hallazgos mas importantes de Monge y Loria (2017) se encontraron en el reporte
de frutos con 6-7 suturas longitudinales completas y 2-5 suturas longitudinales
incompletas, que pueden brindar nueva informacién para dilucidar procesos

evolutivos a nivel de especie y del género Sechium. En la Figura 8 se muestran

algunas caracteristicas morfoloégicas de S. tacaco.

Figura 8. Estructuras morfolégicas de S. tacaco: a) — b) plantas y frutos; c) — d)
estructuras florales y e) — f) diversidad de frutos. Fotografias de Barry Hammel,
Arthur de Jesus, Jim Conrad
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Sechium talamancense. - También conocido como “chayotillo” y “tacaquillo”, S.
talamancense es endémico al igual que S. tacaco, a la cordillera de Talamanca,
Costa Rica. Se encuentra en el bosque de niebla (mesdfilo) a altitudes de 2400-
3200 msnm. Debido a las bajas temperaturas donde prospera, podria ser de
utilidad para la transferencia de genes y mejorar materiales cultivados para
resistencia a heladas (Lira, 1995). Pocos especimenes han sido conservados en
herbarios (Figura 9).
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Figura 9. Espécimen conservado de S. talamancense. CUCU F 1841927, Rapid
Reference Collection (RRC) | Field Museum of Natural History - Keller Action
Science Center.
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Sechium venosum. - Esta especie es endémica a la costa caribena de Costa
Rica y es muy similar a S. hintonii en cuanto a sus inflorescencias pendulares.
Se adapta a condiciones con alto grado de humedad (Lira, 1995), sugiriendo que
su estructura genética es resistente a fitopatégenos, que son los principales
problemas en especies cultivadas de Sechium (Olguin-Hernandez et al., 2013) y
uno de los enfoques mas significativos en el mejoramiento genético de especies
con importancia agricola (Newstrom, 1990; Moncayo-Pérez et al., 2020). Al igual
que el resto de las especies centroamericanas, se encuentra poco representada

en herbarios (Figura 10).
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Figura 10. Espécimen conservado de S. venosum. Descrita por Gdémez
Pignataro, 20483, Costa Rica. Missouri Botanical Garden.
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Sechium villosum. - Esta especie es endémica a Costa Rica y prospera en
ambientes perturbados de bosque tropical o bosque mesdfilo, en altitudes de
1500-2000 msnm. Similar a S. venosum, se desarrolla en ambientes humedos,
lo que podria ser una fuente de genes de resistencia a enfermedades fungicas

(Lira, 1995). La Figura 11 muestra la morfologia de hojas y frutos de S. villosum.
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Figura 11. Espécimen conservado de S. villosum. The New York Botanical
Garden.
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Sechium pittieri. - Esta especie se distribuye desde Nicaragua hasta Costa Rica,
donde puede consumirse como verdura. Su plasticidad fenotipica y genética le
permite adaptarse a diversos ambientes con un amplio rango altitudinal que cubre
hasta los 2500 msnm, lo que puede ser sinébnimo de que S. pittieri tenga un
amplio rango de diversidad genética, pudiendo también ser utilizado como S.
talamancensis y S. panamensis para mejorar las especies cultivadas (Lira, 1995).

La Figura 12 muestra algunas caracteristicas morfolégicas de S. pittieri.

Figura 12. Espécimen conservado de S. pittieri Barcode 02728781. PH
Covenyor Belt. US National Herbarium, Department of Botany, Smithsonian
Institution.
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2.3. ANTECEDENTES DE LA CLASIFICACION TAXONOMICA

Jeffrey (1978) describio siete especies de Sechium y las agrupo en dos secciones
(Sechium y Frantzia) con base en las caracteristicas de sus nectarios florales
(Cuadro 1). Las anteras de la secciéon Sechium son generalmente libres, lo que
les confiere un estado pleisomérfico, mientras que en Frantzia, las anteras estan
totalmente fusionadas, lo que indica un caracter apomorfico; esta es
posiblemente la razén para describir estas dos secciones de Sechium. Newstrom
(1986, 1991) solo considero tres especies de Sechium (S. compositum, S. edule
y S. hintonii) y al igual que Jeffrey (1978), no incluyé a S. chinantlense dentro de

este grupo (Cuadro 1).

Newstrom decidié agrupar el resto de las especies centroamericanas en los
geéneros Polakowskia y Frantzia; estos dos géneros actualmente se encuentran
como no aceptados o sin resolver (The Plant List, 2010). En los estudios de Lira
y Chiang (1992), Lira (1996), Lira et al. (1997a), Lira et al. (1997b), Lira et al.
(1999), Liray Nee (1999), el género Sechium se dividio en las secciones Sechium
y Frantzia. En la seccion Sechium se incluyo la especie cultivada S. edule, asi
como las especies silvestres mas cercanas (S. compositum, S. chinantlense y S.
hintonii);  también se agregaron las especies centroamericanas
semidomesticadas S. tacaco y S. talamancensis, especies filogenéticamente
cercanas. El resto de las especies centroamericanas y S. mexicanum se

agruparon en la seccién Frantzia (Cuadro 1).

Lira et al. (1997b) estudiaron diez especies de Sechium y 11 de la subtribu
Siciynae usando taxonomia numérica de 62 caracteres cuantitativos vy
cualitativos, correspondientes a la palinologia y morfologia general de las plantas.
En el analisis de conglomerados, las diez especies de Sechium estan bien
diferenciadas de las demas; sin embargo, dentro del grupo Sechium, no se
observd congruencia con respecto a la clasificacion de Jeffrey (1978). Sechium
pittieri 'y S. villosum (Sechium seccidn Frantzia) estan separados por una
considerable distancia euclidiana. En el analisis de componentes principales, las
caracteristicas de las flores y frutos fueron las de mayor variacion, y el patrén de
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agrupamiento no apoya la clasificacion elaborada por Newstrom (1986) (Sechium
sensu estricto sin secciones, Polakowskia sensu lato y Frantzia estricta); asi, este
analisis logré separar las especies de Sechium en dos grupos geograficos

(México y Centroamérica).

Las poblaciones silvestres de S. edule residen principalmente en los estados de
Veracruz y Oaxaca, pero con potencial de idoneidad en Querétaro, Hidalgo,
Puebla y Guerrero en México. Newstrom (1991) afirmé que las poblaciones
silvestres de chayotes silvestres tipo | de Oaxaca eran altamente homogéneas
en sus frutos, independientemente de su forma, color verde oscuro y alta
densidad de espinas; por otro lado, nombro a las poblaciones de Veracruz como
chayotes silvestres tipo I, esto por tener rangos fenotipicos en las caracteristicas
de los frutos antes mencionados. En ambas clasificaciones, los frutos son
amargos Y fibrosos. Sin embargo, Lira et al. (1999) decidieron agruparlos como
S. edule spp. edule para chayotes cultivados y S. edule spp. sylvestris (chayotes
silvestres tipos | y Il), los cuales se catalogaron como los antepasados mas

probables del chayote.

En las tres primeras clasificaciones se utilizaron marcadores morfolégicos de
Sechium (Cuadro 1). Como se menciond anteriormente, las estructuras
morfologicas sufren cambios a través de la seleccion natural y artificial, lo que
dificulta la identificacion de las especies a través del estado de rasgos
plesiomorficos y apomaorficos (Kiuck y Wagele, 2016). Los cruces e hibridaciones
entre especies de Sechium también pueden dar lugar a problemas taxonémicos.
Sin embargo, muchas de las muestras de la subespecie silvestre tienen una alta
probabilidad de ser producto del cruzamiento con otras especies del género, lo
que ha sido ampliamente probado en los estudios de Secuencias de
Transcripcién Interna (ITS) y Secuencias de Transcripcion Externa (ETS) de
Cross et al. (2006), donde las muestras silvestres de S. edule se agrupan con S.
chinantlense, S. compositum, y particularmente, con S. hintonii. Sechium también
tiene afinidad con los géneros Sicyos, Microsechium, Sicyosperma, Parasicyosy
Sechiopsis (Figura 13).
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Cuadro 1. Clasificacion dinamica de las especies de Sechium.

Autores

Clasificacion

Jeffrey (1978)

Newstrom (1986)

Lira (1996)

Lira and Nee (1999)
Lira y Chiang (1992)
Lira et al. (1999)

Cross et al. (2006)

Sechium section Sechium
S. compositum

S. edule

S. hintonii

S. talamancense

Sechium section Frantzia
S. pittieri

S. talamancense

Sechium sensu stricto sin secciones
S. compositum

S. edule

S. hintonii

Polakowskia sensu lato
S. tacaco

S. talamancense
Frantzia sensu stricto
F. pittieri

F. panamense

F. venosum

F. villosum

Sechium section Sechium
S. compositum

S. chinantlense

S. edule

S. hintonii

S. tacaco

S. talamancense

Sechium seccion Frantzia
S. mexicanum

S. panamense

S. pittieri

S. venosum

S. villosum

Sechium sensu stricto
S. compositum

S. chinantlense

S. edule

S. hintonii

Fuente: tomado de Lira et al. (2009)
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Figura 13. Relaciones filogenéticas de la tribu Sicyoeae. La estimacion del
tiempo de divergencia para todos los taxones del TimeTree of Life (TTOL) esta
precalculada y almacenada en la base de datos de TimeTree. La linea de tiempo
evolutiva que se muestra se construyé ubicando primero las especies
consultadas o taxones superiores en el TTOL y luego cruzando el arbol hacia la
raiz, obteniendo asi la estimacion del tiempo de divergencia en cada nodo del
arbol. TimeTree se tom6 de Kumar et al. (2017) en MEGA 7.0 (Kumar et al.,
2016).
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2.4. INFERENCIAS FILOGENETICAS EN SECHIUM

El origen filogenético de Sechium tiene varias vertientes dependiendo del tipo y
analisis de los datos. Las conclusiones de Lira et al. (1997a) fueron objeto de
discusion a través de los estudios moleculares de Cross et al. (2006), al analizar
las secuencias ITS y ETS en 42 especies de la subtribu Siciynae [Rytidostylis
carthaginesis (Jacq.) Kuntze, Microsechium helleri (Peyr.) Cogn., Parasicyos
dieterleae Lira & R. Torres, tres especies de Sechiopsis, 27 poblaciones de
Sechium representadas por S. chinantlense, S. compositum, las dos subespecies
de S. edule, S. hintonii, S. mexicanum, S. pittieri, S. tacaco, S. talamancense, S.

villosum y nueve especies de Sicyos].

Los métodos heuristicos y de maxima parsimonia no demuestran que las
especies mexicanas de Sechium sean la misma especie (S. chinantlense, S.
compositum, S. edule, S. hintonii); por otro lado, S. mexicanum se agrup6 con
Sicyos, género que a su vez esta estrechamente relacionado con Sechium. Estos
datos de secuencias ITS y ETS no brindan suficiente informacion sobre la
filogenia de las especies mexicanas de Sechium, con la excepcion de las

especies centroamericanas que estan bien soportadas.

El arbol consenso de Cross et al. (2006) contiene muchas politomias, lo que
dificulta la resolucion de las relaciones filogenéticas de Sechium debido a la
probable evolucion rapida de estas especies. Sin embargo, la prueba del reloj
molecular calculada utilizando un enfoque de estimacion de verosimilitud
penalizada y datos fosiles de Sicyos, sugiere que las especies de Sechium
divergieron en el Pleistoceno, y las fluctuaciones climaticas llevaron a las

especies a aislarse y diferenciarse genéticamente entre periodos interglaciares.

Cross et al. (2006) obtuvieron 453 marcadores de Polimorfismos en la Longitud
de Fragmentos Amplificados (AFLP) para 127 individuos de S. edule spp. edule,
21 de S. edule spp. sylvestris, 20 de S. chinantlense y 10 de S. compositum. El
filograma obtenido por el método del vecino mas cercano sugiere que S. edule

spp. Sylvestris no forma un grupo monofilético, ya que la geografia de estas
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accesiones se asocia a los estados de Oaxaca y Veracruz, asi como las
respectivas formas cultivadas de chayote; por ejemplo, algunas bandas AFLP
eran exclusivas de S. chinantlense y poblaciones de S. edule spp. sylvestris de
Oaxaca, abriendo asi la posibilidad de flujo genético entre estas especies. El
analisis de la varianza molecular sugiere que solo el 7 % de la variacion ocurrid
entre especies, el 57 % entre poblaciones y el 36 % dentro de los individuos. El
elevado numero de poblaciones muestreadas puede ser responsable de la mayor

variacién entre poblaciones.

El numero de cromosomas de S. edule ha sido estudiado y reportado por varios
autores. Los resultados de cada autor difieren considerablemente. Palacios et al.
(1987) informaron n = 12 para S. edule de Veracruz; Mercado et al. (1993) n =13
para S. edule de Oaxaca; De Donato y Cequea (1994) reportaron n = 14 en seis
variedades de S. edule. Estas diferencias pueden deberse a un proceso llamado
disploidia, donde existen mutaciones meioticas que provocan translocaciones
cromosémicas sin pérdida o ganancia de genoma, aunque pueden cambiar los
numeros de cromosomas y dar lugar a eventos de especiacion a posteriori (De
Storme y Mason, 2014).

Aunque estas tres especies tienen cargas cromosoémicas diferentes, parece que
es posible la hibridacion interespecifica entre ellas. El estudio de AFLP puede
explicar parcialmente el cuestionamiento de diferentes numeros de cromosomas
en la subespecie de S. edule, como propone Lira (1999). La disploidia puede
desempenar un papel importante en los cruces interespecificos, el numero de

cromosomas Yy la estabilidad de la progenie.

Sebastian et al. (2012) estudiaron las secuencias de los genes rbcL y trnL, los
espaciadores intergénicos trnS-trnG, rpl20-rps12, psbA-trnH y la region ITS del
ADN ribosémico en 112 accesiones representativas de 87 especies de Sicyoeae,
incluidas las 11 especies de Sechium. El objetivo de este trabajo fue estudiar la
filogenia y biogeografia de las especies de Sicyos. El filograma de maxima

verosimilitud usando el modelo GTR + I, como lo muestran Sebastian et al.
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(2012), logré separar las especies de Sechium en dos grandes clados; sin
embargo, al igual que Cross et al. (2006), S. mexicanum no se agrupo en ninguno
de estos dos clados, y estd mas relacionado con las especies de Sicyos. El
estudio molecular de Sebastian et al. (2012) no concuerda con la clasificacion
taxondmica de Lira (1996), Lira y Nee (1999), Lira y Chiang (1992) y Lira et al.
(1999) (Cuadro 1), ya que S. tacaco y S. talamancense no pertenecen a la
seccion Sechium del grupo Sechium; ademas, S. mexicanum no debe agruparse

con especies centroamericanas (Sechium seccion Frantzia).

El flograma de Sebastian et al. (2012) no presentd politomias en el grupo
Sechium sensu stricto (S. compositum, S. chinantlense, S. edule y S. hintonii) y
estd bien soportado; en este caso, S. chinantlense y S. edule representan el
evento de divergencia mas reciente con un millon de afos, seguidos por S.
compositum y S. hintonii con 1.9 y 4.9 millones de afos, respectivamente. Sin
embargo, todavia se requieren pruebas mas sodlidas para asegurar que S.
compositum o S. hintonii fueron los ancestros directos o participantes en la

formacion de poblaciones silvestres de S. edule.

Las poblaciones de S. chinantlense adaptadas a condiciones tropicales se
trasladaron a condiciones de mayor altitud, como bosques de pinos y robles, que
podrian haberse originado en poblaciones aisladas en regiones montafosas de
los estados de Veracruz e Hidalgo, México, y estas barreras geograficas
ayudaron a la diferenciacion genética entre poblaciones de S. edule (Cross et al.,
2006).

Respecto al clado centroamericano, las especies divergentes mas recientes son
S. pittieri y S. villosum, con aproximadamente 500 mil afios. La especie mas
antigua dentro del clado es S. venosum, con una historia de mas de 7.4 millones
de afos, seguida de S. talamancensis y S. panamensis (Sebastian et al., 2012).
Estas tres especies mencionadas se adaptan a las bajas temperaturas en las

zonas montanosas de Costa Rica y Panama.
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Aunque el clado centroamericano apenas ha sido estudiado, sus especies tienen
caracteristicas importantes que pueden contribuir al mejoramiento genético de
las especies cultivadas (Lira, 1995), ya sea mediante cruces interespecificos o
mediante métodos sofisticados de ingenieria genética. Los datos moleculares
pueden funcionar como una herramienta en la clasificacion taxonémica de
especies. En este contexto, S. mexicanum tiene problemas para agruparse en
los dos clados de Sechium, por lo que tiene mas afinidad con especies del género
Sicyos (Cross et al., 2006, Sebastian et al., 2012). Se necesitan mas estudios y
revaloraciones para asignar y clasificar correctamente a S. mexicanum. Sin
embargo, para la fecha de la divergencia del género Sechium, se ha tomado
como referencia la especie mas antigua del género; en este caso, S. mexicanum,
que comenzod a divergir hace aproximadamente 15 millones de anos en la era
Cenozoica (Sebastian et al., 2012) (Figura 14).

En el clado mexicano, S. edule, S. compositum y S. chinantlense estan
filogenéticamente cercanas, lo que indica periodos recientes de divergencia
durante el Pleistoceno, caracterizados por periodos glaciares. Sin embargo,
también hubo periodos interglaciares, en los que los rayos del sol proporcionaron

un clima mas calido (Figura 15).
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Figura 14. Cronologia evolutiva de Sechium con tiempos de divergencia en
millones de anos. La estimacién del tiempo de divergencia para todos los taxones
del TimeTree of Life (TTOL) esta precalculada y almacenada en la base de datos
de TimeTree. La linea de tiempo evolutiva que se muestra se construy6 ubicando
primero las especies consultadas o taxones superiores en el TTOL y luego
cruzando el arbol hacia la raiz, obteniendo asi la estimacion del tiempo de
divergencia en cada nodo del arbol. TimeTree se tomo6 de Kumar et al. (2017) en
MEGA 7.0 (Kumar et al., 2016). Eras: CZ = Cenozoico, Z = Neo-Proterozoico, Y
= Meso-Proterozoico, X = Paleo-Proterozoico, W = Neoarqueano, V =
Mesoarqueano, U = Paleoarqueano, EA = Eoarqueano; Eones: Pr = Proterozoico,
A = Arcaico, HDE = Hadeon.
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Figura 15. Cronologia evolutiva de las especies mexicanas de Sechium con
tiempos de divergencia en millones de afios. Edades: SER = Serravallian, PIA =
Piacenzian, GEL = Gelasian; Epocas: PLE: Pleistoceno. Tomado de Sebastian
et al. (2012) y elaborado con la herramienta TimeTree por Kumar et al. (2017) en
MEGA 7.0 (Kumar et al., 2016).

Estas fluctuaciones térmicas pudieron haber provocado que las especies se
contrajeran y expandieran. Durante el periodo de expansion, existié flujo de
genes, introgresion e hibridacién entre especies, lo que llevd a una gran
diversificacion (lkeda et al., 2012); durante el periodo de contraccién, las
especies se aislaron y se condujeron a una especiacion peripatrica o

diversificacion in situ, que da origen a especies endémicas (Nevado et al., 2018).
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En este caso, S. chinantlense y S. compositum parecen haber experimentado
una hibridacion con poblaciones de S. edule y luego se aislaron geograficamente,
ya que generalmente se encuentran en zonas restringidas. Las colecciones de
chayote mexicano se han realizado en regiones montafosas (GISeM, 2015), las
cuales destacan por tener una riqueza fisiografica y climatica que permite la
diversificacion de especies y provocar divergencia a través de la especializacion
adaptativa, como por ejemplo la emergencia de complejos varietales de chayote
(Cadena-liiguez et al., 2007, 2008, 2011). En el clado centroamericano, S.
vilosum y S. pittieri representan el evento de divergencia mas reciente y, en

contraste, S. venosum se considera la especie mas antigua (Figura 16).

Los estudios taxondmicos de Jeffrey, Lira y Newstrom, citados en este estudio,
se basaron principalmente en las caracteristicas morfolégicas de flores, frutos,
hojas y granos de polen. La morfologia vegetal tiende a presentar una cierta
plasticidad fenotipica en funcién de la estructura de interés. Generalmente, las
diferencias entre plantas cultivadas vy silvestres radican en sus frutos, los cuales
son seleccionados por grupos humanos para satisfacer sus necesidades, donde
se pueden fijar las mismas caracteristicas a lo largo de las generaciones. A pesar
de la diferente carga cromosdmica entre especies de Sechium, los cruces intra e
interespecificos ha sido naturalmente posibles, lo que ha generado diferentes
cariotipos en las poblaciones silvestres y cultivadas de S. edule (Avendafio-
Arrazate et al., 2014).

La disploidia puede desempefiar un papel importante en el control del numero de
cromosomas, lo que permite que la progenie sea estable y fértil. EI mejoramiento
genético, la fijacion de rasgos, las selecciones natural y artificial, asi como el tipo
de muestras de diferentes zonas geograficas, provocan cambios en la
clasificacion taxonomica de Sechium. A nivel morfolégico, es muy complicado
discernir el origen de las especies o determinar algun patréon morfolégico

predominante.
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Figura 16. Cronologia evolutiva de las especies centroamericanas de Sechium
(Frantzia) con tiempos de divergencia en millones de afnos. Tomado de Sebastian
et al. (2012) y elaborado con la herramienta TimeTree por Kumar et al. (2017) en
MEGA 7.0 (Kumar et al., 2016).

En el estudio de Cross et al. (2006), se asume que las poblaciones silvestres de
S. edule se formaron por hibridacion con las especies S. compositum, S.
chinantlense y S. hintonii. Las tres especies son morfolégicamente diferentes, lo
que implicaria que las poblaciones silvestres también serian producto de la
hibridacion; otra explicaciéon es que las poblaciones de estas tres especies fueron
sometidas a seleccion artificial y evolucionaron hasta que sus frutos tuvieron

morfologias similares. Actualmente, los complejos varietales de S. edule
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descritos por Cadena-liiguez et al. (2007, 2008, 2011) puede proporcionar
respuestas sobre el origen de S. edule. Los complejos varietales con
caracteristicas de frutos color verde oscuro y presencia de espinas son los mas
cercanos a los parientes silvestres; le siguen poblaciones con frutos color verde
claro y textura lisa o con pocas espinas; mientras que los complejos varietales
con frutos amarillos son considerados los mas alejados de sus parientes
silvestres por especializacion adaptativa al ambiente, mas que por
domesticacion. Sin embargo, algunas poblaciones del grupo albus tienen
caracteristicas ancestrales, como la presencia de espinas y frutos pequenos. El
estudio de estos complejos varietales a nivel de ADN extranuclear puede
proporcionar pistas para aclarar el origen filogenético y la diversificacién de S.
edule. Los estudios moleculares aun no han aclarado completamente el origen y
la formacion de las especies mexicanas de Sechium; sin embargo, S. edule y S.
chinantlense constituyen el evento de divergencia mas reciente, aun asi, se
necesita mas informacion para determinar si S. compositum y S. hintonii
participaron en la formacion de poblaciones silvestres y cultivadas de S. edule.
Los eventos de especiacion, flujo genético y aislamiento geografico de las
especies mexicanas de Sechium probablemente ocurrieron en los periodos
interglaciares del Pleistoceno. Quizas una exploracion completa del genoma de
estas especies pueda ser una herramienta util. El clado centroamericano esta

bien respaldado con datos moleculares, pero no con datos morfolégicos.

2.5. CONCLUSIONES

Las diferencias en la clasificacién taxondmica de las especies de Sechium son
producto de la amplia variabilidad morfolégica presentes entre las muestras
estudiadas para cada especie. Esta variacion se debe a los procesos de
seleccién natural y artificial, hibridaciones espontaneas, ubicacion geografica de
las muestras recolectadas y flujo genético entre especies; ademas, la existencia
de rasgos plesiomorficos y apomorficos también provoca cambios en la
clasificacion taxonémica.
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Se requiere una revaloracion para ubicar correctamente S. mexicanum, ya que
en esta revision se encontré6 mayor afinidad con el género Sicyos. Los nuevos
estudios para Sechium requieren un enfoque integral de bases de datos para
determinar con mayor precision las relaciones filogenéticas dentro del género.
Por otro lado, las especies centroamericanas de Sechium tienen caracteristicas
importantes que pueden introducirse en especies cultivadas a través del

mejoramiento genético clasico y asistido por marcadores moleculares.
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CAPITULO IIl. RELACIONES FILOGENETICAS ENTRE
ESPECIES MEXICANAS DEL GENERO Sechium
(CUCURBITACEA)

PHYLOGENETIC RELATIONSHIPS AMONG MEXICAN SPECIES OF THE
GENUS Sechium (CUCURBITACEAE)

RESUMEN

El género Sechium incluye 11 especies altamente relacionadas con el género
Sicyos. Sechium se origind en Mesoamérica, pero solamente S. eduley S. tacaco
han sido domesticadas. Sechium edule es la especie mas aprovechada de su
género debido a su amplia diversidad morfogenética, producto de la
domesticacion y la riqueza ecogeografica de México. Se evaluaron 68 muestras
de las especies S. chinantlense, S. compositum, S. hintoniiy S. edule, y de ésta
ultima especie se incluyeron sus complejos varietales (grupos albus, nigrum 'y
virens). Se amplificaron los loci de ADN mitocondrial (Coxl//l), ADN cloroplastico
(rbcl) y la region ribosomal nuclear 1TS1-5.8S-ITS2, esto con el objetivo de
establecer relaciones filogenéticas que ayuden a comprender procesos
evolutivos, los cuales contribuiran a la taxonomia del clado mexicano de Sechium
para su aprovechamiento en programas de mejoramiento genético. Los arboles
filogenéticos obtenidos mediante Inferencia Bayesiana y Maxima Parsimonia
mostraron que S. chinantlense, S. compositum 'y S. edule forman un cluster con
alto grado de parentesco filogenético. Posiblemente S. chinantlense y S.

compositum sean poblaciones o variedades derivadas de S. edule.

Palabras clave: Evolucion, domesticacion, taxonomia, loci, clado mexicano.
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ABSTRACT

The genus Sechium includes 11 species highly related to the genus Sicyos.
Sechium is native to Mesoamerica, but only S. edule and S. tacaco have been
domesticated. Sechium edule is the most exploited species of the genus due to
its broad phenotypic variability. 68 samples from the species S. chinantlense, S.
compositum, S. hintonii and S. edule were evaluated, as well as their respective
varietal complexes (albus, nigrum and virens groups), thereby amplifying the loci
of mitochondrial DNA (Coxlll), chloroplast DNA (rbcL) and the nuclear ribosomal
ITS1-5.8S-ITS2 region. This was done with the aim of establishing phylogenetic
relationships that help to understand evolutionary processes, which, in turn, will
contribute to the taxonomy of the Mexican clade of Sechium and its exploitation
in breeding. Phylogenetic trees obtained from Bayesian Inference and the
Maximum Parsimony show that S. chinantlense, S. compositum, and S. edule
form a cluster with a high phylogenetic kinship. S. chinantlense and S.

compositum could possibly be populations or varieties derived from S. edule.

Key words: evolution, domestication, taxonomy, loci, Mexican clade.
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3.1. INTRODUCCION

La familia de las cucurbitaceas se origind en Asia (Schaefer et al., 2009). The
Plant List registra 11 especies aceptadas del género Sechium P. Brown, todas
ellas tienen una semilla por fruto, los cuales son carnosos y fibrosos. En un
comienzo, S. panamensis, S. tacaco, S. talamancensis y S. villosum fueron
descritas dentro del género Frantzia (Wunderlin, 1976), pero posteriormente se
anexaron a Sechium (Lira et al., 1999), el cual ya se ha incluido a su vez dentro
del género Sicyos, al tener alta afinidad filogenética (Sebastian et al., 2012). Lira
(1995) describid cuatro especies mexicanas acorde a su morfologia, fenologia y
ecogeografia: S. chinantlense Lira & F. Chiang, S. compositum (Donn. Sm.) C.
Jeffrey, S. edule (Jacq.) Swartz, y S. hintonii (Paul G. Wilson) C. Jeffrey. El resto
del género esta formado por S. mexicanum Lira & M. Nee, S. panamense
(Wunderlin) Lira & F. Chiang, S. pittieri (Cogn.) C. Jeffrey, S. talamancense
(Wunderlin) C. Jeffrey, S. venosum (LD Gomez) Lira & F. Chiang, S. villosum
(Wunderlin) C. Jeffrey, y S. tacaco (Pittier) C. Jeffrey.

Las especies del género Sechium estan ampliamente distribuidas en
Mesoamérica, cinco especies en México (S. edule, S. compositum, S.
chinantlense, S. hintonii y S. mexicanum) y seis en Centroamérica (S.
panamense, S. talamancensis, S. venosum, S. villosum, S. pittieri y S. tacaco)
(Wunderlin, 1976; Lira y Chiang, 1992; Lira y Nee, 1999). Sechium edule se
origind y se domesticé por primera vez en el suroeste de México (Newstrom,
1990, 1991; Cross et al., 2006); junto con S. tacaco (sinénimo: Frantzia tacaco),
son las especies mas explotadas dentro del género debido a su variabilidad
fenotipica, el cual es producto de la domesticacién (Cadena-liiguez y Arévalo-
Galarza, 2011; Monge y Loria, 2017).

El género Sechium fue descrito por P. Brown para dar cabida a la especie S.
edule (Jeffrey, 1966). El género Sechium se ha agrupado junto con los géneros
Microsechium, Parasicyos, Sechiopsis, Sicyos y Sicyosperma en la subtribu
Sicyinae (Lira et al., 1997). Los géneros Sechium y Sechiopsis comparten la
presencia de nectarios florales en la base del receptaculo (Lira et al., 1997). Los
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estudios del espaciador transcrito interno (ITS) de Cross et al. (2006) indicaron
que S. edule, S. chinantlense y S. compositum son especies genéticamente muy
similares y que el género es parafilético, las especies centroamericanas de
Sechium se agrupan en otro clado alejado de las especies mexicanas. Por lo
tanto, estos autores dividieron el género en dos géneros separados (Sechium 'y
Frantzia). Filogenéticamente estos dos géneros también estan distantes, entre
ellos, las especies de Frantzia son de distribucion restringida a Panama y Costa
Rica (Sebastian et al., 2012).

Cross et al. (2006) plantearon la hipotesis de que S. edule podria haberse
originado a partir de hibridaciones interespecificas. Varios autores han informado
el numero de cromosomas de S. edule y los resultados difieren
considerablemente. Mercado et al. (1993) reportaron n = 13 para S. edule de
Oaxaca; De Donato y Cequea (1994) informaron n = 14 en seis cultivares de S.
edule. Estas diferencias pueden deberse a un proceso conocido como disploidia,
donde la cantidad de cromosomas cambia debido a diversas mutaciones, pero
sin pérdida o ganancia de ADN, lo que puede conducir a eventos de especiacion

desde una perspectiva filogenética (De Storme y Mason, 2014).

Lira et al. (1999) sugirieron que S. edule incluye dos subespecies (S. edule subsp.
eduley S. edule subsp. sylvestre), donde la subespecie silvestre (S. edule subsp.
sylvestre) dio origen a la subespecie cultivada. Sechium edule comparte
caracteristicas morfoldégicas en flores y frutos con S. chinantlense y S.
compositum; la estructura estaminal de S. compositum es parecida a S. edule,
pero las ramificaciones de sus filamentos son mas delgadas y rectas, por otra
parte, sus frutos no tienen la hendidura apical distintiva de los frutos de S. edule,
ademas su numero cromosoémico es n = 14. Sechium chinantlense (n = 15) posee
hendidura apical al igual que S. edule, pero difieren morfologicamente en la
estructura estaminal (Lira et al., 1999) y algunos rasgos palinoloégicos como el eje
polar, forma del grano de polen y el grosor de la exina (Lira et al., 1994). Sechium
compositum tiene una mayor afinidad con S. edule (Newstrom, 1991). Sechium

hintonii parece ser la especie mas lejana del clado mexicano (Cross et al., 2006);
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en comparacion con las otras especies del género, sus inflorescencias son
colgantes y no erectas, y sus frutos son pequefos (2.5-3.5 cm de largo y 2-2.5

cm de ancho) y de color marron (Lira, 1995).

En el mejoramiento genético, es vital tener conocimiento de los parientes
silvestres de los cultivos, que puedan conferir caracteristicas agrondmicas de
interés para las especies cultivadas (Dempewolf et al., 2017). Por lo tanto, las
poblaciones silvestres de S. chinantlense y S. compositum relacionadas con S.
edule pueden albergar caracteristicas deseables que pueden usarse para
mejorar el chayote cultivado (Lira et al., 1999). Los diferentes tipos de cruces
constituyen a menudo uno de los métodos clasicos de mejora genética, cuyo éxito
dependera en gran medida de la proximidad filogenética entre especies. En S.
edule las poblaciones silvestres tienen frutos pequefios de color verde oscuro y
sabor amargo; en contraparte, las poblaciones domesticadas pueden tener frutos
mas grandes con colores desde verde claro a amarillo y con sabores de neutro a
dulce. El contraste morfoldgico entre poblaciones silvestres y domesticadas
permite realizar estudios filogenéticos que nos brinden pistas sobre su evolucién,
estas a su vez, deben complementarse con estudios moleculares de ADN de
mitocondria, cloroplasto y ribosomal (Patwardhan et al., 2014), los cuales
evolucionan de forma distinta. EI ADN mitocondrial generalmente evoluciona mas
lentamente en un tercio, en comparacién con el ADN cloroplastico, que
evoluciona un 50 % mas lento en comparacion con el ADN nuclear (Wolfe et al.,
1987).

El objetivo de este estudio fue analizar secuencias gendmicas de ADN
mitocondrial, de cloroplasto y la region nuclear ITS1-5.8S-ITS2 en 68 muestras
de cuatro especies mexicanas de Sechium, incluyendo los complejos varietales
de S. edule para establecer su relacion filogenética y comprender su evolucion y
diversificacion. Esto a su vez contribuira al conocimiento sobre el origen y
formacion de S. chinantlense y S. compositum, asi como maximizar los recursos
filogenéticos de Sechium mediante la formulacion de estrategias de conservacion

y mejoramiento.
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3.2. MATERIALES Y METODOS

3.2.1. Material genético

Se estudiaron 19 poblaciones de diferentes localidades correspondientes a S.
chinantlense, S. compositum, S. hintonii y los complejos varietales de S. edule
descritos por Cadena-lfiguez et al. (2008, 2011). El numero de individuos vari6
en cada poblacion (Cuadro 2). Se anexaron del GenBank las accesiones
DQ535843 y JN560649 del locus rbcL correspondientes a S. mexicanum y S.
hintonii. H-387-GISeM es producto de hibridacion entre S. edule amarus
sylvestris x S. edule var. virens levis 290. Ademas, “Perla negra” se obtuvo de S.
edule var. nigrum minor x S. edule var. amarus sylvestris (Cadena-liiguez et al.,

2013). Los datos de pasaporte se muestran en el Cuadro 2.

Cuadro 2. Datos de pasaporte de los materiales genéticos estudiados.

Material genético Numero de Nombres de Identificador Herbario

coleccioén colectores

S. edule var. albus 274-05 JCI, CHAA, JCI Hortorio Herbarium, Colegio de
dulcis 275-05 VMCS Posgraduados, Montecillo, Texcoco,
285-05 México.
286-05
S. edule var. albus 287-05 JCI, CHAA, JCI Hortorio Herbarium, Colegio de
levis (grande) 291-05 VMCS Posgraduados, Montecillo, Texcoco,
366-06 México.
S. edule var. albus 295-05 JCI, CHAA, JCI Hortorio Herbarium, Colegio de
levis (normal) 355-06 VMCS Posgraduados, Montecillo, Texcoco,
293-05 México.
S. edule var. albus 261-05 JCI, CHAA, JCI Hortorio Herbarium, Colegio de
minor 262-05 VMCS Posgraduados, Montecillo, Texcoco,
294-05 México.
S. edule var. albus 522-09 JCI, CHAA, JCI Hortorio Herbarium, Colegio de
spinosum 283-05 VMCS Posgraduados, Montecillo, Texcoco,
284-05 México.
522-09
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S. edule var. nigrum

conus
S. edule var. nigrum

levis

S. edule var. nigrum

maxima

S. edule var. nigrum

minor

S. edule var. nigrum

spinosum

S. edule var. nigrum

xalapensis

Sechium edule var.

Perla negra

Sechium edule H-
387-GISeM

Sechium edule var.

virens levis

Sechium edule var.

virens levis (amargo)

Sechium edule wild

331-06
348-06
351-06
378-07
392-07
467-09
263-05
319-05
372-06
375-06
391-07
396-08
397-08
327-06
354-06
357-06
358-06
359-06
370-06
371-06
379-07
631-12
631-13
631-14
387-07
387-09
543-10
550-10
551-10
552-10
546-10
547-10
548-10
549-10
273-05
303-05
360-06

JCI, CHAA,
VMCS.

JCI, CHAA,

VMCS

JCI, CHAA,
VMCS

JCI, CHAA,

VMCS

JCI, CHAA,

VMCS

JCI, CHAA,

VMCS.

JCI, CHAA,
VMCS.

JCI, CHAA,
VMCS

JCI, CHAA,
VMCS

JCI, CHAA,

VMCS

JCI, CHAA,
VMCS

JCI

JCI

JCI

JCI

JCI

JCI

JCI

JCI

JCI

JCI

JCI

Hortorio Herbarium, Colegio de
Posgraduados, Montecillo, Texcoco,
México.
Hortorio Herbarium, Colegio de
Posgraduados, Montecillo, Texcoco,
México.
Hortorio Herbarium, Colegio de
Posgraduados, Montecillo, Texcoco,
México.
Hortorio Herbarium, Colegio de
Posgraduados, Montecillo, Texcoco,
México.
Hortorio Herbarium, Colegio de
Posgraduados, Montecillo, Texcoco,
México.
Hortorio Herbarium, Colegio de
Posgraduados, Montecillo, Texcoco,
México.
Hortorio Herbarium, Colegio de
Posgraduados, Montecillo, Texcoco,
México.
Hortorio Herbarium, Colegio de
Posgraduados, Montecillo, Texcoco,
México.
Hortorio Herbarium, Colegio de
Posgraduados, Montecillo, Texcoco,
México.
Hortorio Herbarium, Colegio de

Posgraduados, Montecillo, Texcoco, México

Hortorio Herbarium, Colegio de

Posgraduados, Montecillo, Texcoco, México
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361-06

273-05

Sechium 299-05 JCI, CHAA, JCI Hortorio Herbarium, Colegio

chinantlense 385-07 VMCS Posgraduados, Montecillo, Texcoco, México
386-07
390-07

Sechium compositum 401-08 JCI, CHAA, JCI Hortorio Herbarium, Colegio
405-09 VMCS Posgraduados, Montecillo, Texcoco, México
406-09
544-10

Sechium hintonii 418-09 JCI, CHAA, JCI Hortorio Herbarium, Colegio
418-10 VMCS Posgraduados, Montecillo, Texcoco, México
418-08
418-07

JCI = Jorge Cadena-lfiiguez; CHAA = Carlos Hugo Avendafio-Arrazate; VMCS = Victor Manuel

Cisneros Solano.

3.2.2. Extraccion y calidad de ADN

Se utilizaron brotes foliares jovenes de cada individuo para realizar la extraccion
de ADN total mediante el protocolo CTAB (Doyle y Doyle, 1987). La calidad del
ADN se determind mediante electroforesis en geles de agarosa al 1.2 % con el
amortiguador Tris-Acetato-EDTA (TAE 0.5 X) (Tris-Base, acido acético y EDTA
0.5 M (pH 8.0). EI ADN se tifié en bromuro de etidio a 1 mg L' y se visualizé en
fotodocumentador Kodak Electroforesis Documentacion y Analisis (EDAS) 290
(Kodak, Ltd. Rochester, Nueva York, EE.UU.). EI ADN se cuantificé con el
espectrofotometro  GenesysTM 10 wuv (Thermo Scientific, Waltham
Massachusetts, EE. UU.). Posteriormente las muestras se diluyeron a una

concentracion de 10 ng uL" para realizar las PCR.

3.2.3. Condiciones de PCR y amplificacién de fragmentos

Se emplearon cuatro pares de iniciadores en las PCR: un par para la subunidad

[l del citocromo c oxidasa (Coxl/Il) del ADN mitocondrial (ADNmt); dos pares para

DNA de cloroplasto (ADNcp) correspondientes a ribulosa bifosfato carboxilasa de
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cadena larga (rbcL) y la regidén nuclear ITS1-5.8S-ITS2 amplificada por los
iniciadores ITS5-ITS4 (Cuadro 3). Las reacciones de PCR se realizaron en el
termociclador Techne TC-512 (Bibby Scientific, Vernon Hills, lllinois, EE. UU.). La
amplificacion se realizoé en un volumen de 25 pL: 6 yL de ADN (10 ng uL"), 2.5
ML de amortiguador (10X), 10 uL de la mezcla de dNTP’s (500 uM), 2 yL de MgCl2
(50 mM), 2 uL de cada cebador (forward y reverse) (10 pM uL") y 0.5 uL de ADN
Taq Polimerasa (5U uL") (Thermo Fisher Scientific, EE. UU.). Las condiciones
de la PCR fueron las siguientes: a) un ciclo de desnaturalizacion inicial a 94 °C
durante 3 min; b) 30 ciclos a 94 °C durante 1 min, temperatura de alineamiento
(Tm °C) en funcion de los iniciadores (Cuadro 3) durante 1 min, 72 °C durante 2

min, y ¢) un ciclo de extension final a 72 °C durante 10 min.

Cuadro 3. Caracteristicas de los pares de iniciadores y temperatura de

metilacién (TM).

Locus Iniciador Secuencia 5’-3’ Tm (°C) Referencia

Coxlll Cox3r F: CTCCCCACCAATAGATAGAG 52 Duminil et al. (2002)
Cox3f R: CCGTAGGAGGTGTGATGT 50 Duminil et al. (2002)

rbol. rbcL1f F: ATGTCACCACAAACAGAAAC 48 Olmstead et al. (1992)
rbcL724r R: TCGCATGTACCTGCAGTAGC 54 Fay et al. (1997)

ITS1- ITS4 R: TCCTCCGCTTATTGATATGC 50 White et al. (1990)

5.8S- i

oo TS5 F: GGAAGTAAAAGTCGTAACAAGG 51 White et al. (1990)

3.2.4. Electroforesis y purificacion de fragmentos

Cada fragmento de cada gen por separado (Coxlll, rbcL y la region nuclear ITS1-
5.8S-1TS2) fueron amplificados y separados de forma independiente en geles de
agarosa al 1.2 %, se obtuvo una sola banda correspondiente a cada gen a 120 V

durante una hora. Para tefiir y visualizar las bandas, se siguid el mismo
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procedimiento utilizado para corroborar la calidad del ADN. EI tamafo de las
bandas se determind con el marcador de peso molecular GeneRulerTM 1 Kb
DNA Ladder (Thermo Fisher Scientific, EE. UU.). De acuerdo con las
instrucciones del proveedor, los fragmentos de gel se purificaron utilizando el kit

de recuperacion de ADN Zymoclean (Zymo Research, EE. UU.).

3.2.5. Cuantificacion y secuenciacion

Después de purificar los productos de PCR, se cuantificaron con un
espectrofotometro NanoDropTM Lite (Thermo Scientific, Wilmington, NC, EE.
UU.) y posteriormente se enviaron a Macrogen, Maryland
(www.macrogenusa.com) para la secuenciacion de Sanger. Las secuencias

obtenidas se resguardaron en el GenBank.

3.2.6. Alineamiento y analisis estadistico

Las secuencias del GenBank de los géneros Microsechium, Sicyos, Parasicyos,
Sechiopsis, Cucumis, Citrullus y Cucurbita se consideraron como grupos
externos. También se incorporaron las secuencias del GenBank reportadas de
Sechium. Los numeros de accesién de las secuencias del GenBank de los grupos
externos y de Sechium aparecen en los dendrogramas (Figuras 18 y 19). Para
cada locus se realizaron multiples alineamientos de secuencias utilizando el
algoritmo MUSCLE del software MEGA 7.0 (Kumar et al., 2016). Se obtuvo una
secuencia consenso con el software SeaView (Gouy et al., 2010) de individuos
muestreados de cada poblacion, esto al observarse que las secuencias para el
mismo locus eran practicamente idénticas, de esta forma se consideraron para
cada material genético representativas y se enviaran al GenBank para su

resguardo (Cuadro 4).

La historia evolutiva se infirid utilizando la maxima parsimonia (MP) (Nei y Kumar,
2000). El arbol de consenso bootstrap fue inferido a partir de 1000 réplicas y se
utilizé para representar la historia evolutiva de los taxones analizados; el arbol de
MP se obtuvo utilizando el algoritmo Subtree-Pruning-and-Regrafting (SPR) con
MEGA 7.0 (Kumar et al., 2016). Se uso6 el software MrBayes versiéon 3.1.2
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(Ronquist y Huelsenbeck, 2003) para el analisis de Inferencia Bayesiana (IB)
basado en el calculo de la probabilidad posterior de un arbol. El IB se construyé
utilizando el modelo de Tiempo General Reversible con Distribucién Gamma mas
Sitios Invariantes (GTR + G + I), ya que es uno de los modelos mas complejos
en condiciones estacionarias, reversibles y homogeéneas, utilizando un parametro
diferente para modelar cada una de las sustituciones entre nucledtidos y sus
frecuencias (Nei y Kumar, 2000). Se utilizé el algoritmo Markov Chain Monte
Carlo (MCMC), el cual tiene cuatro cadenas (una cadena fria y tres calientes), las
cadenas calientes elevan la probabilidad posterior de los arboles a una potencia
entre 0 y 1, lo que favorece el salto entre los picos locales de dicha probabilidad,
durante la busqueda ocurre un intercambio de cadenas, de esta forma la cadena
de mayor probabilidad se comporta como cadena fria y las demas como
calientes; esto conlleva una busqueda exhaustiva para un conjunto de arboles
posibles. Para conocer la divergencia de las cadenas se analizaron las
desviaciones estandar promedio y las diferencias entre ellas a un valor cercano
o menor a 0.01. El analisis efectu6 100,000 generaciones con arboles

muestreados cada 100 generaciones (Ronquist y Huelsenbeck, 2003).

Cuadro 4. Origen de los materiales genéticos y numeros de accesion del
GenBank.

Numero de accession del GenBank

Material Origen Coxlll rbel ITS1-5.8S-ITS2

S. edule var. albus dulcis Zaachila, MN984661 MTO000109 MT112256
Oaxaca, Méx.

S. edule var. albus levis Zaachila, MN984662 MTO000110 MT112257

(grande) Oaxaca, Méx.

S. edule var. albus levis Zaachila, MN984663 MTO000111 MT112258

(normal) Oaxaca, Méx.

S. edule var. albus minor Huatusco, MN984664 MT000112 MT112259

(3) Veracruz, Méx.

S. edule var. albus Huatusco, - - MT112260

spinosum Veracruz, Méx.
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S. edule var. nigrum Zimatlan, MN984666 MT000114 MT112262

conus Oaxaca, Méx.

S. edule var. nigrum levis Huatusco, - MTO000115 MT112263

(4) Veracruz, Méx.

S. edule var. nigrum Huatusco, MN984667 - MT112264

maxima Veracruz, Méx.

S. edule var. nigrum Huatusco, MN984668 MT000116 MT112265

minor Veracruz, Méx.

S. edule var. nigrum Zimatlan, MN984669 MTO000117 MT112266

spinosum Oaxaca, Méx.

S. edule var. nigrum Zaachila, MN984670 MT000118 MT112267

Xalapensis Oaxaca, Méx.

S. edule var, Perla negra Huatusco, - MT000119 MT112268
Veracruz, Méx.

S. edule H-387-G1SeM Huatusco, MN984665 MT000113 MT112261
Veracruz, Méx.

S. edule var. virens levis Coscomatepec MN984673 MT000122 MT112271
, Veracruz,
Méx.

S. edule var. virens levis Huatusco, MN984676 MTO000123 MT112273

(amargo) Veracruz, Méx.

S. edule (wild) Huatusco, MN984674 - MT112272
Veracruz, Méx.

S. chinantlense Huatusco, MN984671 MTO000120 MT112269
Veracruz, Méx.

S. compositum Tapachula, MN984672 MT000121 MT112270
Chiapas, Méx.

S. hintonii Huatusco, MN984675 JN560649 MT112274

Veracruz, Méx.

3.3. RESULTADOS Y DISCUSION

Se obtuvo un total de 179 secuencias para los loci Coxlll (57), rbcL (55) e ITS1-
5.8S-ITS2 (67). Sin embargo, se generé una secuencia consenso de los
individuos por poblacion, determinado asi por un alto grado de parentesco entre
las secuencias y para poder visualizarlas en los arboles filogenéticos junto con
los grupos externos. Con excepcion de coxlll, el resto de loci tienen secuencias
conservadas en mas del 50 %; aun asi, Cox/ll mostré un mayor numero de sitios

parsimonio-informativos (32 %) (Cuadro 5).
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Cuadro 5. Resumen general de los parametros genéticos para cada locus.

Locus ALPB SC (%) SV (%) SPI (%)
CoxlIII 1223 305 (25) 544 (44) 394 (32)
rbcL 1559 909 (58) 516 (33) 175 (11)
ITS1-5.8S-ITS2 737 378 (51) 320 (43) 172 (23)

ALPB = alineamiento longitudinal en pares de bases; SC = sitios conservados; SV = sitios variables; SPI =

sitios parsimonio-informativos.

3.3.1. Analisis filogenético Coxlil

No hubo grupo externo debido a la ausencia de secuencias en el GenBank para
especies de Sechium o géneros relacionados, por lo que no se pudo enraizar el
arbol filogenético y solo se representd la relacion entre las accesiones
independientemente de su linea evolutiva. El arbol filogenético con mas del 90 %
de soporte se obtuvo mediante el método MP (Figura 17), y el arbol IB mostro
baja probabilidad posterior en sus ramas, lo cual es inconsistente con el arbol
MP. Sechium edule var. nigrum spinosum esta distante del resto de las
accesiones; sin embargo, la accesion de S. hintonii esta relacionada con la
accesion silvestre de S. edule. Los complejos varietales del grupo albus de S.
edule se encuentran en el grupo remarcado de color rojo junto con S. compositum
y S. chinantlense (Figura 17); el resto de los grupos varietales nigrum y la
accesion silvestre de S. edule estan en un segundo cluster; en este segundo
grupo estan las accesiones que tienen caracteristicas morfolégicas y quimicas
respectivas a poblaciones silvestres de chayote: frutos color verde oscuro y sabor
amargo. Por otra parte, también se encuentra S. hintonii, especie del clado

mexicano de Sechium, pero poco relacionado con S. edule.
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99— Sechium edule var. albus minor
29 LS. edule H-387-GISeM
29 L Sechium edule var. albus dulcis
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Sechium compositum
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Sechium edule var. nigrum conus

97

100 Sechium chinantlense

96

Sechium edule var. albus levis (big)

92

Sechium edule var. nigrum minor
Sechium edule (wild)
76 Sechium edule var. nigrum maxima
_|: Sechium edule var. nigrum spinosum
g8g—— Sechium edule var. virens levis
L Sechium hintonii

93

95

Figura 17. Arbol filogenético resultante de secuencias Coxl/ll. El &rbol de
consenso de arranque fue inferido a partir de 1000 réplicas y se utiliza para
representar la historia evolutiva de los taxones analizados. El porcentaje de
arboles replicados, en los que los taxones asociados se agrupan en la prueba de
arranque, se muestra junto a las ramas mostrando los 50 arboles mas
parsimoniosos (longitud = 1502); el indice de consistencia es 0.7 con un indice
de retencion de 0.6.

3.3.2. Analisis filogenético rbcL
Los géneros Sicyos y Sechiopsis estan muy cercanos entre si con Sechium, no
asi para los géneros Cucurbitay Cucumis, que se separaron considerablemente,
pero con valores bajos de booststrapping en las ramas del arbol MP (Figura 18).
En las especies de Sechium y sus complejos varietales se obtuvieron valores
superiores al 90 % de soporte en las ramas correspondientes. El arbol
filogenético de IB mostrd politomias en sus ramas (arbol no mostrado), lo que
hace dificil resolver las relaciones evolutivas en las especies mexicanas de
Sechium. Esta afirmacion también se sostiene con los trabajos moleculares de
85
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Cross et al. (2006), donde con datos moleculares ITS también se observaron
politomias. Las especies S. chinantlense, S. compositum y algunos complejos
varietales del grupo albus se agruparon cercanamente; sin embargo, S. edule

var. albus levis (grande) se agrup6 con las secuencias de Sicyos.

3.3.3. Analisis filogenético de la region ITS

Los arboles IB y MP mostraron valores de soporte superiores a 0.5 para los
grupos externos correspondientes a las especies Sicyos, Microsechium,
Parasicyos y Sechiopsis, pero no para las especies Sechium y sus complejos
varietales, obteniendo bajos valores de soporte para algunos nodos (Figura 20).
Sin embargo, la region nuclear 1TS1-5.8S-ITS2 se mantuvo parcialmente
consistente con los loci Coxlll y rbclL, es decir, las especies mexicanas de
Sechiumy los complejos varietales de S. edule forman un grupo bien diferenciado
de los grupos externos, ademas de S. chinantlense y S. compositum se
relacionaron filogenéticamente con los complejos varietales de S. edule.
Finalmente, la accesién de S. hintonii es la mas alejada del clado Sechium (Figura
19).
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Sechium edule var. nigrum xalapen:
Sechium edule var. Peria negra
Sechium edule var. nigrum conus
Sechium edule var. nigrum levis
Sechium edule var. virens levis

Sechium edule var. nigrum spinos Sechium

Sechi edule var. nigrum minor

Sechium edule H-387-GiSeM

Sechium edule var. albus minor
Sechium edule var. albus dulcis

Sechium edule var. albus levis (nor

Sechi P

Seachil

Sechi edule var. virens levis (b {

Sechil it DQ535843

Sechi 5 - 49

Sechiopsis tetraptera DQ535842 Sechiopsis
Sechiopsis trigueter JN560646

Cucurbita pepo L21938

Cucurbita digitata HQ438636
L Cucurbita cordata HQ438635 Cucurbita
Cucurbita palmata HQ438634
40 Cucurbita andreana HQ438628

Cucurbita maxima HQ438627

Sechiopsis diptera JN560644

Sicyos angulatus MK522662

Sicyos baderoa DQ535848

Sicyos hillebrandii EU436394

Sicyos sertulifer JN560690
Sicyos longisepal 76 Sicyos

Sicyos ighii JN

Sicyos davilae JN560663

Sicyos peninsularis JN560688

Sicyos g i 7

Sicyos parviflorus JN560687

Sechi edule var. albus levis (big)

Ci is zeyherii DQ535803

39 — Cucumis melo KY434428 Cucumis

L cucumis sativus 121937

C is metulifer DQ535801

Figura 18. Arbol filogenético resultante de secuencias rbcL. El arbol de consenso
de arranque inferido de 1000 réplicas se utiliza para representar la historia
evolutiva de los taxones analizados. El porcentaje de arboles replicados, en los
que los taxones asociados se agrupan en la prueba de arranque, se muestra
junto a las ramas. El analisis de la parsimonia produjo 194 arboles mas
parsimoniosos con una longitud de 1602; el indice de consistencia es de 0.75 con
un indice de retencion de 0.78.
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Sicyos angulatus DRQOJ5553

Sicyos microphylius JNS60256
Sicyos weberbauer! JNSE02ZTS
Sechium mexicanum HG201933
Slcyos serulifer JNSB026T

Sechium mexicanum JN560213
Microsechlum ruderale JNSE0196
Sicyos peninsularis JNS60264
Sechlopsis lacinlara JNSE0202
Sechiopsis trigueter JNSG0205
Sechlopsis tetraptera JNSE0204
Parasicyos dieterfeae JNSG0T198
Microsechium gonzalo-palomae JNS60184
Sicyos parviflorus JNSG0263
Parasicyos maculatus JNSE0159
Sicyos motozintlensis JNSG60258
Sechiopsis diptera JNSE0Z201
Sechium hintonii JNSE0210

Sechium edule var. albus levis (normal)
Sechiium edule var. albus spinosim
Sechium compositum

Sechium hintonii JNS60212

Sechium edule var. nigrum maxima
Sechium edule var, virens levis
Sechium edule H-387-GlSeM
Sechium hintonil

Sechium chinanilense JNSG0206
Sechium edule AB447754

Sechium edule JN56020%

Sechium egule var, virens levis (biter)
Sechium edule {wild)

Sechlum edule var. albus dulcis
Sechium edule var. nigrum minor
Sechium edule var. nigrum xalapensis
Sechium edule var. albus minor
Sechium edule AM381178

Sechium edule KFB1574

Sechium edule var. albus levis (big)
Sechium chinantlense

Sechium edule var. perla negra
Sechium edule var. nigruim conus
Sechium edule var. nigrum levis
Sechium compositum JN560208
Sechium composiium JNSG020T
Sechium edule var. nigruim spinosuim

Sechium

Figura 19. Arbol filogenético IB resultante de secuencias ITS1-5.8S-ITS2
obtenidas de 100.000 generaciones. Las probabilidades posteriores se indican
debajo de los nodos, y los valores maximos de soporte de arranque de
parsimonia aparecen encima de los nodos. El analisis de parsimonia produjo 83
arboles mas parsimoniosos con una longitud de 518; el indice de consistencia es
de 0.65 con un indice de retencion de 0.79.
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3.3.4. Relaciones filogenéticas de especies mexicanas de Sechium

La filogenia de Coxl/ll (Figura 17) muestra que los complejos varietales de S.
edule del grupo albus estan relacionados con S. chinantlense y S. compositum.
El grupo albus corresponde a chayotes distantes genéticamente del ancestro
silvestre y se consideran de divergencia reciente con caracteristicas evolutivas,
como el desarrollo de la pubescencia en tallos y hojas, lo que les permite
adaptarse a condiciones extremas de luminosidad y temperatura (Cadena-
IAiguez et al., 2008). Asimismo, el hibrido H-387-GISeM es de formacién reciente,
donde uno de sus padres es S. edule var. virens levis y el otro padre es S. edule

amarus sylvestris (no incluido en este estudio).

Sechium compositumy S. chinantlense se consideran especies diferentes de S.
edule. Sin embargo, estudios filogenéticos han indicado que estas tres especies
estan préximas entre si y evolucionaron recientemente dentro del clado mexicano
de Sechium (Cross et al., 2006; Sebastian et al., 2012). El estudio molecular con
AFLP de Cross et al. (2006) senala que S. compositum, S. chinantlensey S. edule
son distintas a nivel de especie, pero con cierto grado de parentesco, es decir,
las poblaciones de S. compositum se asemejan a las poblaciones de S. edule de
Veracruz, y las poblaciones de S. chinantlense con las poblaciones de S. edule
de Chiapas y Guerrero. EI ADN nuclear es empleado para obtener distintos
marcadores moleculares, entre ellos los AFLP, sin embargo, el ADN nuclear
evoluciona mas rapido en comparacion con el ADN extranuclear, por lo que son
poco recomendados para estudiar filogenia, aunque pueden dar ciertas
evidencias de hibridaciones. Las primeras inferencias filogenéticas de las
especies de Sechium se hicieron sobre marcadores morfolégicos, los cuales son
susceptibles a procesos como la domesticacion y los efectos ambientales, por
otra parte, es posible tener distintas perspectivas en la taxonomia de Sechium en
funcion de la region geografica de donde se analizaron los especimenes, ya que
también existe el riesgo de que algunas de ellas sean producto de hibridacion.
Los complejos varietales del grupo nigrum estan mas préoximos a las poblaciones

silvestres de S. edule, y estos complejos fueron considerados los mas cercanos
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a los parientes silvestres en cuanto a caracteristicas morfoldgicas (frutos de color
verde oscuro, pequefios, amargos y con espinas) y fitoquimicos (clorofila y
contenido de cucurbitacinas) (Cadena-lfiguez et al., 2008, 2011). Sechium
hintonii y S. edule wild estan filogenéticamente cercanos, lo que respalda los
resultados de Cross et al. (2006).

La filogenia de rbcL (Figura 18) muestra que la mayoria de las accesiones de
Sechium se agruparon en un solo grupo bien diferenciado de Sicyos 'y Sechiopsis.
Sin embargo, la accesion de S. mexicanum se agrupo con Sicyos, Sechiopsis'y
Microsechium. Cross et al. (2006) y Sebastian et al. (2012) también obtuvieron
los mismos resultados y estos ultimos concluyeron que S. mexicanum debe
agruparse en Sicyos. Sechium hintonii y S. mexicanum son los mas antiguos
dentro del clado mexicano de Sechium, con estimaciones de tiempo de
divergencia de reloj molecular para S. hintonii de 5 millones de afos, y de 15

millones de anos para S. mexicanum (Sebastian et al., 2012).

En la filogenia 1TS1-5.8S-ITS2 (Figura 19) todas las accesiones de Sechium
formaron un clado bien diferenciado de los grupos externos, a excepcion de S.
hintonii (JN560210), que comparte cierta similitud con los géneros externos.
Sechium hintonii se distribuye unicamente en Guerrero y Estado de México, sus
frutos son pequefios comparados con S. edule y carecen de hendidura apical
(Lira et al. 1999); también muestra diferencias con especies mexicanas de
Sechium con respecto a la morfologia del polen: eje polar, eje ecuatorial y largo
de espinas. En un principio fue clasificado como Microsechium hintonii Paul G.

Wilson.

En la filogenia de rbcL se muestra un clado de Sechium bien diferenciado, pero
con la inclusién de Sicyos angulatus. Ambos arboles filogenéticos (MP e IB) no
tienen buen soporte para booststrap en algunas ramas. Las discrepancias entre
estos agrupamientos se pueden deber a diferentes tasas de mutacién entre
genes, ya que el ADNmt generalmente evoluciona mas lentamente en un tercio,

en comparacion con el ADNcp, que evoluciona un 50 % mas lento en
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comparacion con el ADN nuclear. Es decir, un ADN altamente conservado a
través del tiempo o que ha sufrido pocas mutaciones, puede ayudar a hacer
inferencias filogenéticas de las especies y no se veria tan afectado por los
cambios morfolégicos que las estructuras botanicas si pudieran llegar a sufrir
(Wolfe et al., 1987). Sin embargo, tanto las tasas de mutacién en el ADN nuclear
como en el extranuclear pueden variar en funcién de los diferentes linajes de
plantas (Stengien, 2008; Yao et al., 2019).

Las especies S. mexicanum 'y S. hintonii fueron mas distantes en comparacion
con S. chinantlense, S. compositumy S. edule; sin embargo, algunas accesiones
de S. edule silvestre estudiadas con ITS muestran cierta similitud con S. hintonii,
posiblemente porque las accesiones de dichas especies fueron recolectadas en
Guerrero, México y tal vez ocurrieron cruzamientos espontaneos que expliquen
su similitud (Cross et al., 2006). Estas cuatro especies forman un clado bien
diferenciado en comparacion con todas las especies del clado centroamericano
de Sechium. Las primeras poblaciones de S. chinantlense y S. compositum
podrian haber sido diferentes en sus inicios, a pesar de la dificultad que existe
para demostrar la hibridacién natural de estas dos especies con S. edule,
Cadena-lniguez et al., (2013) han realizado hibridaciones artificiales, obteniendo

asi nuevas variantes fenotipicas.

Los numeros de cromosomas de S. compositum, S. chinantlense y S. edule
varian considerablemente; n = 14 para S. compositum, n = 15 para S.
chinantlense (Lira, 1999), y existen reportes de n = 13 y 14 para S. edule, que
dependen de la zona geografica de las muestras recolectadas (Mercado et al.,
1993; De Donato y Cequea, 1994). Aunque estas condiciones pueden ser una
barrera para la deriva genética y la reproduccion entre estas especies, en la
disploidia, el reordenamiento del ADN debido a irregularidades en la division
meidtica puede alterar el numero de cromosomas, conservando asi la misma
carga genética (De Storme y Mason, 2014). Esto asegurara de alguna manera el
éxito de la hibridacién, dando como resultado genotipos estables y mejorados

(Cadena-liiiguez et al., 2013).
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3.4. CONCLUSIONES

Los complejos varietales de S. edule se han diversificado a lo largo del tiempo a
través de los efectos de la especializacion adaptativa, asi como de los procesos
de seleccion natural y artificial. Los complejos varietales del grupo nigrum son los
mas antiguos y cercanos a un ancestro silvestre; sin embargo, debido a las
multiples variantes fenotipicas que existen en el estado de Veracruz, México, es
necesario evaluar aun mas poblaciones e individuos que ayuden a comprender
la historia evolutiva de las poblaciones silvestres de S. edule. Mientras tanto, los
complejos varietales del grupo albus son los mas recientes en términos
evolutivos. Las especies S. chinantlense, S. compositum, S. hintonii y S. edule
formaron un grupo dentro del clado mexicano de Sechium. Las poblaciones de
S. edule y sus complejos varietales podrian haberse originado o participado en
la formacion de S. chinantlense y S. compositum, y estas a su vez podrian
incluirse como variantes de S. edule. La afinidad filogenética detectada entre
estas tres especies (S. chinantlense, S. compositum y S. edule) sugiere la

posibilidad de realizar mejoramiento genético entre ellas.
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CAPITULO IV. MODELOS DE DISTRIBUCION POTENCIAL DE
Sechium tacaco (PITTIER) C. JEFFREY EN COSTA RICA

POTENTIAL DISTRIBUTION MODELS OF Sechium tacaco (PITTIER) C.
JEFFREY IN COSTA RICA

RESUMEN
Sechium tacaco (Pittier) C. Jeffrey es una cucurbitacea endémica a las regiones
montafiosas de Costa Rica. El objetivo de este estudio fue determinar la
distribucion actual y potencial de S. tacaco en Costa Rica con siete modelos de
aprendizaje automatico, con la finalidad de optimizar el manejo de los recursos
fitogenéticos de S. tacaco, encaminado a la identificacion de patrones de
distribucion geografica y posibles adaptaciones climaticas que permitan tener
perspectivas sobre su conservacion y mejoramiento genético. Se emplearon 21
puntos de ocurrencia junto con 19 variables bioclimaticas y la variable altitud para
evaluar siete modelos de aprendizaje automatico y un ensamble de estos. Se
utilizaron librerias de cédigo abierto ejecutadas en Rstudio. Los modelos de
distribucion se infirieron por las variables bio1, bio2, bio3, bio4, bio12, bio13,
bio14, bio18 y bio19. El modelo aditivo generalizado obtuvo los valores de SUC
(0.96) y TSS (0.90) mas elevados, sin embargo, los siete modelos probados y el
ensamble mostraron rendimiento adecuados (AUC > 0.5 y TSS > 0.4). Las
variables bioclimaticas relacionadas a la temperatura fueron las de mayor
contribucion a los modelos y las principales limitantes en la distribucién de S.
tacaco. Las zonas con alta idoneidad para la distribucion potencial de S. tacaco
se encuentran en los valles centrales de Costa Rica, cubriendo regiones de las
provincias de Alajuela, Cartago, San José y Puntarenas. Estas pueden ser

fuentes de germoplasma para estudios futuros de conservacion y mejoramiento.

Palabras clave: Aprendizaje automatico, germoplasma, conservacion,

mejoramiento.
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ABSTRACT

To determine the current and potential distribution of S. tacaco in Costa Rica with
seven machine learning models, to optimize the management of phytogenic
resources of S. tacaco, aimed at identifying patterns of geographic distribution
and possible climatic adaptations that allow to have perspectives on their
conservation and breeding. Twenty-one occurrence records together with 19
bioclimatic variables and the altitude variable were used to evaluate seven
machine learning models and an assembly of them. Open-source libraries
executed in Rstudio were used. The distribution models were inferred by the
variables bio1, bio2, bio3, bio4, bio12, bio13, bio14, bio18 and bio19. The GAM
model obtained the highest AUC (0.96) and TSS (0.9) values, however, the seven
evaluated models and the assembly showed adequate performance (AUC> 0.5
and TSS> 0.4). The bioclimatic variables related to temperature turned out to be
the ones with the greatest contribution to the models and the main limitations in
the distribution of S. tacaco. A greater number of occurrence records may be
required to evaluate distribution models. The areas with high suitability for the
potential distribution of S. tacaco are found in the central valleys of Costa Rica,
covering regions of the provinces of Alajuela, Cartago, San José and Puntarenas.

These can be sources of germplasm for future conservation and breeding studies.

Key words: Machine learning, germplasm, conservation, breeding.
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4.1. INTRODUCCION

Sechium tacaco (Pittier) C. Jeffrey es una especie endémica a las regiones
montanosas de Costa Rica, donde localmente es conocida como “tacaco”
(Wunderlin, 1976). En este pais también se distribuye su posible ancestro
silvestre, S. talamancensis (Wunderlin) C. Jeffrey. Los frutos del tacaco son
representativos de la cultura y gastronomia costarricense. Mediante seleccion se
ha logrado una gran variacion fenotipica de los frutos del tacaco, en funcion de
su peso, ancho, grosor, numero de espinas y suturas longitudinales (Monge y
Loria, 2017). Generalmente, las plantaciones de tacaco se encuentran en rangos
altitudinales de 500-1700 msnm (Wunderlin, 1976; Monge y Loria, 2017) e
inclusive puede llegar hasta los 2000 msnm (Lira, 1995). Sechium tacaco es una
especie poco representada en los bancos de germoplasma y con problemas de
erosién genética, debido al desconocimiento del cultivo, perturbacion de su

habitat y por la introduccion de cultivos (Lira, 1995).

Los modelos de distribucién de especies (MDE) son herramientas que se apoyan
en sistemas de informacion geografica (SIG) y datos de presencias reales para
predecir zonas de idoneidad para las especies, esto en funciébn de sus
caracteristicas ambientales (Mateo et al., 2011). En forma general, la
metodologia empleada por los MDE consiste en compilar ubicaciones
geograficas de la especie de interés; posteriormente se obtienen datos
espaciales de variables edafoclimaticas acordes a los puntos de ocurrencia de la
especie. Los datos espaciales obtenidos son procesados mediante técnicas
estadisticas que pueden predecir zonas idéneas para la distribucion de las
especies (Hijmans y Elith, 2013). Los MDE pueden clasificarse en métodos
descriptivos, tales como Bioclim, Dominio, distancia de Mahalanobis y Anuclim,
gue solo necesitan datos de presencia para poder ser modelados (Mateo et al.,
2011). Existen también técnicas discriminantes como los modelos lineales
generalizados con sus respectivas variantes, por ejemplo, el modelo aditivo
generalizado y el modelo potenciado generalizado. Dentro de este grupo también

se encuentran los métodos de aprendizaje automatizado como arboles
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aleatorios, maxima entropia y maquinas de vectores de soporte, los cuales son
empleados para computar regresiones numéricas para tareas de prediccion. Las
técnicas discriminantes basadas en aprendizaje automatico son muy flexibles en
términos de calculos computacionales, pueden procesar gran cantidad de
informacion y sus resultados suelen ser mas consistentes en comparacion con
las técnicas descriptivas (Mateo et al., 2011; Hijmans y Elith, 2013; Schmitt et al.,
2017). El modelo de maxima entropia (Maxent) es el mas aplicado en modelos
de distribucion de especies debido a una interfaz sencilla en su programacion y
por arrojar resultados adecuados (Phillips et al.,, 2006). Sin embargo, es
conveniente optimizar la configuracién de Maxent para obtener el mejor modelo
(Muscarella et al., 2014), y, sobre todo, compararlo con otros algoritmos para

tener perspectivas multiples sobre la especie en cuestion.

Los MDE pueden tener diversas aplicaciones en la agricultura. Por ejemplo,
tienen utilidad para determinar los efectos del cambio climatico sobre la
distribucion de las especies (Beck, 2012); monitorear la presencia de plagas,
especies invasoras (Lantschner et al., 2018) y agentes polinizadores (Polce et
al., 2013), asi como para detectar endemismos vegetales, habitats amenazados,
patrones de diversidad y estudios de conservacion, solo por mencionar algunos
ejemplos (Mateo et al.,, 2011). Todas estas aplicaciones son utiles para la
formulacién de estrategias que pretendan maximizar los recursos fitogenéticos,
ya sea para mitigar los dafios ocasionados por otras especies y para priorizar

areas vulnerables y ricas en germoplasma (Flores-Tolentino et al., 2019).

Respecto al género Sechium, existen pocos estudios sobre modelos de
distribucion de especies. Sechium edule y S. tacaco son las Unicas especies
cultivadas de su género. Gonzalez-Santos et al. (2017) pronosticaron con el
modelo de Maxent que para el afio 2050 algunos complejos varietales de S. edule
podrian perder mas de la mitad de su distribucion actual, lo cual es un panorama
alarmante debido a que también en las zonas de alto riesgo existen poblaciones
silvestres de S. edule que son importantes para conocer los procesos

filogenéticos de las especies mexicanas de Sechium. Por otra parte, los estudios
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de S. tacaco estan limitados a su morfologia (Monge and Loria, 2017) y su

filogenia (Sebastian et al., 2012).

El objetivo de este estudio fue determinar la distribucién actual y potencial de S.
tacaco en Costa Rica con siete modelos de aprendizaje automatico, con la
finalidad de optimizar el manejo de los recursos fitogenéticos de esta especie,
encaminado a la identificacion de patrones de distribucidn geografica y posibles
adaptaciones climaticas que permitan tener perspectivas sobre su conservacion

y mejoramiento genético.

4.2. MATERIALES Y METODOS

4.2.1. Datos de ocurrencia e informacién ambiental

Se obtuvieron 21 puntos de ocurrencia (latitud y longitud) de S. tacaco de las
bases de datos de Global Biodiversity Information Facility (GBIF,
https://www.gbif.org/) y Monge y Loria (2017). Se verificé que los puntos de

ocurrencia no fueran atipicos y repetidos. Se emplearon las 19 variables
bioclimaticas de WorldClim versiéon 2.1 del periodo 1970-2000) (Cuadro 6) con
resolucién espacial ~ 1 km? (Fick and Hijmans, 2017). Se ariadieron los modelos
raster con resolucion espacial ~ 1 km? para datos de elevacion en metros (Fick
and Hijmans, 2017); clasificacién climatica de Koéppen-Geiger (Beck et al., 2018)
y tipos de suelo de Harmonized World Soil Database version 1.2 (Fischer et al.,
2008). Los valores raster para las 22 capas se obtuvieron con Point Sampling
Tool de QGIS version 3.16.2 (QGIS Development Team, 2020).
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Cuadro 6. Lista de variables utilizadas para el desarrollo de modelos de
distribucion de S. tacaco en Costa Rica.

Variable Descripcién Unidad
Bio1* Temperatura media anual °C
Bio2* Rango medio diurno °C
Bio3* Isotermalidad °C
Bio4* Estacionalidad de la temperatura °C
Bio5 Temperatura maxima del mes mas calido °C
Bio6 Temperatura minima del mes mas frio °C
Bio7 Rango anual de temperatura °C
Bio8 Temperatura media del trimestre mas lluvioso °C
Bio9 Temperatura media del trimestre mas seco °C
Bio10 Temperatura media del trimestre mas calido °C
Bio11 Temperatura media del trimestre mas frio °C
Bio12* Precipitacion anual mm
Bio13* Precipitacion del mes mas lluvioso mm
Bio14* Precipitacion del mes mas seco mm
Bio15 Estacionalidad de la precipitacion mm
Bio16 Precipitacion del trimestre mas lluvioso mm
Bio17 Precipitacion del trimestre mas seco mm
Bio18* Precipitacion del trimestre mas calido mm
Bio19* Precipitacion del trimestre mas frio mm
Elevacion Modelo de elevacion digital msnm

* Variables seleccionadas en los modelos de distribucién de S. tacaco en Costa Rica.

102



4.2.2. Modelos de distribucién

Todos los paquetes mencionados en el escrito se ejecutaron en Rstudio (R Core
Team, 2020). Para los datos raster de las 20 variables ambientales (19 variables
de WorldClim y la variable elevacion) se calcul6 la correlacién de Pearson y se
eliminaron aquellas variables con correlaciones = 0.8, esto para prevenir
colinealidad y evitar la afectacion de los modelos (Feng et al., 2019). Las
variables de tipos de clima y suelo se usaron como informacion descriptiva y se
omitieron en las predicciones de los modelos de distribucion. En el caso del clima,
este se relaciona con algunas variables como la precipitacion media (bio12) y
temperatura media anual (bio1). En el caso del suelo, se carece de informacion
referente a su calidad, sin embargo, con la exclusion de estas variables se
pueden tener rendimientos sélidos en los modelos de distribucion (Evans et al.,
2010).

Se emplearon técnicas de aprendizaje automatico ampliamente usadas segun la
literatura debido a su alto rendimiento y resultados 6ptimos (Mateo et al., 2011),
incluyéndose asi los siguientes algoritmos: Modelo Lineal Generalizado (MLG),
Modelo Aditivo Generalizado (MAG), Modelo de Regresion Potenciado
Generalizado (GBM), Analisis de Arboles de Clasificacién (AAC), Maxent,
Bosque aleatorio (RF) y Maquinas de vectores de soporte (MVS). Para la
ejecucion de estos siete modelos se emple6 el paquete SSDM (Schmitt et al.,
2017) con su configuracion predeterminada y las dependencias gam (Wood,
2017), stats (R Core Team, 2020), maxent (Hijmans et al., 2017), rpart (Therneau
y Atkinson, 2019), gbm (Greenwell et al., 2020), randomForest (Liaw y Wiener,
2002) y e1071 (Meyer et al., 2019). Sin embargo, para optimizar el modelo
Maxent, se empled el paquete ENMeval (Muscarella et al., 2014) con la siguiente
configuracion: se desactivaron las funciones de umbral y bisagra para evitar el
sobreajuste de las curvas de la respuesta; también se desactivaron las funciones
cuadraticas y de producto y el multiplicador de regularizacion fue de 1.25 con una
funcioén lineal. La evaluacion de los modelos se cuantificdé con el AUC, donde

valores > 0.5 indican modelos adecuados. Sin embargo, para eliminar el sesgo
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de clasificacién espacial estudiado por Lobo et al. (2007), se realizé un muestreo
de distancia puntual, es decir, se calculé la diferencia de distancias para
presencias y ausencias en los datos de entrenamiento (75 %) y prueba (25 %)
(Hijmans y Elith, 2013). Para verificar el rendimiento de los modelos se calcularon
los estadisticos kappa y TSS. Kappa cuantifica la proporcién de puntos predichos
correctamente después de eliminar la probabilidad de coincidencia aleatoria, su
valor oscila entre -1 y 1; valores cercanos a 1 indican rendimiento excelente del
modelo y valores cercanos a -1 pobre rendimiento. Para corregir la dependencia
de la prevalencia de kappa, se calculd el TSS ((Especificidad + Sensibilidad) -1),
el cual optimiza y corrige los problemas de kappa. Los criterios de rendimiento de

la TSS son los mismos que kappa (Allouche et al., 2006).

Adicionalmente se efectuo la prueba de Jacknife para observar la contribucion de
cada variable ambiental a los modelos de distribucion, que junto con los
estadisticos AUC, kappa, TSS, sensibilidad, especificidad, proporcion de
predicciones correctas (PPC) y un ensamble de los siete algoritmos se calcularon
con el mismo paquete SSDM (Schmitt et al., 2017). Todos estos valores se
promediaron de los resultados para los datos de prueba y entrenamiento. Los
formatos raster producto de los siete modelos y el ensamble se exportaron con
el paquete raster (Hijmans, 2020) a QGIS Development Team versién 3.16.2
(2020).

4.3. RESULTADOS Y DISCUSION

En los puntos de ocurrencia de S. tacaco se encontraron cinco tipos de climas:
Am (tropical monzodnico, 38.1 %), Af (tropical ecuatorial, 23.8 %), Aw (tropical de
sabana, 19 %), Cwb (invierno templado y seco, verano calido, 14.3 %) y Cfb
(templado, sin estacion seca y verano calido 4.76 %). Los tipos de suelo hallados
fueron andosol (38.1 %), cambisol (33.3 %) y alisol (28.6 %). Las variables
bioclimaticas para evaluar los modelos de distribucién fueron bio1, bio2, bio3,
bio4, bio12, bio13, bio14, bio18 y bio19, las cuales resultaron del analisis de
correlacion. Las variables relacionadas a la temperatura mostraron muy poca
variacion, por ejemplo, bio1 obtuvo un rango de 17.65-21.3 °C, obteniéndose un
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promedio de ~ 20 °C. Para las variables relacionadas a la precipitacion se

obtuvieron rangos mas amplios, por ejemplo, para bio12 hubo registros con rango

de 2200—-4000 mm de precipitacion.

El MAG obtuvo el AUC (0.96) y TSS (0.90) mas elevados. De forma general el
AUC para los siete algoritmos fue > 0.8, indicando asi modelos adecuados. Por

otra parte, el TSS estuvo dentro del rango de rendimiento 6ptimo de los modelos
0.4 > TSS < 0.7 (Allouche et al., 2006). EI ensamble de los siete modelos fue
adecuado en términos de AUC, kappa y TSS. La PPC obtuvo valores > 0.8 y fue

considerada como aceptable (Cuadro 7).

Cuadro 7. Parametros estadisticos para los modelos de distribucion de S. tacaco
en Costa Rica.

Modelo AUC PPC Sensibilidad Especificidad kappa TSS
MLG 0.89 0.88 0.91 0.88 0.22 0.79
MAG 0.96 0.93 0.98 0.92 0.37 0.90
GBM 0.83 0.81 0.83 0.83 0.66 0.66
ACC 0.83 0.83 0.91 0.75 0.66 0.57
RF 0.85 0.83 0.83 0.83 0.66 0.66
Maxent 0.92 0.88 0.83 0.88 0.023 0.71
MVS 0.91 0.92 0.91 0.91 0.83 0.82
Ensamble 0.83 0.83 0.83 0.84 0.42 0.67

Respecto a la prueba Jacknife, las variables con mayor contribucién en los

modelos fueron bio1, bio2, bio3 y bio14. En el ensamble de los siete modelos la

variable con mayor contribucion fue bio1. El modelo AAC asigné la misma

contribucién para todas las variables predictoras (Cuadro 8).
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Cuadro 8. Contribucién (%) de las variables ambientales a los modelos de

distribucion de S. tacaco en Costa Rica.

Modelo Bio1 Bio2 Bio3 Bio4 Bio12 Bio13 Bio14 Bio18 Bio19
MLG 0.22 4.01 8.01 0.1 6.54 1236 4.76 37.99  26.07
MAG 2392 0.29 40.19 148 1.68 4.47 1.24 1.65 11.73
GBM 26.63 3042 2.11 18.04 1.66 0.64 0.21 1.05 18.85
AAC 7171 7111 1111 111t 111t 111t 1111t 1111 1111
RF 53.74 7.85 6.61 7.9 3.25 5.03 6.85 1.99 6.74
Maxent 16.8 8.4 43.7 3.5 1.6 1.5 0.3 16 8.3
MVS 2452 3.78 2.79 11.83 2.17 6.87 30.68 13.06 4.24
Ensamble 27.48 10.01 1054 10.10 6.07 8.57 4.72 1041  12.04

Los modelos MLG y MAG mostraron grandes extensiones territoriales para una
idoneidad de 0.25 (Figura 20). EI GBM indic6 idoneidad con probabilidad de 1

para los Valles Centrales de Costa Rica, peculiarmente el modelo ACC mostro la

maxima idoneidad en un eje longitudinal de territorio costarricense que cubre

parte de las provincias Alajuela, San José, Cartago y Puntarenas.
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Figura 20. Modelos de distribucion para S. tacaco en Costa Rica. A. MLG. B.
MAG. C. GBM. D. ACC.

Los modelos de RF, Maxent y MVS mostraron idoneidad de 1 en regiones muy
parecidas (Figura 21 A-C), sin embargo, RF tuvo mayor extension territorial en
Valles Centrales y en el Pacifico Sur donde se ubica la cordillera de Talamanca.
El ensamble de los siete modelos (Figura 21D) presenté una proyeccién

cartografica muy parecida a la de Maxent.
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Figura 21. Modelos de distribucion de S. tacaco en Costa Rica. Técnicas
basadas en aprendizaje automatico, A. RF, B. Maxent, C. MVS y D. Ensamble
de los siete modelos.

El 80 % del territorio costarricense tiene un clima tipo A, razén por la cual no se
esperaria que el tipo de clima sea una condicional para determinar la distribucion
de S. tacaco, considerando también que el clima esta fuertemente relacionado

con las variables bioclimaticas bio1 y bio12.

Los valores de AUC para entrenamiento y prueba (0.97 y 0.93) determinaron un
buen modelamiento en la distribucion de S. tacaco, valores muy cercanos a 1
suelen ser indicativos de la distribucion restringida de las especies (Phillips et al.,
2006), tal y como lo es S. tacaco. Lira et al. (2018) encontraron valores AUC
superiores a 0.95 en poblaciones silvestres de S. edule, las cuales Uunicamente
se distribuyen en los estados de Oaxaca y Veracruz, México. Generalmente las
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especies endémicas suelen tener bajos niveles de diversidad genética debido a
los reducidos tamafios de sus poblaciones, sin embargo, es necesario evaluarlas
con marcadores moleculares, ya que en algunos casos se ha encontrado que
dichas especies pueden tener niveles moderados o altos de diversidad genética
(Forrest et al., 2017).

La temperatura media anual (bio1) juega un papel importante en la distribucion
de S. tacaco, si bien es una especie semi-cultivada, debido a la escasa
investigacion agronomica en S. tacaco es dificil determinar los requerimientos
optimos de temperatura y riego del cultivo. Las Figuras 20y 21, en concordancia
con Monge y Loria (2017), muestran una posible tendencia de que S. tacaco
pueda introducirse o distribuirse en Panama, sobre todo con los modelos ACC,
RF, Maxent y MVS. Esto constituye un aspecto importante para investigar la

respuesta agrondémica de S. tacaco en otras condiciones edafoclimaticas.

Los suelos andosol y cambisol que predominan en 2/3 partes de los puntos de
ocurrencia, se caracterizan por ser de origen volcanico y tener alta capacidad de
intercambio cationico, la cual se correlaciona positivamente con la cantidad de

materia organica (Dai et al., 2018).

Las especies del género Sechium se caracterizan por tener semilla recalcitrante
(Lira, 1995), lo que es una limitante para su conservacion en bancos de
germoplasma ex situ, ya que las semillas no soportan las condiciones de
temperatura y humedad y pierden su viabilidad. La forma éptima de conservar

este tipo de especies es en su habitat natural (bancos de germoplasma in situ).

Si bien los modelos de distribucion son predicciones de la idoneidad de las
especies, nos brindan informacion relevante sobre las regiones geograficas que
contienen germoplasma de interés, lo cual sin duda es importante para estudios

de conservacion y mejoramiento.
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4.4. CONCLUSIONES

El MAG resulto tener los mejores indices de AUC y TSS, sin embargo, los siete
modelos y el ensamble mostraron rendimiento adecuado. Las variables
bioclimaticas relacionadas a la temperatura resultaron ser las de mayor
contribucion a los modelos y las principales limitantes en la distribucion de S.
tacaco, que, al ser una especie de distribucién restringida, requiere condiciones
climaticas muy especificas. Las zonas con alta idoneidad se encuentran en los
valles centrales de Costa Rica, cubriendo regiones de las provincias de Alajuela,
Cartago, San José y Puntarenas, mismas que pueden ser fuentes de

germoplasma para estudios futuros de conservacion y mejoramiento.
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CAPITULO V. MODELOS DE DISTRIBUCION POTENCIAL DE
Sechium edule (CUCURBITACEAE) EN MEXICO

POTENTIAL DISTRIBUTION MODELS OF Sechium edule
(CUCURBITACEAE) IN MEXICO

RESUMEN
México es el centro de origen del chayote (Sechium edule (Jacq.) Sw), una planta
importante en la alimentacion humana y en la farmacéutica. El objetivo de este
estudio fue determinar la distribucion actual y potencial de S. edule en México
utilizando siete modelos de distribucién de especies, con el fin de gestionar
eficientemente los recursos de S. edule y ayudar a su conservacion y
mejoramiento mediante la identificacion de patrones de distribucion geografica.
Se utilizaron 162 puntos de ocurrencia de la GBIF y nueve capas en formato
raster para evaluar algoritmos de modelos de distribucion (Bioclim, Domain,
Mahalanobis, MLG, Maxent, Bosque Aleatorio y MVS). Para evaluar la
confiabilidad y el rendimiento de los modelos se utilizaron los estadisticos AUC y
TSS. Los tipos de clima predominantes fueron Cwb (33.3 %) y Aw (17.9 %); los
tipos de suelo predominantes fueron leptosol (33.3 %) y phaozem (16.7 %). Los
siete modelos mostraron areas de alta idoneidad (> 0.75) para los estados de
Chiapas, Guerrero, Oaxaca, Veracruz, Tabasco, Puebla e Hidalgo. Los valores
de AUC para los siete modelos fueron > 0.8 y su rendimiento fue adecuado (0.4
>TSS < 0.7). Se encontré que MLG fue el mejor modelo medido por AUC-TSS,
sin embargo, los siete modelos fueron adecuados para explicar la distribucion de
S. edule en México. La adaptabilidad climatica de S. edule también le permite

distribuirse hacia la Peninsula de Yucatan, occidente y norte de México.

Palabras clave: modelos de distribucion, conservacion, mejoramiento genético,
Sechium edule, AUC, TSS.
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ABSTRACT

Mexico is the native country of the chayote (Sechium edule (Jacq.) Sw), an
important plant in human food and pharmaceuticals. The aim of this study was to
determine the current and potential distribution of S. edule in Mexico using seven
species distribution models, in order to efficiently manage the resources of S.
edule and aid its conservation and breeding, identify geographical distribution
patterns. 162 occurrence records from the GBIF and nine environmental images
in raster format were used to evaluate algorithms of the distribution models
(Bioclim, Domain, Mahalanobis, GLM, Maxent, Random Forest and SVM). To
evaluate the reliability and performance of the models, the AUC and TSS statistics
were used. The predominant climate types were Cwb (33.3%) and Aw (17.9%);
the predominant soil types were leptosol (33.3%) and phaozem (16.7%). The
seven models showed areas of high suitability (> 0.75) for the states of Chiapas,
Guerrero, Oaxaca, Veracruz, Tabasco, Puebla, and Hidalgo. The AUC values for
the seven models were > 0.8 and their performance was adequate (0.4 > TSS <
0.7). GLM was found to be the best model as measured by AUC-TSS, however,
all seven models were adequate to explain the distribution of S. edule in Mexico.
The climatic adaptability of S. edule also allows it to be distributed towards the

Yucatan Peninsula, western and northern Mexico.

Keywords: Distribution models, conservation, breeding, Sechium edule, AUC,
TSS.
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5.1. INTRODUCCION

El chayote [Sechium edule (Jacq.) Swartz] es una especie originaria de las
regiones montanosas de México. Actualmente se encuentra en estado silvestre
en los estados de Veracruz, Guerreo y Oaxaca (Lira et al., 1999), donde también
se practica su cultivo, y en menor medida en el occidente y centro de México.
Debido a que las poblaciones silvestres de chayote y las especies estrechamente
relacionadas como S. compositum y S. chinantlense solo se han encontrado en
este pais, México es considerado el centro de origen de S. edule (Newstrom,
1990; Lira, 1995; Cross et al., 2006). Las poblaciones cultivadas y silvestres de
chayote en México muestran gran variabilidad fenotipica y fitoquimica en las
caracteristicas de los frutos, hojas y flores (Cadena-lhiguez et al., 2008, 2011).
México ocupa el primer lugar en el mundo en produccion y exportacion de
chayote. México produce alrededor de 2972 h con un rendimiento promedio de
66 t h'', aportando el estado de Veracruz mas del 90 % de la produccion
(SIACON, 2020). El fruto del chayote se utiliza en la gastronomia nacional y sus
extractos alcohdlicos se estan estudiando como potencial para el tratamiento de
diversos tipos de cancer (Cadena-lfiguez et al., 2013; Aguifiiga-Sanchez et al.,
2015, 2017; Salazar- Aguilar et al., 2017).

La distribucidn de una especie esta en funcién de las condiciones ecoldgicas
donde se desarrolla y se reproduce. Los modelos de distribucion de especies
(MDE) se basan en procedimientos estadisticos y sistemas de informacion
geografica. Usando datos de presencia-ausencia, estos modelos permiten la
inferencia de sitios adecuados con caracteristicas ambientales Optimas para la
especie. Los distintos algoritmos para su calculo se agrupan en técnicas
descriptivas, discriminatorias y mixtas (Mateo et al., 2011). Las técnicas
descriptivas como Bioclim incluyen métodos envolventes para caracterizar los
sitios que se encuentran dentro del espacio ambiental ocupado por la especie en
cuestiéon. En este grupo también existen algoritmos basados en distancias
(Domain y Mahalanobis) que evaluan sitios en términos de similitud ambiental

con datos de presencias (Elith et al., 2006). Las técnicas discriminantes como el
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modelo lineal generalizado (MLG) requieren datos de presencia-ausencia y
tienen la capacidad de modelar relaciones ecoldgicas realistas. Dentro de estas
técnicas se encuentran las que utilizan el aprendizaje automatico, como la
maxima entropia (Maxent), el bosque aleatorio y las maquinas de vectores de
soporte (MVS). Estos son ampliamente utilizados debido a su capacidad para
procesar grandes cantidades de informacién y construir grupos para su
clasificacion, o para generar regresiones numéricas para tareas de prediccion
(Gobeyn et al., 2019). También existen modelos geograficos nulos como
distancia geografica, cascos convexos, circulos y presencia-ausencia que utilizan
la ubicacién geografica de las presencias, pero no se basan en variables
predictivas y no son de uso comun ya que su desempefio y confiabilidad aun no
se han evaluado (Hijmans y Elith, 2013). El modelo de Maxent se usa con mas
frecuencia debido a que su calculo computacional es rapido y facil (Phillips et al.,
2006; Zhang et al., 2019), sin embargo, es necesario evaluar mas modelos para

obtener una vision mas completa.

Los MDE tienen varias aplicaciones en la agricultura. En especies cultivadas
como Zea mays y Panicum virgatum, utilizadas como biocombustibles en los
EUA, se han utilizado los modelos Maxent y MVS para estimar la idoneidad de
las regiones geograficas en las que estas especies pueden prosperar (Evans et
al., 2010). La informacion de los MDE también puede proporcionar referencias
filogeograficas e inferir eventos histéricos que intentan explicar el origen y la
estructura genética de las poblaciones (Carstens y Richards, 2007), aunque esto
también debe corroborarse con datos moleculares. Los MDE se utilizan para
monitorear la disponibilidad de insectos polinizadores, asi como para proponer
estrategias para hacer frente a cualquier cambio adverso en el medio ambiente
que los afecte (Polce et al., 2013). También es posible predecir la idoneidad de
especies nocivas (malezas e insectos), pronosticar su ubicacion, distribucién y
formular estrategias para mitigar el dafio socioeconomico en areas vulnerables a
la invasion (Lantschner et al., 2018; Manzoor et al., 2018). Otras aplicaciones a

destacar son la evaluacion de riqueza de especies, endemismo, habitats
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amenazados, proteccion y conservacion de especies amenazadas, patrones de
diversidad, estudios de conservacion, respuesta al cambio climatico,
reintroduccion de especies amenazadas y el estudio de efectos antrépicos en la
distribucion de las especies. Aunque muchas de estas aplicaciones se utilizan en
especies animales, también pueden extrapolarse a especies vegetales (Mateo et
al., 2011).

El AUC es el estadistico mas comunmente utilizado para medir la confiabilidad
de los MDE. Este valor corresponde a la probabilidad de que, al tomar datos de
presencia/ausencia al azar, el modelo asigne valores de idoneidad mas altos a
los datos de presencia (Mateo et al., 2011). EI AUC tiene algunas limitaciones en
su uso, especialmente en especies con un alto rango de adaptabilidad (Lobo et
al., 2007). Sin embargo, a través de ajustes en los algoritmos como la validacion
cruzada, el analisis de correlacion, kappa de Cohen, la TSS y el aumento del
numero de presencias (> 20), su consistencia y rendimiento pueden aumentar

considerablemente (Hijmans y Elith, 2013).

Respecto a S. edule, Gonzalez-Santos et al. (2017) evaluaron 106 puntos de
ocurrencia pertenecientes a cinco grupos varietales de chayote, los cuales fueron
modelados utilizando las 19 capas bioclimaticas de WorldClim y el modelo
Maxent para pronosticar el efecto del cambio climatico en la distribucion de estos
grupos varietales para el afno 2050. Algunos complejos como nigrum spinosum
perdera alrededor del 50 % de su distribucién actual, mientras que otros como
virens levis mantendran y aumentaran levemente su distribucion, ya que este
complejo es muy valioso y se usa comunmente en el mejoramiento (Cadena-

IAiguez y Arévalo-Galarza, 2011; Cadena -lfiiguez et al., 2013).

Lira et al. (2018) analizaron 34 puntos de ocurrencia de poblaciones silvestres de
S. edule en México utilizando el modelo de Maxent propuesto por Phillips et al.
(2006), con las 19 capas bioclimaticas y con una resolucién ~1 km?. Los valores
de AUC para datos de entrenamiento y prueba fueron 0.96 y 0.98,

respectivamente, lo que indica que el modelo es bastante bueno. A pesar de esto,

119



los valores altos de AUC son indicativos de especies con rangos de distribucion
restringidos (Phillips, 2009), ya que solo se han encontrado poblaciones
silvestres de S. edule en Oaxaca, Guerrero y Veracruz (Lira et al., 1999). La
mayor idoneidad para el potencial de distribucién de S. edule tuvo un rango de
probabilidad de 50-60 %. En Lira et al. (2018), se omitieron ciertos analisis
previos, como la eliminacién de variables altamente correlacionadas que inciden
en la complejidad del modelo (Phillips et al., 2006; Zhang et al., 2019). Ademas,
no se calcularon estadisticos como la TSS para evaluar el desempeno del

modelo.

El objetivo de este estudio fue determinar la distribucion actual y potencial de S.
edule en México utilizando siete modelos de distribucion de especies. La
obtencion de diferentes resultados generara multiples perspectivas sobre la
especie, con el fin de gestionar eficientemente los recursos de S. edule,

ayudando asi a su conservacion y mejoramiento.

5.2. MATERIALES Y METODOS

5.2.1. Datos de ocurrencia e informacién ambiental

Los puntos de ocurrencia de S. edule se obtuvieron del Global Biodiversity
Information Facility (GBIF, https://www.gbif.org/). A nivel mundial existen 2327
puntos de ocurrencia, de los cuales 983 son de México. Los datos de estos
registros se filtraron para eliminar puntos con coordenadas repetidas, ausencia
de coordenadas, errores de georreferenciacion y exclusion de especimenes

silvestres, dejando 162 puntos de ocurrencia.

Se utilizaron las 19 variables bioclimaticas de WorldClim version 2.1 del periodo
1970-2000, con una resolucién espacial de ~ 1 km? (Fick y Hijmans, 2017). Se
agregaron modelos raster con una resolucion espacial de ~1 km? para los datos

de elevacion en metros (Fick y Hijmans, 2017) (Cuadro 6, del capitulo IV). La
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clasificacion climatica de Koppen-Geiger (Beck et al., 2018) y los tipos de suelo
de Harmonized World Soil Database version 1.2 (Fischer et al., 2008) se utilizaron
para agrupar los registros de ocurrencia. Los valores raster para las 22 capas se
obtuvieron utilizando Point Sampling Tool de QGIS version 3.16.2 (QGIS
Development Team, 2020). Las ubicaciones especificas de los puntos de
ocurrencia se encontraron utilizando las Subprovincias Fisiograficas del Mapa
Digital de México, elaborado por el Instituto Nacional de Estadistica y Geografica

(INEGI) (https://www.inegi.org.mx/temas/fisiografia).

5.2.2. Modelos de distribucion.

Todas las bibliotecas mencionadas en este documento se ejecutaron en RStudio
(R Core Team, 2020). Las variables cualitativas de clima y tipo de suelo se
procesaron utilizando el paquete tidyverse (Wickham et al., 2019) con datos
representados en graficos de barras. No se incluyeron en los MDE ya que el tipo
de clima se correlaciona con variables bioclimaticas como la precipitaciéon media
anual (Evans et al., 2010), y el tipo de suelo en general, no parece restringir la
distribucion debido a la adaptabilidad del cultivo (Lira et al., 2009). Se calculo la
correlacion de Pearson para los valores raster de las 19 variables bioclimaticas
de WorldClim y la variable de elevacién. Las variables con valores de correlacion
> 0.8 se eliminaron para evitar la afectacién de los modelos (Phillips et al., 2006)

y proporcionar una explicacion bioldgica de los resultados (Graham, 2003).

Se utilizaron siete algoritmos comunes de la literatura: Bioclim (Busby, 1986),
Domain (Carpenter et al., 1993) y Mahalanobis (Hirzel et al., 2002) como métodos
descriptivos; Modelo lineal generalizado (MLG) (Hijmans y Elith, 2013), Maxent
(Phillips et al., 2006), Bosque aleatorio (Breiman, 2001) y Maquina de vectores
de soporte (MVS) (Vapnik, 1998) como métodos de aprendizaje automatico o
técnicas de discriminacion. Para la ejecucidn de los modelos se siguio el
protocolo de Hijmans y Elith (2013). El rendimiento de los modelos se midi6
utilizando el AUC. Sin embargo, el AUC puede presentar sesgo y variacion en
sus valores con la extensidn espacial para seleccionar puntos de fondo (Lobo et

al., 2007). Para corregir este problema, se utilizé un muestreo de distancia
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puntual. Esto implicd calcular la distancia entre los puntos de ocurrencia de
presencia para los conjuntos de datos de entrenamiento y prueba, asi como la
distancia desde los datos de ausencia para los conjuntos de datos de
entrenamiento y prueba (25 % datos de prueba y 75 % datos de entrenamiento)
(Hijmans, 2012; Hijmans y Elith, 2013). Para evaluar el desempefio de los
modelos se utilizé el TSS, donde TSS > 0.75 indica desempeniio excelente, 0.4 <
TSS < 0.75 desempeiio optimo y TSS < 0.4 desemperio pobre (Eskildsen et al.,
2013). La ejecuciéon de los modelos y el calculo de AUC y TSS se realizo
utilizando las librerias dismo (Hijmans et al., 2017), raster (Hijmans, 2020), sp
(Pebesma y Bivand, 2005), maptools (Bivand y Lewin-Koh, 2020), SDMtune
(Vignali et al., 2020), RandomForest (Liaw y Wiener, 2002) y PresenceAbsence
(Freeman y Moisen, 2008). Las capas raster se exportaron en formato GRD a
QGIS Development Team 3.16.2 (2020) para la edicion final de los mapas del

modelo de distribucion.

5.3. RESULTADOS Y DISCUSION

5.3.1. Informacién edafoclimatica

Se registraron 21 subprovincias fisiograficas para 162 puntos de ocurrencia, la
mayoria de las cuales corresponden a las subprovincias fisiograficas de Sierra
Oriental (20 %), Volcanes Lagos y Anahuac (13 %), Chiconquiaco (10.5 %),
Sierra de Chiapas (9.5 %) y Sierras del sur de Chiapas (8.5 %) (Figura 22).
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Figura 22. Proporcion de puntos de ocurrencia para las subprovincias
fisiograficas de México.

Se encontraron tres grupos climaticos presentes en los registros de ocurrencia
de S. edule segun la clasificacion de Koppen: tropical (A), seco (B) y templado
(C). El tipo de clima predominante fue templado con invierno seco y verano calido
(Cwb), seguido del clima tropical con lluvias de verano (Aw) y tropical con lluvias
monzonicas (Am). En las subprovincias fisiograficas de Volcanes y Lagos de
Anahuac y Sierras Orientales, se observaron hasta siete y ocho tipos diferentes
de climas, respectivamente. Llanuras y Lomerios y Sierra Lacandona, con pocos
puntos de ocurrencia, predominaron los climas Cwb y Am, respectivamente
(Figura 23A). Ocho grupos de suelos predominantes estan presentes en los
puntos de ocurrencia de S. edule: leptosol 33 %, phaozem 16 %, luvisol y regosol
con 13 %. En algunas subprovincias fisiograficas, solo predominé un tipo de suelo
(Figura 23B)
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Figura 23. Proporcion de A) tipos de climas y B) tipos de suelo en las

subprovincias fisiograficas de México respecto a S. edule.

5.3.2. Modelos de distribucién

Los modelos de distribucion de S. edule en México fueron inferidos por las capas
bio1, bio2, bio3, bio4, bio12, bio14, bio15 y bio18 y elevacion. Se promediaron
los valores de AUC y TSS para datos de entrenamiento y prueba. El modelo de
bosque aleatorio obtuvo la puntuacion AUC mas alta (0.95) pero tuvo el
rendimiento mas bajo (TSS = 0.35). En general, el AUC para los siete modelos

fue > 0.5 y mostraron un desempeno adecuado (0.4 < TSS > 0.7) (Cuadro 9).
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Cuadro 9. Evaluacion y rendimiento de los modelos empleando los estadisticos
AUC Yy TSS.

Model AUC TSS
Bioclim 0.88 0.53
Domain 0.86 0.60
Mahalanobis 0.92 0.59
MLG 0.90 0.64
Maxent 0.93 0.62
Random Forest 0.95 0.35
MVS 0.86 0.55

El modelo Bioclim (Figura 24A) mostro la maxima idoneidad para el estado de
Chiapas. ElI modelo de Dominio (Figura 24B) mostré alta idoneidad en el centro
y sur de México, en los estados de Chiapas, Guerrero y Veracruz. Se encontro
idoneidad moderada en pequeias regiones del norte del pais, donde el clima es
generalmente mas seco y con pocas precipitaciones. Esto puede explicarse por
la coincidencia de los tipos climaticos BSh y BSk en ciertos puntos de ocurrencia.
La distancia de Mahalanobis (Figura 24C) mostré resultados muy similares al
modelo de Dominio, solo que en este caso la idoneidad se encuentra en el centro
y sur de México, particularmente en el estado de Tabasco. EI MLG (Figura 24D)
mostrd muy poca idoneidad para los estados de Chihuahua y Baja California
Norte. Este modelo mostré el mejor desempefio y, a diferencia de los demas, su

idoneidad cubre gran parte del territorio nacional.
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El modelo de Maxent (Figura 25A) tiene zonas de alta idoneidad similares a los
modelos Mahalanobis y Domain, sin embargo, la alta idoneidad se presento en
Veracruz, Guerrero y Chiapas. Los modelos MVS y Bosque aleatorio (Figuras 25
B-C) mostraron mapas muy similares, con areas de alta idoneidad similares a las

observadas en el modelo de Maxent.

Los modelos descriptivos como Domain y Mahalanobis mostraron una mayor
area de idoneidad concentrada en el centro y sur de México. Bioclim y MVS
dieron resultados muy similares, siendo su idoneidad muy limitada y concentrada
en los estados de Veracruz, Guerrero y Oaxaca. Entre los modelos de
aprendizaje automatico, Maxent mostré areas mas grandes de alta idoneidad en
comparaciéon con Bosque aleatorio y MVS. Los modelos Domain y MLG fueron
los Uunicos que mostraron baja idoneidad en el norte y sur de Baja California. En
general, las areas de idoneidad baja a moderada se encontraron en la Peninsula
de Yucatan, oeste y norte de México, y las areas de idoneidad alta se encontraron
en los estados de Chiapas, Guerrero, Oaxaca, Puebla, Hidalgo, Veracruz y
Tabasco (Figura 25D).

La temperatura media anual juega un papel importante en la distribucion de S.
edule, con un promedio de 20 °C en los 162 puntos de ocurrencia. El rango de
temperatura optimo es 13-21 °C, ya que temperaturas por debajo de esta causan
dafos en los frutos, mientras que las superiores a 28 °C provocan problemas en
la retencion de flores y frutos (Lira, 1996). Las poblaciones silvestres de S. edule
generalmente tienden a distribuirse en los climas Am y Af; sin embargo, en
condiciones de crecimiento, S. edule puede prosperar en una amplia gama de

climas secos y templados (Aung et al., 1990).

127



110°0'0"W 100°0'0"W

A)

90°0'0"W

—_—Z

z z
3 5
= z
Idoneidad

[Jo-025

[ 0.26 - 0.50

[l os51-075

N 0.76- 1

m Kilometers
0 90180 360 540 720
110°00"W 100°00"W 20°00"W
C) 110°00"W 100°0'0"W 90°00"W
N

= 5
E 3

Idoneidad
[Jo-0.25

[ 0.26 - 0.50
[Jos1-075
. 0.76 - 1

0 90180

360

—(<ilometers
720

110°00"W 100°0'0"W

o'W

100°0'0"W

90°00"W

—_—tZ

X
= i =
g 8
z z
3 E
) ]
Idoneidad 7 x ™
[Jo-025 "‘\\{4 -
[ o0.26-0.50 <
[os51-075
. 0.76 - 1
Kilometers
0 90180 360 540 720
110°00"W 100°0'0"W 90°00"W
D) 11000 W 100°00"W 90°00"W
N
z =z
< z
= Coincidencia de =
modelos
. -
s
.
s
I -
:| b Kilometers.
0 90180 360 540 720

110°00"W

100°00"W

90°00"W

Figura 25. Modelos de distribucion para S. edule en México. A) Maxent, B) MVS, C) Bosque aleatorio y D) Ensamble de

coincidencia para los siete modelos.

128



Los componentes calcareos de los leptosoles pueden inmovilizar los nutrientes
minerales en el suelo y, en el caso del chayote, pueden reducir la productividad
y calidad de los frutos (Cadena-lhiguez, 2005). Sin embargo, algunos leptosoles
pueden tener pequefas capas ricas en materia organica, que es un requisito
edafico para las plantaciones de chayote (Lira, 1996). Phaozem, presente en el
50 % de las subprovincias fisiograficas, son suelos considerados ideales para la
agricultura por su alto contenido en materia organica. Los suelos ideales para la
produccién de chayote deben estar bien drenados, ricos en materia organica y
tener un pH de 4.5-6.5 (Lira, 1996), sin embargo, las diferentes variantes
fenotipicas del chayote permiten un alto nivel de adaptabilidad a diferentes tipos
de suelo (Lira et al., 2009).

Las zonas de alta idoneidad (> 0.8) mostradas en los siete modelos coincidieron
con la presencia de dos especies que estan estrechamente relacionadas con S.
edule: S. chinantlense y S. compositum (Cross et al., 2006). Los modelos de
distancia (Domain y Mahalanobis) tienen una extension territorial de mayor
proporcion en comparacion con los otros modelos, ya que es en estas regiones
donde se han tomado el mayor numero de muestreos y registros de S. edule. Los
complejos varietales virens levis, nigrum spinosum, nigrum xalapensis, albus
dulcis y albus minor también se encuentran distribuidos en estas regiones
(Gonzéalez-Santos et al., 2017). Sin embargo, S. edule es vulnerable en estas
mismas areas. El riesgo de erosion genética en estos lugares se debe
principalmente a la presencia de nuevas variedades mejoradas que estan
desplazando a las poblaciones semidomesticadas, que generalmente tienen
frutos con caracteristicas morfolégicas no aptas para el mercado, como la
presencia de espinas, tamafo pequefio y sabor amargo. Ademas, la introduccién
de cultivos como el café provoca una disminucién de las poblaciones de S. edule
(Cadena-liiguez, 2005). En 2007, para contrarrestar los efectos de la erosion
genética de Sechium spp., se cred el banco de germoplasma en Huatusco,

Veracruz, México, donde se protegen in situ variantes domesticadas y silvestres
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de distintas partes de México y Centroamérica (Cadena-lfiiguez y Arévalo-
Galarza, 2011).

La recalcitrancia de la semilla de S. edule no permite su resguardo en bancos de
germoplasma ex situ, por lo que se deben encontrar sitios adecuados para
mantener y estudiar las accesiones de S. edule. Actualmente se trabaja en la
creacion de nuevos bancos de germoplasma para facilitar el acceso a la
diversidad genética a los productores de chayote, asi como para incentivar el
intercambio de material genético entre los agricultores (Cadena-lfhiguez et al.,
2013).

En este estudio, solo se consideraron los puntos de ocurrencia pertenecientes a
S. edule cultivado. Sin embargo, Lira et al. (2018) emplearon el modelo Maxent y
solo utilizaron puntos de ocurrencia de S. edule silvestre, sus resultados son muy
similares a los de este estudio utilizando el mismo modelo. Esto se debe al hecho
de que los requisitos ecologicos de S. edule cultivada y silvestre son similares.
La historia evolutiva de S. edule puede complementar el analisis de los modelos
de distribucién. Las primeras poblaciones silvestres de S. edule se originaron en
los estados de Guerrero, Chiapas y Veracruz. A excepcién del modelo Bioclim,
todos los modelos mostraron areas de alta idoneidad en estos estados. La
hibridacién entre poblaciones y variedades de S. edule, asi como con especies
de S. chinantlense y S. compositum, junto con la especializacién adaptativa, han
dado lugar a nuevas variantes fenotipicas adaptadas a diferentes condiciones
ambientales. Sechium edule se considera una especie que puede prosperar en
diferentes condiciones climaticas. Si bien los complejos varietales de chayote
difieren morfolégicamente, las diferencias no son muy notorias cuando se
comparan los valores de las variables bioclimaticas (Gonzalez-Santos et al.,
2017). Por tanto, los modelos utilizados pueden ser representativos de todas las
poblaciones de S. edule (Mateo et al., 2011).

La distribucidn de especies también puede estar limitada por otros factores que

deben considerarse, pero resulta dificil incorporarlos en los modelos de
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distribucion. Por ejemplo, la competencia con otras especies, la polinizacion y la
influencia humana pueden afectar la distribucion. Es necesario evaluar diferentes

modelos para obtener una perspectiva amplia sobre la distribucion de especies.

5.4. CONCLUSIONES
Las poblaciones cultivadas de S. edule prosperan en una amplia gama de tipos
de clima y suelo. Se encontr6 que el MLG es el mejor segun los estadisticos AUC
y TSS. Sin embargo, los siete modelos fueron relativamente adecuados para
explicar la distribucion de S. edule en México. Las areas de alta idoneidad para
el desarrollo de S. edule se ubican en regiones de los estados de Chiapas,
Guerrero, Oaxaca, Veracruz, Tabasco, Puebla e Hidalgo, las cuales deben ser
consideradas como areas de alta prioridad para la conservacién. La adaptabilidad
climatica de S. edule también permite que se distribuya hacia el oeste y norte de

México.
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CAPITULO VI. DESCRIPTORES EDAFOCLIMATICOS Y
MODELOS DE DISTRIBUCION DEL CLADO
CENTROAMERICANO DE Sechium P. BROWN

EDAPHOCLIMATIC DESCRIPTORS AND DISTRIBUTION MODELS OF THE
CENTRAL AMERICAN CLADO OF Sechium P. BROWN

RESUMEN
Las especies centroamericanas de Sechium son endémicas a Costa Rica vy
Panama. Estas especies han sido descritas morfologicamente, sin embargo, la
informacion sobre su ecogeografia se encuentra limitada. Mediante puntos de
ocurrencia y sistemas de informacién geografica, el objetivo de este estudio fue
determinar las condiciones edafoclimaticas bajo las cuales prosperan estas
especies, esto con la finalidad de contribuir y enriquecer las bases de datos de
estas, en aras de conservarlas y aprovecharlas para mejorar las caracteristicas
de especies cultivadas. Se emplearon 22 variables bioclimaticas con resolucion
espacial de ~1 Km? y se extrajeron los valores raster para los respectivos andlisis
estadisticos. En el analisis cluster de k-medioides se obtuvieron tres grupos
donde todos los puntos de ocurrencia aparecieron mezclados unos con otros, y
no se lograron diferenciar por especies. En el ACP los dos primeros componentes
contribuyeron con el 60.3 % de la variacion total, el primer componente aporto el
36.7 % de la variacion y estuvo integrado por las variables bio1, bio2, bio4, bio14,
bio15 y bio19; el segundo componente principal aport6 el 23.6 % de la variacion
y estuvo conformado por las variables bio12, bio13 y bio16. Los climas
predominantes fueron Af (29.2 %) Cfb (27.3 %), Am (20.6 %), Cwb (18.7 %), Aw
(3.83 %) y Cwc (0.47 %). Los tipos de suelo predominantes fueron andosol (38.3
%), cambisol (30.6) %, arenosol (16.7 %) y nitisol (7.18 %). La temperatura media
anual para las seis especies del clado centroamericano tiene un promedio de

18.9 °C. La precipitacion en esta zona geografica tiene un promedio de 3000 mm.

Palabras clave: endemismo, ecogeografia, condiciones edafoclimaticas, k-

medioides, humedad, bajas temperaturas.
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ABSTRACT

The Central American species of Sechium are endemic to Costa Rica and
Panama. These species have been morphologically described, however,
information on their ecogeography is limited. Through occurrence records and
geographic information systems, the objective of this study was to determine the
edaphoclimatic conditions of these species under which they thrive, this in order
to contribute and enrich the databases of these species, in order to conserve and
take advantage of them to improve the characteristics of cultivated species. 22
bioclimatic variables with spatial resolution of ~ 1 Km? were used and raster
values were extracted for the respective statistical analyzes. In the cluster
analysis of k-medoids, three groups were obtained where all the occurrence
records appeared mixed with each other, they were not able to differentiate by
species. In the PCA, the first two components contributed 60.3% of the total
variation, the first component contributed 36.7% of the variation and was made
up of the variables bio1, bio2, bio4, bio14, bio15 and bio19; the second main
component contributed 23.6% of the variation and was made up of the variables
bio12, bio13 and bio16. The predominant climates were Af (29.2%) Cfb (27.3%),
Am (20.6%), Cwb (18.7%), Aw (3.83%) and Cwc (0.47%). The predominant soil
types were andosol (38.3%), cambisol (30.6%), arenosol (16.7%) and nitisol
(7.18%). The mean annual temperature for the six species of the Central
American clade has an average of 18.9 °C. Precipitation in this geographical area

has an average of 3000 mm.

Key words: endemism, ecogeography, edaphoclimatic conditions, k-medoids,

humidity, low temperatures.
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6.1. INTRODUCCION

El género Sechium P. Brown pertenece a la familia Cucurbitaceae y esta
integrado por 11 especies. Seis especies de este género son endémicas a Costa
Rica y Panama: S. panamense (Wunderlin) Lira & Chiang, S. pittieri (Cogn.) C.
Jeffrey, S. tacaco (Pittier) C. Jeffrey, S. talamancense (Wunderlin) C. Jeffrey, S.
venosum (L.D. Gémez) Lira & Chiang y S. villosum (Wunderlin) C. Jeffrey; estas
seis especies estan en el clado centroamericano de Sechium. Las especies
restantes S. chinantlense Lira & Chiang, S. compositum (Donn. Sm.) C. Jeffrey,
S. edule (Jacq.) Swartz, S. hintonii (P.G. Wilson) C. Jeffrey y S. mexicanum Lira
& Nee se distribuyen en las zonas montafosas de México (Newstrom, 1990,
1991; Lira, 1995)

Sechium panamense se restringe a Panama y tiene un intervalo de adaptacion a
la altitud entre los 1800-3000 msnm, prosperando asi en climas frios (Lira y
Chiang, 1992; Lira, 1995). Sechium pittieri tiene una distribucién en Costa Rica,
Panama y peculiarmente en Nicaragua, por lo que su adaptabilidad es mucho
mayor comparada con las especies del clado centroamericano (Lira, 1995).
Sechium tacaco es la especie mas aprovechada dentro del clado
centroamericano y constituye formas semidomesticadas en San José, Costa
Rica, donde la utilizan ampliamente en la gastronomia (Lira, 1995). Al estar
sometida a cierto grado de domesticacion, las poblaciones de S. facaco han
experimentado cambios fenotipicos en la morfologia de sus frutos (Monge y
Loria, 2017). Sechium talamancense, S. venosumy S. villosum se distribuyen en

Costa Rica en altitudes que pueden sobrepasar los 2000 msnm (Lira, 1995).

El estudio de Lira (1995) aporté informacién de las especies centroamericanas y
su posible contribucién en la mejora hacia las especies cultivadas (S. eduley S.
tacaco). Sin embargo, la informacién edafoclimatica de las especies
centroamericanas es limitada. Actualmente los Sistemas de Informacién
Geografica (SIG) nos brindan informacién sobre las variables climaticas y

ecoldgicas presentes en una porcion especifica de territorio; por otra parte, los
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GIS son de importancia para realizar estudios de conservacion, localizacion y

distribucion de las especies de interés (Mateo et al., 2011).

El objetivo de este estudio fue determinar las condiciones edafoclimaticas y la
distribucion potencial de las especies centroamericanas de Sechium, con la
finalidad de contribuir y enriquecer las bases de datos relacionadas a estas
especies, en aras de conservarlas y aprovecharlas en un futuro para mejorar las

caracteristicas de las especies cultivadas.

6.2. MATERIALES Y METODOS

6.2.1. Puntos de ocurrencia y variables bioclimaticas
Se obtuvieron 209 puntos de ocurrencia para las seis especies centroamericanas

de Sechium de GBIF (https://www.gbif.org/) (nueve de S. panamense, 147 de S.

pittieri, 16 de S. tacaco, 13 de S. talamancense, 15 de S. venosum y nueve de S.
villosum). Se emplearon las 19 variables bioclimaticas de WorldClim 2.0 (Fick y
Hijmans, 2017); se incorporaron también modelos raster para elevaciéon (Fick y
Hijmans, 2017), tipos de clima de Koppen-Geiger (Beck et al., 2018) y tipos de
suelo segun la clasificaciéon de World Soil Database version 1.2 (Fischer et al.,
2008). Las 22 capas empleadas tienen una resolucion espacial de ~ 1 km?. Los
valores raster se obtuvieron con Point Sampling Tool de QGIS versién 3.16.2
(2020).

6.2.2. Analisis descriptivo

Todos los paquetes por mencionar se ejecutaron en Rstudio (R Core Team,
2020). De las 19 variables bioclimaticas de WorldClim y la variable elevacién se
obtuvieron los valores primer y tercer cuartiles, minimos, maximos y media; los
valores minimos y maximos representaron los limites a partir de los cuales cada

especie puede tolerar segun la variable bioclimatica en cuestion. Las variables
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categoricas de tipos de clima y suelo se graficaron con tidyverse (Wickham et al.,

2019) para observar la proporcion en funcién de las especies.

6.2.3. Analisis de agrupamiento

Para verificar si existe tendencia al agrupamiento de los valores raster se calculd
el estadistico de Hopkins (H) con clustertend (Yilan y Rutong, 2015). EI mejor
algoritmo de agrupaciéon (jerarquico o de particion) se determiné con clValid
(Brock et al., 2008). De esta forma se escogi6 el método de particion k-medioides
para determinar similitudes edafoclimaticas en los puntos de ocurrencia de las
especies con la libreria factoextra (Kassambara y Mundt, 2020). K-medioides
necesita especificar el numero 6ptimo de grupos, el cual se determind con
NbClust (Charrad et al., 2014), donde previamente los valores raster deben ser

normalizados.

6.2.4. Modelos de distribucién

En las variables cuantitativas se aplicé un analisis de correlacion de Pearson y
se eliminaron aquellas con valores > 0.8 para evitar la afectacion a los modelos
(Phillips et al., 2006). Se corrieron los siguientes algoritmos de aprendizaje
automatico: Modelo lineal generalizado (MLG), Modelo aditivo generalizado
(MAG), Esplines adaptativos de regresion multivariante (SARM), Modelo de
regresion potenciado generalizado (MRPG), Andlisis de arboles de clasificacion
(AAC), Bosque aleatorio (RF), Maxent, Red neuronal artificial (RNA) y Maquinas
de vectores de soporte (MVS). Estos ocho algoritmos se ensamblaron para
observar un solo mapa de distribucién de cada especie. Se efectud la prueba de
Jacknife para cuantificar la contribucion de cada variable bioclimatica a los
modelos de distribucion, por otra parte, se calcularon los estadisticos de AUC,
PPC, kappa y TSS para verificar la fiabilidad y rendimiento de cada modelo.
Todas las funciones mencionadas en este parrafo se ejecutaron con SSDM
(Schmitt et al., 2017).
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6.3. RESULTADOS Y DISCUSION

Los valores correspondientes a primer y tercer cuartiles, minimos, maximos y
medias se encuentran en el Apéndice 1. El correlograma (Figura 26) mostré como
la variable elevacion correlaciona de forma inversa con variables relacionadas a

la temperatura, es decir, a mayores altitudes la temperatura tiende a bajar.
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Figura 26. Correlograma de las variables cuantitativas para las especies
centroamericanas de Sechium

6.3.1. Tipos de clima y suelo

El clima predominante fue el tropical ecuatorial (Af) presentandose en el 29.2 %
de los 209 puntos de ocurrencia; una proporcion de todas las especies se

desarrollan bajo este tipo de clima. Le siguen los tipos de climas Cfb 27.3 %, Am
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20.6 %, Cwb 18.7 %, Aw 3.83 % y Cwc 0.47 %, éste ultimo unicamente presente
en una accesion de S. pittieri. La proporcion de las accesiones de cada especie
en funcidn a tipos de clima y suelo se muestran en la Figura 27. Las accesiones
de S. villosumy S. panamense Unicamente se encuentran en suelos tipo andosol.
Las accesiones de S. pittieri estan presentes en todos los tipos de suelo: cambisol
38.1 %, andosol 25.9 %, arenosol 18.4 %, nitisol 7.48 %, kastanozem 5.44 %,
regosol 4.08 % vy leptosol 0.68 % (Figura 27 A-B). El andosol es el suelo
predominante en las especies centroamericanas de Sechium y se caracterizan
por tener alto contenido de materia organica; son suelos de origen volcanico,

tienen gran capacidad de retencién de agua e intercambio catidnico.

A S. villosum

S. venosum

S. talamancense

S. tacaco

S. pittieri

S. panamense
0.0 0.1 0.2 0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8 0.9 1.0
Proporcion

WA Waw @ cwb
B am o oo M owe

S. villosum

S. venosum

S. talamancense
S. tacaco

S. pittieri
S. panamense

0.0 0.1 0.2 03 0.4 05 08 07 0.8 09 1.0
Proporcion
B Andosol Cambisol Leptosol M Regosol
Arenosol Kastanozem Nitisol

Figura 27. Proporcién de A) tipos de clima y B) tipos de suelo en relacién con los
puntos de ocurrencia para cada especie.
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S. panamense

Se desarrolla a una temperatura media anual de 19 °C, pero puede prosperar en
temperaturas minimas de 10 °C y maximas de 31 °C; tolera precipitaciones que
oscilan los 2600-3000 mm. Se le encuentra en climas tipo Am, Af y Cfb (Figura
27A). El suelo donde mejor se adapta es el andosol, con origenes volcanicos,
permeables, ligeros y con una ligera capa de materia organica. Su intervalo de
altitud es de 1300-2000 msnm, sin embargo, Lira (1995) reporté que puede

extender sus limites hasta los 3000 msnm.

S. pittieri

Se desarrolla a una temperatura media anual de 19 °C; puede prosperar en
temperaturas minimas de 2 °C y maximas de 32 °C; se adapta a lugares con
precipitaciones promedio de 2600-3200 mm, sin embargo, se registré un punto
con hasta 4000 mm (Apéndice 1, seccion S. pittieri, bio12). Su rango de
adaptabilidad climatica le permite establecerse en los seis tipos de climas
encontrados (Af, Am, Aw, Cfb, Cwb y Cwc) (Figura 27A) y los siete tipos de suelo
encontrados en este estudio (Figura 27B). Lira (1995) argumenté que esta
especie puede distribuirse desde Costa Rica hasta Nicaragua, en donde se
consume como verdura. Su intervalo de altitud es de 900-2900 msnm, guardando
concordancia con el estudio de Lira (1995), aunque se encontré un punto de S.
pittieri en una altitud de 16 msnm (Apéndice 1, seccién S. pittieri, elevacion). Su
adaptabilidad puede sugerir una amplia variabilidad genética, la cual todavia no
ha sido explorada y debe ser estudiada con marcadores morfologicos vy

moleculares.

S. tacaco

Su requerimiento medio anual de temperatura es de 18 °C, pudiendo soportar
temperaturas minimas de 9 °C y maximas de 30 °C. Se desarrolla en lugares con
precipitaciones de 2200-2800 mm; su intervalo de altitud esta entre los 1400-
2000 msnm (Apéndice 1). Los puntos de ocurrencia coincidieron en lugares con
climas tropical (Aw, Af y Am) y templado (Cwb y Cfb) (Figura 27). A pesar de
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adaptarse a una amplia gama de suelo, se desarrolla bien en condiciones de
cultivo en andosoles y nitisoles, debido a su alta estabilidad estructural,

profundidad y baja saturacion de bases.

S. talamancense

Tiene un requerimiento medio anual de temperatura de 20 °C, aun asi, puede
tolerar temperaturas minimas de 9 °C y maximas de 30 °C. La especie se
desarrolla en condiciones humedas con registros de precipitacion pluvial de
3300-3800 mm en un intervalo de altitud de 500-2200 m (Apéndice 1), sin
embargo, su limite puede extenderse hasta los 3200 m de altitud (Lira, 1995). Se
le encuentra en los tipos de clima Af, Am, Aw, Cfb y Cwb; debido a sus altos
requerimientos hidricos prefiere suelos arenosos (arenosol) pero también puede

desarrollarse en cambisoles y andosoles (Figura 27).

S. venosum

Su requerimiento medio anual de temperatura es de 17 °C, tolerando
temperaturas minimas de 6 °C y maximas de 30 °C. Al igual que S. talamancense,
prospera en ambientes muy humedos de 2600-3700 mm; su intervalo de altitud
oscila los 1100-2500 m. Se adapta en climas Cfb, Am y Af; prefiere suelos tipo
andosol, arenosol y cambisol (Figura 27 A-B). La estructura genética de S.
venosum puede ser una fuente de germoplasma en la busqueda de genes

resistentes al ataque de fitopatégenos (Lira, 1995).

S. villosum

Tiene un requerimiento medio anual de 19 °C, sin embargo, tolera temperaturas
minimas de 6 °C y maximas de 29 °C. Al igual que las demas especies de su
clado, se desarrolla en ambientes humedos con 2900-3500 mm; su intervalo de
altitud oscila los 800-900 msnm (Apéndice 1), pero puede sobrepasar los 2700
msnm. Lira (1995) report6 intervalos de altitud para esta especie entre los 1500-
2000 m.
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6.3.2. Analisis ACP y cluster k-medioides

Con los 209 puntos de ocurrencia se formaron tres clusters (k =3), que fue el
numero Optimo calculado por NbClust. El coeficiente H fue de 0.24 y esta por
debajo del umbral (0.5), es decir, los datos son candidatos para analisis de
agrupamiento. Las dos primeras dimensiones contribuyeron con el 60.3 % de la
variacion total (Figura 28 A-B). Los puntos de ocurrencia de las especies
quedaron distribuidos en distintos clusters, es decir, en un cluster pueden
agruparse varios puntos de ocurrencia de distintas especies, ya que se
distribuyen en nichos ecoldgicos similares debido a su distribucion restringida en
Costa Rica y Panama. (Figura 28 A-C). El 36.8 % de los puntos de ocurrencia se

agruparon en el cluster 1, el 35.4 % en el cluster 2y el 27.8 % en el cluster 3.

El cluster 1 quedd conformado por puntos de ocurrencia de S. venosum, S.
talamancense, S. tacacoy S. pittieri. Por ejemplo, para S. pittieri, el 32.7 % de
sus accesiones estan en el cluster 1, el 34 % en el cluster 2y 33.3 % en el cluster
3; para S. villosum el 22.2 % de sus accesiones estan en el grupo 2y el 77.8 %

en el cluster 3 (Figura 28)

Los dos primeros componentes principales contribuyeron con el 60.3 % de la
variacion total (Figura 28B). El primer componente aporté el 36.7 % de la
variacion total y estuvo integrado por las variables bio1, bio2, bio4, bio14, bio15
y bio19; el segundo componente principal aport6 el 23.6 % de la variacién total y

estuvo conformado por las variables bio12, bio13 y bio16.

Al igual que el analisis cluster de k-medioides, no se muestran grupos bien
definidos de las especies, esto debido a que todas ellas se distribuyen de forma
restringida en Costa Rica y Panama, y por ende las condiciones edafoclimaticas
son muy similares, pudiendo ser inclusive que muchas de ellas interactuen en los

mismos nichos ecoldgicos.
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Figura 28. A) Agrupacion k-medioides, B) principales variables bioclimaticas que contribuyen en la distribucién de las
especies centroamericanas de Sechium, C) proporcion de los puntos de ocurrencia de las especies en cada cluster y D)
consistencia del agrupamiento mediante el coeficiente de la Silueta.
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6.3.3. Modelos de distribucion

S. panamense

Todos los modelos de distribucién presentaron AUC > 0.8 con excepcion de MPG

(0.75); los estadisticos de Kappa y TSS estuvieron dentro de los rangos 6ptimos

(Cuadro 10). Respecto a la prueba Jacknife, la variable bio1 (temperatura media

anual) fue la que mas contribuy6 en los modelos de distribucion, es decir, esta

variable es la responsable de permitir la distribucién de S. panamense (Cuadro

11). Las zonas de alta idoneidad se encuentran en la region que divide Bocas del
Rio y Chiriqui (Figura 29).

Cuadro 10. Parametros estadisticos para los nueve modelos de distribucion y
ensamble para S. panamense.

Modelo AUC PPC Sensibilidad Especificidad Kappa TSS
MLG 0.82 0.81 0.83 0.81 0.21 0.64
MAG 0.82 0.81 0.83 0.81 0.27 0.64
MPG 0.75 0.75 0.66 0.83 0.5 0.49
MARS 0.90 0.97 0.83 0.97 0.35 0.80
AAC 0.91 0.91 0.83 0.99 0.83 0.82
MAXENT 0.99 0.98 0.99 0.98 0.12 0.97
RNA 0.91 0.91 0.83 0.99 0.83 0.82
RF 0.83 0.80 0.83 0.83 0.66 0.66
MVS 0.83 0.82 0.83 0.85 0.66 0.68
Ensamble 0.89 0.88 0.88 0.89 0.58 0.77

Cuadro 11. Prueba Jacknife para evaluar la contribucion de las variables a los

modelos en S. panamense.

Modelo Bio1 Bio2 Bio3 Bio12 Bio13
MLG 93.43 0.04 2.53 3.91 0.09
MAG 94.34 0.13 0.09 4.36 1.09
MPG 85.76 5.17 7.99 0.72 0.36
MARS 61.73 4.25 15.57 9.62 8.83
AAC 20 20 20 20 20
MAXENT 11.95 21.67 22.14 22.14 22.11
RNA 73.07 0 26.93 0 0

RF 25.7 22.12 9.73 6.3 36.15
MSV 66.02 5.54 5.21 21.71 1.52
Ensamble 55.15 12.08 11.53 10.03 11.21
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Figura 29. Ensamble de los nueve modelos de distribucion de especies para S. panamense en Panama.
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S. pittieri

Los nueve modelos para S. pittieri fueron adecuados en términos de AUC, kappa

y TSS. El mejor modelo en relacién a esto tres estadisticos fue MARS (Cuadro

12). En la prueba Jacknife la variable con mayor contribucion fue bio1, aunque la

variacion esta distribuida en forma equitativa (Cuadro 13). Las regiones de alta

idoneidad (> 0.65) se encuentran en Panama (Bocas del Rio y Chiriqui) y en gran

parte del territorio central de Costa Rica (Limén, Cartago, Puntarenas, San José,

Heredia y Alajuela) (Figura 30).

Cuadro 12. Parametros estadisticos para los nueve modelos de distribucion y
ensamble para S. pittieri.

Modelo AUC PPC Sensibilidad Especificidad Kappa TSS
MLG 0.84 0.84 0.84 0.84 0.56 0.68
MAG 0.81 0.81 0.82 0.81 0.50 0.63
MPG 0.80 0.80 0.80 0.79 0.60 0.59
MARS 0.84 0.84 0.84 0.84 0.56 0.68
AAC 0.81 0.81 0.81 0.81 0.62 0.62
MAXENT 0.83 0.83 0.83 0.83 0.14 0.66
RNA 0.79 0.79 0.79 0.79 0.59 0.58
RF 0.80 0.80 0.80 0.80 0.60 0.60
SVM 0.82 0.82 0.82 0.82 0.65 0.64
Ensamble  0.83 0.83 0.84 0.84 0.57 0.68

Cuadro 13. Prueba Jacknife para evaluar la contribucién de las variables a los
modelos de distribucion de S. pittieri.

Modelo Bio1 Bio2 Bio3 Bio4 Bio12 Bio13 Bio14 Bio18 Bio19 Altitud
MLG 0.86 0.25 7.01 831 15.96 7.01 0.41 17.5 37.9 4.78
MAG 20.69 0.1 5.3 6.99 3.33 0.51 445 2185 26.61 10.16
MPG 2717 5057 093 135 3.31 1.09 10.78 1.75 0.82 2.22
MARS 16.35 7.8 2157 0 7.06 5.37 1712 1337 6.19 5.16
AAC 19.53 3.83 776 0 13.15 16.18 1338 2.73 2344 O
MAXENT 10.03 10.05 10.06 9.99 10.02 10.06  9.87 10.04 9.9 9.98
RNA 11.36 13.97 448 8.72 1219 1136 9.7 6.8 8.57 12.84
RF 837 1229 6.68 5.82 11.38 9.68 10.9 11.4 15.79 7.68
MSV 246 925 10.65 10.83 1265 4.83 23.88 3.07 19.74  2.63
Ensamble 13.01 1237 9.32 8.69 9.95 5.71 10.63 10.67 1259 7.06
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Figura 30. Ensamble de los nueve modelos de distribucion de especies para S. pittieri en Costa Rica-Panama
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S. talamancense

Se obtuvieron valores de fiabilidad y rendimiento pobres para los modelos MAG,

MARS y Maxent en relacion con los estadisticos AUC y kappa (Cuadro 14). La

variable bio4 (estacionalidad de la temperatura) resulté ser la de mayor

contribucion para explicar los modelos de distribucion (Cuadro 15). Las zonas

con alta idoneidad se encuentran en Costa Rica, en las provincias de Limon,

Cartago y San José (Figura 31).

Cuadro 14. Parametros estadisticos para los nueve modelos de distribucién y
ensamble para S. talamancense.

Modelo AUC PPC Sensibilidad Especificidad Kappa TSS
MLG 0.86 0.84 0.87 0.84 0.15 0.71
MAG 0.62 0.62 0.62 0.62 0.02 0.24
MPG 0.87 0.87 0.87 0.87 0.75 0.74
MARS 0.59 0.68 0.5 0.69 0.03 0.19
ACC 0.62 0.62 0.5 0.75 0.25 0.25
MAXENT 0.79 0.83 0.75 0.83 0.009 0.58
RNA 0.81 0.81 0.75 0.87 0.62 0.62
RF 0.75 0.75 0.75 0.75 0.5 0.5
MVS 0.75 0.75 0.75 0.75 0.5 0.5
Ensamble  0.84 0.84 0.81 0.85 0.45 0.66
Cuadro 15. Prueba Jacknife para evaluar la contribucion de las variables a los
modelos de distribucion de S. talamancense.

Modelo Bio1 Bio3 Bio4 Bio12 Bio13 Bio14 Bio18 Elevacion
MLG 26.46 1.86 10.35 1539 1583  5.21 5.19 19.72
MAG 13.75  0.02 76.13  0.28 2.02 2.9 3.64 1.27
MPG 2.92 3.48 87.23 1.03 1.15 0.48 2.79 0.9

ACC 0 100 0 0 0 0 0 0
MAXENT 12.65 12.48 12.57 12.66 12.47 11.85 12.66 12.66
RNA 5.38 17.63 5.38 17.63 5.38 14.11 5.38 29.11

RF 8.92 13.38 50.35 2.74 4.47 3.51 8.17 8.46
MVS 6.89 9.45 13.84 2.52 44.42 2.66 15.15 5.1
Ensamble 11.29 15.29 24.82 7.72 10.23 9.98 10.28 10.39
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Figura 31. Ensamble de los nueve modelos de distribucion de especies para S. talamancense en Costa Rica.
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S. venosum

El modelo de bosque aleatorio obtuvo los valores mas altos de AUC (0.90) y TSS

(0.90). En general todos lo modelos mostraron buenos rendimiento en términos

de AUC y TSS (Cuadro 16). Respecto a la prueba Jacknife, bio14 obtuvo la mayor

contribucion para explicar dichos modelos (Cuadro 17). Las zonas de alta

idoneidad se presentaron en Costa Rica (Limoén y Cartago) y Panama (Bocas del

Toro) (Figura 32).

Cuadro 16. Parametros estadisticos para los nueve modelos de distribucién y

ensamble para S. venosum.

Modelo AUC PPC Sensibilidad Especificidad Kappa TSS
MLG 0.79 0.78 0.80 0.78 0.08 0.58
MAG 0.81 0.83 0.80 0.83 0.11 0.66
MPG 0.70 0.70 0.70 0.70 0.40 0.4

MARS 0.76 0.82 0.70 0.83 0.09 0.53
CTA 0.65 0.65 0.70 0.60 0.30 0.3

MAXENT 0.78 0.76 0.80 0.76 0.008 0.56
RNA 0.75 0.75 1.00 0.50 0.50 0.50
RF 0.90 0.90 0.90 0.90 0.80 0.80
SVM 0.80 0.80 0.80 0.80 0.60 0.60
Ensamble 0.78 0.79 0.77 0.79 0.36 0.56

Cuadro 17. Prueba Jacknife para evaluar la contribucion de las variables a los
modelos de distribucion de S. venosum

Modelo Bio1 Bio3 Bio12 Bio13 Bio14 Bio15 Bio18 Bio19
MLG 0 7.32 17.64 9.28 56.27 8.27 0.39 0.83
MAG 3.13 2.29 6.66 3.11 38.25 24.24 1.23 21.09
MPG 3.02 9.6 6.71 6.87 42.53 12.74 13.98 4.55
MARS 10.76 7.25 15.19 13.25 23.42 13.98 0 16.14
AAC 12.5 12.5 12.5 12.5 12.5 12.5 12.5 12.5
MAXENT 12.71 12.5 12.71 12.71 11.72 12.70 12.59 12.38
RNA 16.93 2.99 12.55 23.92 6.75 2.99 16.93 16.93
RF 15.16 6.83 4.15 3.08 25.57 12 19.27 13.94
MVS 15.79 7.61 0.58 18.61 1717 3.68 2.32 34.23
Ensamble 10.63 8.12 11.05 6.80 26.96 11.86 12.88 11.7
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S. villosum

Los modelos MPG, AAC y Maxent mostraron valores > 0.9 para AUC. El modelo
RNA mostrdé rendimientos pobres en términos de AUC (0.66) y TSS (0.33)

(Cuadro 18). Respecto a la prueba Jacknife, las variables relacionadas a la

temperatura (bio1, bio2, bio3 y bio7) fueron las mas importantes para explicar la

distribucion de S. villosum (Cuadro 19). Las zonas de alta idoneidad se

presentaron en el eje Central de Costa Rica (Figura 33).

Cuadro 18. Parametros estadisticos para los nueve modelos de distribucién y

ensamble para S. villosum

Modelo AUC PPC Sensibilidad Especificidad Kappa TSS
MLG 0.83 0.83 0.83 0.83 0.07 0.66
MAG 0.80 0.78 0.83 0.78 0.08 0.61
MPG 0.91 0.91 0.83 0.99 0.82 0.82
MARS 0.80 0.76 0.86 0.76 0.06 0.62
AAC 0.91 0.91 0.99 0.83 0.83 0.82
MAXENT 0.94 0.89 0.99 0.89 0.01 0.88
RNA 0.66 0.66 0.66 0.66 0.33 0.33
RF 0.83 0.83 0.83 0.83 0.66 0.66
MVS 0.83 0.83 0.83 0.83 0.66 0.66
Ensamble  0.84 0.82 0.81 0.84 0.40 0.65

Cuadro 19. Prueba Jacknife para evaluar la contribucion de las variables a los
modelos de distribucion de S. villosum.

Modelo Bio1 Bio2 Bio3 Bio7 Bio12 Bio13 Bio14 Bio18 Elevacion
MLG 13.95 6.52 5.17 5.63 16.8 2.5 28.2 0 21.22
MAG 1117 7.78 17.82 1.98 1.83 10.29 15.35 27.82 5.98
MPG 23.33 2.25 4.42 1.85 8.84 30.24 20.81 6.18 2.09
MARS 2789 0 35.15 6.12 0 0 0 14.95 15.9
AAC 11.11 11.11 11.11 11.11 11.11 11.11 11.11 11.11 11.11
MAXENT 1122 11.2 11.22 11.2 11.12 11.22 10.3 11.22 11.19
RNA 16.6 0 16.68 O 16.67 16.68 16.74 16.63 0

RF 1194 36.87 1.78 1284 1.65 2.86 6.88 1.21 23.94
MVS 1.52 6.73 12.83 1.25 4.92 15.13 52.35 3.61 1.65
Ensamble 14.47 9.24 13.71 5.75 8.06 8.31 17.09 10.01 13.37
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6.4. CONCLUSIONES
Las especies centroamericanas de Sechium se distribuyen en Costa Rica vy
Panama donde prosperan en condiciones de temperatura muy similares, mas no
asi para las variables bioclimaticas de precipitacion. Estas especies pueden
tolerar y/o resistir altas condiciones de humedad y bajas temperaturas,
caracteristicas que pudieran ser introducidas para mejorar las especies

cultivadas como S. edule.
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Apéndice 1. Estadisticos descriptivos para las variables bioclimaticas de las
especies centroamericanas de Sechium.

. S. panamense S. pittieri S. tacaco S. talamancense S. venosum S. villosum
Variable
Bio1
Min 15.72 9.971 14.86 14.44 11.51 11.51
1t Qu. 17.67 16.148 16.08 18.5 12.58 16
Media 18.78 19.058 17.9 20.16 17.44 18.97
3° Qu. 19.32 21.456 18.66 23.66 20.38 21.8
Max 25.09 26.992 24.22 24.28 24.29 23.08
Bio2
Min 8.817 8.117 8.45 8.408 8.508 8.692
15t Qu. 8.975 9 9.867 8.958 8.929 8.708
Media 9.021 9.494 9.959 9.539 9.068 8.819
3° Qu. 9.042 9.887 10.254 10.108 9.175 8.9
Max 9.283 124 10.367 10.883 9.75 9.083
Bio3
Min 74.66 74.63 78.97 77.85 78.06 78.3
15t Qu. 75 78.35 80.14 79.28 78.74 78.76
Media 76.65 79.51 80.43 80.23 79.51 79.22
3% Qu. 78.01 81.16 80.9 81.34 79.94 79.62
Max 79.43 83.27 81.3 82.45 81.34 79.89
Bio4
Min 66.62 44.03 60.39 58.83 60.73 62.89
1t Qu. 73.19 57.34 62.31 61.1 65.25 65.03
Media 75.24 61.77 63.93 66.47 69.05 69.07
3° Qu. 78.52 65.4 64.61 72.27 73.35 71.06
Max 80.51 80.45 69.23 74.93 78.53 78.53
Bio5
Min 21.9 15.5 21 20 16.9 16.9
15t Qu. 23.8 222 22.43 25.1 18.3 21.9
Media 24.9 25.17 24.32 26.34 23.25 24.69
3° Qu. 25.7 28.1 25.15 294 26.15 27.6
Max 31.2 325 29.8 30 30 28.8
Bio6
Min 10 4 8.9 8.7 5.6 5.6
15t Qu. 11.9 10.2 10.1 12.5 6.7 10.3
Media 13.12 13.23 11.94 14.46 11.84 13.56
3% Qu. 13.6 15.9 12.68 18.3 15.1 16.6
Max 19.6 22.3 19.1 19.1 19.1 17.9
Bio7
Min 11.1 10.1 10.7 10.7 10.7 10.9
1t Qu. 11.6 11.5 12.3 11.3 11.25 11
Media 11.78 11.93 12.38 11.88 11.41 11.13
3° Qu. 12 12.5 12.7 12.6 11.6 11.3
Max 12.3 15.1 13 13.2 12.2 11.6
Bio8
Min 15.78 10.27 14.6 14.62 11.87 11.88
15t Qu. 17.62 16 16.05 18.12 12.93 15.73
Media 18.64 18.91 17.87 20.17 17.51 19.03
3° Qu. 19.12 21.18 18.65 23.85 20.33 21.98
Max 24.78 26.42 24.68 24.27 24.27 23.27
Bio9
Min 15.32 9.417 15.02 13.93 11.4 114
15t Qu. 18.02 16 15.76 18.3 11.95 15.55
Media 19.1 19.07 17.92 20.34 17.39 19.23
3° Qu. 19.8 21.667 18.98 24.22 20.73 22.32
Max 25.8 27.317 24.77 24.92 24.93 23.6
Bio10
Min 16.5 10.53 15.52 15.13 12.27 12.27
1t Qu. 18.6 16.79 16.75 19.27 13.3 16.75
Media 19.71 19.83 18.63 21 18.23 19.81
3° Qu. 20.37 22.3 19.4 24.65 21.16 22.7
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CAPITULO VII. DESCRIPTORES EDAFOCLIMATICOS Y
MODELOS DE DISTRIBUCION DEL CLADO MEXICANO DE
Sechium P. BROWN

EDAPHOCLIMATIC DESCRIPTORS AND DISTRIBUTION MODELS OF THE
MEXICAN CLADO OF Sechium P. BROWN

RESUMEN

Los sistemas de informacion geografica analizan la ubicacion espacial de puntos
georreferenciados para obtener informacion descriptiva de los mismos y aplicar
algoritmos que permitan ver la distribucion de las especies. Mediante el uso de
280 puntos de ocurrencia y sistemas de informacion geografica, el objetivo de
este estudio fue determinar las condiciones edafoclimaticas bajo las cuales
prosperan las especies del clado mexicano de Sechium, esto con la finalidad de
contribuir y enriquecer las bases de datos de estas especies, en aras de
conservarlas y aprovecharlas para mejorar las caracteristicas de especies
cultivadas. Se emplearon 22 variables bioclimaticas con resolucion espacial de
~1 Km?y se extrajeron los valores raster para los respectivos analisis estadisticos
y la evaluacién del modelo Maxent. En el analisis cluster de k-medioides se
obtuvieron cuatro grupos donde todos los puntos de ocurrencia aparecieron
mezclados unos con otros. No se lograron diferenciar por especies. En el ACP
los dos primeros componentes contribuyeron con el 72.3 % de la variacion total,
el primer componente aporto el 42.5 % de la variacién y estuvo integrado por las
variables bio1, bio2, bio12 y bio18; el segundo componente principal aporté el
29.8 % de la variacion y estuvo conformado por las variables bio3 y bio4. Los
climas predominantes fueron Cwb (29.3 %), Aw (16.1 %)y Am (15 %). Los suelos
predominantes fueron leptosol (29.3 %), phaeozem (15.4 %) y andosol (13.9 %).
Las variables relacionadas a la temperatura son las responsables de la

distribucion de las especies mexicanas de Sechium.

Palabras clave: edafoclimaticas, k-medioides, puntos de ocurrencia,
temperatura.
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ABSTRACT

Geographic information systems analyze the spatial location of georeferenced
points to obtain descriptive information about them and apply algorithms that allow
the distribution of species to be seen. Through 280 occurrence records and
geographic information systems, the objective of this study was to determine the
edaphoclimatic conditions of these species under which they thrive, this in order
to contribute and enrich the databases of these species, in order to conserve and
take advantage of them to improve the characteristics of cultivated species. 22
bioclimatic variables with spatial resolution of ~ 1 Km? were used and raster
values were extracted for the respective statistical analyzes and the evaluation of
the Maxent model. In the cluster analysis of k-medoids, four groups were obtained
where all the points of occurrence appeared mixed with each other, they were not
able to differentiate by species. In the PCA, the first two components contributed
72.3% of the total variation, the first component contributed 42.5% of the variation
and was made up of the variables bio1, bio2, bio12 and bio18; the second main
component contributed 29.8% of the variation and was made up of the bio3 and
bio4 variables. The predominant climates were Cwb (29.3%), Aw (16.1%) and Am
(15%). The predominant soils were leptosol (29.3%), phaeozem (15.4%) and
andosol (13.9%). Variables related to temperature are responsible for the

distribution of the Mexican species of Sechium.

Key words: edaphoclimatic, k-medoids, points of occurrence, temperature.
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7.1. INTRODUCCION

La distribucidn de una especie esta en funcién de las condiciones ecoldgicas
donde se desarrolla y se reproduce. Los modelos de distribucién de especies
(MDE) se basan en procedimientos estadisticos y sistemas de informacién
geografica. Usando datos de presencia-ausencia, estos modelos permiten la
inferencia de sitios adecuados con caracteristicas ambientales Optimas para la
especie. Los distintos algoritmos para su calculo se agrupan en técnicas
descriptivas, discriminatorias y mixtas (Mateo et al., 2011). Las técnicas
descriptivas como Bioclim incluyen métodos envolventes para caracterizar los
sitios que se encuentran dentro del espacio ambiental ocupado por la especie en
cuestion. En este grupo también existen algoritmos basados en distancias
(Domain y Mahalanobis) que evaluan sitios en términos de similitud ambiental
con datos de presencias (Elith et al., 2006). Las técnicas discriminantes como el
modelo lineal generalizado (MLG) requieren datos de presencia-ausencia y
tienen la capacidad de modelar relaciones ecoldgicas realistas. Dentro de estas
técnicas se encuentran las que utilizan el aprendizaje automatico, como la
maxima entropia (Maxent), el bosque aleatorio y las maquinas de vectores de
soporte (MVS). Estos son ampliamente utilizados debido a su capacidad para
procesar grandes cantidades de informacién y construir grupos para su
clasificacion, o para generar regresiones numéricas para tareas de prediccion
(Gobeyn et al., 2019). También existen modelos geograficos nulos como
distancia geografica, cascos convexos, circulos y presencia-ausencia que utilizan
la ubicacién geografica de las presencias, pero no se basan en variables
predictivas y no son de uso comun ya que su desempefio y confiabilidad aun no
se han evaluado (Hijmans y Elith, 2013). El modelo de Maxent se usa con mas
frecuencia debido a que su calculo computacional es rapido y facil (Phillips et al.,
2006; Zhang et al., 2019), sin embargo, es necesario evaluar mas modelos para

obtener una visidbn mas completa.

Los MDE tienen varias aplicaciones en la agricultura. En especies cultivadas

como Zea mays y Panicum virgatum, utilizadas como biocombustibles en los
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EUA, se han utilizado los modelos Maxent y MVS para estimar la idoneidad de
las regiones geograficas en las que estas especies pueden prosperar (Evans et
al., 2010). La informacioén de los MDE también puede proporcionar referencias
filogeograficas e inferir eventos histéricos que intentan explicar el origen y la
estructura genética de las poblaciones (Carstens y Richards, 2007), aunque esto
también debe corroborarse con datos moleculares. Los MDE se utilizan para
monitorear la disponibilidad de insectos polinizadores, asi como para proponer
estrategias para hacer frente a cualquier cambio adverso en el medio ambiente
que los afecte (Polce et al., 2013). También es posible predecir la idoneidad de
especies nocivas (malezas e insectos), pronosticar su ubicacion, distribucién y
formular estrategias para mitigar el dafio socioecondémico en areas vulnerables a
la invasion (Lantschner et al., 2018; Manzoor et al., 2018). Otras aplicaciones
para destacar son la evaluacion de riqueza de especies, endemismo, habitats
amenazados, proteccion y conservacion de especies amenazadas, patrones de
diversidad, estudios de conservacion, respuesta al cambio climatico,
reintroduccion de especies amenazadas y el estudio de efectos antropicos en la
distribucion de las especies. Aunque muchas de estas aplicaciones se utilizan en
especies animales, también pueden extrapolarse a especies vegetales (Mateo et
al., 2011).

los valores altos de AUC son indicativos de especies con rangos de distribucion
restringidos (Phillips, 2009), ya que solo se han encontrado poblaciones
silvestres de S. edule en Oaxaca, Guerrero y Veracruz (Lira et al., 1999). La
mayor idoneidad para el potencial de distribucién de S. edule tuvo un rango de
probabilidad de 50-60 %. En Lira et al. (2018), se omitieron ciertos analisis
previos, como la eliminacién de variables altamente correlacionadas que inciden
en la complejidad del modelo (Phillips et al., 2006; Zhang et al., 2019). Ademas,
no se calcularon estadisticos como la TSS para evaluar el desempeno del

modelo.

El objetivo de este estudio fue determinar las condiciones edafoclimaticas y la

distribucion potencial de las especies mexicanas de Sechium, esto con la
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finalidad de contribuir y enriquecer las bases de datos relacionadas a estas
especies, en aras de conservarlas y aprovecharlas en un futuro para mejorar las

caracteristicas de las especies cultivadas.

7.2. MATERIALES Y METODOS

7.2.1. Puntos de ocurrencia y variables bioclimaticas
Se obtuvieron 280 puntos de ocurrencia para las seis especies mexicanas de
Sechium de GBIF (https://www.gbif.org/) (162 de S. edule, 47 de S. compositum,

16 de S. chinantlense, 23 de S. hintonii y 32 de S. mexicanum). Se emplearon

las 19 variables bioclimaticas de WorldClim 2.0 (Fick y Hijmans, 2017); se
incorporaron también modelos raster para elevacion (Fick y Hijmans, 2017), tipos
de clima de Koéppen-Geiger (Beck et al., 2018) y tipos de suelo segun la
clasificacion de World Soil Database version 1.2 (Fischer et al., 2008). Las 22
capas empleadas tienen una resolucién espacial de ~ 1 km?. Los valores raster

se obtuvieron con Point Sampling Tool de QGIS version 3.16.2 (2020).

7.2.2. Analisis descriptivo

Todos los paquetes por mencionar se ejecutaron en Rstudio (R Core Team,
2020). De las 19 variables bioclimaticas de WorldClim y la variable elevacion se
obtuvieron los valores primer y tercer cuartiles, minimos, maximos y media; los
valores minimos y maximos representaron los limites a partir de los cuales cada
especie puede tolerar segun la variable bioclimatica en cuestion (Apéndice 2).
Las variables categoricas de tipos de clima y suelo se graficaron con tidyverse

(Wickham et al., 2019) para observar la proporcion en funcién de las especies.

7.2.3. Analisis de agrupamiento
Para verificar si existe tendencia al agrupamiento de los valores raster se
computo el estadistico de Hopkins (H) con clustertend (Yilan y Rutong, 2015). El

mejor algoritmo de agrupacion (jerarquico o de particién) se determiné con clValid
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(Brock et al., 2008), de esta forma se escogio el método de particion k-medoides
para determinar similitudes edafo-climaticas en los puntos de ocurrencia de las
especies con la libreria factoextra (Kassambara y Mundt, 2020). K-medioides
necesita especificar el numero 6ptimo de grupos, el cual se determind con
NbClust (Charrad et al., 2014), donde previamente los valores raster deben ser
normalizados. Adicionalmente se realizdé un analisis de agrupamiento para todas
las especies de Sechium con todas variables ambientales donde se obtuvo la

mediana por variable y por especie.

7.2.4. Modelo Maxent

En las variables cuantitativas se aplicé un analisis de correlacion de Pearson y
se eliminaron aquellas con valores > 0.8 para evitar la afectacion a los modelos
(Phillips et al., 2006). En el capitulo IV se mostr6 que Maxent muestra muy buenos
rendimientos en comparacién con los demas algoritmos; por otra parte, el mapa de los
modelos ensamblados se asemejaba al modelo Maxent. Sin embargo, Maxent fue
optimizado con el paquete ENMeval (Muscarella et al., 2014) con la siguiente
configuracion: se desactivaron las funciones de umbral y bisagra para evitar el
sobreajuste de las curvas de la respuesta, también se desactivaron las funciones
cuadraticas y de producto y el multiplicador de regularizacién fue de 1.50 con una
funcién lineal. El rendimiento del modelo se cuantificd con la AUC, Kappay TSS,
tal y como se describe a detalle en el capitulo IV. La prueba de Jacknife fue
ejecutada con el paquete SSDM (Schmitt et al., 2017). Los formatos raster
producto de los siete modelos y el ensamble se exportaron con el paquete raster
(Hijmans, 2020) a QGIS Development Team version 3.16.2 (2020).

7.3. RESULTADOS Y DISCUSION

7.3.1. Tipos de clima y suelo
El tipo de suelo predominante en las especies mexicanas de Sechium fue leptosol
con el 29.3 %, seguido por phaeozem (15.4 %) y andosol (13.9 %). Sechium

edule abarcé la mayor diversidad de tipos de suelo en sus colectas, con nueve
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de los 11 tipos de suelos presentes. Por ejemplo, registré 31.5 % para leptosol,
17.3 % andosol y luvisol 13.6 %. El resto de los tipos de suelos representé poco
menos del 10 % (Figura 34A). Para los tipos de clima, S. edule se desarrolla en
todos los climas registrados; algunas especies como S. hintonii solo de
desarrollan en climas tipo A (Figura 34B). Los componentes calcareos de los
leptosoles pueden inmovilizar los nutrientes minerales en el suelo y, en el caso
del chayote, pueden reducir la productividad y calidad de los frutos (Cadena-
IAiguez, 2005). Sin embargo, algunos leptosoles pueden tener pequenas capas
ricas en materia organica, que es un requisito edafico para las plantaciones de
chayote (Lira, 1996). Phaozem, presente en el 50 % de las subprovincias
fisiograficas, son suelos considerados ideales para la agricultura por su alto
contenido en materia organica. Los suelos ideales para la produccion de chayote
deben estar bien drenados, ricos en materia organica y tener un pH de 4.5-6.5
(Lira, 1996), sin embargo, las diferentes variantes fenotipicas del chayote
permiten un alto nivel de adaptabilidad a diferentes tipos de suelo (Lira et al.,
2009).

Tradicionalmente el chayote se cultiva a una altitud que oscila los 300-2000 m.
Requiere una alta humedad relativa de 80-85 % con una precipitacion media
anual de 1500-2000 mm distribuidos uniformemente en el afio. Temperaturas por
debajo de 13 °C reducen la produccion ya que afectan el crecimiento de los frutos
y temperaturas superiores a los 28 °C estimulan la caida de flores (Lira. 1996).
Sin embargo, en el Apéndice 2, algunas accesiones de chayote se desarrollan
en temperaturas minimas de 10 °C y maximas de 27 °C; algunas de ellas también
crecen con condiciones minimas y maximas de precipitacion (528 mm y 4650

mm, respectivamente).
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Figura 34. Proporcién de A) tipos de suelo y B) tipos de clima en relacién con los
puntos de ocurrencia para cada especie.

7.3.2. Analisis ACP y cluster k-medioides

En el ACP, los dos primeros componentes explicaron el 72.3 % de variacion total
(CP1=42.5 %y CP2 = 29.8 %). EI CP1 fue representado por las variables bio1,
bio2, bio12, bio14 y bio18; mientras el CP2 fue explicado por bio3 y bio4 (Figura
35 A-B). Con los 280 puntos de ocurrencia se formaron cuatro clusters (k = 4),
que fue el numero 6ptimo calculado por NbClust. El indice H fue 0.12 e indica alta
tendencia al agrupamiento. El paquete clValid infirié el método k-medioides como
el mejor método para agrupar los datos mediante los estadisticos de
conectividad, Dunn y la Silueta. EI 18.5 % de los puntos de ocurrencia se
agruparon en el cluster 1, el 35 % en el cluster 2, el 25.5 % en el cluster 3y 21 %
en el cluster 4. La Figura 35C muestra la proporcion de las colectas por especies

que integraron cada uno de los clusters.
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La Figura 35D indica un promedio para el coeficiente de la silueta de 0.34. En el
cluster 4 se muestra que todos sus elementos estan perfectamente agrupados.
En los grupos restantes se observa que algunos individuos tienen cierta afinidad
por otros grupos, sin embargo, solo representan un pequeno porcentaje que no
afecto dicho analisis (Figuras 35A, 35D).

La Figura 36 muestra una variedad de graficos que permiten hacer inferencias
sobre las principales variables bioclimaticas (bio1, bio4, bio12, bio15 y elevacion).
Por ejemplo, en el grafico de dispersion, para las variables bio1 y elevacion, se
muestra que a una mayor altitud existira un descenso de temperatura. Estas
mismas variables también muestran una correlacion altamente significativa (p <
0.001). Por otra parte, las cajas de bigotes muestran que existen algunos datos
atipicos para las variables evaluadas, esto puede explicar que el paquete clValid
haya encontrado al algoritmo k-medioides como la mejor opcion, ya que trata de

minimizar el efecto que tiene los datos atipicos.

173



Z

2
—_ * *
<«
=)
o 0 - "
o
Q-2
4 101 | , . :
-7 5.0 25 0.0 25 10 -05 00 0.5 1.0
CP1 (42.5 %) CP1 (42.5 %)
C)
S. mexicanum
S. hintonii
S. edule

S. compositum

S. chinantlense

00 01 02 03 04 05 06 07 08 09 10

Proporcién
cluster |§| 1 @2 D 38}4

Figura 35. A) Agrupacion k-medioides, B) principales variables bioclimaticas que contribuyen en la distribucién de las
especies mexicanas de Sechium, C) proporcion de los puntos de ocurrencia de las especies en cada cluster y D)
consistencia del agrupamiento mediante el coeficiente de la Silueta

174



especie biod bio12 bio15 elevacion
150~ - - - — — -
100- il I s I
“ S I oo — —- - - -
o m— e N — . . —m- - —E—--
25 - | [k - Corr: 0.007 Corr: 0,545 _ Corr: 0.042 Corr: -0.953**
I 5. chinantlense: -0.162 5. chinantlense: 0.545* 5. chinantlense: 0.745%* 5. chinantlense: -0.955**
on-" i S. compositum: 0.145 S. compositum: 0.458** S. compositum; 0.267. S. compositum: -0.891**
1 . . S. edule: 0.234* S. edule; 04507 S_edule: -0.178* S. eduler -0.964%**
151 i S. hintonii: 0.058 S. hintoni: -0.150 S. hintonii: 0.531%% S. hintonii: -0.918***
1, r 1 S. mexicanum: 0.585%** S. mexicanum: 0.377* S. mexicanum: 0.212 S. mexicanum: -0.966%**
10- .
200 Corr: -0.140* Corr: -0.394** Corr: -0.164**
S. chinantlense: 0 184 S. chinantlense: -0 613* S. chinantlense: -0.058
, S. compositum; 0.083 S. compositum: -0 586 S. compositum: -0 412**

e
200 -E= F n
100~ r L
I

S. edule: 0.078
5. hintonii: 0.269
S. mexicanum: -0.386*

S edule; -0.409***
5. hintonii: 0.067
S. mexicanum: -0.038

S edule; -0.342%%
5. hintonii: -0.389.
S. mexicanum: -0.666***

4000~ i ° : Corr; -0.357%* Corr: -0.5957*
/ S— s g S . - S chinantlense: 0.048 S. chinantlense: -0.680**
3000 - + I P, - ". . "y’ S. compositum; -0.346* S. compositum:_ -0.651**
I ; = ¥ ";a . = . S. edule: -0.581* S edule; -0.526*
2000 L ! = ce _* R s o S. hintonii: -0.796%** S. hintonii: 0.085
1000 b= E— = o, o Pl - S. mexicanum: -0.083 S. mexicanum: -0.375*
[ ] L] ™ -
100 NI G _Corr: 0.150%
1 E il- . . < S. chinantlense: -0.561*
an- S. compositum: 0.139
gl g b S. edule: 0,309
60 - o k S. hintonii: -0.529™*
o S. mexicanum: -0.06
40- .
3000- <

Tl

- I

2000 - E k

10005 F b "
T

o] »

gioiq zioig Folg 1019 ajpadsa

TR

05100 510051005100 510 10 0 1000 2000 3000
Figura 36. Histogramas de frecuencias, cajas de bigotes, graficos de densidad y correlaciones para las variables bio1, bio4,
bio12, bio15 y elevacion de las especies mexicanas de Sechium.

175



7.3.3. Analisis de agrupamiento para el género Sechium

La Figura 37 muestra que el agrupamiento con base en variables bioclimaticas

tiene cierta relacidon con los estudios moleculares citados en este escrito. Se logro

una separacion entre las especies centroamericanas y mexicanas (Figura 37A),

aunque con k = 3, S. hintonii se agrupa en forma solitaria (Figura 37B).
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Figura 37. Dendrogramas calculados a partir de las medianas de las 19 variables
bioclimaticas y la variable elevacién para las especies de Sechium. A) k = 2,
indice de consistencia promedio de 0.48 y B) k = 3 con indice de consistencia de

0.55.
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7.3.4. Modelos de distribucion

El modelo Maxent mostré tener buenos rendimientos en términos de AUC y TSS.

Sechium hintonii mostré el AUC y TSS mas bajos, sin embargo, estos

rendimientos se consideran buenos segun la literatura (Cuadro 20). Los mapas

inferidos para S. compositum y S. chinantlense muestran regiones de alta

idoneidad en los estados de Veracruz, Chiapas, Guerrero y Oaxaca (Figuras 38

y 39). En el capitulo V (Figuras 24 y 25) pueden observarse los mapas de

idoneidad para S. edule.

Cuadro 20. Estadisticos para el modelo Maxent de las especies mexicanas de

Sechium.
Especie AUC PPC Sensibilidad Especificidad TSS
S. chinantlense 0.94  0.89 0.90 0.72 0.62
S. compositum 0.97 0.94 0.87 0.67 0.54
S. edule 093 0.85 0.98 0.64 0.62
S. hintonii 0.84 0.81 0.94 0.47 0.41
S. mexicanum 091 0.94 0.80 0.70 0.50
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Figura 38. Modelo de distribucion Maxent de S. chinantlense en México.
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Figura 39. Modelo de distribucion Maxent de S. compositum para México-
Guatemala.

Sechium hintonii mostré zonas de alta idoneidad con mayor dispersion sobre
territorio mexicano en comparacién con S. compositum, S. chinantlense y S.
mexicanum (Figura 40). Lira (1995) reportdé que S. hintonii Unicamente se
distribuia en el Estado de México y el sureste de Guerrero, sin embargo, en el
mapa de la Figura 40 se muestra que existen puntos de ocurrencia en los estados

de Veracruz, Hidalgo, Puebla, Michoacan, Jalisco y Guanajuato.

Sechium mexicanum tiene una distribucion muy restringida en la region
montafnosa que divide a los estados de Veracruz, Hidalgo y Puebla (Figura 41).
De forma general, podemos concluir que es una especie dificil de encontrar en

México.
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7.4. CONCLUSIONES

Las especies mexicanas de Sechium tiene gran potencial de idoneidad en los
estados de Veracruz, Tabasco, Guerrero, Oaxaca y Chiapas; hacia El Bajio,
Occidente de México y con moderada idoneidad hacia la Peninsula de Yucatan.
El modelo Maxent arrojé buenos rendimiento en términos de AUC y TSS. Las
zonas mencionadas considerarse fuentes de germoplasma posibles de utilizar en
el futuro. También, pueden aportar informacion referente al origen, domesticacion

y evolucién de las especies mexicanas de Sechium.
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Apéndice 2. Estadisticos descriptivos para las variables bioclimaticas de las
especies mexicanas de Sechium.

. S. chinantlense S. compositum S. edule S. hintonii S. mexicanum
Variable
Bio1
Min 12.58 10.94 10.45 18.57 13.64
1t Qu. 13.50 15.57 17.55 24.04 18.08
Media 16.01 18.38 20.52 25.02 19.43
3° Qu. 17.93 21.41 23.56 26.38 21.52
Max 22.02 26.93 27.66 27.55 23.53
Bio2
Min 9.97 8.44 8.95 9.875 9.49
15t Qu. 11.717 10.73 11.51 10.463 11.55
Media 12.654 12.97 12.68 11.487 12.16
3° Qu. 13.927 14.97 13.49 12.588 12.56
Max 15.217 17.65 18.49 13.117 14.51
Bio3
Min 57.00 53.77 58.52 57.75 57.12
15t Qu. 61.66 60.66 65.60 59 58.83
Media 63.65 64.04 69.25 70.61 60.50
3% Qu. 65.41 68.84 73.37 79.13 61.69
Max 69.80 77.38 82.39 82.62 73.55
Bio4
Min 142.20 66.51 48.73 51.06 119.60
1t Qu. 192.30 176.81 110.03 60.75 212.90
Media 198.30 199.68 155.27 138.38 246.60
3 Qu. 216.90 219.9 198.47 232.76 282
Max 232.00 313.46 238.87 238.87 315.20
Bio5
Min 21.60 20.50 17.10 25.20 21.10
15t Qu. 22.65 25.10 26.50 32.60 26.95
Media 25.59 28.20 29.53 33.20 29.20
3° Qu. 27.93 30.75 32.98 35 31.70
Max 33.40 35.60 37.60 35.50 33.90
Bio6
Min 2.70 0.50 1 11.10 2.70
15t Qu. 3.20 4.95 8.32 16.10 8.12
Media 5.76 8.07 11.16 16.75 9.03
3% Qu. 7.65 11.55 14.40 18.05 10.15
Max 13.30 18.30 19.10 19.40 14.30
Bio7
Min 17.30 15.70 12.60 13.20 14.40
1t Qu. 18.70 17.50 16.60 15.80 18.60
Media 19.82 20.13 18.36 16.45 20.17
3° Qu. 20.85 22.50 19.80 17.55 21.32
Max 23.10 25.60 26.30 19.60 24.70
Bio8
Min 13.75 11.33 11.23 18.73 14.67
15t Qu. 14.78 16.83 18.47 24.62 19.50
Media 17.18 19.51 21.33 25.59 21.01
3° Qu. 18.72 22.04 24.49 27.12 23.41
Max 23.75 26.77 28 27.58 24.77
Bio9
Min 10.77 9.06 9.26 17.77 10.83
15t Qu. 11.53 13.67 16.05 22.98 15.77
Media 14.58 16.79 19.29 24.12 17.34
3° Qu. 17.27 19.84 22.37 25.73 18.60
Max 21.8 26.28 28.06 26.85 22.97
Bio10
Min 14.72 12.78 11.27 19.08 15.42
1t Qu. 15.75 17.59 19.07 25.68 20.40
Media 18.17 20.60 22.25 26.56 22.03
3° Qu. 19.82 23.88 25.55 28.21 24.56
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Max
Bio11
Min
15t Qu.
Media
3¢ Qu.
Max
Bio12
Min
15t Qu.
Media
3° Qu.
Max
Bio13
Min
15t Qu.
Media
3¢ Qu.
Max
Bio14
Min
15t Qu.
Media
3¢ Qu.
Max
Bio15
Min
15t Qu.
Media
3° Qu.
Max

Bio16
Min

15t Qu.
Media
3° Qu.
Max
Bio17
Min

15t Qu.
Media
3° Qu.
Max
Bio18
Min

15t Qu.
Media
3¢ Qu.
Max
Bio19
Min

15t Qu.
Media
3¢ Qu.
Max
Elevacion
Min

15t Qu.
Media
3¢ Qu.
Max

244

9.9
10.62
13.35
15.89

19.4

766
974
1101
1216
1479

162
194
221
258
275

7.50
24.56
32
42

62.09
66.66
78.81
98.03
111.32

435
445.80
557.20

684

766

18
25.50
81.38
103.50

143

220
247
327.30
317.80
704

24
75.25
91.75

106.75
173

779
1660
1909
2292
2436

27.90

9.06
13.04
15.72
18.56
26.28

474
1086
1241
1522
2824

85
205
242.70
285.50
547

24.15
39
77

49.67
68.97
83.62
95.36
111.43

232
543.50
641.10

747

1385

13
23.50
80.28

123
243

142
274.50
347.80
420.50

695

22
33.50
89.32

127
276

119
1240
1568
2002
2832

29.15

9.26
15.72
18.42
21.42
26.93

528
1087
1722
2142
4650

111
224.20
325.60
412.50

694

4.25
2414
36.75

166

41.39
77.65
85.64
95.87
110.31

281
609.20
861.20

1063

1857

19
85.19
124.75
577

175
314.20
473.90
616.20

1064

4
21
120.60
137.20
976

7
759.80
1337.80
1924.50
3226

28.48

17.77
21.84
23.18
25.73
26.75

1615
2922
3024
3356
3921

346
558
578.80
629.50
693

10.50
34.91
60
94

73.25
82.27
84.28
87.33
95.82

829

1446
1523
1704
1973

14
50
121.40
192.50
298

317
567.50
673.20
761.50

1080

14
70.50
157.30
230.50
397

5
102
401.20
607
1509

26.03

10.83
14.96
16.04
17.36
20.42

610
884
1414
1722
3023

17
196.80
281.60
376.20

555

16.75

31.91

46.25
67

65.41
74.31
77.35
80.77
92.60

306
456.20
709.60

843

1550

29
55.75
103.47
144.50
218

152
264.20
376.20

445

660

38
65.75
120.62
154.50
281

660

1045
1379
1531
2586

*Min = valor minimo; Max = valor maximo; 1ty 3°" Qu: Primer y tercer cuartil.
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CAPITULO VIII. ANALISIS DESCRIPTIVO Y MULTIVARIADO DE
LA VARIACION INFRAESPECIFICA DE S. edule EN UN BANCO
DE GERMOPLASMA ex situ

DESCRIPTIVE AND MULTIVARIATE ANALYSIS OF THE INFRASPECIFIC
VARIATION OF S. edule IN AN ex situ GERMOPLASM BANK

RESUMEN

El chayote (Sechium edule) es una cucurbitacea originaria de las regiones
montafnosas del suroeste mexicano, donde sus frutos son empleados como
alimento. México es el primer productor y exportador de chayote a nivel mundial,
y tiene establecido un banco de germoplasma ex situ. El objetivo de este estudio
fue analizar mediante técnicas descriptivas y multivariadas las accesiones del
banco de germoplasma, esto en aras de encontrar asociaciones y patrones de
similitud entre las accesiones que permitan gestionar eficientemente los recursos
fitogenéticos de S. edule. El 23 % de las colectas esta representada por virens
levis 'y el 47.6 % provienen de Veracruz. El 62.8 % de las accesiones provienen
de traspatios. La mujer resguarda y conserva el 58.9 % de dichas colectas. El
70.8 % de las colectas se emplean para comercio y el resto para autoconsumo.
En el andlisis de correspondencia multiple se obtuvo el 27.24 % de la variacion
para los dos primeros componentes, donde las variables con mayor contribucion
fueron las relacionadas al sabor del fruto (dulce y amargo), condiciéon de las
poblaciones (bosque, ruderal-silvestre y huerta), color del fruto (amarillo y verde
claro), tamano pequefio de fruto y forma aplanada. El estudio de las colectas en
los bancos de germoplasma es de importancia para tener un consenso sobre los
materiales y tomar decisiones encaminadas a su conservacion y mejoramiento
genético, estas mismas colectas deben ir acompafnadas de una caracterizacion

morfolégica, quimica y molecular.

Palabras clave: banco de germoplasma, anadlisis descriptivo, analisis de

correspondencia multiple, conservacion, mejoramiento genético.
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ABSTRACT

The chayote (Sechium edule) is a cucurbit native to the mountainous regions of
the Mexican southwest, where its fruits are used as food. Mexico is the world's
leading producer and exporter of chayote, and has established a germplasm bank
in situ. The objective of this study was to analyze the accessions of the germplasm
bank using descriptive and multivariate techniques, this in order to find
associations and patterns of similarity between the accessions that allow the
efficient management of the plant genetic resources of S. edule. 23% of the
accessions are represented by virens levis and 47.6% come from Veracruz.
62.8% of the accessions come from backyards. The woman protects and
conserves 58.9% of these accessions. 70.8% of the accessions are used for
commerce and the rest for self-consumption. In the multiple correspondence
analysis, 27.24% of the variation was obtained for the first two components, where
the variables with the greatest contribution were those related to the taste of the
fruit (sweet and bitter), condition of the populations (forest, ruderal-wild and
orchard), fruit color (yellow and light green), small fruit size and flattened shape.
The study of the accessions in the germplasm banks is of importance to have a
consensus on the materials and make decisions aimed at their conservation and
genetic improvement, these same accessions must be accompanied by a

morphological, chemical and molecular characterization.

Key words: germplasm bank, descriptive analysis, multiple correspondence

analysis, conservation, genetic improvement.
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8.1. INTRODUCCION

El chayote [Sechium edule (Jacq) Swartz] es un cultivo nativo de Mesoamérica,
especificamente originado y diversificado en el suroeste de México (Newstrom,
1990; Lira, 1995). A lo largo del tiempo, las poblaciones de S. edule se han
diversificado por factores naturales y artificiales en los denominados complejos
varietales, los cuales difieren significativamente en caracteristicas fisico-quimicas
de flores, hojas y frutos (Cadena-lhiguez, 2005; Cadena-liiguez et al., 2008,
2011). Actualmente algunos complejos varietales como nigrum minor, albus
dulcis y nigrum xalapensis se encuentran en riesgo de erosion genética y se
estima que sus areas de distribucion disminuyan alrededor del 50 % en las
proximas décadas (Gonzalez-Santos et al., 2017). Para aminorar problemas de
erosion genética, en 2007 se cred el Banco Nacional de Germoplasma de
Sechium spp. (BANGESE) en Huatusco, Veracruz, México, donde se resguardan
in situ colecciones silvestres y domesticadas de México y Centroamérica
correspondientes a S. edule, S. compositum, S. chinantlense y S. hintonii

(Cadena-liiiguez and Arévalo-Galarza, 2011).

Los bancos de germoplasma son de importancia para la conservacion a largo
plazo de los recursos fitogenéticos, sin embargo, si no existe un analisis sobre la
documentacion de sus colectas, es dificil tomar decisiones encaminadas al
ambito de la investigacion, especificamente en términos de conservacion y
mejoramiento genético (Weise et al., 2020). El analisis de los datos de pasaporte,
junto con estudios de caracterizacion morfolégica y molecular, son herramientas
que ayudan a gestionar eficientemente las accesiones dentro de un banco de
germoplasma (Barrera-Guzman et al., 2020). Por ejemplo, respecto a chayote,
mediante la gestion de las colectas del BANGESE se han implementado métodos
de mejoramiento genético participativo y se han liberado variedades comerciales
de S. edule aptas para el mercado nacional e internacional (Cadena-lfiguez et
al., 2013a).

El objetivo de esta investigacion fue analizar mediante técnicas descriptivas y
multivariadas los datos de pasaporte de las accesiones del BANGESE, esto en
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aras de encontrar asociaciones y patrones de similitud entre las accesiones que
permitan gestionar eficientemente los recursos fitogenéticos de la variabilidad

infraespecifica de S. edule.

8.2. MATERIALES Y METODOS
8.2.1. Datos de pasaporte

Todas los paquetes estadisticos y graficos por mencionar se ejecutaron en
Rstudio (R Core Team, 2020). Se obtuvieron 231 accesiones pertenecientes a la
variabilidad infraespecifica de S. edule del BANGESE, las cuales se graficaron
con el paquete tidyverse (Wickham et al., 2019) para observar la proporcion de
complejos varietales en funcidon al lugar de su procedencia, tipo de
establecimiento y propietario. Adicionalmente se evalud la variable altitud con
estadisticos de tendencia central y dispersion para observar algun patron
relacionado a los rangos de distribucién bajo los cuales se desarrollan los

complejos varietales de S. edule.

8.2.2. Analisis multivariado

Debido a que no todas las 231 accesiones tienen datos de pasaporte completos,
unicamente se emplearon 129 accesiones las cuales tienen datos obtenidos con
base en la guia de descriptores de los complejos varietales de S. edule (Cadena-
IRiguez et al., 2017). Las variables cualitativas se estudiaron mediante un analisis
de correspondencia multiple (ACM) con los paquetes FactoMineR (Lé et al.,
2008) y factoextra (Kassambara and Mundt, 2020). Para brindar una explicacion
mas sencilla, se decidi6 evaluar el ACM por graficos separados que
correspondian a los grupos de variables (condicién, propietario, color del fruto,
textura, tamafo de fruto, sabor y forma del fruto). Para el calculo de los
eigenvectores, eigenvalores y el grafico referente a la contribucion de cada
variable a los componentes, se emplearon los mismos paquetes estadisticos para
correr el ACM.
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8.3. RESULTADOS Y DISCUSION

8.3.1. Analisis descriptivo

Los complejos varietales de S. edule son albus dulcis, albus levis, albus minor,
albus spinosum, amarus silvestrys, nigrum conus, nigrum levis, nigrum maxima,
nigrum minor, nigrum Spinosum, nigrum xalapensis y virens levis. En el
BANGESE se encuentran 231 accesiones que representan la variabilidad
infraespecifica de S. edule, adicionalmente, también se cuenta con cuatro
accesiones de S. chinantlense y 12 de S. compositum. Los complejos varietales
virens levis y nigrum spinosum son los que tienen mayor representatividad en el
BANGESE (Figura 42A); en el estado de Veracruz se encuentran 110 accesiones
(47.6 %) de la coleccion total de S. edule (Figura 42B). Algunas accesiones del
BANGESE pertenecientes a virens levis y nigrum spinosum provienen de Costa
Rica y Guatemala, sin embargo, la mayoria de ellas son originarias de Veracruz,

México (Figura 43).
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Figura 42. Colectas de S. edule en funcion a sus A) complejos varietales y B)
lugar de procedencia.
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Figura 43. Proporciones y distribucion de Sechium en funcion al lugar de
procedencia.

De las 231 colectas en BANGESE, solo 129 cuenta con datos de pasaporte
completos. De esta manera, el 62.8 % de las colectas se encuentran en traspatio
y el 23.3 % en huertos comerciales. Sechium compositum, S. chinantlense y
amarus Silvestrys se encuentran en condiciones ruderales y silvestres (Figura
44).

La mujer maneja y conserva el 58.9 % de las colectas de S. edule, por lo que es
un pilar fundamental en la conservacion de estos recursos fitogenéticos; por otra
parte, los complejos varietales destinados a agronegocios son virens levis,
nigrum spinosum, nigrum minor, nigrum maxima, albus minor y albus dulcis
(Figura 45). Las accesiones silvestres estan fueran del alcance tanto de hombres
como de mujeres, sin embargo, su conservacion en bancos de germoplasma

resulta muy importante. Los complejos varietales virens levis, nigrum xalapensis,
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nigrum spinosum, nigrum levis y albus dulcis se establecen como hombre-

empresa, ya que comunmente se comercializan a gran escala.
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Figura 44. Establecimiento de la variacion infraespecifica de S. edule y las
especies S. compositumy S. chinantlense.
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Figura 45. Propietario y manejo de los complejos varietales de S. edule y las
especies S. chinantlense 'y S. compositum.
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La Figura 46 muestra que algunos complejos varietales como albus spinosum se
destinan exclusivamente para autoconsumo. Los grupos varietales virens y
nigrum son empleados mayoritariamente para comercializacion, mientras el
grupo albus son destinados al autoconsumo. En la Figura 46 se observa que gran
parte de los complejos varietales se usan para el comercio, a excepcion de las
accesiones silvestres. Algunos de ellos como albus spinosum 'y albus minor son
exclusivos para autoconsumo. El 70.8 % de los complejos varietales es empleado

para fines comerciales, mientras el 29.2 % para autoconsumo.

S. edule var. virens levis
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Figura 46. Destino final de la variacién infraespecifica de S. edule.

En la Cuadro 21 se muestran estadisticos de tendencia central y dispersion para
la variable altitud de las 129 colectas. ElI promedio de altitud mas elevado fue
para nigrum spinosum con 1993 msnm. La presencia de ‘outliers’ puede afectar
algunas medidas de tendencia central como la media, algunas poblaciones de
los complejos varietales parecen estar muy alejadas de los rangos 6ptimos para

cada variedad en especifico (Figura 47).

—
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Cuadro 21. Estadisticos de tendencia central y dispersién para la variable altitud.

Varietal complex Media Mediana Minimo Maximo Rango o
nigrum spinosum 1993.70  1925.50 13.00 3376.00  3363.00 788.19
albus minor 1934.00 2223.00 1356.00 2223.00 867.00 500.56
albus spinosum 1790.00  1790.00 1357.00 2223.00 866.00 612.35
nigrum minor 1639.75 1672.00 1356.00 1859.00  503.00 210.54
nigrum xalapensis 1571.94  1486.00 424.00 2918.00 2494.00 558.11
albus dulcis 1498.57  1357.00 1164.00  2256.00 1092.00 383.64
virens levis 1437.89  1516.00 151.00 2918.00  2767.00 636.33
albus levis 1357.90 1356.00 753.00 2071.00 1318.00 393.04
nigrum conus 1351.25  1468.00 831.00 1638.00  807.00 367.53
nigrum levis 1323.00 1235.00 838.00 2148.00 1310.00 443.93
nigrum maxima 995.80 549.00 24.00 2918.00 2894.00 1150.76
amarus silvestrys 858.50 858.50 822.00 895.00 73.00 51.62
S. chinantlense 652.50 652.50 24.00 1281.00 1257.00 888.83
S. compositum 214.00 217.00 132.00 312.00 180.00 80.05

nigrum xalapensis

MigQrLm SpinosuUIm . . . _:D_

MigrLIm minor _:[l
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atbus minor
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amarus silvestrys -[I]—
Mgruim maxima _EI: -
S. compositum
5. chinantlense

0 1000 2000 3000
Altitude

Figura 47. Cajas de bigotes para las colecciones de Sechium referente a la
altitud.
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8.3.2. Analisis de correspondencias multiples

En los dos primeros componentes principales se obtuvo el 27.24 % de la variaciéon
total, los Cuadros 22 y 23 muestran los eigenvalores y eigenvectores
respectivamente. Para los CP1y CP2 las variables con mayor contribucion fueron
las relacionadas al sabor del fruto (dulce y amargo), condicion de las poblaciones
(bosque, ruderal-silvestre y huerta), color del fruto (amarillo y verde claro),

tamano pequero de fruto y forma aplanada.

La Figura 48A presenta la distribucion de las accesiones bajo el tipo de ambiente
en el cual se desarrollan; de esta forma, las accesiones de S. compositum (Sco),
S. chinantlense (Sci) y amarus silvestrys (AW) se encuentran en forma silvestre
y ruderal-silvestre. El complejo virens levis (VL) esta bajo condiciones de huerta,
ya que es la forma comercial de S. edule; los complejos varietales de fruto color
amarillo se encuentran generalmente en traspatio. Respecto a los propietarios,
los hombres estan asociados al complejo varietal comercial virens levis; mientras
las mujeres resguardan complejos varietales de los grupos albus y nigrum (Figura
48B).

Cuadro 22. Eigenvalores y varianza explicada para los primeros 10 componentes
del ACM

Eigenvalor % varianza % varianza acumulada

Componente
CP1 0.49 15.50 15.50
CP2 0.42 13.48 28.98
CP3 0.30 9.48 38.46
CP4 0.24 7.79 46.24
CP5 0.20 6.49 52.74
CP6 0.19 6.16 58.90
CP7 0.18 5.82 64.72
CP38 0.16 5.20 69.92
CP9 0.15 4.82 74.73
CP 10 _ 0.15 _ 4.70 _ 79.44
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Cuadro 23. Vectores propios para las variables empleados en el ACM.

Variable V1 V2 V3 V4 V5

Traspatio -0.17 -0.86 -0.68 0.46 0.20
Huerto -1.17 1.45 1.88 -0.63 0.25
Ruderal 1.03 0.25 -0.01 -4.08 -4.09
Ruderal-silvestre 4.12 2.43 -0.52 1.57 -0.62
Silvestre 3.83 2.34 0.89 1.15 4.38
Bosque 2.88 1.50 -0.03 -0.94 -1.14
Hombre -1.07 1.21 1.43 -0.49 0.35
Mujer -0.14 -0.91 -0.67 0.44 0.09
Verde oscuro 0.77 0.25 -1.14 -0.56 0.09
Verde-amarillo -0.78 -0.05 -1.33 0.47 -2.00
Verde claro -1.03 0.82 -0.37 0.33 -1.30
Verde muy oscuro -0.64 1.11 1.30 0.14 3.44
Amairillo 0.51 -2.24 1.78 0.41 -0.30
Espinoso -0.55 0.22 -0.75 1.88 0.12
Liso 0.15 -0.06 0.21 -0.52 -0.03
Grande -0.68 -0.04 -1.36 1.07 -1.06
Mediano -0.50 0.95 0.66 -0.30 -0.55
Pequefio 1.30 -1.09 0.97 1.37 -0.80
Muy grande -1.02 0.23 -1.81 2.05 3.48
Muy pequefio 0.59 -1.11 -1.08 -3.00 1.99
Conico 0.99 -0.71 -1.39 -0.79 -4.29
Aovado 0.43 -0.29 2.39 0.54 0.46
Elongado -0.91 0.13 -2.72 1.52 2.30
Aplanado 4.00 2.22 -0.74 1.93 1.18
Piriforme -0.65 0.37 -0.44 0.54 -0.56
Redondo 0.45 -1.10 -0.74 -2.50 1.37
Amargo 4.03 2.40 -0.09 1.44 0.88
Neutro -0.59 0.40 -0.51 -0.28 -0.01
Dulce 0.51 -2.24 1.78 0.41 -0.30
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Figura 48. ACM para las variables A) Condicion y B) Propietario.

Para color de frutos, la mayoria de ellos corresponde a diferentes tonalidades en

color verde, a excepcion de los del grupo albus (Figure 49A). En la Figura 49B se

muestran que las accesiones de amarus silvestrys (Aw), nigrum spinosum (Ns) y

albus spinosum (As) presentan espinas en sus frutos.

A
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Color del fruto B Textura
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CP114.6%

Espinoso Lizo

Figura 49. ACM para las variables A) Color del fruto y B) Textura del fruto.
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El tamafio de los frutos de Sechium resulta ser muy variado. Los frutos de amarus

silvestrys (AW), nigrum minor (Nm), albus minor (Am) y S. chinantlense (Schi)

son pequefos. Frutos de tamafo grande y muy grande se presentaron en nigrum

maxima (NM), nigrum xalapensis (Nx) y albus spinosum, principalmente (Figura

50A). Respecto al sabor, las elipses muestran una separacion muy notoria: los

frutos de S. chinantlense, S. compositum y amarus silvestris son amargos, los

complejos del grupo albus tienen sabor dulce y los complejos del grupo nigrumy

virens tienen sabor neutro (Figura 50B). La forma de los frutos es muy variada y

resulta dificil establecer un patrén claro de agrupamiento (Figure 51).
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Figura 50. ACM para las variables A) Tamano y B) Sabor de frutos.
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Figura 51. ACM para la variable forma de fruto.

La preferencia en el consumo de los grupos varietales de chayote radica en las
caracteristicas fisicas y quimicas de sus frutos. En México los grupos varietales
con mayor presencia en el mercado son virens levis, nigrum xalapensis 'y nigrum
spinosum. Estos suelen tener consistencia acuosa y poca fibra. En el ambito de
la exportacion, se prefieren frutos del complejo varietal virens levis, ya que sus
frutos son lisos, piriformes y de sabor neutro. Sin embargo, en los mercados
regionales se opta por una gama mas variada; los frutos dulces y almidonados
también forman parte de la preferencia de los consumidores, ya que con ellos
suelen prepararse ciertos platillos tradicionales, de esta forma también se
conservan los recursos fitogenéticos de S. edule, sobre todo aquellos complejos
varietales que estan en peligro de erosion genética, pero son conservados en

traspatios y/o huertos familiares.

El complejo virens levis es el utilizado por excelencia para la comercializacion

nacional e internacional. Los requisitos que debe cumplir son frutos piriformes,
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color verde claro, liso sin espinas, sin surcos, 12-15 cm de longitud, 8-10 cm de
ancho ecuatorial, 270-310 g, sabor neutro y libre de agentes patégenos. Sin
embargo, el resto de los complejos varietales también tienen parametros de
estandarizacién para comercializarse (Cadena-lfiiguez y Arévalo-Galarza, 2011,
p. 79). Respecto al autoconsumo, se prefiere que los frutos tengan alto contenido

de agua, con sabor dulce o neutro, consistencia almidonada y libres de fibra.

En el bosque mesdfilo se desarrollaron las primeras poblaciones silvestres de S.
edule, caracterizandose por tener frutos color verde oscuro, espinosos vy
amargos; por otra parte, este tipo de vegetacion es el adecuado para la variacion
infraespecifica de S. edule (Cadena-lfiiguez y Arévalo-Galarza, 2011). Los
bosques mesdfilos se distribuyen en las partes altas de la Sierra Madre Oriental,
Sierra Norte de Chiapas y la Sierra Madre del Sur. La altitud varia entre 600-3100
msnm con una precipitacion de 1000-3000 mm y con temperaturas de 12-23 °C.

Las rutas migratorias también son eventos, que, junto con las selecciones natural
y artificial, provocaron la variacién en el color y sabor del fruto (Cadena-lfiiguez y
Arévalo-Galarza, 2011). Cuando las poblaciones silvestres de S. edule se
trasladaron a la selva baja subperennifolia comenzé el cambio en el contenido de
clorofila (tipo a) debido a una mayor irradiancia (Cadena lfiiguez et al., 2011),
dando origen a algunos complejos varietales como virens levis y aquellos del
grupo nigrum. En los altiplanos y valles altos es comun encontrar complejos
varietales verdes espinosos. En los tipos de vegetacion selva mediana
perennifolia y baja caducifolia se comenzé a modificar el color y forma de las
hojas y frutos, para posteriormente dar origen a los complejos varietales del grupo
albus, donde sus frutos tienen bajo contenido de clorofilas y cucurbitacinas, pero
con alto contenido de carotenoides y acido ascorbico (Cadena lihiguez et al.,
2011). La existencia de frutos amarillos también esta fuertemente influenciada

por la presion de seleccion (Valenta et al., 2018).

El color amarillo de los frutos en chayote se debe a cambios bioquimicos producto

de rutas de migracién hacia otros tipos de vegetacion y por los efectos de la
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selecciéon (Cadena-liiguez y Arévalo-Galarza, 2011). Sin embargo, Nevo et al.
(2018) argumentaron que el color de la fruta desempefa un papel importante en
la dispersion de semillas y puede ser considerada una sefal evolutiva de las
plantas. De esta manera, se busca tener un contraste entre el color de las hojas
y los frutos para el éxito de la zoocoria. Los chayotes de color amarillo son
considerados los mas evolucionados dentro de la variacién infraespecifica de S.

edule (Cadena lhiguez et al., 2011)

El desempefio de la mujer en la conservacion de los recursos fitogenéticos radica
fundamentalmente en el manejo de los huertos familiares, empleando dichos
recursos para la gastronomia y en ocasiones para la venta local. Por otra parte,
el intercambio en los excedentes de la produccion permite el flujo de diversidad
genética a nivel regional (Watson y Eyzaguirre, 2001). El uso de recursos
fitogenéticos destinados al consumo humano converge en una fuerte presion de
seleccidn, en el caso del chayote, se prefiere que los frutos tengan sabor neutro
o dulce y con poca fibra, también se prefieren aquellos con consistencia

almidonada (chayotes del grupo albus) (Cadena-lhiguez, 2010).

El ACM referente al tamafio de los frutos, muestra que esta variable tiende a ser
dinamica. Las poblaciones silvestres de S. edule, S. chinantlense y S.
compositum exhiben frutos relativamente pequefios (< 10 cm) y con sabor
amargo, ésta ultima caracteristica se relaciona a los genes bi-1 y Bt-1, que
confieren sabor amargo a hojas y frutos (Ren et al., 2009), posteriormente con la
seleccion esta caracteristica ha ido en decremento. El sabor amargo esta
influenciado por la concentraciéon de cucurbitacinas, la cual es mayor en las
poblaciones silvestres y tienen aplicaciones en el area farmacéutica para el
tratamiento de varios tipos de cancer (Cadena-lfiguez et al., 2013b; Aguifiga-
Sanchez et al., 2015, 2017; Salazar-Aguilar et al., 2017; Rosado-Pérez et al.,
2019).
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8.4. CONCLUSIONES

El complejo varietal virens levis es el mas representado en el BANGESE vy sus
caracteristicas morfolégicas las hacen ideales para el mercado nacional e
internacional. La mujer es la principal participe en la manejo, conservacion y flujo
de la diversidad genética de los recursos fitogenéticos de S. edule. El estudio de
las colectas en los bancos de germoplasma es de importancia para tener un
consenso sobre los materiales y tomar decisiones encaminadas a su
conservacion y mejoramiento genético, estas mismas accesiones deben ir

acompanadas de una caracterizacion morfoldgica, quimica y molecular.
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CONCLUSIONES GENERALES

Las especies mexicanas Yy centroamericanas de Sechium estan bien
diferenciadas por distancias genéticas obtenidas a partir de marcadores
moleculares y secuencias de ADN. Sechium edule y S. tacaco son las especies
cultivadas de su género, el resto de las especies son silvestres, pero con posible

utilidad para mejorar las especies cultivadas de Sechium.

Mediante secuencias de ADN extranuclear se determiné que las especies S.
edule, S. chinantlense 'y S. compositum tienen un origen en comun. Posiblemente
las poblaciones silvestres de S. compositum y S. chinantlense, mediante
hibridaciones y cruzamientos espontaneos dieron origen o participaron en la

formacion de las poblaciones cultivadas y silvestres de S. edule.

Los sistemas de informacién geografica otorgaron informacién descriptiva
referente a las condiciones edafoclimaticas bajos las cuales prosperan las
especies de Sechium. Mediante algoritmos de aprendizaje automatico se
determinaron regiones con alta idoneidad de las especies. Para S. edule se
determiné que las regiones con alta idoneidad se encuentran en regiones de los
estados de Chiapas, Guerrero, Oaxaca, Puebla, Hidalgo y Veracruz,

principalmente.

El estudio de las colectas en los bancos de germoplasma es de importancia para
tener un consenso sobre los materiales y tomar decisiones encaminadas a su
conservacion y mejoramiento genético, estas mismas accesiones deben ir
acompafnadas de una caracterizacion morfolégica, quimica y molecular. El
complejo varietal virens levis es el mas representado en el BANGESE y sus
caracteristicas morfolégicas las hacen ideales para el mercado nacional e
internacional. La mujer es la principal participe en la manejo, conservacion y flujo

de la diversidad genética de los recursos fitogenéticos de S. edule.
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Apéndice 3. Variacion infraespecifica de S. edule.

Figura 52. Sechium edule var. nigrum xalapensis. Edicion propia con fuente de
Cadena-lniguez y Arévalo-Galarza (2011).
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Figura 53. Sechium edule var. nigrum spinosum. Edicién propia con fuente de
Cadena-lhiguez y Arévalo-Galarza (2011).
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Figura 54. Sechium edule var. nigrum levis. Edicién propia con fuente de
Cadena-lhiguez y Arévalo-Galarza (2011).
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Figura 55. Sechium edule var. nigrum minor. Edicion propia con fuente de
Cadena-liiguez y Arévalo-Galarza (2011).
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Figura 56. Sechium edule var. nigrum maxima. Edicion propia con fuente de
Cadena-lhiguez y Arévalo-Galarza (2011).
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Figura 57. Sechium edule var. nigrum conus. Edicion propia con fuente de
Cadena-lniguez y Arévalo-Galarza (2011).
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Figura 58. Sechium edule var. virens levis. Edicion propia con fuente de Cadena-
IAiguez y Arévalo-Galarza (2011).
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Figura 59. Sechium edule var. albus dulcis. Edicién propia con fuente de Cadena-
IAiguez y Arévalo-Galarza (2011).
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Figura 60. Sechium edule var. albus minor. Edicion propia con fuente de Cadena-
Ifiguez y Arévalo-Galarza (2011).
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Figura 61. Sechium edule var. albus levis. Edicién propia con fuente de Cadena-
IAiguez y Arévalo-Galarza (2011).
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Figura 62. Sechium edule var. albus spinosum. Edicién propia con fuente de
Cadena-lhiguez y Arévalo-Galarza (2011).
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