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Cultivo

Resumen

Estudiar el genoma, de!nido como la totalidad de la información genética de un individuo en un 
contexto poblacional, ha permitido desarrollar potentes y novedosas estrategias de mejoramiento 
en especies de importancia agrícola. En el caso de la palma de aceite (Elaeis guineensis Jacq.), se 
han estudiado los genes responsables de características como tipo de fruto, color y acidez del aceite. 
Cada una de estas características está controlada por uno o pocos genes, facilitando su selección o 
identi!cación en los programas de mejora vegetal. Sin embargo, otras variables como producción, 
tolerancia a la sequía, per!l de ácidos grasos o altura de la palma, están controladas por conjuntos de 
genes, lo cual di!culta una selección directa en las estrategias de mejoramiento convencional. Aquellas 
variables que son producto de la acción conjunta de varios genes y que actúan en simultáneo para 
expresar características de tipo cuantitativo, se estudian mediante la identi!cación de las regiones en 



66 Revista Palmas. Bogotá (Colombia) vol. 37 (3) 65-75, julio-septiembre 2016

el genoma que los contienen. A estas regiones se les denomina locus de caracteres cuantitativos o QTL (Quantitative 

Trait Locus, por sus siglas en inglés). Es así como la identi!cación de los QTL sirve de guía para buscar genes de 
interés, facilitando su seguimiento y detección. Este artículo tiene por objetivo acercar al lector al concepto de QTL 
y su aplicación en estrategias de mejoramiento vegetal en palma de aceite a través de la de!nición de conceptos y 
herramientas claves para su detección.   

Abstract

'e study of the genome, which is de!ned as the total genetic information of an individual in a population, 
has allowed the development of powerful and novel breeding strategies in species of agricultural impor-
tance. In the case of the Oil Palm (Elaeis guineensis Jacq.), there have been studies of the genes in control of 
phenotypic characteristics such like type or color of fruit and acidity of the palm oil. Each of these traits is 
controlled by one or few genes, facilitating its selection or identi!cation in the breeding programs. Never-
theless, other variables as production, drought tolerance, palm oil fatty acids composition or stem height 
are controlled by numerous genes, which makes di*cult a direct selection in conventional breeding pro-
grams. 'ose variables that are a product of the joint action of several genes that act simultaneously to ex-
press phenotypic quantitative traits are studied by the identi!cation of the genome regions, which contain 
them. 'ese regions are named Quantitative Trait Locus (QTL). 'at is how the identi!cation of the QTL 
serves as guide to search genes of interest, facilitating its pursuit and detection. 'e purpose of this paper 
is to bring an overall insight to the reader over the QTL concept and its application in strategies in oil palm 
breeding through the de!nition of concepts and key tools for its detection.

Introducción 

Este artículo explica de forma general el procedimien-
to para encontrar en una población de estudio y al 
interior del mapa genético que la representa, aquellas 
regiones responsables de la variación de caracteres de 
tipo cuantitativo. Para la agroindustria de la palma, 
por ejemplo, las características asociadas a produc-
ción de aceite, la altura o el perfil de ácidos grasos. 

Si se imagina que un viajero quiere llegar a un sitio 
específico en cualquier lugar del mundo, es necesaria 
una dirección (país, departamento, ciudad, calle y 
número del inmueble), y si no hay claridad al respec-
to, el viajero deberá guiarse utilizando el máximo de 
referencias geográficas posibles y un buen mapa. Con 
esto en mente, ¿para qué se desearía tener estos da-
tos? Es posible que quiera buscar una ciudad famosa 

por sus ventas en flores. Sin un conocimiento previo, 
lo primero que debe hacer es recolectar información 
que le permita encontrar la zona de la ciudad donde 
se concentra la venta de flores y finalmente llegar a 
los lugares responsables de la fama del sector. La “ciu-
dad” en el ejemplo representa a un genoma, es decir, 
la totalidad de la información genética de un indivi-
duo y la “dirección” de interés es la posición de un 
gen particular. Como gen, se entiende la alineación 
particular de una secuencia de ADN que posee las 
instrucciones para sintetizar los elementos claves de 
un organismo. En genética, a esta dirección se le lla-
ma locus (loci en plural). Es así como se debe transitar 
a través de los cromosomas y la molécula de ADN 
para encontrar el destino final del viajero en la deno-
minada “ciudad genoma”.
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Por ejemplo, si se quiere saber dónde se concentra 
todo aquello concerniente a la producción de racimos 
por palma, en “ciudad genoma” las grandes vías y sus 
señales de tránsito se constituyen de secuencias espe-
cíficas de ADN, que a manera de señales dicen dónde 
se pueden encontrar los genes que son de interés y 
los sectores de la “ciudad” donde estos se concentran. 

Siguiendo con la analogía, la localización de un 
almacén en la ciudad cambia como respuesta a fac-
tores económicos y, por ende, las zonas de comercio 
cambian a través de los tiempos. En el genoma, la 
posición de los genes en los cromosomas resulta de 
un proceso físico de intercambio entre porciones de 
los cromosomas del padre y de la madre. En “ciudad 
genoma” las regiones que concentran los genes que 
interesan son dinámicas y las interacciones génicas 
sumadas a interacciones medioambientales cambian 
la “guía de ruta” en la búsqueda. 

Ahora, encontrar los genes de interés depende de 
la genética intrínseca del carácter de estudio (altu-
ra, producción de aceite, entre otros). Muchas de las 
características de los seres vivos son codificadas por 
uno o pocos genes responsables de una caracterís-
tica en particular. Por ejemplo, en palma de aceite 
(Elaeis guineensis Jaqc) el gen responsable de carac-
terísticas como color del fruto, tamaño del cuesco o 
actividad de la enzima lipasa (responsable del grado 
de acidez del aceite) son codificadas por genes mayo-
res (Beirnaert & Vanderweyen, 1941; Hartley 1988; 
Morcillo et al., 2013) y en la práctica su detección 
y/o seguimiento a través de varias generaciones se 
facilita siguiendo la lógica de las leyes de herencia 
mendeliana. Otro panorama se observa cuando va-
riables como producción, tolerancia a sequía, perfil 
de ácidos grasos o altura de la palma son el resul-
tado de la expresión conjunta de varios genes, que 
contribuyen simultáneamente a definir aquello que 
finalmente observamos y definimos como una sola 
variable a nivel fenotípico (Zhang & Gai, 2009; van 
Eeuwijk et al., 2010). 

Los caracteres de tipo cuantitativo se definen 
como aquellos que presentan una variación continua 
(como el peso del fruto o la altura de la palma) en la 
población de estudio. Dado que muchas de las varia-
bles a medir en los seres vivos están codificadas por 
genes que en conjunto suman “esfuerzos” (efectos 

genéticos) para expresar las características medibles 
en una escala cuantitativa, se define como un QTL 
(Locus de Caracteres Cuantitativos o Quantitative 

Trait Locus, por sus siglas en inglés) a la región del 
genoma donde se concentran los genes responsables 
de esta variación (Wright 1968; Paterson et al., 1988). 
Aterrizando estos conceptos y su importancia a ni-
vel agronómico, la identificación de un QTL es una 
guía en la búsqueda del gen o genes de interés en una 
población de estudio, facilitando su seguimiento y 
detección. Ahora bien, acumular en una población 
las variantes (alelos) de los genes de interés genera la 
posibilidad de diseñar poblaciones que responden a 
un interés agronómico en particular. Lo anterior es 
posible a través de la denominada selección asistida 
por marcadores moleculares (Marker Asisted Selecc-

tion, MAS, por sus siglas en inglés), una estrategia 
de mejoramiento vegetal en la cual la detección y se-
lección de secuencias de ADN (alelos y/o genes) en 
etapas tempranas como previvero, permite escoger 
el material vegetal más promisorio en las diferentes 
fases del proceso de mejora vegetal (Hospital, 2009). 
Este es, a grandes rasgos, el objetivo del mejoramien-
to genético tradicional, con la diferencia de que con 
las herramientas de la biología molecular como la 
detección de QTL, se puede usar la información de 
“ciudad genoma” para encontrar los genes que inte-
resan y facilitar su estudio a través de diversas inte-
racciones en el ámbito agronómico.

¿Qué herramientas se utilizan para 
detectar un QTL? 

Antes de definir específicamente las herramientas, 
un ejemplo práctico. Es posible suponer que se tiene 
en una misma población diferencias en la producción 
media de número de racimos por palma. Identificar 
las variantes del genoma de cada palma (genotipar) 
y asociarlas a los registros de producción (fenotipar) 
permitirá contrastar estadísticamente todos los in-
dividuos. Si se encuentra que existen diferencias es-
tadísticas en el promedio de producción de racimos 
para aquellos individuos con la variante “A” (mayor 
producción) en su genoma, en comparación con 
aquellos de la variante “B” (menor producción), se 
puede decir que se ha detectado uno o varios QTL 
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(regiones) en el genoma, responsables de las diferen-
cias entre individuos en lo referente al número de ra-
cimos por palma.  

Según la revisión presentada por Collard et al., 

(2005), existen tres puntos claves en la detección de 
QTL: i) los marcadores moleculares para llevar a 
cabo la caracterización genotípica; ii) la generación 
del mapa genético en una población de mapeo; y iii) 
la detección estadística del QTL. 

Marcadores moleculares 

Una de las formas de definir un marcador molecu-
lar es: secuencia de ADN de posición conocida en el 
genoma, que permite identificar (etiquetar) y moni-
torear a nivel individual o poblacional las diferencias 
o similitudes entre individuos relacionados genéti-
camente (Collard et al., 2005; Semagn et al., 2006). 
Los diferentes tipos de marcadores moleculares 
ofrecen diversas características que los hacen perti-
nentes, según el tipo de estudio. Para este propósi-
to, los marcadores más recomendables son aquellos 
que permiten identificar en el individuo la porción 
genética que se hereda del padre y de la madre (lo-

cus heterocigoto). Para su detección en el genoma se 
utilizan principalmente tres técnicas: a) hibridación 
de la molécula de ADN; b) reacción en cadena de po-
limerasa (PCR); y c) secuenciamiento de ADN. Estas 

dos últimas constituyen la denominada segunda ge-
neración de marcadores moleculares y son actual-
mente las más utilizadas (Maheswaran, 2004). Para 
la detección de QTL favorece que estos marcadores 
estén distribuidos aleatoriamente en todo el geno-
ma, y que permitan detectar las diferencias entre los 
individuos (es decir, polimórficos) e identificar los 
segmentos del genoma que se entremezclaron para 
dar origen a la progenie de estudio. Una revisión 
más detallada de los diferentes tipos de marcadores 
y sus aplicaciones está disponible en Maheswaran 
(2004). En la Figura 1 se observa un ejemplo de am-
plificación y segregación de un marcador molecular 
tipo microsatélite (Simple Sequence Repeats, SSR, 
por sus siglas en inglés) el cual permite monitorear 
el patrón de herencia de los respectivos alelos, desde 
los parentales a la progenie. 

Mapas genéticos y población de mapeo 

Un mapa genético es una representación del genoma 
de una especie, a través de una (o más) progenies, en 
las cuales están identificados los marcadores molecu-
lares para cada locus y cuya posición u orden relativo 
es lo que se conoce como un grupo de ligamiento, 
que representa los cromosomas (Lewontin, 1964). La 
progenie utilizada para establecer un mapa genético 
es lo que se conoce como población de mapeo.

Figura 1. Diagrama que representa 

un marcador polimórfico tipo 

microsatélite (SSR). Los Códigos P1 

y P2 corresponden a los parentales 

y los números del 1 al 4 representan 

una parte de la progenie. Cada 

individuo es diploide (tiene dos 

copias del gen) y es posible 

identificar los alelos que provienen 

de cada parental. MP es el marcador 

de pares de bases para identificar el 

tamaño de los alelos. 

Fuente: adaptado de Collard et al., 

(2005).
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La población que se va a mapear debe tener sufi-
cientes individuos, como mínimo 200, y los paren-
tales deben ser contrastantes para el carácter de in-
terés, en este caso, el QTL a detectar. En el caso de 
palma de aceite, ensayos genéticos con esta cantidad 
de individuos son difíciles de encontrar por la canti-
dad de tierra y recursos económicos que se requieren. 
Por esta razón, poblaciones entre 80 y 120 individuos 
han constituido la población de mapeo y búsqueda 
de QTL para los caracteres agronómicos de interés en 
esta especie (Rance et al., 2001; Singh et al., 2009; Bil-
lotte et al., 2010; Montoya et al., 2013). En lo referente 
a la población de estudio, esta debe caracterizarse 
por presentar individuos recombinantes, es decir, 
que muestren todas las variaciones de la caracterís-
tica a estudiar. En la Figura 2, se muestran algunos 
ejemplos de poblaciones de mapeo y como segrega 
la información genética en cada generación. La ob-
servación de las asociaciones alélicas en los indivi-
duos de la población de mapeo permite estimar las 
frecuencias de recombinación y distancias genéticas 
entre loci. Finalmente, la construcción de un mapa 
genético con marcadores moleculares se basa en la 
estimación de la tasa de recombinación entre todos 
los pares de loci (Young, 2000). 

Realizar un mapa genético depende de varios 
factores: i) la diversidad alélica de cada parental y 
de la progenie; ii) la diversidad genética entre los 
parentales (polimorfismo parental); iii) La posición 
relativa de los alelos en cada parental; y iv) el ta-

maño de la progenie, para poder estimar todos los 
recombinantes posibles. 

Diferentes poblaciones y marcadores moleculares 
se han utilizado para construir mapas genéticos de 
cruces específicos en palma de aceite y, algunos de 
ellos, para hacer la detección de QTL, sobre todo de 
caracteres de producción agronómica o calidad de 
aceite (Mayes et al., 1997; Moretzsohn et al., 2000; Bi-
llotte et al., 2005; Singh et al., 2008; Seng et al., 2011; 
Jeennor & Volkaert, 2013; Montoya et al., 2013; Mon-
toya et al., 2014; Lee et al., 2015; Ting et al., 2016).

Detección estadística del QTL 

En este paso es necesario retomar el concepto de ca-
rácter de tipo cuantitativo, como aquel que es medi-
ble y cuya variación depende de la acción de muchos 
genes, su interacción con el medio ambiente, el cual 
puede variar entre individuos en un rango determi-
nado, exhibiendo una distribución continua de los 
valores fenotípicos (Sham et al., 2002). Los métodos 
estadísticos para detección de QTL comprueban la 
relación entre el polimorfismo del marcador molecu-
lar y la variación continua del carácter de estudio. La 
población de mapeo se divide en grupos según las ca-
tegorías genotípicas y posteriormente, con los datos 
fenotípicos asociados a cada grupo, se puede deter-
minar si hay una diferencia significativa entre las me-
dias de los valores registrados. Si se comprueba una 

Figura 2. Ejemplo de 

poblaciones de mapeo (diseños 

experimentales) para búsqueda 

de QTL. En cada generación 

se identifican los segmentos 

cromosómicos recombinantes. Los 

colores permiten identificar los 

fragmentos recombinantes en cada 

generación. F1 BC1 hace referencia 

a la primera generación de la 

primera retrocruza (BC, del inglés 

Backcross).

Fuente: adaptado de Li (2004). 
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diferencia entre las medias fenotípicas de los grupos, 
se está ante la presencia de un QTL. La Figura 3 ilus-
tra el principio de detección de un QTL en un ejemplo 
hipotético en palma, utilizando la altura como varia-
ble fenotípica.

Normalmente, la representación gráfica de un 
QTL se presenta como un segmento en un grupo de 
ligamiento (representación de un cromosoma) con lí-
mites definidos. 

La Figura 4 muestra dos ejemplos. A la izquierda, 
grupo de ligamiento número 6 con QTL asociados a 
genes que controlan la proporción de ácidos grasos 

Figura 3. Caracterización genotípica 

de dos marcadores moleculares 

(H y E) en 20 palmas y sus 

respectivos valores fenotípicos de 

la variable altura. A) El marcador 

“E” está ligado al QTL, porque 

hay una diferencia significativa 

entre las medias de los dos grupos 

de marcadores (A y B). B) Por 

el contrario, el marcador “H” no 

presenta esta diferencia entre 

los grupos de marcadores y su 

distribución en el genoma no está 

asociado a la presencia de un QTL.

y el índice de Yodo (Montoya et al., 2013). A la de-

recha, grupo de ligamiento 12 con QTL asociados a 

caracteres de producción como % PF (porcentaje de 

la proporción de pulpa en fruto), FFB6_9 (producción 

de fruto fresco en racimo entre 6 y 9 años(kg/palma/

año)), aBwt (promedio de peso del racimo (kg)), Fwt 

(promedio de peso del fruto (g)), Bwt6_9 (promedio 

de peso del racimo entre 6 y 9 años (kg)) y Bn6_9 (pro-

medio de número de racimos/palma/año entre 6 y 9 

años) (Billotte et al., 2010). En ambas imágenes, cada 

barra de color representa un carácter y su longitud, 

la distancia en centimorgan (cM) que abarca el QTL.

A.

B.
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Debido a que las variables de medición son ge-
neralmente influenciables por el medio ambiente, se 
debe verificar la presencia del QTL a través del tiem-
po y el espacio. Es decir, se deben realizar mediciones 
de la variable de interés en lugares y años diferentes, 
para así comprobar que la asociación del marcador 
molecular es independiente del efecto medioambien-
tal. Un gen puede tener un gran efecto sobre el geno-
tipo bajo ciertas condiciones ambientales, sin embar-
go, el mismo gen podría no ser detectado al cambiar 
algunas de las condiciones (Zhang & Gai, 2009).

Investigaciones sobre QTL en palma 
de aceite 

En la búsqueda de QTL asociados a caracteres de in-
terés comercial en palma de aceite, diferentes QTL 
relacionados con variables vegetativas y componen-
tes de producción se han puesto en evidencia en di-
ferentes estudios (Rance et al., 2001; Billotte et al., 
2010; Jeennor & Volkaert 2013; Ting et al., 2016). En 
cuanto a la variación de la composición de ácidos 

grasos al interior del genero Elaeis, los trabajos de 
Singh et al., (2009), Montoya et al., (2013), Montoya 
et al., (2014) y Ting et al., (2016), han puesto en evi-
dencia algunos de los QTL y genes responsables en 
las progenies de estudio. Lo anterior, con el fin de po-
der hacer seguimiento a los genes responsables, por 
ejemplo, de frutos con mayor proporción de ácido 
oleico en mesocarpo. En 2015 se publicó un trabajo 
que detecta QTL/genes asociados al crecimiento del 
estípite, utilizando un mapa genético muy comple-
to, datos del genoma de E. guineensis y herramientas 
bioinformáticas (Lee et al., 2015).

En el tema de las enfermedades, lastimosamente, 
hay un rezago para este tipo de estudios. En una re-
visión reciente sobre Ganoderma boninense, agente 
causal de la Pudrición de estípite, Cooper et al., (2011) 
exponen la necesidad de encontrar un protocolo de 
inoculación robusto/eficaz para hacer el tamizaje de 
materiales resistentes, pero sobre todo para tener una 
escala de incidencia que permita cuantificar el avan-
ce de la infección y sus diferentes estados. En general, 
la variable fenotípica de respuesta a la infección (nú-
mero, tamaño, área de la lesión), su acertada medi-

Figura 4. Imágenes correspondientes a la ubicación de segmentos asociados a QTL, en dos 

estudios diferentes en poblaciones de mapeo de Elaeis guineensis. 
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ción y el adecuado diseño estadístico en la población 
de estudio, se constituye en la clave para la búsqueda 
de QTL asociados a resistencia total o parcial ante un 
patógeno (Young, 1996).

Actualmente, en la práctica aún no se han co-
mercializado protocolos de selección temprana me-
diante herramientas moleculares, para identificar los 
genes responsables de variaciones cuantitativas. Sin 
embargo, la mayor parte de institutos y compañías 
dedicadas a este tipo de investigación trabaja por el 
desarrollo de estas metodologías. Por el contrario, ya 
existen los protocolos para identificación temprana 
de tipo de fruto, gracias a la identificación del gen 
mayor que controla este carácter (Singh et al., 2013; 
Reyes et al., 2015).

Perspectivas y consideraciones 
finales 

En general, los trabajos relacionados con la detección 
de QTL se orientan a: i) descubrir la naturaleza ho-
móloga de los genes (por ejemplo de resistencia) entre 
las diferentes clasificaciones de especies, a través de 
la comparación de mapas genéticos; ii) a través de di-
ferentes poblaciones de mapeo, compilar en un solo 
mapa concenso los QTL y genes responsables de la 
variación de un carácter dado. Por ejemplo, en el caso 

del trigo, Rosewarne et al., (2013) presentan un estu-
dio donde compilan los últimos 10 años de trabajo en 
torno a la resistencia a Puccinia striiformis, causan-
te de la roya amarilla del trigo. Como resultado, 49 
QTL asociados a la disminución de la severidad de la 
enfermedad y que probablemente contengan más de 
un locus ligado a resistencia han sido identificados; 
iii) identificar los genes responsables de un carácter 
dado y los marcadores moleculares que permitan 
rastrear este gen en etapas tempranas de desarrollo 
(selección asistida por marcadores); y por último, iv) 
dilucidar las interacciones entre fenotipo, fondos ge-
néticos, expresión de genes y condiciones medioam-
bientales. 

La búsqueda e identificación de QTL se considera 
una parte integral del gran conjunto de herramientas 
que desde la biología molecular buscan dilucidar el 
trasfondo genético de un carácter en particular. Fi-
nalmente, se pretende poner a disposición mecanis-
mos de selección y seguimiento de aquellas variantes 
alélicas que son de interés, a través de los diferentes 
ciclos de la mejora vegetal. 

En conclusión y al día de hoy, desplazarse por la 
“ciudad genoma” haciendo uso de un mapa preciso y 
detallado para encontrar aquellos genes y variantes 
responsables de características relevantes, es posible 
para la gran mayoría de especies vegetales de interés 
agroindustrial.
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