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Resumen 

La domesticación es un proceso complejo en el que interactúan fuerzas evolutivas y la 
selección ejercida por los humanos, y que produce cambios en los fenotipos y en los genomas. 
En las últimas décadas los marcadores moleculares y el desarrollo de tecnologías de 
secuenciación masiva han permitido rastrear las huellas genómicas de la domesticación y 
encontrar patrones en especies domesticadas. Resultado de lo anterior, las especies cultivadas 
se han convertido en modelos de estudio. Sin embargo, los esfuerzos se han enfocado en los 
cultivos de mayor importancia económica y se han dejado de lado especies de importancia 
regional y a los parientes silvestres.  

Este trabajo se centra en Phaseolus coccineus, una de las cinco especies del género 
que fueron domesticadas, pero que a diferencia del frijol común (P. vulgaris), ha recibido poca 
atención. Phaseolus coccineus, junto con otras tres especies de frijoles, fue domesticada en lo 
que hoy es el territorio mexicano. Es una planta perenne pero que es cultivada como anual por 
pequeños agricultores para el consumo de sus semillas y vainas inmaduras. En este trabajo se 
estudiaron los patrones de diversidad y diferenciación en las poblaciones silvestres y 
domesticadas para tratar de elucidar parte de su historia de domesticación e identificar loci 
relacionados con distintos procesos selectivos (adaptación, domesticación y diversificación de 
cultivos). Se colectaron individuos silvestres de 10 localidades, 11 cultivares de México, una 
línea mejorada (Blanco Tlaxcala) y un cultivo de España, además de tres poblaciones de 
ferales. Se generaron datos genómicos basados en la técnica de Genotyping by Sequencing 
(GBS), la cual hace un muestreo del genoma, resultando en la obtención de 42,548 marcadores 
genéticos. Se identificaron ocho grupos genéticos, la mitad de éstos corresponden a 
poblaciones silvestres y la otra mitad a cultivos. Contrario a lo propuesto por otros autores, 
quienes sugieren dos eventos de domesticación, las plantas cultivadas integran un clado 
monofilético, lo que sugiere un evento de domesticación, el cual probablemente ocurrió a partir 
de poblaciones silvestres de la Faja Volcánica Transmexicana.  
 Uno de los patrones reconocidos en las especies domesticadas es la reducción de 
diversidad genética, resultado del cuello de botella en las fases iniciales de la domesticación. 
En el caso de P. coccineus, los valores de heterocigosis más bajos fueron encontrados en los 
cultivos de Oaxaca (HE=0.148) y de España (HE=0.134). Sin embargo, no hay un patrón claro 
entre los niveles de variación y la condición de silvestre o domesticada. Por ejemplo, 
poblaciones silvestres de la Sierra Madre Occidental presentan valores de heterocigosis tan 
bajos como algunos cultivos, y las poblaciones domesticadas de la Faja Volcánica 
Transmexicana muestran niveles superiores a algunas poblaciones silvestres. Lo anterior 
sugiere que el cuello de botella no fue tan severo. Un factor que pudo haber contribuido al 
mantenimiento de la variación genética es el sistema de polinización cruzada que presenta esta 
especie. En el caso del cultivo de España, la baja diversidad puede deberse al subsecuente 
cuello de botella que ocurrió durante la introducción a Europa. Finalmente, usando dos métodos 
de detección de outliers, se identificaron 24 SNPs candidatos relacionados a domesticación, 13 
a diversificación de cultivos y ocho a selección natural. Dentro de los SNPs relacionados a 
domesticación, cuatro se han reportado altamente expresados en flores y vainas, estructuras 
que han sido modificadas durante la domesticación. Sin embargo, la mayoría de estos 
marcadores candidatos no se encontraron en regiones anotadas. Este trabajo constituye un 
primer acercamiento a la diversidad genómica de las poblaciones silvestres y cultivadas de P. 
coccineus en México, donde fue domesticada esta especie. A través de los datos generados, 
fue posible hacer inferencias acerca de la historia de domesticación y de las regiones que han 
sido afectadas en este proceso. Ampliar el muestreo, incluyendo poblaciones de Centroamérica 
y cultivos de diferentes países de Europa, contar con un genoma de referencia de la especie e 
incrementar la densidad de marcadores permitiría profundizar en la historia evolutiva de la 
especie e identificar con mayor precisión regiones que han estado sujetas a selección. 
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Abstract 
Domestication is a complex process where both evolutionary forces and human selection 
interact, affecting the phenotypes and the genomes of the domesticated species. In the last few 
decades, the development of molecular markers and more recently, of massive sequencing 
tools, have enabled the identification of genomic signatures of domestication and the discovery 
of common patterns across domesticated species. Crops have become model species for 
evolutionary and genetic studies, but most works have focused in economically important crops, 
while domesticated species important at regional levels and wild relatives have received little 
attention.  

This work focuses on the scarlet runner bean (Phaseolus coccineus), which is one of the 
five domesticated species in the genus Phaseolus. The domestication of runner bean and other 
three species of the genus occurred in Mexico. The scarlet runner bean is a perennial species, 
but it is usually cultivated as an annual by smallholder farmers as a self-sufficiency crop for its 
dry seeds and immature pods. The aims of this study were to provide information about the 
genetic diversity and differentiation patterns of wild and domesticated populations to elucidate its 
domestication history and to detect signatures of selective processes (adaptation, domestication 
and cultivar diversification). Individuals from 11 wild populations, 11 Mexican cultivars, one 
breeding line and one cultivar from Spain were collected. Genomic data were generated using a 
Genotyping by Sequencing (GBS) approach, which samples the genome, obtaining 42,548 
genetic markers. Eight genetic groups were identified, of which half correspond to wild 
populations and the rest to cultivars. Previous works suggested that two domestication events 
took place in P. coccineus, but our data show that cultivars integrate a monophyletic group, 
suggesting a single domestication event that probably occurred from wild populations in the 
Trans-Mexican Volcanic Belt.  

 A recognized pattern across crop species is the loss of diversity due to the bottleneck 
associated with the initial phase of domestication. In the samples included in this study, the 
lowest heterozygosity values were estimated in cultivars from Oaxaca (HE=0.148) and from 
Spain (HE=0.134). Nonetheless, no clear pattern was observed with regards of the diversity 
levels when comparing wild versus cultivated populations. For example, wild samples from 
Sierra Madre Occidental presented lower heterozygosity than cultivars from the same 
geographic region, and cultivars from the Trans-Mexican Volcanic Belt have higher diversity than 
two wild populations. Therefore, our data suggest that the genetic bottleneck related to 
domestication was not severe. An important factor that probably contributed to maintain diversity 
is the open-pollinated system observed in runner bean. In contrast, the low heterozygosity 
estimated in the cultivar from Spain could be due to the second bottleneck that occurred during 
its introduction into Europe. To identify signatures of selection and obtain candidate genetic 
markers, two methods based on outlier detection were used. Twenty four SNPs putatively 
related to domestication, 13 to cultivar diversification and eight to natural selection were 
detected. While four of SNPs related with domestication have been reported as highly 
expressed in flowers and pods, most of the candidate SNPs fell within no annotated regions of 
the genome. This is the first work that focuses on analyzing the genomic diversity of wild and 
cultivated populations of P. coccineus in Mexico, its center of domestication. We provide 
information about the domestication history of scarlet runner bean and the genomic regions that 
were affected during the domestication process.  
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Capítulo 1: Introducción 

 

La domesticación como proceso evolutivo 

La domesticación es un proceso que ha sido ampliamente estudiado, comenzando por el mismo 

Darwin, quien documentó cómo la selección ejercida por el ser humano es capaz de modificar 

atributos de las especies cultivadas, y usó este caso como analogía de la selección natural. La 

domesticación es un proceso dinámico y continuo que comienza con la explotación, manejo y/o 

cultivo deliberado de poblaciones silvestres de una especie (Pickersgill, 2007), e involucra 

factores biológicos, ecológicos y culturales (Larson et al., 2014). Con el tiempo, las poblaciones 

manejadas divergen de sus ancestros silvestres y se adaptan a las nuevas condiciones 

agroecológicas, las cuales en muchos casos son dependientes del ser humano (Meyer y 

Purugganan, 2013). Estas adaptaciones resultan en cambios fenotípicos morfológicos y 

fisiológicos que en conjunto son conocidos como “síndrome de domesticación”. Frecuentemente 

las diferencias entre los atributos de los cultivos y parientes silvestres no son discretas, sino que 

integran un continuo morfológico (Abbo et al., 2014).  

Conforme las especies son cultivadas en jardines, traspatios o campos de cultivo y son 

dispersadas a nuevas áreas geográficas, se establecen poblaciones a partir de un número 

relativamente pequeño de individuos fundadores (Ladizinsky, 1985). La introducción a nuevos 

agrosistemas conduce a nuevas adaptaciones, así como a cambios genómicos que reflejan las 

historias demográficas, las presiones selectivas y el flujo genético. Por tanto, al caracterizar y 

conocer los patrones de diversidad, estructura y organización de los genomas de las especies 

domesticadas, así como identificando cambios causales en loci específicos, es posible entender 

los mecanismos moleculares, las respuestas genéticas y fenotípicas a la selección artificial, y 

tratar de extrapolar a procesos de evolución natural (Kantar et al., 2017). Por otro lado, debido a 

que los patrones de diversidad muestran las historias de ancestría, migración y cambios en el 

tamaño de las poblaciones, los estudios de genética de poblaciones contribuyen a nuestro 

entendimiento de dónde ocurrió la domesticación y cómo aprovechar los recursos genéticos de 

los cultivos y sus parientes silvestres (Larson et al., 2014; Kantar et al., 2017).  

Los principales cuestionamientos evolutivos en especies domesticadas pueden 

clasificarse en seis grandes grupos (Gerbault et al., 2014 ; Gaut et al., 2018): 1) ¿Dónde, 

cuándo y cuántas veces fue domesticada una especie?; 2) ¿Cuáles fueron las rutas de 

distribución?; 3) ¿Ha ocurrido flujo genético entre los parientes silvestres y las poblaciones 

domesticadas?: 4) ¿En cuántas generaciones se fijaron los atributos fenotípicos que diferencían 

https://paperpile.com/c/reNvLJ/ArlS
https://paperpile.com/c/reNvLJ/NYl8
https://paperpile.com/c/reNvLJ/zGHN
https://paperpile.com/c/reNvLJ/zGHN
https://paperpile.com/c/reNvLJ/2LkG
https://paperpile.com/c/reNvLJ/lSGW
https://paperpile.com/c/reNvLJ/tSvp
https://paperpile.com/c/reNvLJ/NYl8+tSvp
https://paperpile.com/c/reNvLJ/yPO0
https://paperpile.com/c/reNvLJ/yPO0
https://paperpile.com/c/reNvLJ/yPO0
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a las formas domesticadas?; 5) ¿Cómo se adaptan los cultivos a nuevos ambientes 

antropogénicos?; 6) ¿Cuál es la historia demográfica de las poblaciones cultivadas? Muchos de 

estos cuestionamientos pueden ser contestados, al menos de forma parcial, a través de la 

genética de poblaciones, ya que la variación a lo largo del genoma es moldeada por la historia 

demográfica, mientras que la diversidad en genes relacionados con atributos clave está dada 

por selección. Sin embargo, diferenciar entre estos dos procesos no es trivial y puede ser 

metodológicamente complejo (Ross-Ibarra et al., 2007; Gerbault et al., 2014). 

La investigación y el cúmulo de conocimiento de la domesticación, así como del origen 

espacio temporal de las especies domesticadas, se ha acelerado en los últimos años, resultado 

de estudios arqueológicos, el avance en las técnicas de secuenciación del material genético y el 

desarrollo de métodos para identificar cambios claves en plantas y animales domesticados 

(Meyer y Purugganan 2013; Larson et al., 2014). La domesticación ofrece la oportunidad de 

dilucidar preguntas evolutivas, ya que se trata de un proceso reciente en términos de la escala 

geológica, y porque las presiones selectivas que el humano ha ejercido en ocasiones son 

conocidas (Fuller et al., 2014). Así, los principales cultivos se han convertido en modelos de 

estudio en el área de la genética y la evolución, y han permitido estudiar la interacción de los 

humanos con especies bajo manejo (Kantar et al., 2017).  

Actualmente una cantidad importante del material conservado en bancos de 

germoplasma ha sido secuenciado por completo o genotipado. Por ejemplo, 539 líneas 

mejoradas de maíz que se encuentran en el Centro Internacional de Mejoramiento de Maíz y 

Trigo (CIMMYT) han sido genotipados (Wu et al., 2016). Se espera que en los próximos años 

aumente la cantidad de información genética disponible, tanto de cultivos como de parientes 

silvestres. Pese a que el objetivo de estos esfuerzos se centra en mejoramiento, estos recursos 

son también útiles para estudios de genética de poblaciones, evolución de los genomas y de 

diversidad (Kantar et al., 2017).  

 

Mesoamérica, lugar de origen de cultivos 

Un cuerpo rico y diverso de datos arqueológicos y moleculares sugieren que la agricultura 

surgió de forma independiente en los distintos continentes y en diferentes culturas (Fuller et al., 

2014; Larson et al., 2014). Los primeros estudios en plantas domesticadas impulsaron los 

conceptos de los Centros de Origen o Centros de Domesticación. Esta hipótesis, que fue 

originalmente propuesta por Alphonse de Candolle en 1886, y posteriormente refinada y 

popularizada por Nikolai Vavilov (1951), proponía que la domesticación ocurrió en unas pocas y 

https://paperpile.com/c/reNvLJ/AS7G
https://paperpile.com/c/reNvLJ/yPO0
https://paperpile.com/c/reNvLJ/NYl8
https://paperpile.com/c/reNvLJ/NYl8
https://paperpile.com/c/reNvLJ/ipTy
https://paperpile.com/c/reNvLJ/tSvp
https://paperpile.com/c/reNvLJ/tSvp
https://paperpile.com/c/reNvLJ/ipTy+NYl8
https://paperpile.com/c/reNvLJ/ipTy+NYl8
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discretas regiones geográficas (“centros”), a partir de los cuales las especies domesticadas se 

expandieron a través de las migraciones humanas y el comercio. Lo que Vavilov observó es 

que la variación de los cultivos se concentra en ciertas regiones geográficas, y estos centros de 

diversidad frecuentemente coinciden entre varias especies domesticadas.  

Actualmente, datos genéticos y arqueológicos sugieren que estos sitios discretos o 

centros de domesticación pueden estar simplificando la historia de las especies cultivadas 

(Harlan, 1971). Sin embargo, el concepto de Centro de Origen es útil para tratar de responder 

preguntas relacionadas con encontrar variación importante en los cultivos, estudiar el cambio en 

la diversidad dentro y fuera de su rango natural de distribución, y examinar la evolución 

fenotípica y genotípica, especialmente cuando los cultivos son introducidos a nuevos sitios 

(Kantar et al., 2017). 

Mesoamérica es una de las áreas de América donde surgió la agricultura, lo que llevó al 

origen de distintos cultivos en esta región (Harlan 1971). Esto puede estar relacionado con la 

alta diversidad de plantas y culturas presentes (Casas et al., 2007; Pickersgill, 2007). Por 

ejemplo, sólo en el territorio mexicano, Villaseñor (2003) estima la presencia de más de 22,300 

especies de angiospermas, de las cuales el 56% son endémicas de México. Por otro lado, de 

acuerdo con Toledo (2001) en el territorio mexicano habitan 56 grupos étnicos indígenas, cuyos 

ancestros han ocupado el área por 12,000-14,000 años. Así, los grupos humanos en 

Mesoamérica se han establecido y diversificado en una amplia gama de ecosistemas, 

explorando y modificando a través de selección un gran número de especies de plantas 

(Delgado‐Salinas et al., 2004). 

Se calcula que en Mesoamérica se utilizan entre 5,000 y 7,000 especies de plantas, y 

más de 200 especies nativas fueron domesticadas en esta región, lo que implica que coexisten 

con sus parientes silvestres (Casas et al., 1994). Dentro de estos cientos de especies 

domesticadas en Mesoamérica se incluyen algunas de gran importancia económica a nivel 

mundial, como el maíz (Zea mays), el chile (Capsicum annum), distintas especies de calabaza 

(Cucurbita spp.), el algodón (Gossypium hirsutum) y los frijoles (Phaseolus spp.). Pero también 

hay especies económicamente importantes a nivel regional con niveles de domesticación que 

van desde incipiente hasta avanzada (Casas et al., 2007). Ejemplos de esto incluyen especies 

de los géneros Agave, Opuntia, Leucaena, Chenopodium y Amaranthus; así como al tomate 

(Physalis sp.), el aguacate (Persea americana), el chayote (Sechium edule), el zapote blanco 

(Casimiroa edulis), el zapote negro (Diospyros digyna), la jícama (Pachyrhizus erosus) y la 

vainilla (Vanilla planifolia), entre otras (Delgado‐Salinas et al., 2004; Casas et al., 2007) 

https://paperpile.com/c/reNvLJ/1JlD
https://paperpile.com/c/reNvLJ/tSvp
https://paperpile.com/c/reNvLJ/IfwV+ArlS
https://paperpile.com/c/reNvLJ/b0oc
https://paperpile.com/c/reNvLJ/1nwv
https://paperpile.com/c/reNvLJ/Mhsj
https://paperpile.com/c/reNvLJ/Mhsj
https://paperpile.com/c/reNvLJ/Mhsj
https://paperpile.com/c/reNvLJ/cQ5n
https://paperpile.com/c/reNvLJ/IfwV


 

6 

 

Existe un amplio espectro de formas en las que el humano interactúa con las especies 

manejadas. Se pueden distinguir dos tipos principales (Casas et al., 1996): 

● In situ: interacciones que se llevan a cabo en los espacios naturalmente ocupados por 

plantas silvestres. El humano puede o no alterar la estructura fenotípica y/o genética de 

las poblaciones. Incluye la recolección, tolerancia, fomento o inducción, y la protección. 

● Ex situ: interacciones que se llevan a cabo fuera de las poblaciones naturales, en 

hábitats creados y controlados por el hombre.  

 

México y sus (sabrosos) frijoles 

El género Phaseolus (Fabaceae) contiene alrededor de 70 especies, la mayoría de ellas 

distribuidas en Mesoamérica, donde se diversificó el género hace 4-6 millones de años 

(Delgado-Salinas et al., 2006). Phaseolus (2n = 2X = 22) representa un caso destacable de 

domesticación ya que ocurrieron varios eventos, resultando en cinco especies domesticadas: 

Phaseolus vulgaris, P. coccineus, P. acutifolius, P. dumosus, y P. lunatus. Cuatro de estas 

especies fueron domesticadas en lo que hoy es el territorio de México (Blair et al., 2012; 

Schmutz et al., 2014; Chacón-Sánchez y Martínez-Castillo, 2017; Guerra-García et al., 2017; 

Chacón-Sánchez, 2018; Fig. 1). Únicamente P. dumosus fue domesticada fuera del territorio 

mexicano (Chacón-Sánchez, 2018), y dos especies (P. vulgaris y P. lunatus) se domesticaron 

de forma independiente en Mesoamérica y en los Andes (Andueza-Noh et al., 2012; Schmutz et 

al., 2014; Andueza-Noh et al., 2015; Chacón-Sánchez y Martínez-Castillo, 2017; Fig. 1). 

El registro arqueológico sugiere que la domesticación de las especies de este género 

ocurrió posterior a la de otros integrantes de la milpa. Por ejemplo, los restos arqueológicos más 

antiguos de calabaza, los cuales se encontraron en la cueva de Guilá Naquitz, en Oaxaca, 

pertenecen a la especie Cucurbita pepo y datan de hace alrededor de 10,000 años (Smith, 

1997). Por su parte, los restos más antiguos de maíz son granos de almidón localizados en la 

cueva Xihuatoxtla, en la Cuencas del Balsas, con una edad estimada de 8,700 años (Piperno et 

al., 2009). Esto concuerda con datos genéticos que ubican temporalmente a la domesticación 

del maíz hace 9,000 años (Matsuoka et al., 2002).  

El registro arqueológico en Mesoamérica de las especies domesticadas del género 

Phaseolus no es tan antiguo como en el caso de la calabaza y el maíz. Los restos de mayor 

antigüedad de frijol común (P. vulgaris) y teparis (P. acutifolius) en Mesoamérica fueron 

encontrados en el Valle de Tehuacán y tienen una edad de 2,500 años. Los siguientes más 

antiguos provienen del Valle de Oaxaca y datan de hace 2,100 años. De ayocote, en el Valle de 

https://paperpile.com/c/reNvLJ/VayG
https://paperpile.com/c/reNvLJ/Esde
https://paperpile.com/c/reNvLJ/F00r+wBFG+hcDv+q8Hh+EBsY
https://paperpile.com/c/reNvLJ/F00r+wBFG+hcDv+q8Hh+EBsY
https://paperpile.com/c/reNvLJ/F00r+wBFG+hcDv+q8Hh+EBsY
https://paperpile.com/c/reNvLJ/F00r+wBFG+hcDv+q8Hh+EBsY
https://paperpile.com/c/reNvLJ/F00r+wBFG+hcDv+q8Hh+EBsY
https://paperpile.com/c/reNvLJ/F00r+wBFG+hcDv+q8Hh+EBsY
https://paperpile.com/c/FOLMT1/UlTT
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Oaxaca y en Río Zape, Durango, se han encontrado restos de semillas que datan de hace 

1,100 años (Kaplan & Lynch, 1998). En la Región Andina de Perú se han descubierto restos de 

frijoles domesticados de hace 4,400 años, mientras que en los valles costeros de ese mismo 

país se han hallado restos de P. lunatus de 5,600 años (Kaplan & Lynch, 1998). Sin embargo, 

datos genéticos y genómicos sitúan a la domesticación de estas leguminosas miles de años 

atrás. Por ejemplo, Schmutz et al. (2014) estimaron que la domesticación del frijol común 

ocurrió hace alrededor de 8,000 años de forma independiente en Mesoamérica y en la Región 

Andina. 

 

Fig. 1. Distribución de poblaciones silvestres de las cinco especies de frijoles domesticados. Las áreas 
delimitadas indican los centros de domesticación que han sido propuestos para cada especie. Tomado y 
modificado de Bitocchi et al. (2017). 

 

https://paperpile.com/c/reNvLJ/F00r
https://paperpile.com/c/reNvLJ/F00r
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Estas especies ofrecen la oportunidad de estudiar y evaluar las bases genéticas del 

proceso de domesticación al comparar a los frijoles domesticados, y poner a prueba 

paralelismos y convergencias dentro de una misma especie. Pese a esto, existe una gran 

diferencia en el cúmulo de información de las distintas especies, siendo el frijol común la 

especie más estudiada, seguido del frijol ibe o lima (P. lunatus; Bitocchi et al., 2017; Chacón-

Sánchez & Martínez-Castillo 2017). En contraste, la cantidad de estudios acerca del origen, 

historia y patrones de diversidad genética en las otras tres especies es menor. 

 

Distribución e historia evolutiva de los frijoles 

Frijol común (Phaseolus vulgaris) 

Las poblaciones silvestres de P. vulgaris se distribuyen desde el norte de México hasta 

el noroeste de Argentina (Fig. 1), y tres pozas genéticas eco-geográficas habían sido descritas. 

Dos de estas pozas, la mesoamericana y la andina, representan las mayores pozas de la 

especie y cada una incluye tanto formas silvestres como cultivadas (Bitocchi et al., 2013). La 

tercera poza génica está constituida por poblaciones silvestres del norte de Perú y Ecuador. Las 

poblaciones silvestres de México se encuentran subdivididas, y las relaciones filogenéticas 

entre los grupos muestra un cluster mesoamericano más cercanamente relacionado con la poza 

andina, y otro grupo mexicano más cercano a las poblaciones del norte Perú y Ecuador. Lo 

anterior llevó a la conclusión de que cada poza sudamericana se originó a partir de distintos 

eventos de migración provenientes de México (Bitocchi et al., 2013; Schmutz et al., 2014; 

Rendón-Anaya et al., 2017b) hace alrededor de 165,000 años (Schmutz et al., 2014). Sin 

embargo, recientemente Rendón-Anaya et al. (2017a), usando información de secuenciación de 

genomas completos, sugirieron que el grupo Perú y Ecuador son una especie hermana.  

Dos regiones han sido sugeridas como áreas de domesticación en Mesoamérica: Kwak 

et al. (2009), usando microsatélites, proponen la cuenca del Río Lerma-Río Grande de 

Santiago, en en centro oriente de México; mientras que los trabajos de Bitocchi et al. (2013) y 

de Rodriguez et al. (2016) sitúan el inicio de la domesticación en el Valle de Oaxaca. En el caso 

de la domesticación en la Región Andina, también dos zonas han sido propuestas: centro-sur 

de Perú (Chacón-Sánchez et al., 2005) y norte de Argentina-sur de Bolivia (Beebe et al., 2001; 

Rodriguez et al., 2016). 

La teoría de genética de poblaciones predice que durante la domesticación ocurre una 

reducción en la diversidad genética y un incremento en la divergencia entre poblaciones 

silvestres y cultivadas, lo cual se debe a procesos demográficos que afectan a todo el genoma y 

https://paperpile.com/c/FOLMT1/f1xY
https://paperpile.com/c/FOLMT1/f1xY
https://paperpile.com/c/reNvLJ/F00r
https://paperpile.com/c/FOLMT1/zZ44
https://paperpile.com/c/reNvLJ/F00r
https://paperpile.com/c/FOLMT1/zZ44
https://paperpile.com/c/FOLMT1/BIMI
https://paperpile.com/c/FOLMT1/BIMI
https://paperpile.com/c/FOLMT1/gVe7
https://paperpile.com/c/FOLMT1/XVsv
https://paperpile.com/c/FOLMT1/9iJJ
https://paperpile.com/c/FOLMT1/gVe7
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a la selección artificial en ciertos loci. En el caso del frijol común, varios estudios han 

identificado el decremento de variación genética consecuencia de los cuellos de botella por los 

que han pasado las poblaciones domesticadas (Kwak et al., 2009; Mamidi et al., 2011; Bitocchi 

et al., 2013; Bellucci et al., 2014). Esta reducción en la diversidad genética es mayor en los 

cultivos mesoamericanos que en los andinos (Bitocchi et al., 2013). Además, Bellucci et al. 

(2014), con información de secuenciación de ARN, mostraron que además del decremento en 

la variación, los cultivos también presentan una reducción de la expresión génica. 

Hasta el momento, P. vulgaris es la única especie del género que cuenta con un 

genoma secuenciado (Schmutz et al., 2014), el cual es el más pequeño de las cinco especies 

domesticadas de Phaseolus, con un tamaño de 587 Mb. Papa et al. (2007), usando 2,506 

AFLPs para detectar firmas de selección, estimó que alrededor del 16% del genoma está bajo 

efectos selectivos. Más recientemente, Bellucci et al. (2014) con información de transcriptomas 

y simulando la dinámica demográfica, calculó que el 9% de los genes han estado bajo 

presiones de selección artificial. Finalmente, Schmutz et al. (2014), secuenciado genomas 

completos, estimaron que alrededor de 74 Mb del genoma de P. vulgaris fueron afectadas por 

la domesticación, pero menos del 10% de estas regiones son compartidas entre los cultivos 

andinos y mesoamericanos. 

 

Frijol lima (Phaseolus lunatus) 

La segunda especie del género de mayor importancia económica es P. lunatus o frijol 

lima, la cual se distribuye desde el centro de México hasta el norte de Argentina (Fig. 1). Los 

estudios sobre la historia evolutiva del frijol lima se han basado en espaciadores intergénicos de 

cloroplasto (atpB-rbcL, trnL-trnF; Serrano-Serrano et al., 2010), en la secuencia ribosomal 5.8S 

y en espaciadores internos transcritos (región ITS; Motta-Aldana et al., 2010; Serrano-Serrano 

et al., 2012), así como en 10 microsatélites (Martínez-Castillo et al., 2014). Los resultados de 

estos estudios presentan discordancias, especialmente al contrastar conclusiones obtenidas 

con marcadores nucleares y citoplásmicos.  

Al igual que en el frijol común, el frijol lima se domesticó dos veces.  Uno de estos 

eventos ocurrió en la Región Andina y dio origen a los cultivares conocidos como “Lima 

grande”, y el otro ocurrió en Mesoamérica, a partir del cual surgieron cultivares cuya semilla es 

de menor tamaño (Motta-Aldana et al., 2010; Serrano-Serrano et al., 2012). Recientemente, 

Chacón-Sánchez y Martínez-Castillo (2017) realizaron el primer análisis genómico de la 

especie. Sus resultados también apoyan dos eventos de domesticación. 

https://paperpile.com/c/FOLMT1/BIMI
https://paperpile.com/c/FOLMT1/LsZa
https://paperpile.com/c/FOLMT1/ciZB
https://paperpile.com/c/reNvLJ/F00r
https://paperpile.com/c/FOLMT1/x8Tj
https://paperpile.com/c/FOLMT1/jdMu
https://paperpile.com/c/FOLMT1/x8Tj
https://paperpile.com/c/FOLMT1/x8Tj
https://paperpile.com/c/FOLMT1/j5tB
https://paperpile.com/c/FOLMT1/jdMu
https://paperpile.com/c/FOLMT1/x8Tj
https://paperpile.com/c/FOLMT1/UlTT
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Análisis de diversidad genética con distintos marcadores moleculares han detectado una 

severa reducción de variación al comparar poblaciones silvestres y cultivadas del frijol lima, 

tanto en la poza génica mesoamericana como en la andina (Motta-Aldana et al., 2010; Serrano-

Serrano et al., 2010; Serrano-Serrano et al., 2012; Martínez-Castillo et al., 2014; Chacón-

Sánchez y Martínez-Castillo, 2017). Este decremento de diversidad parece ser aún más 

pronunciado en el cloroplasto (Serrano-Serrano et al., 2010). 

 

Frijol tepari (Phaseolus acutifolius) y piloy (Phaseolus dumosus) 

Dada la importancia económica del frijol común, es la especie de Phaseolus más estudiada, 

seguida del frijol lima. De las otras tres especies de frijoles domesticados poco se conoce de su 

historia evolutiva y proceso de domesticación.  

El frijol tepari silvestre (P. acutifolius) crece desde el centro de México hasta el suroeste 

de Estados Unidos (Fig. 1). Estudios de esta especie basados en faseolina (Schinkel y Gepts, 

1988), isozimas (Garvin y Weeden, 1994), microsatélites (Blair et al., 2012) y 645 SNPs 

(Gujaria-Verma et al., 2016) indican un solo evento de domesticación y una reducción de 

diversidad en los cultivos. Además, el trabajo realizado por Gujaria-Verma et al. (2016) muestra 

que los cultivos de frijol tepari se encuentran divididos en dos grupos genéticos (centro de 

México y noroeste de México-Sur de Estados Unidos), lo que sugiere que el evento de 

domesticación fue seguido de la separación de los cultivos en dos regiones geográficas 

(Gujaria-Verma et al., 2016).  

De las especies domesticadas de frijoles, P. dumosus presenta el área de distribución 

más reducida, ya que sus parientes silvestres únicamente crecen en la parte central de 

Guatemala, donde muy probablemente se originó la especie. Los datos por Schmit y Debouck 

(1991) de faseolina muestran la presencia de un sólo grupo genético de poblaciones silvestres, 

lo cual fue corroborado por Mina-Vargas et al. (2016) usando 600 marcadores moleculares. A 

partir de esta poza génica de Guatemala se domesticó el frijol piloy, y posteriormente se 

expandió a Chiapas, Oaxaca, Puebla y Veracruz (Schmit y Debouck, 1991).  

 

 

 

 

https://paperpile.com/c/FOLMT1/jdMu
https://paperpile.com/c/FOLMT1/x8Tj
https://paperpile.com/c/FOLMT1/x8Tj
https://paperpile.com/c/FOLMT1/x8Tj
https://paperpile.com/c/FOLMT1/j5tB
https://paperpile.com/c/FOLMT1/UlTT
https://paperpile.com/c/FOLMT1/UlTT
https://paperpile.com/c/FOLMT1/x8Tj
https://paperpile.com/c/FOLMT1/8OC6
https://paperpile.com/c/FOLMT1/8OC6
https://paperpile.com/c/FOLMT1/0Omo
https://paperpile.com/c/FOLMT1/SiUc
https://paperpile.com/c/FOLMT1/VZO1
https://paperpile.com/c/FOLMT1/VZO1
https://paperpile.com/c/FOLMT1/VZO1
https://paperpile.com/c/FOLMT1/1nZw
https://paperpile.com/c/FOLMT1/1nZw
https://paperpile.com/c/FOLMT1/LvFZ
https://paperpile.com/c/FOLMT1/1nZw
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Phaseolus coccineus: Ayocote, botil, xut chenek, xutito, pocohuinic, tacahuaquetl, 
tecomarí, patol, cimat 

Al igual que muchas especies domesticadas, las poblaciones domesticadas de Phaseolus 

coccineus tienen distintos nombres de acuerdo a la región y características del cultivo. Por 

ejemplo, el nombre común en el centro del México es ayocote, mientras que en la zona de 

Chiapas es conocido como botil o shbotil, y en la Sierra Tarahumara es llamado tecomarí. Otros 

nombres comunes son xut chenek, xutito, pocohuinic, tacahuaquetl, tachena, tukámuli, 

shashana, tangashtpu, chambotorte, patol, yeguas y cimatl. 

Phaseolus coccineus se distribuye en zonas templadas (1,000-3,000 m.s.n.m.) desde 

Chihuahua en el norte de México hasta Costa Rica (Salinas, 1988). Freytag y Debouck (2002) 

con base a comparaciones morfológicas proponen dos subespecies: P. coccineus subsp. 

coccineus y P. coccineus subsp. striatus. De acuerdo con esta clasificación, la principal 

diferencia entre las subespecies es que la primera presenta flores de color rojo, mientras que la 

segunda posee flores rosas, lilas o moradas. Cabe mencionar que las formas domesticadas 

corresponden a P. coccineus subsp. coccineus var. coccineus, junto con otras 11 variedades 

más. Por su parte, dentro de P. coccineus subsp. striatus se incluye a 8 variedades (Tabla 1). 

 
Tabla 1. Subespecies y variedades de P. coccineus descritas por Freytag y Debouck (2002). 

Subespecie Variedades Características y distribución 

P. coccineus subsp. 

coccineus 

var coccineus 

var parvibracteolatus 

var griseus 

var lineatibracteolatus 

var tridentatus 

var splendens 

var strigillosus 

var semperbracteolatus 

var condensatus 

var pubescens 

var argentus 

var zongolicensis 

Plantas trepadoras con flores rojas o 

escarlata.  

Los cultivares pertenecen a var. coccineus y 

en raras ocasiones pueden presentar flores 

blancas.  

La subespecie coccineus presenta una 

amplia distribución, que incluye zonas 

montañosas desde Chihuahua hasta Costa 

Rica.  

P. coccineus subsp. striatus var striatus 

var minuticicatricatus 

var guatemalensis 

var purpurascens 

var rigidicaulis 

var pringlei 

var timilpanesis 

Variedades con flores de color lila o púrpura, 

en su mayoría de crecimiento postrado, 

excepto la var. guatemalensis.  

La distribución de striatus es más restringida 

en comparación con la otra subespecie. En 

México se encuentra principalmente en la 

Ciudad de México, Morelos y Estado de 

México. Fuera de México se distribuye en 

Guatemala y Nicaragua.  

https://paperpile.com/c/reNvLJ/Gvhz
https://paperpile.com/c/reNvLJ/nMV2
https://paperpile.com/c/reNvLJ/nMV2
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Como cultivo, P. coccineus es aprovechada en México, Guatemala y Honduras 

principalmente para autoconsumo por pequeños agricultores, y en menor medida, se 

comercializa en áreas urbanas. Las partes consumidas con mayor frecuencia son las semillas y 

vainas inmaduras (“ejotes”), pero también se usan como alimento las flores, el follaje y la raíz 

(“camotes”; Basurto, 2000). Comúnmente se siembra asociado a maíz y en regiones como la 

Sierra Norte de Puebla es posible encontrar cultivos con hasta tres especies de frijoles (P. 

vulgaris, P. dumosus y P. coccineus, Basurto 2000). En el rango de distribución de la especie, 

es frecuente que poblaciones silvestres, cultivadas y ferales se encuentren en simpatría, lo que 

resulta en un gradiente morfológico (Salinas, 1988).  

Gracias al intercambio de productos entre el Nuevo y el Viejo Mundo, P. coccineus fue 

llevado a Europa, y se cree que España fue el país a través del cual se introdujo (Zeven et al., 

1993). Actualmente el Reino Unido es el país donde más se cultiva fuera de América debido a 

su capacidad de crecer en temperaturas bajas, donde se le conoce como “scarlet runner bean”. 

(Rodiño et al., 2006). 

 

Diversidad genética del ayocote 

A diferencia de P. vulgaris, que es una especie autógama, P. coccineus presenta un alto 

porcentaje de entrecruzamiento (Escalante et al., 1994), mediado por abejas y varias especies 

de colibríes, sin embargo, los polinizadores más importantes son los abejorros (Sousa-Peña, 

1992). Este tipo de sistema de apareamiento promueve el mantenimiento de una alta 

diversidad, la cual fue reportada por Escalante et al. (1994) en poblaciones silvestres y 

cultivadas de México, quienes realizaron uno de los primeros estudios de diversidad genética, 

identificando también alta diferenciación entre las poblaciones del centro del país y de Chiapas.  

Son escasos los trabajos en esta especie, y pese a que la domesticación de P. 

coccineus ocurrió en Mesoamérica, la variación genética de los cultivos europeos ha sido 

estudiada más ampliamente: Sicard et al. (2005) y Acampora et al. (2007) estimaron la 

diversidad en cultivos italianos, registrando una alta variación pese a las pocas accesiones 

incluídas; Nowosielski et al. (2002) y Boczkowska et al. (2012) emplearon RAPDs y AFLPs, 

respectivamente, para analizar poblaciones de Polonia, donde registraron una baja variabilidad, 

probablemente debido a los cuellos de botella por los que habían pasado los cultivares al llegar 

a este país. Spataro et al. (2011) analizaron accesiones de 10 países europeos y de 

Mesoamérica con 12 microsatélites, encontrando altos niveles de diversidad tanto en las 

muestras del Viejo y del Nuevo Continente, lo que sugiere que el cuello de botella por el que 

https://paperpile.com/c/reNvLJ/Gvhz
https://paperpile.com/c/reNvLJ/Tgqu
https://paperpile.com/c/reNvLJ/Tgqu
https://paperpile.com/c/reNvLJ/PEA4
https://paperpile.com/c/reNvLJ/W4an
https://paperpile.com/c/reNvLJ/y1v0+rEYX+9Y0z+0KQX+LV1C+fIDT
https://paperpile.com/c/reNvLJ/y1v0+rEYX+9Y0z+0KQX+LV1C+fIDT
https://paperpile.com/c/reNvLJ/y1v0+rEYX+9Y0z+0KQX+LV1C+fIDT
https://paperpile.com/c/reNvLJ/y1v0+rEYX+9Y0z+0KQX+LV1C+fIDT
https://paperpile.com/c/reNvLJ/y1v0+rEYX+9Y0z+0KQX+LV1C+fIDT


 

13 

 

pasaron las poblaciones europeas no fue severo (Tabla 2). Estos resultados fueron apoyados 

por los de Rodriguez et al. (2013), quienes usaron microsatélites de cloroplasto y aumentaron la 

cantidad de accesiones (Tabla 2). 

Spataro et al. (2011) además encuentra evidencia de alta diferenciación genética entre 

los cultivos europeos y mesoamericanos, lo cual puede ser resultado de nuevas presiones 

selectivas, deriva génica y la falta de flujo genético con poblaciones silvestres (Spataro et al. 

2011). Dentro de las poblaciones europeas, la diferenciación es baja, y se ha reportado una 

correlación entre la distancia genética y geográfica, sugiriendo flujo génico mediado por el 

intercambio de semillas (Rodriguez et al. 2013).  

En cuanto a la historia de domesticación de esta especie, empleando microsatélites de 

cloroplasto, Angioi et al., (2009) detectaron dos grupos genéticos, cada uno contenía tanto 

accesiones silvestres como cultivadas, sugiriendo múltiples eventos de domesticación de P. 

coccineus. Sin embargo, sólo ocho accesiones silvestres y 11 cultivadas de P. coccineus fueron 

usadas en este trabajo. Rodriguez et al. (2013), con evidencia de seis microsatélites de 

cloroplasto, proponen dos eventos de domesticación, uno de los cuales ocurrió en la región de 

Guatemala y Honduras, y un segundo en México. En este caso también pocas accesiones 

silvestres y cultivadas de México son incluidas (siete y 31 respectivamente), y su trabajo se 

centra en cultivos de Europa (331 accesiones europeas).  

 
Tabla 2. Estadísticos de diversidad de P. coccineus. Los resultados de microsatélites nucleares fueron 
obtenidos por Spataro et al. (2011), y los de cloroplasto por Rodriguez et al. (2013). Las accesiones de 
Mesoamérica provienen de México, Guatemala, Honduras y Costa Rica. 

 Microsatélites nucleares Microsatélites de cloroplasto  

 Cultivares 
Europa 

Cultivares 
Mesoamérica 

Silvestres 
Mesoamérica 

Cultivares 
Europa 

Cultivares 
Mesoamérica 

Silvestres 
Mesoamérica 

Tamaño de 
muestra 

148 52 28 331 37 12 

n alelos 91 101 77 19 16 17 

n alelos 
privados 

36 28 29 - - - 

n haplotipos - - - 29 15 10 

n haplotipos 
privados 

- - - 26 8 4 

HE 0.37 0.55 0.5 0.29 0.33 0.56 

 

https://paperpile.com/c/reNvLJ/y1v0+rEYX+9Y0z+0KQX+LV1C+fIDT
https://paperpile.com/c/FOLMT1/Eef3
https://paperpile.com/c/reNvLJ/fIDT
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Para poder conocer a mayor profundidad la historia de domesticación de P. coccineus, 

es necesario analizar cultivos y poblaciones silvestres que representen el área de distribución 

de la especie, y utilizar marcadores moleculares que den una resolución a nivel del genoma 

completo. Así, los objetivos del presente trabajo son: 1) brindar información acerca de los 

patrones de diversidad y diferenciación de las poblaciones cultivadas y silvestres de P. 

coccineus en México; 2) generar información acerca de la historia de domesticación de la 

especie, poniendo a prueba la hipótesis de dos eventos de domesticación; 3) identificar loci 

candidatos que presenten firmas de selección natural y artificial (domesticación).  

En el segundo capítulo se hace una revisión de los métodos, enfoques y herramientas 

genómicas que se emplean para hacer inferencias acerca de la historia de las especies 

domesticadas, así como para identificar los genes o regiones afectadas durante este proceso. 

En el tercer capítulo se abordan las preguntas de P. coccineus antes planteadas, utilizando 

individuos silvestres, cultivados y ferales (242 en total), y usando la herramienta de Genotyping 

by Sequencing (GBS), con la cual se hace un muestreo aleatorio del genoma, obteniendo 

decenas de miles de marcadores moleculares a lo largo de los genomas de los individuos. 

 

Métodos y análisis en genómica de poblaciones 

La caracterización de la historia evolutiva de las especies y la identificación de patrones de 

adaptación es crucial en campos como la ecología funcional, la conservación, la agronomía y la 

biología evolutiva. Para poder comprender los procesos evolutivos usando herramientas 

genómicas son necesarias las bases teóricas de la genética de poblaciones. Sin embargo, en 

los inicios de la genómica, ambos campos fueron desarrollados de forma independiente. El 

surgimiento de herramientas de secuenciación de siguiente generación (Next Generation 

Sequencing, NGS) o secuenciación masiva han incrementado la cantidad de marcadores 

moleculares disponibles, derivando en la creación de herramientas computacionales para su 

análisis. Estas herramientas frecuentemente están poco unificadas e interconectadas entre sí, 

lo que puede restringir la cantidad de información que se extrae de los datos.  

 Gran parte de los esfuerzos para generar y analizar datos del genoma se han centrado 

en el ser humano, en especies modelo y/o de valor económico. No obstante, es necesario 

trasladar los métodos y herramientas a especies no modelo para poder entender los procesos 

evolutivos a distintos niveles y abarcando una amplia diversidad biológica.  
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 Dentro de las estrategias en genómica para el estudio de organismos no modelo las más 

usadas son las librerías de representación reducida y la resecuenciación de genomas 

completos (Bourgeois et al., 2016). Las librerías de representación reducida tienen la ventaja de 

bajar costos y permiten muestrear variantes a lo largo del genoma al secuenciar fragmentos de 

ADN flanqueantes a sitios de restricción. Dentro de este tipo de técnica se encuentra la 

secuenciación RAD (RAD-sequencing; Baird et al., 2008) y Genotipado por Secuenciación 

(Genotyping by Sequencing, GBS; Elshire et al., 2011). Pese a que no es forzoso contar con un 

genoma de referencia, el usar uno brinda información de las posiciones de las variantes, del 

tamaño de haplotipos y desequilibrio de ligamiento (Bourgeois et al., 2016). Por otro lado, la 

resecuenciación de genomas completos requiere de un genoma de referencia y es más 

costosa, especialmente en el caso de genomas grandes y complejos. Sin embargo, ofrece una 

visión completa de las variantes del genoma.  

 

Exploración de la estructura poblacional 

Identificar la estructura poblacional es un paso crucial y omitirla puede sesgar inferencias 

demográficas (Chikhi et al., 2010) o puede llevar a identificar erróneamente variantes bajo 

selección (Nielsen, 2005). Un método relativamente simple para comenzar a explorar el 

agrupamiento de los individuos es el Análisis de Componentes Principales (Principal 

Component Analysis; PCA), el cual se basa en analizar la varianza y covarianza entre los 

genotipos (Bourgeois et al., 2016). Este análisis puede llevarse a cabo en el paquete de R 

SNPRelate (Zheng et al., 2012) o en el programa PLINK (Chang et al., 2015).  

 Otro enfoque para inferir la estructura de las poblaciones es usar métodos como 

Structure (Pritchard et al., 2000) o fastSTRUCTURE (Raj et al., 2014), ambos basados en 

estadística Bayesiana; o Admixture (Alexander et al., 2009), que usa máxima verosimilitud. 

Estos métodos determinan la estructura al agrupar a los individuos en clusters sin ningún priori 

y además pueden detectar flujo genético. Computacionalmente fastSTRUCTURE y Admixture 

son más rápidos y permiten analizar bases de datos más grandes.  

 Para poner a prueba la existencia de poblaciones con una estructura jerarquizada 

también pueden usarse métodos basados en medidas de diferenciación (por ejemplo, FST), con 

los cuales es posible construir hipótesis filogenéticas (Bourgeois et al., 2016). POPTREE 

(Takezaki et al., 2010) permite usar varias medidas de diferenciación para inferir las relaciones 

filogenéticas. TreeMix (Pickerell y Pritchard, 2012) construye un árbol filogenético de las 

https://paperpile.com/c/FOLMT1/EOmY
https://paperpile.com/c/FOLMT1/abbA
https://paperpile.com/c/FOLMT1/ZxzG
https://paperpile.com/c/FOLMT1/ZHgC
https://paperpile.com/c/FOLMT1/vTtX
https://paperpile.com/c/FOLMT1/eLey
https://paperpile.com/c/FOLMT1/9Vm8
https://paperpile.com/c/FOLMT1/abXR
https://paperpile.com/c/FOLMT1/ajlw
https://paperpile.com/c/FOLMT1/0bZK
https://paperpile.com/c/FOLMT1/jOxP
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poblaciones con base en la matriz de covarianza de las frecuencias alélicas de las poblaciones 

y permite rastrear eventos de flujo genético, sin embargo, requiere predefinir las poblaciones. 

Otros programas usan los datos de cada SNP de forma individual para construir la filogenias, 

como PhyML (Guindon et al., 2010) o RAxML (Stamatakis, 2014). Usando estadística 

Bayesiana, SNAPP (Bryant et al., 2012) hace hipótesis filogenéticas con datos de SNPs, sin 

embargo, requiere una gran cantidad de recursos computacionales y los tiempos de análisis 

son relativamente largos. Por su parte, Splitstree (Huson y Bryant, 2005) construye redes 

filogenéticas, permitiendo inferir eventos de flujo.  

  

Inferir la historia de las poblaciones con coalescencia 

La teoría de la coalescencia fue inicialmente planteada para modelar la genealogía de los alelos 

de una muestra tomada de una población. Al ir hacia atrás en el tiempo, los alelos convergen 

(coalescen) de forma estocástica hasta llegar al ancestro común más reciente (Kingman, 1982). 

Diversos métodos han usado y enriquecido esta base teórica para inferir la historia de las 

poblaciones y sus parámetros demográficos asociados, como los tiempos de divergencia, los 

tamaños efectos o flujo genético (Bourgeois et al., 2016). Dentro de los programas basados en 

coalescencia más usados se encuentran IMa (Hey y Nielsen, 2007) y Migrate-n (Beerli y 

Palczewski, 2010). Pese a que estas herramientas son muy poderosas para estimar parámetros 

demográficos, computacionalmente son costosas y lentas ya que requieren la evaluación 

completa de la función de la probabilidad asociada a un modelo, proceso que puede ser muy 

complejo cuando se trata de cientos o miles de marcadores moleculares. Los métodos 

computacionales de aproximación bayesiana (Approximate Bayesian Computation, ABC) evitan 

este problema al comparar los datos reales con datos simulados por coalescencia bajo 

escenarios predefinidos, y posteriormente se determina qué escenario explica mejor los datos. 

Dentro de este tipo de herramientas se encuentran DIYABC (Cornuet et al., 2008) y 

fastsimcoal2 (Excoffier y Foll, 2011).  

 

Detección de firmas selección 

Tanto los procesos demográficos como los selectivos alteran los patrones de diversidad y 

diferenciación en los genomas. Sin embargo, estos procesos afectan de forma diferencial: los 

eventos demográficos alteran por igual a todo el genoma, mientras que la selección sólo actúa 

sobre algunos genes y sus alrededores (Lewontin y Krakauer, 1973). De acuerdo al tipo de 

https://paperpile.com/c/FOLMT1/DJHO
https://paperpile.com/c/FOLMT1/3SZc
https://paperpile.com/c/FOLMT1/ivl9
https://paperpile.com/c/FOLMT1/T0in
https://paperpile.com/c/FOLMT1/5ZvL
https://paperpile.com/c/FOLMT1/Yyk2
https://paperpile.com/c/FOLMT1/QUbT
https://paperpile.com/c/FOLMT1/QUbT
https://paperpile.com/c/FOLMT1/4EML
https://paperpile.com/c/FOLMT1/mjRi
https://paperpile.com/c/FOLMT1/di9M
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selección que esté actuando, el patrón de diversidad resultante es distinto: la selección 

balanceadora produce altos niveles de variación; la selección purificadora disminuye la 

diversidad genética; finalmente la selección direccional incrementa la diferenciación 

(Charlesworth et al. 1997). Además, las regiones neutrales ligadas o cerca de loci bajo 

selección pueden ser afectadas por barrido selectivo. El tamaño de la región genómica sujeta al 

barrido depende de la intensidad de la selección y de la frecuencia de recombinación efectiva 

(Charlesworth et al. 1997). 

 Los métodos para identificar regiones que han estado baja selección pueden clasificarse 

en tres tipos de acuerdo al patrón dejado por la selección que tratan de detectar (Bourgeois et 

al., 2016): 1) basados en la variación de las frecuencias alélicas y polimorfismos; 2) basados en 

los patrones de desequilibrio de ligamiento; 3) basados en la reconstrucción de la genealogía 

de los alelos usando coalescencia.  

 La selección afecta la diversidad y diferenciación, y es posible analizar los patrones de 

estos atributos a lo largo del genoma usando estadísticos como la diversidad nucleotídica (π; 

Nei y Li, 1979) y FST. Algunos métodos de análisis de selección se basan en detectar valores 

extremos (outliers) de estos estadísticos, por ejemplo BAYESCAN (Foll y Gaggiotti, 2008) y 

PCAdapt (Luu et al., 2017). Algunos permiten además correlacionar factores ambientes o 

fenotípicos a las variantes candidatas, como BAYENV (Günther y Coop, 2013) y LFMM (Frichot 

et al., 2013). Es importante tener en cuenta que procesos demográficos pueden sesgar los 

resultados, por lo que es indispensable conocer previamente la estructura e historia de las 

poblaciones (Nielsen, 2005). 

 Por otro lado, el desequilibrio de ligamiento se incrementa y la diversidad se reduce en 

regiones cercanas a loci bajo selección, especialmente cuando el proceso selectivo es reciente 

(Charlesworth et al. 1997). Un grupo de métodos busca identificar esas regiones que muestran 

un exceso de haplotipos homócigos largos, como la prueba de homocigosis de haplotipos 

extendidos (Extended Haplotype Homozygosity; EHH; Sabeti et al., 2002). Este tipo de análisis 

requieren de un genoma de referencia para poder conocer la posición de las variantes, así 

como una alta densidad de marcadores (Bourgeois et al., 2016). 

 Finalmente están los métodos basados en coalescencia. Una vez que se tiene un locus 

candidato, es posible usar simulaciones de coalescencia para evaluar la fuerza de la selección 

y estimar el tiempo del alelo. Dentro de este grupo se encuentran los programas ARGWeaver 

(Rasmussen, 2014) y BALLET (DeGiorgio et al., 2014). 

https://paperpile.com/c/FOLMT1/di9M+q50B
https://paperpile.com/c/FOLMT1/Xhf2
https://paperpile.com/c/FOLMT1/Y9e4
https://paperpile.com/c/FOLMT1/wcLr
https://paperpile.com/c/FOLMT1/SE62
https://paperpile.com/c/FOLMT1/SE62
https://paperpile.com/c/FOLMT1/vTtX
https://paperpile.com/c/FOLMT1/qI25
https://paperpile.com/c/FOLMT1/4pul
https://paperpile.com/c/FOLMT1/hnMK
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Capítulo 4:  

Discusión 

 

La domesticación es un proceso complejo en el que interactúan fuerzas naturales y 

antropogénicas, y que ha dejado huellas en el genoma de las especies manejadas por el 

humano, las cuales es posible rastrear para obtener información sobre la historia de este 

proceso. Sin duda, el cúmulo de información genética y evolutiva de las especies domesticadas 

es significativo, especialmente en el caso de los cultivos de gran importancia económica, los 

cuales se han convertido en modelos de estudio. Sin embargo, aún existen lagunas en el 

conocimiento y dos de las principales inquietudes de Darwin con respecto a las especies 

domesticadas siguen vigentes: cuáles son las causas de la variación y cuál es el efecto de la 

selección.  

 El desarrollo de herramientas tecnológicas para la secuenciación masiva ha acelerado la 

obtención de información genómica, lo que ha permitido poner a prueba las hipótesis sobre las 

consecuencias de la domesticación en los genomas, y ha facilitado la identificación de genes o 

mutaciones responsables de los cambios fenotípicos observados en los cultivos. No obstante, 

grandes retos permanecen: la obtención de información fenotípica (fenotipificar) a gran escala 

de forma rápida y precisa; aumentar las capacidades informáticas para el almacén y análisis de 

los datos generados; el estudio de genomas grandes y complejos (ej., especies poliploides); el 

manejo de genes parálogos y regiones repetitivas; la identificación de variantes causales en 

atributos poligénicos; y expandir el campo de estudio a especies no modelo y a los parientes 

silvestres.  

 El presente trabajo contribuye a llenar el vacío de información del último de los retos 

antes mencionados. Phaseolus coccineus es una especie de frijol domesticada en 

Mesoamérica que ha recibido relativamente poca atención y de la que se sabe poco desde el 

punto de vista genético. Con la finalidad de conocer los patrones de diversidad y diferenciación 

genética de esta especie, y con ésto hacer inferencias acerca de su historia de domesticación, 

se colectaron más de 240 individuos pertenecientes a poblaciones silvestres, ferales y cultivos 

de México, además de muestras de un cultivo proveniente de España. A partir de estas 

muestras, se obtuvieron decenas de miles de marcadores moleculares usando herramientas de 

secuenciación masiva. 
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Estructura poblacional de Phaseolus coccineus y el origen de sus cultivos 

Los datos presentados aquí muestran que las poblaciones cultivadas y silvestres de P. 

coccineus presentan una gran estructuración, identificándose cuatro grupos genéticos silvestres 

(Wild-TMVB, Wild-striatus, Wild-SMOCC y Wild-SUR) y cuatro domesticados (Cult-TMVB, Cult-

SMOCC, Cult-OV y Cult-SUR).  

Todas las muestras de cultivos integran un clado monofilético, lo que sugiere un evento 

de domesticación único, al menos en los cultivares de México. Este resultado contradice lo 

propuesto por Spataro et al. (2011) y Rodriguez et al. (2013), quienes usando marcadores de 

menor resolución (microsatélites nucleares y de cloroplasto, respectivamente), sugieren dos 

eventos de domesticación, uno en Guatemala y un segundo en México. Sin embargo, Spataro 

et al. (2011) y Rodriguez et al. (2013) incluyen un bajo número de muestras de cultivos 

mexicanos (31 individuos) y de parientes silvestres (siete individuos). No obstante, para poder 

descartar una segunda domesticación en Centroamérica es necesario en futuros trabajos incluir 

muestras de cultivos y poblaciones silvestres de esta región. 

 El grupo genético integrado por las poblaciones silvestres de la Faja Volcánica 

Transmexicana (Wild-TMVB) es el más cercano a los cultivos, lo que indica que la 

domesticación ocurrió a partir de estas poblaciones. Esto es consistente con la alta diversidad 

genética presente en los cultivos de esta región y con los resultados del DIYABC, en cual el 

mejor escenario también establece a las poblaciones de la Faja Volcánica como las más 

cercanas a los cultivos. Sin embargo, un muestreo más amplio de los parientes silvestres, 

incluyendo muestras de Centroamérica, modelar posibles eventos de flujo genético y considerar 

únicamente loci putativamente neutrales puede ayudar a profundizar más en la historia de 

domesticación y evolutiva de la especie.  

 Fueron clasificados como ferales aquellos individuos que presentaban características de 

domesticados pero que se encontraban creciendo fuera de campos de cultivo. Se ha 

hipotetizado que las poblaciones ferales pueden ser el resultado de flujo genético entre 

poblaciones domesticadas y silvestres (Salinas, 1988), lo cual se ha reportado en P. vulgaris 

(Papa & Gepts, 2003). Por el contrario, los datos obtenidos en este trabajo sitúan a los ferales 

colectados dentro del clado de los cultivados, sugiriendo que los ferales son cultivos escapados. 

 En el caso de los individuos del cultivo de España, se encontró que pertenecen al grupo 

genético de los domesticados de la Faja Volcánica Transmexicana (Cult-TMVB). Lo anterior 

sugiere que estos cultivares europeos se originaron a partir de poblaciones domesticadas del 
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centro de México. Sin embargo, con un solo cultivar europeo incluído no es posible hacer 

inferencias generales de los cultivos de P. coccineus del Viejo Continente.  

 

Flujo genético e introgresión 

El flujo genético puede tener un rol importante en los patrones de diversidad y diferenciación en 

las formas cultivadas y silvestres de las especies domesticadas, especialmente si se considera 

la acción combinada del flujo asimétrico (Papa & Gepts, 2003) y la selección sobre ciertos loci 

(Papa et al., 2005). En el caso de P. coccineus, se ha sugerido que la introgresión y la 

hibridación han jugado un papel muy importante tanto en las formas silvestres como en las 

cultivadas (Escalante et al., 1994; Angioi et al., 2009; Spataro et al., 2011; Rodriguez et al., 

2013).  

La red filogenética obtenida con SplitsTree, el cual permite hacer inferencia de 

hibridación, muestra reticulaciones basales, especialmente en los grupos genéticos Cult-SUR y 

Wild-SUR. Lo anterior junto con la cercanía de Wild-SUR con los cultivares en el Análisis de 

Componentes Principales (PCA por sus siglas en inglés) podría sugerir flujo genético entre las 

poblaciones domesticadas y las silvestres del sur de México. Por otro lado, el análisis de 

ancestría realizado (Admixture) muestra que es frecuente la ancestría mezclada en los grupos 

genéticos de las formas silvestres y domesticadas. Los anterior no es prueba directa de flujo 

genético, ya que otros procesos, como polimorfismos ancestrales compartidos, pueden explicar 

el patrón de ancestría encontrado.  

Para poder conocer el papel de la hibridación e introgresión en la historia evolutiva y de 

domesticación de P. coccineus es necesario llevar a cabo análisis espećificos que pongan a 

prueba el flujo genético entre las poblaciones. Dentro de los análisis que pueden llevarse a 

cabo está TreeMix desarrollado por Pickrell y Pritchard (2012) y el cual se basa en los cambios 

en las frecuencias alélicas. Un análisis más es la D de Patterson, también conocido como 

ABBA-BABA (Green et al., 2010; Durand et al., 2011), el cual determina si la proporción de 

estados derivados está influenciada por flujo genético.  

  

Diversidad genética y el cuello de botella de la domesticación 

En especies alógamas, como en el maíz, se espera que la domesticación produzca un cuello de 

botella menos severo comparado con especies autógamas, como es el caso del frijol común 

(Schmutz et al., 2014). Esto ha sido confirmado en especies autógamas como la soya (Glycine 

https://paperpile.com/c/reNvLJ/OZHE
https://paperpile.com/c/reNvLJ/ptNN
https://paperpile.com/c/reNvLJ/F00r
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max; Lam et al., 2010) y el arroz (Oryza sativa; Xu et al., 2012), en donde se ha reportado una 

importante reducción de la diversidad genética resultado del proceso de domesticación. En el 

caso de P. coccineus, que presenta un sistema de polinización abierto, los resultados indican 

que el cuello de botella consecuencia de la domesticación no fue severo, lo que permitió el 

mantenimiento de una variación genética relativamente alta en los cultivos.  

Cabe destacar que cada grupo genético parece tener su propia historia y no hay un 

patrón claro al comparar los niveles de diversidad de las poblaciones silvestres y cultivadas. Por 

ejemplo, los cultivos de la Faja Volcánica (Cult-TMVB) poseen niveles de heterocigosidad 

similares a poblaciones silvestres. Por el contrario, los grupos genéticos silvestres de la Sierra 

Madre Occidental (Wild-SMOCC) y de P. coccineus subsp. striatus (Wild-striatus) presentan 

menor variación genética que algunos cultivos de la misma especie. 

Las poblaciones que muestran la menor heterocigosis son los cultivos de Oaxaca (Tabla 

S2; HE = 0.148) y de España (HE = 0.134). Pese a no haber un patrón claro de pérdida de 

diversidad resultado de la domesticación, es probable que los bajos niveles de heterocigosis de 

estas poblaciones sean resultado de un segundo cuello de botella, particularmente en el caso 

de la población española, que además de pasar por un cuello de botella subsecuente al inicial 

de la domesticación, ha estado aislada de parientes silvestres, anulando la posibilidad de flujo 

genético. 

Los tamaños efectivos estimados con DIYABC son en general mayores en los grupos 

genéticos silvestres en comparación con los cultivados, lo cual puede ser explicado por el cuello 

de botella asociado a la domesticación. Sin embargo, las estimaciones de tamaños poblaciones 

efectivos, así como los tiempos de divergencia puede estar sesgados por procesos de selección 

natural y/o artificial, así como por flujo genético. Por tanto, estimaciones considerando loci 

neutrales y probando escenarios con flujo genético son necesarios para obtener valores más 

precisos.  

La historia demográfica de las poblaciones tiene un gran efecto en los patrones de 

diversidad de los genomas. Por tanto, para poder entender el proceso de domesticación e 

identificar regiones genómicas bajo selección, es necesario conocer los procesos demográficos 

por los que han pasado las poblaciones silvestres y cultivadas.  

 

Huellas de selección en el genoma de Phaseolus coccineus  

Uno de los objetivos de este trabajo fue detectar firmas de selección natural y artificial en el 

genoma de P. coccineus. Para esto, se implementaron dos métodos (pcadapt y Bayescan) 

https://paperpile.com/c/reNvLJ/NPxI
https://paperpile.com/c/reNvLJ/Ro92
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basados en la detección valores extremos (outliers) de diferenciación. Bayescan encuentra 

altas diferencias en las frecuencias alélicas de acuerdo a estadísticos derivados de FST (Foll y 

Gaggiotti, 2008). Dentro de las desventajas que presenta Bayescan es que no toma en cuenta 

la estructura jerárquica que pueden presentar las poblaciones y es necesario preasignar a los 

individuos a grupos. Por otro lado, pcadapt asume que los marcadores excesivamente 

relacionados con la estructura poblacional son candidatos a adaptación local (Luu et al., 2017). 

pcadapt recupera la estructura de las poblaciones de acuerdo a la agrupación de los individuos 

en el Análisis de Componentes Principales, aún si la estructura es jerárquica; además los 

individuos no son asignados a grupos y puede analizar datos de poblaciones con ancestrías 

mezcladas y/o flujo genético (Luu et al., 2017). 

Los métodos basados en detección de outliers presentan una alta tasa de falsos 

positivos, si no se cumplen con los supuestos como estructura poblacional no anidada, no 

cambios en los tamaños poblaciones, y no flujo genético. Por ejemplo, en el caso de Bayescan 

se ha registrado hasta 40% de falsos positivos cuando existe flujo genético entre las 

poblaciones (Luu et al., 2017). Es por esto que se tomó una postura conservadora y únicamente 

se consideraron como candidatos aquellos loci que fueron detectados por ambos algoritmos. 

 El conjunto de datos fue subdividido para poder identificar loci relacionados con tres 

procesos selectivos distintos: adaptación, domesticación y diversificación de cultivos. Se 

detectaron 24 SNPs relacionados con domesticación, 13 con diversificación de cultivos, y ocho 

con selección natural. Las diferencias entre la cantidad de marcadores detectados en cada 

método pueden deberse a que sus algoritmos y supuestos son distintos. Por ejemplo, la 

estructura jerárquica que presentan las poblaciones, particularmente las silvestres, no es 

recuperada usando Bayescan; y un número importante de individuos presentan ancestría 

mezclada, posiblemente debido a flujo genético o a polimorfismos compartidos ancestrales. 

Posteriores análisis en donde se tomen en cuenta escenarios con flujo genéticos, cambios 

demográficos, y que representan mejor la compleja estructura de las poblaciones son 

necesarios para identificar con mayor precisión regiones que han estado bajo procesos 

selectivos.  

Cuatro de los SNPs relacionados a domesticación corresponden a genes codificantes 

que se han reportado altamente expresados en flores y vainas, estructuras que han presentado 

grandes cambios durante la domesticación. Por otro lado, sólo uno de los loci relacionados a 

selección natural estaba anotado, y su expresión se ha reportado en la raíz y en el tallo. Sin 

embargo, la mayoría de los loci con señales de selección no presentan funciones anotadas. 

https://paperpile.com/c/FOLMT1/Xhf2
https://paperpile.com/c/FOLMT1/Xhf2
https://paperpile.com/c/FOLMT1/Y9e4
https://paperpile.com/c/FOLMT1/Y9e4
https://paperpile.com/c/FOLMT1/Y9e4
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 Este estudio tiene varias limitantes para la detección de firmas de selección: 1) la baja 

densidad de SNPs que se deriva de la técnica de GBS ya que sólo se muestrea una fracción 

del genoma y es posible que no se tengan representadas regiones que están bajo procesos 

selectivos; 2) no se cuenta con un genoma de P. coccineus, por lo que únicamente se 

analizaron variantes que se alinearon contra el genoma del frijol común; 3) Bayescan asume 

que las poblaciones o grupos contrastados son discretos, lo cual no se cumplirían en caso de 

haber hibridación. Pese a las limitantes metodológicas, este es el primer trabajo en P. coccineus 

que, usando datos genómicos, busca identificar regiones del genoma afectadas por selección. 
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Conclusiones y perspectivas 

Para poder aprovechar los recursos genéticos de las especies cultivadas es necesario tener un 

conocimiento profundo de su historia evolutiva y, por tanto, estudiar a sus parientes silvestres. 

Los trabajos de genética de poblaciones en especies domesticadas permiten: 1) conocer la 

cantidad de diversidad disponible y que puede ser utilizada con fines de mejoramiento; 2) 

conocer las bases genéticas de atributos fenotípicos; 3) entender procesos evolutivos y generar 

conocimiento que puede extrapolarse a especies no modelo. Este tipo de estudios son 

especialmente importante en países como México, donde se originaron un número importante 

de cultivos, donde formas silvestres y cultivadas coexisten, y donde los humanos han 

interactuado con otras especies por miles de años de diversas formas. 

 Resultado de este trabajo se generaron datos genómicos de poblaciones silvestres y 

cultivadas de P. coccineus en México, que hasta ahora era una especie poco estudiada desde 

el punto de vista genético. Los resultados muestran que el ayocote es una especie con alta 

estructura poblacional y diversidad genética. Por otro lado, los datos sugieren un evento de 

domesticación, el cual tuvo lugar en la Faja Volcánica Transmexicana. Finalmente, se 

identificaron regiones candidatas a selección natural y artificial.  

Esta tesis ofrece un primer acercamiento y un panorama general de los patrones de 

diversidad, diferenciación e historia de domesticación de P. coccineus, y abre la puerta a 

nuevas preguntas evolutivas: 1) ¿Cuál ha sido el papel del flujo genético en la historia de P. 

coccineus? Esta especie presenta un sistema de polinización abierto, lo que podría facilitar el 

flujo entre poblaciones silvestres, y entre cultivos y parientes silvestres. 2) ¿Hace cuánto tiempo 

comenzó la domesticación de la especie? Estimar la divergencia de las poblaciones silvestres y 

cultivadas usando marcadores en regiones no codificantes, evitando sesgos dados por 

procesos selectivos. 3) ¿Coinciden el tiempo y región geográfica de domesticación del ayocote 

con el de otras especies de frijoles?. 

 Los procesos demográficos afectan a todo el genoma, por lo que no es necesario contar 

con una alta densidad de marcadores genéticos para hacer inferencias acerca de la historia de 

las poblaciones. Por el contrario, los procesos selectivos únicamente tienen efecto sobre ciertas 

regiones y sus alrededores. Para poder mejorar la detección de firmas de selección, tanto 

natural como artificial, contar con una mayor cantidad de marcadores moleculares que brinden 

un panorama más amplio y preciso de los patrones de variación en el genoma de P. coccineus 

permitiría identificar nuevas regiones candidatas a selección. Lo anterior podría lograrse 

empleando técnicas como resecuenciación de genomas completos y contando con un genoma 
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de referencia de la especie. Otro enfoque que podría usarse para identificar genes afectados en 

la domesticación es realizar experimentos de expresión diferencial, especialmente en tejidos 

que han sido modificados en los cultivos, como las vainas y flores.  

 Estudios genéticos previos sugieren dos eventos de domesticación, uno de ellos en 

Guatemala y el segundo en México. Contrario a esto, nuestros resultados apoyan un único 

evento de domesticación, el cual comenzó a partir del grupo genético silvestre de la Faja 

Volcánica Transmexicana. Sin embargo, para poner a prueba la hipótesis del segundo evento 

en Centroamérica es necesario analizar cultivos y parientes silvestres de esa región. De igual 

forma, para poder conocer más acerca del origen de los cultivos de europeos e inferir si una o 

varias introducciones tuvieron lugar, se requiere incluir cultivares de diversas regiones del Viejo 

Continente. 

 Los siete eventos de domesticación que han ocurrido en cinco especies de Phaseolus 

ofrecen una gran oportunidad para estudiar la domesticación como proceso evolutivo y para 

tratar de encontrar paralelismos, convergencias y patrones genéticos comunes. Generar datos 

genómicos para las cinco especies, especialmente en las especies poco estudiadas como P. 

dumosus y P. acutifolius, permitiría desarrollar estudios de genómica comparada y responder 

preguntas como si los mismos genes fueron afectados en los diferentes eventos de 

domesticación o si a través de vías génicas distintas es posible llegar fenotipos similares.  
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Table S1. Sampling information 

Species Status State and location Latitude Longitude Altitude 
P. coccineus subsp. 
coccineus 

Cultivated Oaxaca, Cuilapam 16.99 -96.78 1577 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Cultivated Durango NA NA NA 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Cultivated Veracruz, Frijol 
Colorado 

19.59 -97.35 2419 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Cultivated Chiapas, González 
León 

16.51 -92.06 1579 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Cultivated España NA NA NA 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Cultivated Chiapas, Nahá 16.94 -91.59 917 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Cultivated Veracruz, Orilla del 
Monte 

19.66 -97.29 2402 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Cultivated Chaipas, Oxchuc 16.80 -92.32 2001 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Cultivated Puebla, 
Tlalancaneca 

19.36 -98.51 2372 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Cultivated Durango, Regocijo 23.68 -105.12 2566 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Cultivated Durango, Villa 
Unión 

23.97 -104.04 1901 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Cultivated Puebla NA NA NA 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Feral Veracruz, Altotonga 19.75 -97.25 1959 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Feral Oaxaca, Huautla 18.10 -96.83 1746 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Feral Chiapas, 
Zicanantán 

16.75 -92.73 2408 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Breeding 
line 

Blanco Tlaxcala NA NA NA 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Wild Jalisco, Ciudad 
Gúzman 

19.58 -103.53 2100 

P. coccineus subsp. Wild Oaxaca, 17.55 -96.53 2876 
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coccineus Comaltepec 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Wild Durango, Espinazo 
del Diablo 

23.64 -105.82 1422 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Wild Durango, Regocijo 23.68 -105.12 2566 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Wild Ciudad de México, 
REPSA 

19.32 -99.20 2328 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Wild Querétaro, San 
Joaquín 

20.93 -99.56 2381 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Wild Chiapas, San 
Cristóbal 

16.70 -92.60 2229 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Wild Morelos, Tepoztlán 19.00 -99.13 1953 

P. coccineus subsp. 
coccineus 

Wild Ciudad de México, 
Tlalpan 

19.29 -99.19 2334 

P. coccineus subsp. 
striatus 

Wild Morelos, Tres 
Marías 

19.10 -99.21 3024 

P. dumosus Cultivated Veracruz, Altotonga 19.75 -97.25 1959 

P. dumosus Cultivated Chiapas, 
Chiquinivalvo 

16.71 -92.86 1467 

P. dumosus Cultivated Puebla, Cuetzalan 19.99 -97.54 1684 

P. dumosus Cultivated Oaxaca, Huautla 18.10 -96.83 1746 

P. dumosus Cultivated Chiapas, Motozintla 15.43 -92.33 2671 

P. dumosus Cultivated Chiapas, Talquián 15.09 -92.08 1728 

P. vulgaris Cultivated España NA NA NA 

P. vulgaris Wild Jalisco NA NA NA 

P. vulgaris Wild Ciudad de México, 
REPSA 

19.32 -99.20 2328 

P. vulgaris Wild Morelos, Yautepec 18.95 -99.08 1386 
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Figure S1. Posterior probabilities (Direct and Logistic) of the three main domestication scenarios 
tested with DIYABC, among eight wild and cultivated populations of Phaseolus coccineus in 
Mexico. In this preliminary evaluation: a) monophyletic origin of Wild populations b) and c) 
paraphyletic relationships among Wild populations. 
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Figure S2. Posterior probabilities (Direct and Logistic) of the two previously selected 
domestication scenarios tested with DIYABC among eight wild and cultivated populations of 
Phaseolus coccineus in Mexico. Both scenarios reflect a paraphyletic relationship among Wild 
populations and a) with one contribution in time of Wild Populations into Cultivated ancestral 
genetic pool and b) with several contribution events in time of Wild Populations into Cultivated 
ancestral genetic pool 
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Figure S3. Principal component analyses of the a) Pre-evaluate scenario prior combinations of 
two selected scenarios in which paraphyletic relationship among Wild populations are 
represented and b) Model checking of the selected scenario indicating a single contribution in 
time of Wild Populations into Cultivated ancestral genetic pool 
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Figure S4. Cross-validation errors among K values using Admixture software for the P. 
coccineus data set. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

75 

 

Table S2. Heterozygosity and inbreeding coefficient statistics of P. coccineus samples grouped 
by population. 

Genetic cluster Population HO HE FIS (95% CI) 
Cult-OV Cuilapam 0.171 0.148 -0.152 (-0.164--0.142) 

Cult-SMOCC Blanco Tlaxcala 0.194 0.167 -0.159 (-0.168--0.150) 

  Durango 0.218 0.173 -0.262 (-0.270--0.253) 

  Regocijo 0.205 0.160 -0.280 (-0.293--0.273) 

  Villa Unión 0.179 0.167 -0.072 (-0.083--0.063) 

Cult-SUR-CH Altotonga 0.215 0.177 -0.216 (-0.225--0.208) 

 González de León 0.200 0.176 -0.135 (-0.144--0.126) 

  Huautla 0.219 0.199 -0.103 (-0.112--0.095) 

  Nahá 0.196 0.167 -0.171 (-0.182--0.162) 

  Oxchuc 0.200 0.178 -0.124 (-0.133--0.114) 

  Zicanantán 0.196 0.191 -0.029 (-0.091--0.064) 

Cult-TMVB España 0.166 0.134 -0.237 (-0.253--0.230) 

  Frijol Colorado 0.193 0.191 -0.009 (-0.018-0.000) 

  Orilla del Monte 0.221 0.195 -0.133 (-0.142--0.125) 

  Tlalancaneca 0.199 0.190 -0.044 (-0.053--0.036) 

  Puebla 0.206 0.191 -0.079 (-0.089--0.070) 

Wild-SMOCC Espinazo del Diablo 0.150 0.118 -0.274 (-0.293--0.268) 

 Regocijo-S 0.165 0.141 -0.173 (-0.189--0.166) 

Wild-striatus Tres Marías 0.203 0.160 -0.267 (-0.277--0.261) 

Wild-SUR-CH Comaltepec 0.189 0.157 -0.200 (-0.231--0.207) 

 San Cristobal 0.182 0.164 -0.105 (-0.125--0.102) 

Wild-TMVB Ciudad Guzman 0.169 0.176 -0.072 (-0.088--0.056) 

  REPSA 0.237 0.202 -0.175 (-0.183--0.168) 

  San Joaquín 0.195 0.160 -0.221 (-0.235--0.216) 

  Tepoztlán 0.229 0.188 -0.217 (-0.225--0.210) 

  Tlalpan 0.247 0.208 -0.184 (-0.192--0.177) 
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Figure S5. Pair r2 value among SNPs located in the same chromosome separated by a 
maximum distance of 10 000 bp. At the right side of each plot there is a histogram showing the 
frequency of r2 values.  
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Figure S6. Distribution of 11 693 SNPs detected in P. coccineus (after LD filtering) present in 
each chromosome. Each bar represents a region of one Mb. The differences in plots sizes show 
the discrepancies in chromosomes lengths. 
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Figure S7. Venn diagram showing share candidate SNPs detected in the three PCAdapt 
analysis to detect natural and artificial selective pressures. 
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Table S3. Candidate loci identified by the pcadapt and BayeScan methods. 

Chr SNP ID Position 
P. vulgaris 
transcript 

name 
Annotation 

High 
expression 

tissue 

Protein 
homologs in 

G. max 

Domestication-related candidate 

1 S1_15176129 15176129     

1 S1_48602792 48602792 
Phvul.001G232
200 

Phosphomethyl
pyrimidine 
kinase 

Flower, buds 
Glyma.11G218
700 

2 S1_56416681 4211050     

2 S1_79642304 27436673     

2 S1_81673246 29467615 
Phvul.002G145
600 

TIR domain 
Green and 
mature pods 

Glyma.12G135
600 

2 S1_85681762 33476131     

2 S1_86298230 34092599     

3 S1_128138350 26891681     

3 S1_145377297 44130628     

6 S1_248268696 7958113     

6 S1_250412008 10101425     

6 S1_252913073 12602490     

6 S1_259648113 19337530     

6 S1_262918075 22607492     

7 S1_310062177 37774238 
Phvul.007G256
000 

DnaJ domain 
Flowers, young 
pods 

Glyma.02G179
900 

7 S1_313970760 41682821     

8 S1_329571814 5525253     

8 S1_350061425 26014864     

8 S1_350157505 26110944     

8 S1_375823077 51776516     

9 S1_406871596 23162403 
Phvul.009G156
400 

Dehydrogenas
e E1 
component 

Flower buds, 
flowers 

Glyma.04G212
100 

11 S1_467512979 3058827     

11 S1_470314329 5860177     

11 S1_472148556 7694404     

Natural selection-related candidate windows 

3 S1_103319613 2072944     

3 S1_108854438 7607769     

3 S1_126647289 25400620     

3 S1_138412433 37165764     

3 S1_141480201 40233532     

3 S1_143433256 42186587 
Phvul.003G197
500 

Calmodulin 
binding protein-
like 

Root, stem 
Glyma.17G092
700 

Cultivar diversification-related candidate loci 

1 S1_45827637 45827637     

3 S1_146749207 45502538     

4 S1_178058430 24527352     

4 S1_178200752 24669674     

4 S1_178417950 24886872     

4 S1_181150184 27619106     

4 S1_183310744 29779666     
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5 S1_219843009 20351812     

5 S1_220112744 20621547     

5 S1_225806704 26315507     

6 S1_271294756 30984173     

7 S1_301822240 29534301     

9 S1_388863253 5154060     
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