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Presentacion

El libro es el resultado de quince anos de labores del progra-
ma de investigacion en Mejoramiento Genético de hortalizas y
de las experiencias acumuladas en la ensefanza del fitomejora-
miento durante los ultimos veinte anos, en la Universidad Nacio-
nal de Colombia Sede Palmira.

Constituye una importante ayuda y complemento para los cur-
sos de mejoramiento genético de plantas en pregrado y posgra-
do. Ofrece un tratamiento general de los diferentes temas, sin
pretender ser lo suficientemente profundo y completo como se-
ria deseable, pero si procurando ofrecer al estudiante lo funda-
mental sobre el apasionante mundo del fitomejoramiento. Tam-
bién puede ser material de interés para los cientificos o investi-
gadores que en su ejercicio profesional se desempenan en cam-
pos relacionados con el mejoramiento genético de plantas.

La obra comprende 20 capitulos. En los primeros se presen-
tan la importancia, justificacion y los fundamentos genéticos ba-
sicos para un programa de fitomejoramiento. Se analizan temas
como el origen, diversidad y evolucion de las plantas cultivadas,
clasificacion de la variabilidad de las plantas, recursos fitogené-
ticos, sistemas de reproduccion, esterilidad, incompatibilidad,
variacion fenotipica, estimaciéon de los componentes de la va-
rianza genética, heterosis, endogamia e interaccion genotipo por
ambiente. En los capitulos finales se presentan los diferentes
métodos de mejoramiento genético para las especies autéga-
mas y alégamas, resistencia genética a enfermedades e insec-
tos plagas, las aplicaciones de la biotecnologia en el mejora-
miento genético y una bibliografia seleccionada.

Los autores reconocen las valiosas interacciones con los es-
tudiantes de pregrado y posgrado de la Universidad Nacional de
Colombia Sede Palmira y las ideas o recomendaciones de nues-
tros colegas fitomejoradores tanto nacionales como internacio-
nales. Agradecen a la Universidad Nacional de Colombia Sede
Palmira por el apoyo brindado en todas las etapas de elabora-
cion del presente libro.

Los autores
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1. Introduccion

El mejoramiento de la productividad, calidad y adaptacion de los cultivos se pue-
de conseguir, basicamente, de tres maneras:

» Por el mejoramiento de las condiciones ambientales a través de practicas co-
rrectas de produccién o del manejo adecuado de los insumos, tales como suelo,
fertilizantes, agua, pesticidas.

» Por el uso de semillas genéticamente superiores, que resultan de los programas
de mejoramiento.

» Por el aprovechamiento simultdneo del mejoramiento genético y ambiental.
Para ilustrar estas estrategias se consideran los siguiente ejemplos:

» El ataque de un hongo a un cultivo puede ser prevenido con fungicidas (mejora-
miento ambiental) o con la siembra de una variedad resistente (fruto del mejora-
miento genetico). El Gltimo proceso probablemente es el mas econémico.

= En trigo, el unico proceso econdomicamente viable de combate a las enfermeda-
des es la siembra de lineas o variedades resistentes (mejoramiento genético).

* El maiz es un cereal que siempre viene mejorado genéticamente, constante-
mente aparecen nuevos hibridos y variedades. El mejoramiento ambiental, sin
embargo, también puede dar buenos resultados (modo mas adecuado de siem-
bra, fertilizacion, riego etc.).

» El aceite existente en el embrion del maiz tiene gran importancia industrial. Ac-
tualmente, existe la necesidad de formar variedades con mayor contenido de
aceite (mejoramiento genético). Cambios en las condiciones ambientales, en los
cultivos de maiz (fertilizacién, agua, etc.) no conseguiran provocar aumentos
palpables en la cantidad de aceite de las semillas. El mejoramiento genético, en
este caso, es el unico medio de obtener tal aumento. Desde el punto de vista de
los agricultores, las variedades mejoradas genéticamente ofrecen uno de los
medios mas efectivos, en términos de costos de produccion, para aumentar el
rendimiento y la calidad de los cultivos. Los ingenieros agronomos, bidlogos y
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ambientalistas se sienten atraidos al mejoramiento genético por una razén muy
importante: el rendimiento y calidad de los productos vegetales pueden ser in-
crementados mediante el uso de la genética, sin incurrir en los riesgos que a
menudo acompanan el uso de sustancias quimicas contaminantes, como fertili-
zantes y plaguicidas. El fitomejoramiento, en otras palabras, genera tecnologia
limpia, no contaminante.

El fitomejoramiento, en un sentido amplio, es el arte y la ciencia de alterar o
modificar la herencia de las plantas para obtener cultivares (variedades o hibridos)
mejorados genéticamente, adaptados a condiciones especificas, de mayores ren-
dimientos economicos y de mejor calidad que las variedades nativas o criollas. En
otras palabras, el fitomejoramiento busca crear plantas cuyo patrimonio hereditario
esté de acuerdo con las condiciones, necesidades y recursos de los productores
rurales, de la industria y de los consumidores, o sea de todos aquellos que produ-
cen, transforman y consumen productos vegetales.

E! fitomejoramiento, entendido como el arte de seleccion de plantas, ha sido
practicado por el hombre desde el comienzo de la agricultura, aproximadamente
desde hace 11.000 anos atras. Sin embargo, el fitomejoramiento como ciencia,
como algo creativo, empezo con el redescubrimiento de las leyes de Mendel, en
1900, por parte de Correns, De Vries y Tschermak.

El fitomejoramiento, como ciencia aplicada, es una sola, a pesar de que se fun-
damenta o se refuerza en un conjunto de disciplinas basicas tales como la geneti-
ca, biologia molecular, boténica, citologia, biometria, fisiologia, fitopatologia, ento-
mologia, suelos, clima, nuevas biotecnologias, y en el conocimiento del medio so-
cioeconomico donde se van a utilizar los nuevos cultivares.

El fitomejorador necesita obtener toda la informacion posible acerca del cultivo
que va a mejorar y de las condiciones socioeconomicas del medio donde se van a
utilizar los nuevos cultivares. Debe construir un programa consistente de largo alcan-
ce, “vivir' con su cultivo, “'amar un poco” sus selecciones, variedades o hibridos pero
sin sobredimensionarlos porque probablemente no son tan buenos como él cree.
Ademas debe ser receptivo y hacer que los resultados lleguen a la comunidad.

Algunos fitomejoradores casi nunca entregan genotipos mejorados porque siem-
pre estan esperando producir la “mejor” variedad o el “mejor” hibrido. Se debe
pensar que el fitomejoramiento implica un proceso de avances progresivos y que
por lo tanto esto no va a ocurrir. Se debe entregar al publico, la variedad o hibrido
mejorado (aungque no el “mejor”) para su uso y beneficio. La sociedad no se bene-
ficia de los materiales mejorados que permanecen guardados en los centros expe-
rimentales.
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Ultimamente y con el auge de las nuevas biotecnologias, se ha pretendido
crear una division entre el fitomejoramiento convencional o tradicional y el fitome-
joramiento no convencional o realizado a través de las nuevas biotecnologias.
Esto no es correcto y menos aun afirmar que el fitomejoramiento propiamente
dicho pronto seria reemplazado por las nuevas biotecnologias. La biotecnologia
es una herramienta mas, como lo son la genética, la fisiologia, la biometria, que
ayudara grandemente a la produccion de nuevos cultivares. Los fitomejoradores,
biotecndlogos vegetales, fisidlogos, fitopatdlogos, deben fortalecer los equipos
multidisciplinarios de trabajo, complementarse para enfrentar problemas de mu-
tuo interés. Se deben olvidar las rivalidades o competencias entre fitomejorado-
res y biotecnologos vegetales, pues ambos, trabajando armoniosamente, bus-
can las mismas metas u objetivos.

Todos los cientificos dedicados a la produccion agricola deben comprender que
la lucha por la produccion de alimentos, para una poblacion humana creciente, se
ganara o perdera en los campos experimentales y en las fincas de los agricultores;
los laboratorios seran solamente espacios para acelerar o incrementar la eficiencia
de esta lucha.

1.1 Justificacion y logros del fitomejoramiento

La alimentacion humana depende en un 93% de los productos vegetales y en un
7% de los productos animales, pero éstos provienen indirectamente de las plantas.
El 99% de la comida es producida en tierra firme y sélo el 1% lo es en los océanos
y en las aguas interiores. El B0% de la poblacion mundial utiliza exclusivamente
plantas o derivados de éstas para el tratamiento de las diferentes enfermedades;
alrededor de 7.000 compuestos quimicos medicinales provienen de especies ve-
getales. Combustibles, materiales de construccion, ropa, insecticidas, herbicidas,
también se derivan de las especies vegetales. Al conocer la gran importancia de
las plantas, no es sorp.rendente que el hombre se haya preocupado desde hace
muchos anos atras -y < ga preocupandose- por obtener genotipos seleccionados o
mejorados para satisfe zer sus necesidades.

Los avances lograd 's en la produccion de alimentos a partir de 1900 han sido
progresivos y, sinduda sorprendentes para beneficio tanto de los agricultores como
de los consumidores. [ mejoramiento vegetal ha dado origen a variedades o hibri-
dos cada vez mas prcductivos con mayor resistencia a hongos, bacterias,'_ virus,
insectos, frio, calor, sequia, acidez, salinidad, y con gran adaptacion a las diferen-
tes condiciones en donde es posible el desarrollo de la agricultura.

Cientos de millones de hectareas se cultivan hoy en dia en el mundo con semi-
llas de variedades » hibridos mejorados que producen entre 150 a 500 por ciento
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méas que las variedades cultivadas a comienzos del siglo xx, hecho que permite el
suministro de alimentos y materia prima para la creciente demanda, la cual en la
década de 1980 fue superior 210 veces a la existente en la década de 1900.

En el dltimo siglo, el fitomejoramiento basado en métodos de hibridacion entre
diferentes variedades de la misma especie, junto con métodos especiales de se-
leccién en generaciones segregantes subsecuentes, ha alcanzado extraordinarios
resultados que han repercutido considerablemente en la produccion agricola mun-
dial. En muy pocos casos, la seleccion de mutantes (naturales o inducidos) o la
utilizacion de plantas transgénicas han producido resultados tan espectaculares,
hasta el momento.

A finales del siglo xix, las variedades de remolacha azucarera contenian alrede-
dor del 9% de azucar; hoy existen variedades con mas del 20%. En la década de
1940, las variedades de girasol contenian alrededor del 30% de aceite, mientras
los hibridos actuales contienen 50%, y algunas lineas poseen mas del 60% de
aceite.' En la primera mitad del siglo XX, el rendimiento maximo del maiz era de
5.0 t/ha en Estados Unidos y en Europa; el rendimiento maximo actual excede las
20.0 tha. Las variedades de trigo de las décadas de 1960 y 1970 rendian entre 6.0
y 8.0 t/ha; actualmente las nuevas variedades exceden las 10.0 t/ha. Similares
resultados se han logrado con muchos otros cultivos. En el Cuadro 1 se presenta el
rendimiento maximo alcanzado y la relacion entre el rendimiento maximo y el ren-
dimiento promedio para algunos cultivos; en él se pueden observar las ganancias
espectaculares obtenidas por el uso de nuevas variedades acompanadas de facto-
res ambientales favorables.

Ademas se han producido desarrollos portentosos en una gran cantidad de cul-
tivos tales como hortalizas, frutales, ornamentales y especies industriales (cana de
azucar, café, palma africana, algodén, caucho, etc.).

Los resultados del fitomejoramiento han sido extraordinarios, especialmente para
que el mundo pueda tener alimento y materias primas para la industria. Ninguna
actividad ha sido, es y sera tan lucrativa para un pais como el mejoramiento gené-
tico de plantas y animales.

El nimero de cultivares nacionales disponibles, de una especie determinada, en
un pais puede ser considerado como medidor del grado de desarrollo de su agri-
cultura. A medida que ella crece, mas cultivares son'producidos. Las variedades
pasan a tener cada vez mas especificidad, mas desarrollo y distribucion geogréafica
mas estrecha. :

Considerando que las condiciones generales de la vida econémica y agricola de
un pais estan en constante evolucion o alteracion, se puede afirmar que el mejo-
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ramiento genético es una actividad que no cesara jamas. Siempre habr4 la necesi-
dad de producir nuevas variedades para atender a las nuevas demandas de tecno-
logia.

Cuadro 1. Rendimiento maximo alcanzado y relacion entre rendimiento maximo
y rendimiento promedio de algunos cultivos (Borojevic, 1990).

Especie Rendimiento maximo (t/ha) Relacién entre
rendimiento méximo
y rendimiento promedio
Maiz 239 43
Sorgo 215 6.5
Arroz 14.4 5.8
Trigo 14.1 23
Cebada 11.4 6.2
Avena 10.6 3.9
Soya 7.4 35
Papa 94 .1 2.4
Remolacha azucarera 120.0 3.0
Cana 150.0 3.0

El mejoramiento genético genera ciencia y tecnogia nacional y por lo tanto es
obligatorio considerarlo en las diferentes estrategias de desarrollo e independen-
cia agricola y tecnoldgica del pais.

1.2 El fitomejoramiento en Colombia

En Colombia se desconoce cuando comenzo la investigacion en fitomejoramiento.
Se supone que las investigaciones se iniciaron al fundarse las primeras estaciones
experimentales del Instituto Colombiano Agropecuario-ICA, tales como la de Pal-
mira, Armero, la Picota, Tulio Ospina, Aracataca y San Joaquin, en las décadas de
1930 y 1940.

El convenio firmado entre el Gobierno Nacional y la Fundacién Rockefeller en
1950 marcé una nueva etapa en las investigaciones sobre fitomejoramiento en
Colombia. Correspondid a tal institucion internacional organizar las actividades re-
gionales de fitomejoramiento en maiz, frijol, trigo, cebada, avena, papa y arroz, las
cuales quedaron bajo la direccion de la Oficina de Investigaciones Especiales del
Ministerio de Agricultura.

23




F_n{m__c_o__AL‘m:g VALLEJO CABRERA » EDGAR IVAN ESTRADA SALAZAR

Posteriormente aparecieron los centros privados de investigacion tales como Ce-
nicafé, Cenicana, Cenipalma y Cenibanano y la Universidad Nacional de Calombia,
cuyos programas de fitomejoramiento buscan producir genotipos mejorados y gene-
rar tecnologia para algunos cultivos de interés y de importancia para el pais.

La contribucion del fitomejoramienic al desarrollo agricola nacional se puede
ilustrar por un sinnumero de ejemplos relacionados con el incremento de caracte-
res agrondmicos deseables en muchos cultivos y que han repercutido en el mejo-
ramiento socioeconémico del pueblo colombiano.

Entre 1950 y 1960, el rendimiento promedio del maiz era de 0.5 t/ha; actualmen-
te el rendimiento récord excede las 10.0 t/ha. En estos cambios espectaculares
tuvo mucho que ver el antiguo programa de maiz del ICA. Las variedades de frijol
de los anos 50 y 60 rendian aproximadamente 0.4 t /ha; actualmente, las nuevas
variedades exceden de 1.5 t/ha. Nuevamente el ICA a traves del programa de
leguminosas tuvo mucho que ver en este cambio.

El programa de mejoramiento genético de Cenicafée logro cambiar los rendi-
mientos de 0.6 t/ha a 6.0 t/ha mediante la introduccion de la variedad Caturra y
adaptacion de otras tecnologias de manejo, y ultimamente con la variedad Co-
lombia (resistente a la roya) ha hecho posible el cultivo de café en Colombia;
ademas de ahorrarle al pais 50.000 millones de pesos/ano por la disminucién en
el uso de fungicidas.

Las variedades de cana en las décadas de los anos 40 y 50 rendian aproximada-
mente entre 50.0 y 60.0 t/ha; actualmente las nuevas variedades exceden las 120
t/ha; el ICA y Cenicana tienen responsabilidad en este espectacular cambio.

Las antiguas variedades de arroz rendian aproximadamente 1.2 t/ha; hoy las
nuevas variedades rinden aproximadamente entre 9.0 y 12.0 t/ha. Los programas
de arroz del ICA y del CIAT son en gran parte responsables de estos incrementos.

El programa de investigacion “Mejoramiento genético y produccion de semillas
de hortalizas” de la Universidad Nacional de Colombia-Sede Palmira, en los ulti-
. mos anos ha entregado al horticultor colombiano los siguientes cultivares mejora-
dos: Unapal-Arreboles (tomate tipo chonto), Unapal-Serrano (pimentéon), Unapal-
Bolo Verde (zapallo procedente de Cucurbita moschata), Unapal -Mandarino (za-
pallo procedente de Cucurbita maxima). Unapal Precvso (cilantro) y Unapal -Mile-
nio (habichuela), los cuales sin lugar a dudas estan incrementando el blenesiar del
agricultor y del consumidor.

Otra contribucion significativa del fitomejoramiento ha sido el desarrollo en el
pais de la industria de semillas certificadas. Este proceso de la certificacion se
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inicio en 1953, cuando se vendieron 65.0 toneladas de semillas de maiz. En la

actualidad hay mas de 50 empresas autorizadas para vender semilla certificada de
muchos cultivos.

Si en el campo investigativo el fitomejoramiento le ha dado al pais tantos resul-
tados positivos, en el de la educacion su contribucién ha sido fructifera. En el Pro-
grama de Estudios para Graduados en Ciencias Agricolas (PEG), adscrito a la Uni-
versidad Nacional y al Instituto Colombiano Agropecuario, se tuvo la Maestria en
Genética y Fitomejoramiento, cuyo fin primordial fue capacitar a profesionales, con
conocimientos teoricos suficientes para afrontar los problemas relacionados con la
creacion de nuevos genotipos, adaptados a las condiciones, necesidades y recur-
sos del agricultor colombiano. Se formaron aproximadamente 50 magisteres entre
1967 y 1980, fecha en la cual desaparecio el PEG.

Posterior a la desaparicion del PEG, la Universidad Nacional de Colombia, en
1987, a través de la Facultad de Ciencias Agropecuarias de Palmira'y la Facultad
de Agronomia de Bogota, asumio la responsabilidad de seguir formando investiga-
dores a nivel de Magister y Doctorado en fitomejoramiento y en sistemas de pro-
duccidonde semillas. Solamente en la Sede de Palmira y hasta diciembre de 2000
se habian graduado 50 Magisteres en fitomejoramiento y 15 Magisteres en siste-
mas de produccion de semillas.

1.3 Objetivos basicos del fitomejoramiento

El fitomejorador debe tener claramente definidos los objetivos que han de ser
alcanzados en su trabajo investigativo. Esos objetivos varian de acuerdo con la
especie, estado de mejoramiento en que ella se encuentre y especialmente con las
condiciones, necesidades y recursos del agricultor, procesador y consumidor que
van a utilizar los cultivares mejorados.

En términos generales se puede decir que el fitomejoramiento busca producir
nuevos cultivares con:

1. Mayor capacidad de adaptacion: Colombia tiene muchas areas marginales para
la agricultura. Un cierto grado de adaptabilidad a suelos con problemas o a regio-
nes con irreqularidades hidricas daria mayor seqguridad al productor, reduciendo
los riesgos en su labor. Claro esta que la genética no puede realizar milagros,
como por ejemplo el desarrollo de cultivares con buen rendimiento, sin que sea
necesario la aplicaciéon de fertilizantes, agua, etc. Lo que se enfatiza aqui es la
posibilidad de producir plantas menos exigentes y mas rusticas, para actividades
agricolas en regiones dificiles, desde el punto de vista de suelo y clima.

25




FRANCO ALIRIO VALLEJO CABRERA*EDGAR IVAN ESTRADA SALAZAR

2. Mayor producéién por planta y/o unidad de superficie: Aumento en la eficiencia
fisiolégica de las plantas, mejor aprovechamiento de los recursos del ambiente y
de los diferentes insumos o mejora de los componentes del rendimiento, puede
conducir a alcanzar este objetivo.

3. Mayor calidad de los productos vegetales: Aumento en la cantidad y calidad de
carbohidratos y proteinas; incremento en el contenido de vitaminas y minerales;
modificacion de formas, colores, sabores, tamanos, etc., conducen a mejorar la
calidad.

4. Mayor resistencia o tolerancia a enfermedades e insectos plagas: desarrollando
genotipos con tales caracteristicas se reducen los costos de produccion y la
necesidad del control quimico con todas las ventajas ecolégicas y de salud que

~ esto supone.

5. Caracteres agronomicos de importancia modificados, por ejemplo: mayor maco-
llamiento, reduccién de la altura de planta, mayor resistencia al volcamiento,
menor altura de carga, etc.

6. Mayor velocidad de desarrollo, que permita cosechar el producto en el menor
tiempo posible. De este modo se puede aprovechar el suelo mas intensamente
durante el afo.

7. Respuestas especificas al nivel tecnoldgico del productor rural que los utilizara.
En nuestro pais existen diferencias marcadas entre los productores rurales: los
que practican la agricultura como una empresa comercial y los pequenos pro-
ductores cuya agricultura es de subsistencia. Los cultivares para un tipo de pro-
ductor no son adecuados para el otro.

8. Respuestas positivas a los sistemas de cultivos asociados: Esta practica, muy
comun entre nosotros, consiste en efectuar cultivos con mas de una especie co-
existiendo en la misma area. De acuerdo con la especie se necesita que ella sea
mejorada geneticamente, para resistir o tolerar la asociacion y la competencia.

Dentro de esta gama amplia de objetivos, le corresponde al fitomejorador identi-
ficar y establecer las prioridades del programa del fitomejoramiento para concen-
trar sus esfuerzos en ellas.

1.4 Etapas basicas del fitomejoramiento

La naturaleza genética de un nuevo cultivar determina en gran parte las etapas
béasicas del proceso de mejoramiento. Igualmente, la biologia de la reproduccion
de la especie incide en las estrategias de mejoramiento.
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El nuevo cultivar puede ser:

Hibrido simple: Cultivar constituido por una poblacién homogénea con indivi-
duos heterocigotos y que se caracterizan por el vigor y la uniformidad. Este cultivar
estd indicado para una agricultura de mercado como el maiz, sorgo, cebolla, “bras-
sica”, cucurbita, tomate etc. Son viables en especies alégamas y autégamas.

Hibrido varietal: Cultivar formado por una poblacién heterogénea y heterocigo-
ta, con expresiones diversas de vigor hibrido. Es un material de mayor adaptacion.

Variedad sintética o de polinizacion abierta: Los cultivares pueden ser com-
puestos de una mezcla estable de individuos hetero y homocigotos. Estos cultiva-
res se adecuan mas a agricultores con poco acceso a la tecnologia. Ocurren en
poblaciones alégamas,

Linea pura: Constituida por un genotipo homocigoto y que forma poblaciones
homogéneas como las que se presentan en autégamas como en el trigo, soya,
arroz, frijol, tomate, etc.

Compuestos varietales: Resultan de la mezcla de diversas lineas puras con
cierto grado de uniformidad fenotipica.

Clones con diferente constitucion genética: Ocurre en especies que permi-
ten la reproduccién vegetativa como cana de azucar, yuca, citricos, papa, etc.

En la produccién de los anteriores cultivares se pueden presentar dos situa-
ciones:

Cuando el fitomejorador tiene la esperanza de que el genotipo superior ya fue
originado naturalmente y entonces su trabajo se reduce a encontrario y multiplicario.

Cuando los tipos superiores no existen, entonces el fitomejorador debe producir-
los por medio de cruzamientos dirigidos, mutaciones o ingenieria genética. Aqui el
objetivo seria reunir en una planta o conjunto de plantas el mayor nimero posible
de genes ventajosos para la actividad agricola, o producir artificialmente el carac-
ter que no existe en la naturaleza.

La materia prima del mejoramiento esta constituida por los genes que se en-
cuentran dispersos en las plantas de una especie. El trabajo del fitomejorador se
concentra en reunir una gran cantidad de genes favorables en las plantas de una
variedad por medio de cruzamientos, esperando recombinar esos genes y obtener
asi nuevos genotipos.

El fitomejorador puede cruzar plantas, dos a dos; cruzar una con varias otras,
autofecundarla y asi sucesivamente, con miras a producir nuevas combinaciones
génicas.
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Cuando los genes deseados no se encuentran en variedades preexistentes el
fitomejorador debe echar mano de las especies silvestres afines; éstas son agro-
nomicamente inadecuadas, interesando solo algunos pocos genes. Asi, solamen-
te después de una larga secuencia de cruzamientos y selecciones, el fitomejorador
podra incorporar en su nueva variedad aquellos pocos genes deseables del tipo
silvestre.

En la fase siguiente, después de los cruzamientos, l0s nuevos tipos son someti-
dos a pruebas cuidadosas de laboratorio y de campo, para identificar las nuevas
combinaciones génicas interesantes. A medida que los nuevos tipos mejorados
van siendo identificados los experimentos deben seguir aumentando en precision
y cubrimiento geografico. El fitomejorador mide sus progresos cuando evalia y
comprueba la superioridad de los materiales en los centros experimentales y sobre
todo en las fincas de los agricultores. Una vez conocida la superioridad agronomi-
ca y establecidas sus ventajas se procede a la distribucion del nuevo cultivar.

1.5 Planeacion de un programa de fitomejoramiento
En la planeacion de un programa de fitomejoramiento se deben tener en cuenta
los siguientes aspectos:

1.5.1 Definicion de objetivos y prioridades

« Conocer las necesidades, condiciones y recursos del agricultor, intermediario,
procesador y consumidor.

= Conocer muy bien los problemas existentes en la zona donde se va a utilizar el
nuevo cultivar.
1.5.2. Realizar un inventario de lo que ya fue hecho

* Hacer una evaluacion en la literatura publicada de lo que ya fue investigado con
el fin de evitar repeticiones.

* Consultar a otros fitomejoradores, productores de semillas, etc. porque muchas
veces todo lo que ha sido investigado sobre un determinado asunto todavia no
ha sido publicado y por lo tanto no sera encontrado en la literatura.

1.5.3. Identificacion de la variabilidad de la especie

» Saber el origen, evolucion, distribucion geografica y aspectos etnobotanicos de
la especie.

« Conocer la variabilidad de los cultivares producidos en diferentes programas de
fitomejoramiento.
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Conocer las variedades locales: son materiales que estan siendo cultivados
por los agricultores tradicionales y que no han sido trabajados en programas
de fitomejoramiento. Se debe verificar el potencial de algunas de las varieda-
des locales como material basico (germoplasma) para el programa de mejora-
miento.

Colectar y estudiar las especies silvestres o afines y establecer la capacidad de
hibridacion (flujo genético) entre ellas con el fin de promover la transferencia
geneética hacia la especie cultivada (introgresion genética).

En caso de que no exista el caracter deseado en toda la variabilidad natural
existente de la especie, se debe considerar la posibilidad de utilizar la ingenieria
genetica o la induccion de mutaciones, como Ultimo recurso.

1.5.4. Conocimiento profundo de la especie

Morfologia, taxonomia, aspectos ecologicos, genéticos, moleculares, agronomi-
cos, principales enfermedades y plagas que la afectan y modifican la expresion
de su potencial productivo.

El sistema de reproduccion de la especie determina la estructura genética de las

poblaciones. El método de mejoramiento es escogido, en gran parte, con base en
el sistema de reproduccion de la planta o en la capacidad de cruzamiento natural
que ocurre en el lugar donde se practica el mejoramiento.

1.5.5. Estudio de la base genética

* Tipo de herencia del caracter.
= Expresion del caracter y su influencia ambiental.

+ Eficiencia de los diferentes metodos de mejoramiento.

1.5.6. Conocimiento de las técnicas o métodos de mejoramiento

1.5.7. Conocimiento perfecto de los componentes del rendimiento

Es de mucho interés conocer la forma como estan asociados los diferentes ca-

racteres de la planta, especialmente para determinar la influencia de ellos en el
rendimiento o en otro caracter de interés.

De acuerdo con los aspectos anteriormente mencionados con el nivel de desa-

rrollo del cultivo y con los recursos materiales y econémicos se procede a dar inicio
al programa de mejoramiento.
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1.6 Caracteristicas de los programas de fitomejoramiento

1.6.1

1.6.2

1.6.3

1.6.4
1.6.5
1.6.6

1.6.7

1.6.8

1.6.9

El principal factor que garantiza el éxito del fitomejoramiento es la continui-
dad. Al descontinuar mucho material se pierde y se alarga el tiempo para
entregar materiales mejorados.

Debe ser conducido en condiciones locales, teniendo en cuenta las caracte-
risticas agroecoldgicas, econémicas y sociales de la zona donde se van a
utilizar los cultivares mejorados.

Conocimiento amplio por parte de los fitomejoradores de la genética, fisiolo-
gia, enfermedades, plagas, clima, mercado, relacionados con el cultivo.

Debe trabajar con gran nimero de genotipos.
Es una actividad cuyos resultados se obtienen a mediano o largo plazo.

Requiere recurso humano capacitado, infraestructura apropiada y suficien-
tes recursos financieros.

Los productos del fitomejoramiento deben ser evaluados continuamente por
la comunidad agricola.

Debe ser conducido mirando al futuro. Se necesitan en promedio siete anos
para producir nuevas variedades. Hay que predecir el futuro, resolver los
problemas del manana.

Debe producir altos beneficios sociales y/o econémicos, acordes con las
inversiones efectuadas y el impacto de los cultivares en los diferentes sec-
tores.




2. La seguridad alimentaria
y el fitomejoramiento

2.1 Seguridad o inseguridad alimentaria

La seguridad alimentaria, entendida como la produccion y disponibilidad de ali-
mentos para la poblaciéon humana, es un tema candente y de permanente actuali-
dad para la comunidad nacional e internacional. Esta asociada estrechamente a
dos retos o desafios, de complicada o dificil respuesta:

* ;Cémo producir suficientes alimentos, en forma econémica y ambientalmente
sostenible, para una poblacion creciente?

» ;Como distribuir el alimento en forma equitativa?

Estos desafios implican que para eliminar el hambre de una poblacién mundial
en continuo crecimiento, se debe utilizar, por parte de la comunidad internacional y
de los Estados una multiplicidad de estrategias cientificas, tecnoldgicas, politicas,
economicas y sociales. Por supuesto, la investigacion cientifica ha jugado y jugara
un papel importante en el incremento de los rendimientos y produccion de varios
cultivos, especialmente los cereales, en muchos paises con deficiencias alimenta-
rias. Sin embargo, aunque la produccién mundial de alimentos se ha mas que
triplicado en las dltimas tres décadas, la famosa “revolucion verde” en la produc-
cion de cereales no ha solucionado el problema de desnutricion cronica de cientos
de millones de personas, agobiadas por la pobreza alrededor del mundo.

El hambre, que aun brota endémicamente en algunas regiones del globo, no se
deriva tanto de la falta de alimentos, sino de fallas en los sistemas de distribucion y
de situaciones sociales, politicas y economicas, tales como el desempleo y la infla-
cion, que determinan el bajisimo poder adquisitivo de dichas poblaciones e impi-
den el acceso equitativo a los alimentos.

En el mundo no hay seguridad alimentaria si se consideran la distribucion y
acceso equitativo a los alimentos: en 1990, 15 millones de personas murieron por
falta de alimentos; 800 millones, todas del Tercer Mundo, sufrian de desnutricion
cronica y 200 millones de nifos menores de cinco anos poseian peso inferior al
normal. Por lo visto, la inseguridad alimentaria es un problema de grandes dimen-
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siones en el mundo, sobre todo en los paises subdesarrollados que son los mas
pobres.

Las tres especies que suministran el 66% de las calorias y proteinas a la pobla-
cién mundial (maiz, trigo, arroz) se cultivan en su gran mayoria en los paises desa-
rrollados y son las multinacionales las que controlan el 90% del mercado mundial
de estos cereales. Los paises subdesarrollados dependen cada vez mas de las
importaciones masivas de cereales y otros productos agricolas lo cual aumenta su
inseguridad alimentaria. Parece increible que paises como Colombia, que tienen
condiciones favorables para autoabastecerse y exportar excedentes agricolas en
grandes cantidades, compren sus alimentos en los paises del Norte.

La comida de la humanidad se sustenta en una base sumamente estrecha de
especies vegetales: solamente en 20 de 250.000 especies reportadas. Y lo mas
grave es que el germoplasma de éstos y otros cultivos de importancia o promiso-
rios, es decir, la materia prima para producir los cultivares (variedades o hibridos)
que necesita y necesitara el mundo para producir su comida esta en su gran mayo-
ria en los paises del Norte o en las multinacionales.

La inseguridad alimentaria de los paises del Tercer Mundo se debe a uno o
varios de los siguientes factores: no producen sus alimentos basicos (casi toda la
comida es importada), acceso inequitativo a los alimentos (no tienen dinero con
qué comprarlos), el manejo del germoplasma (materia prima para preducir los cul-
tivares adaptados a las condiciones y necesidades de los paises pobres) esta bajo
control de los paises del Norte, multinacionales o institutos de investigacion inter-
nacional, la alimentacion se sustenta en pocas especies vegetales, impuestas por
la cultura del Norte; no han sabido aprovechar la inmensa riqueza que existe en las
naciones en proceso de desarrollo.

2.2. El crecimiento de la poblacion y la demanda de alimentos

La poblacién mundial crece a un ritmo acelerado, a pesar de las medidas de
control de natalidad adoptadas en la mayoria de los paises. Las naciones desarro-
lladas presentan una tasa de crecimiento cercana al cero por ciento, mientras que
los paises del Tercer Mundo muestran un dos por ciento o mas.

Para tener una idea del incremento poblacional que experimenta el mundo, se
manejan las siguientes cifras: en 1914 habia solamepte 1.600 millones de bocas
por alimentar; hoy, en 2002, existen 6.200 millones. La poblacion mundial, en pro-
medio, esta creciendo a una tasa de 1.000 millones por década. Una proyeccion
media es que la poblacién mundial alcanzara los 8.300 millones en el 2025; 10.000
millones en el 2050; esperando que se estabilice en cerca de 11.000 millones a
finales del siglo XXI.
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Para atender la demanda de alimentos de esta poblacion creciente, se necesita
incrementar los rendimientos de los cereales en un 80%, durante el periodo 1990 y
2025. ;Sera posible alcanzar esta meta, si se tiene en cuenta que los altos rendi-
mientos de los cereales obtenidos en la revolucion verde, hace treinta anos, no han
sido modificados significativamente hasta el momento?

La poblacion de América Latina y el Caribe es de 500 millones de personas.
Para el 2020 sera de 700 millones. Durante este periodo, la demanda de alimento
aumentara en un 61% y la posibilidad de incrementar el area agricola es del 12%.
De nuevo, incrementar los rendimientos por unidad de area es la salida o el reto
que se debe enfrentar.

2.3. ; Como alimentar un mundo con 10.000 millones de habitantes?

El reto de producir comida en forma econdmica y ambientalmente sostenible,
para satisfacer las necesidades crecientes de la poblacion, debe ser afrontado con
todas las herramientas cientificas disponibles por parte del hombre, sin excluir al-
guna. Afortunadamente, la investigacion agricola, los avances en produccién y los
esfuerzos de los agricultores de todo el mundo han logrado mantener la produc-
cion de alimentos por delante del incremento de la poblacion mundial. Un ejemplo
claro son los resultados de la revolucion verde en cereales, que lograron triplicar
los rendimientos por unidad de area. Sin embargo, no habra una solucion definitiva
de la inseguridad alimentaria mundial hasta que se adopten medidas que permitan
un balance racional entre produccion, acceso a los alimentos y un crecimiento de
la poblacion humana.

La produccion de alimentos o seguridad alimentaria para diez mil millones de
habitantes es un gran reto que puede abordarse, desde el punto de vista cientifico,
por uno o varios caminos.

2.3.1 Diversificar los cultivos empleados en la alimentacion humana

La comida del mundo no puede seguir dependiendo de tan s6lo veinte especies
de las 250.000 descritas hasta el momento. Los paises del Tercer Mundo deben
reducir sustancialmente su dependencia de productos alimenticios producidos en
los paises del Norte. Explorar las inmensas posibilidades que les brindan las espe-
cies nativas del trépico, como fuentes de energia, proteina, vitaminas y minerales.
Los llamados “cultivos menores”, las frutas y hortalizas tropicales deben jugar un
papel estratégico en la dieta y en la economia de los habitantes de los paises
subdesarrollados pues la conservacion y utilizacion sostenible de estos recursos
genéticos es crucial para su bienestar social y econémico.
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2.3.2 Incrementar los rendimientos en las actuales tierras

Aunque todavia existen vastas areas que se pueden llevar a produccion en Su-
ramérica y Africa, muchos de los incrementos proyectados en la produccion ali-
mentaria tendran lugar en las tierras actualmente en produccion.

Sedebe utilizar la riqueza del germoplasma para seleccionar genotipos con mayor
eficiencia metabdlica, con pérdidas reducidas de energia debidas a la fotorrespira-
cion o con arquitectura de planta que favorezca el componente reproductivo en
lugar del vegetativo en aquellas especies en las que no se utiliza la biomasa produ-
cida. La biologia molecular jugara un papel decisivo en incrementar la eficiencia de
los programas de mejoramiento genético y en aprovechar al maximo la diversidad
genética presente en el planeta.

En el pasado, se buscaba seleccionar genotipos capaces de responder muy
bien a la aplicacion masiva de fertilizantes, pesticidas y herbicidas para conseguir
las producciones maximas posibles, con un costo econémico aceptable. Hoy, y en
el futuro inmediato, las estrategias de mejoramiento deberan tener en cuenta los
problemas relativos a la contaminacion derivados de las actividades agricolas y
extra agricolas. Por lo tanto, no es suficiente buscar una produccion absoluta maxi-
ma posible, sino que se necesitara seleccionar genotipos que permitan conservar
una elevada produccion pero con un uso mas limitado de fertilizantes, pesticidas y
riesgos. jTamano reto!

2.3.3 Incrementar la frontera agricola

Para continentes densamente poblados como Europa y Asia, la posibilidad de
abrir nuevas tierras a la agricultura es casi imposible. Esta estrategia seria par-
cialmente posible en Suramérica y Africa, donde existen grandes extensiones
inexplotadas, pero solamente algunas pocas tierras de éstas podrian ser incor-
poradas a la produccion agricola debido a la fragilidad de sus suelos y del ecosis-
tema en general.

2.3.4 Nuevas tecnologias

El mejoramiento genético convencional ha producido una gran cantidad de va-
riedades e hibridos que han contribuido a incrementar el rendimiento, calidad, es-
tabilidad de la produccion y el mejoramiento del campo. Sin embargo, en los ulti-
mos treinta anos no se han logrado aumentos significativos en los rendimientos,
sobre todo en los cereales.

La biotecnologia, especialmente la ingenieria genética, puede ser una ventana a
través de la cual se pueda investigar nuevos “genes maestros” para alto rendimien-
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to potencial, eliminando los efectos confusos de otros genes, ademés de incorpo-
rar genes de otras especies biologicas para mejorar la estabilidad y calidad de los
productos vegetales.






3. Origen, diversidad
y evolucion de las plantas
cultivadas

3.1. Proceso histoérico

Alexander von Humboldt y luego Alfonso de Candolle, en el siglo XIX, fueron los
primeros investigadores en hacer referencia al origen de las especies domestica-
das. Desde ese entonces el tema ha sido muy debatido por la comunidad cientifica
internacional pero todavia existen dudas sobre cuando, cémo, donde y por que el
hombre comenzé a domesticar y cultivar plantas.

El hombre habita |la tierra desde hace dos millones de anos. En los primeros
anos de su historia, dependi¢ exclusivamente de la naturaleza para obtener su
alimento: era esencialmente cazador de animales y cosechador de plantas. El hom-
bre primitivo fue ndomada y posiblemente experimenté casi todos los recursos ve-
getales, convirtiendose en un perito en distinguir plantas que le servian para su
alimentacion. Dedicaba mucho tiempo a buscar alimentos y seguramente aguanté
hambre durante el periodo pre-agricola.

Aproximadamente hace 11.000 anos empezaron a cambiar los habitos humanos
para conseguir alimento: el hombre pas6 de ser cazador-cosechador a productor
de alimentos. Aparece la agricultura y el hombre se convierte en sedentario. Al
principio tenia que complementar el alimento producido con el que obtenia de la
caza y la cosecha natural, pero, gradativamente se tornd menos dependiente de
las fuentes naturales de alimento, a medida que mejoraban y aumentaban en nu-
mero sus plantas y animales domesticados. Dado que la produccion de alimentos
se tornaba mas eficiente, surgieron las aldeas o pueblos y con el tiempo se forma-
ron las ciudades y comenzd la civilizacion. Ademas, con la produccion de alimen-
tos el hombre tuvo tiempo para desarrollar las artes y la ciencia.

En los dltimos anos, la investigacion arqueolégica aumenté el conocimiento so-
bre el origen de la agricultura. Estas investigaciones suministraron evidencias so-
bre lo que comia el hombre primitivo, cémo vivia y como era su ambiente. Mas
recientemente, con el uso del carbono radioactivo fue posible determinar con rela-
tiva precision la época en que el ser humano empezd a cultivar plantas.
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Las evidencias acumuladas durante los Ultimos afos indican que la agricultura se
inici6 en diferentes partes del mundo. Sus primeros origenes ocurrieron en el Oriente
Medio, en las regiones montanosas y semidridas proximas a la Mesopotamia. Posible-
mente otros centros de origen de la agricultura se desarrollaron en el Viejo Mundo, por
ejemplo en el sudeste de Asia, pero no se han encontrado evidencias arqueoldgicas
para confirmar si esta hipétesis es anterior o posterior al origen en el Oriente Medio. En
el Nuevo Mundo la agricultura comenzé algunos millares de anos més tarde que en el
Oriente Medio y tuvo sus origenes en México y posteriormente en Penu.

3.2. Principales investigaciones sobre el origen y dispersion de las
plantas cultivadas

Para establecer el origen y dispersion de las plantas cultivadas se han utilizado
diferentes fuentes de evidencia (plantas actuales, plantas del pasado, hombre ac-
tual, hombre del pasado y otras) las cuales han sido calificadas (autenticidad, abun-
dancia, tipo, interpretacion, integracion).

Las fuentes de evidencia, debidamente calificadas, ademas de establecer los
mecanismos de evolucion permiten contestar las preguntas: dénde, cuando y como
se origind la agricultura y por qué el hombre decidié hacer agricultura.

Muchas teorias sobre el origen de las plantas cultivadas estan basadas en evi-
dencias de dudosa calidad. Aun teorias que fueron bien elaboradas y sustentadas,
por integracion de evidencias, poco a poco han sido refutadas; ejemplo: la lenta
revaluacion de la teoria vaviloviana es un hecho para destacar. Vavilov presentd
una gran cantidad de evidencias en su ensayo sobre “El origen de las plantas
cultivadas”; sin embargo, la calidad de las evidencias dejo mucho que desear y en
los ltimos anos casi todos los puntos relacionados con la teoria sobre centros de
origen han sido refutados. De la teoria original queda muy poco; solamente persis-
te la afirmacion que los cultivos son mas variables en algunos lugares que en otios.
Sin embargo, la teoria vaviloniana ha sido muy importante para buscar y colectar
germoplasma para los diferentes cultivos.

Muchos investigadores se han interesado por estudiar el origen y la dispersion
de los cultivos.

* De Candolle (1885), fue uno de los primeros que se intereso por los centros de
origen de la agricultura, basandose en la variabilidad y datos historicos.

» Vavilov (1920-1951) recorrié gran parte del mundo colectando especies culti-
vadas (razas primitivas). Después de analizar su variabilidad morfolégica con-
cluyé que ésta no estaba distribuida al azar sino que se concentraba en ciertas
regiones.
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Basandose exclusivamente en la variabilidad de las razas primitivas, ignorando
sus ancestrales, propuso el centro de origen primario y el centro de origen secun-
dario. Sin embargo, Vavilov no diferencié bien el centro de origen con el centro de
diversidad.

» Centro de origen o de domesticacion es la region geografica donde se origind
una especie, es decir, el sitio donde la planta silvestre fue domesticada por el
hombre y luego se disperso. Es un hecho historico.

* El centro de diversidad esta relacionado con la region ecogeografica donde se
presenta una gran variacion o diversidad genética de la especie. Es un hecho
biologico. Se distinguen dos tipos de centros de diversidad:

- Centro de diversidad primaria: donde ademas de la especie de interés eco-
némico, social o cultural se presentan especies silvestres relacionadas que
exhiben caracteristicas primitivas y alta frecuencia de caracteres dominan-
tes.

- Centros de diversidad secundaria: donde se presentan pocas especies sil-
vestres relacionadas, los niveles de variacion genética son bajos y ocurre
alta frecuencia de caracteres recesivos.

El centro de diversidad puede ser o no ser el centro de origen. La presencia de
gran diversidad no es prueba suficiente para decir que la especie se origin6 o do-
mestico en ese lugar, porque pueden existir factores, en dicha region, que favorez-
can una gran diferenciacion de especies, después de haber sido domesticada en
otros lugares.

Vavilov, luego de recorrer gran parte del mundo, observo que en algunas regio-
nes se concentra la mayoria de la variabilidad para determinadas especies. Descri-
bié cerca de 600 especies, de las cuales 500 eran del Viejo Mundo y de éstas 400
fueron encontradas en el sur de Asia. Determind ocho centros de origen primario
(Centros de diversidad primaria).

1. Centro de China: Es considerado el mas antiguo y rico en numero de es-
pecies. Reconocid 138 especies distintas, sobresalien-
do la soya, especies de bambu, rabano, especies de
Brassica, Allium, Prunus, Pyrus y Citrus.

2. Centro de la India: Reconocio 117 especies, destacandose el arroz, sorgo,
guandul, berenjena, pepino, mango, especies de citrus,
cafna de azucar, coco, algodén, crotalaria y pimienta.
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2a.Centro Indo-Malayo:

3. Asiatico Central;

4. De Oriente Medio:

5. Mediterraneo:

6. Abisinio:

7. Sur de Meéxico
y América Central:

8. Region Andina
de Suramérica:

8a.Chileno:

8b.Brasilero-Paraguayo:

Considerado como complementario del centro indiano,
incluye todo el archipiélago malayo y la Indochina. Reco-
nocio 55 especies, sobresaliendo el banano, coco, cana
de azucar y pimienta.

Reconocio 42 especies, destacandose trigo, centeno, ar-
veja, garbanzo, lino, algodén, zanahoria, cebolla de bul-

~ bo, ajo, pera, uva y meldn.

Reconocidé 83 especies sobresaliendo nueve especies
de Triticum, centeno, avena, alfalfa, remolacha, repollo,
col, coliflor, lechuga, higo, especies de Pyrus y especies
de Prunus.

Reconocio 84 especies destacandose la lenteja, remola-
cha, nabo, ajo, esparrago, especies de Triticumy espe-
cies productoras de aceite.

Es el centro menos importante, considerado como un
refugio de cultivos procedentes de otras regiones. Reco-
nocio 38 especies de Triticum, cebada, sorgo, vigna, haba,
higuerilla y café.

Incluye también las Antillas. Reconocio 49 especies, so-
bre saliendo el maiz, frijol, especies de Cucurbitaceas,
batata, algoddn, agave papaya, aguacate, guayaba y ca-
cao.

Incluye areas montanosas del Peru, Bolivia, y parte de
Ecuador. Reconocio 45 especies, destacandose la papa,
maiz, frijol, tomate, Cucurbita maxima, algodon, guaya-
ba y tabaco.

Menciona solamente 4 especies, siendo la mas impor-
tante la papa Solanum tuberosum, derivada a partir de
las solandceas de los Andes.

Reconocio 13 especies, destacandose la yuca, mani, ca-
cao, pina, maracuya y cayl.

En la actualidad se afirma que los centros de diversidad estan distantes de los
centros de origen o domesticacion y que algunas especies se adaptan mejor fuera
de su centro de diversidad, por estar libres de plagas y enfermedades, por lo me-

nos en los primeros anos.
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Figura 1. Los ocho centros de origen (diversidad) de las plantas cultivadas
segun Vavilov: 1 Chino; 2 Indiano; 2a Indo-malayo; 3 Asiatico central,
4 De Oriente medio; 5 Mediterraneo; 6 Abisinio; 7 Sur de Méjico y
Centroamericano; 8 Suramericano; 8a Chileno; 8b Brasilero-Paraguayo.

Vavilov no visito regiones importantes tales como Australia, Norteameérica, las
tierras bajas de Suramerica y gran parte de Africa, en donde se encuentra una
inmensa variabilidad genética de muchas especies valiosas.

» Zhukosky: modifico un poco los centros de origen establecidos por Vavilov, adi-
cionando nuevos centros de origen, abarcando practicamente todo el globo te-
rrestre. No incluyo solamente al desierto del Sahara, los polos y America del Sur.
Establecio los megacentros (contrario al concepto de centro de origen que es un
area estrecha) y admitio los no centros.

* Harlan (1971): propuso la integracion de evidencias para obtener un alto nivel
de confiabilidad. Afirmé que la agricultura se origino independientemente en tres
areas diferentes y que en cada area existe un sistema compuesto de un centro
de origen y un no centro, en el cual las actividades de domesticacion fueron
dispersas en un radio de 5.000-10.000 kilémetros.

El centro de origen, segun Harlan, es un area estrecha (geograficamente peque-
na), perfectamente localizada, documentada y fechada, en donde el material salva-
je fue transformado en domesticado por el hombre y a partir del cual las plantas se
dispersaron.
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El no centro, propuesto por Harlan, es un area geograficamente amplia, con poca
documentacion y no fechada, en donde ocurrié alguna domesticacién. Los no cen-
tros estan localizados en la region tropical, en donde no hay condiciones para con-
servar el material vegetal, debido a la alta temperatura y la humedad. Esto explica
el por qué en esta zona no ha sido posible encontrar restos arqueolégicos vegeta-
les.

Los centros de origen de Harlan estan ubicados en la zona templada, en donde
hay condiciones y necesidad para guardar o conservar semillas. Por lo tanto, estos
centros estan bien documentados debido a la existencia de restos arqueoltgicos.

¢ Sera que nosotros colocamos los centros de origen en areas donde la informa-
cion es grande y asequible y los no centros en areas donde poco conocemos?

Los centros de origen propuestos por Harlan tienen estas caracteristicas:
1. Estan localizados en la misma latitud (México, Cercano Oriente y Norte de China).

2. Estan ubicados en la zona templada (estacionalidad climatica) en donde existe
mucha informacién arqueologica.

3. Presentan clima mediterraneo: vegetacion rastrera, con periodos de sequia (6-8
meses) y con baja incidencia de plagas. La escasez de lluvias ofrecio ciertas
ventajas a los primeros agricultores, pues no existia cobertura vegetal densa y
por lo tanto menor cantidad de enfermedades, plagas y malezas.

4. Son ecosistemas especializados: baja diversidad, produccion primaria baja, equi-
librio interno bajo.

5. Presentan presion de seleccion natural tipo 2: planta de porte pequeno (poca
biomasa total), planta de ciclo corto y alto esfuerzo reproductivo.

6. Son regiones montanosas, con gran diversidad de microclimas y cierto aislamiento,
lo cual fue favorable para crear variabilidad genética (Subpoblaciones locales).

7. Area geografica pequena, perfectamente localizada, fechada y documentada.

Los centros de origen segun Harlan son los siguientes:
1. Centro del Cercano Oriente (A1):

Ubicado entre Iran, sudeste de Turquia y sur de las tierras altas del Jordan. (7.000
a.de C.) y estda ampliamente documentado. Aqui se domesticaron el trigo, cebada,
centeno, arveja, lenteja, corderos, cabras, cerdos y ganado.

Lo inadecuado de la teoria de Vavilov es mostrado por el hecho de que la ceba-da,
en esta region, no es particularmente variable; hay mucha mas variacion en Etiopia
que en su centro de origen. Dicho centro no siempre corresponde al centro de maxi-
ma variabilidad; ahora; los centros de maxima variabilidad ocurren lejos del
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centro de origen (esto es un patrén comun), sin embargo los cultivos no necesaria-
mente se desarrollan en los centros de variabilidad, aunque ellos estén creciendo
extensivamente en la region.

Paralelo a este centro de origen esta el no centro africano (A2), ubicado al sur
del Sahara y norte del Ecuador (aproximadamente 4.000 a. de C.). La agricultura
se origind en las sabanas (ecotones). Aqui los africanos domesticaron el sorgo,
caupi, café, algodon, palma africana, etc.

2. Centro de origen del norte de China (B1)

Este centro esta ligado a la civilizacién de Yan-Shao y su edad parece ser de
4.000 a. de C. Aqui se domesticaron la soya, citricos y algunas hortalizas.

El sudoeste de China (B2) es considerado como el no centro. Aqui se origina-
ron la cana de azucar y el banano.

3. Centro de origen de Meso America (C1):

Mesoamérica tiene todas las caracteristicas de un centro de origen de la agri-
cultura. Centro definido en tiempo y espacio en donde la agricultura se origino
y a partir de la cual se dispersé. Tiene una edad aproximada de 6000-4.000
a.de C. Aqui se domesticaron el maiz, zapallo, frijol, amarantus, etc.

Parece que en el no centro de Surameérica (C2), especialmente en el Pery, la
agricultura se originé después que la de México (3.000 a. de C.) porque el frijol
y el aji suramericanos eran diferentes a los de México.

Ultimamente Kaplan (1973) menciond que la agricultura del Peru se originé al
mismo tiempo o mas temprano que la de México (6.000 a. de C.), Aqui se
domesticaron la papa, pimentén, tomate, frijol.

Entre los centros de origen parece no existir comunicacion. Solamente es
posible la existencia de ligamiento entre México y Ameérica del Sur. Por lo
tanto, la domesticacion fue independiente en las tres areas.

3.3. Evolucion de las plantas

El evolucionista reconoce que la variabilidad de las poblaciones posee dos com-
ponentes: genético y ambiental.

La teoria moderna o sintética de la evolucion admite cinco tipos basicos de pro-
cesos que tienen que ver con la evolucidn: mutacidn génica, variacion en la estruc-
tura y numero de cromosomas, recombinacion genética, seleccién natural y aisla-
miento reproductivo.
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Los tres primeros procesos generan la variabilidad genética sin la cual no puede
ocurrir cambio; y la seleccion natural y el aislamiento reproductivo orientan las po-
blaciones en canales adaptativos. Ademas, tres procesos accesorios afectan el
trabajo de los cinco procesos basicos anteriores:

Figura 2. Centros y no centros de la agricultura, segun Harlan (A1, Centro de origen
del Cercano Oriente; A2, no-centro africano; B1, Centro de origen del norte
de China; B2, no-centro del sudoeste de China y Pacifico sur; C1, Centro
de origen de Mesoameérica; C2, no-centro de Surameérica

Migracion de individuos de una poblacion a otra, hibridacion entre razas y espe-
cies relacionadas aumentan la variabilidad genética de una poblacion y la deriva
genética (efectos del azar) en pequenas poblaciones. Estos procesos accesorios
pueden alterar la manera como la seleccion natural guia el curso de la evolucion.

Otros autores clasifican los procesos que generan variabilidad de la siguiente
forma: :

Mecanismos primarios (ocurren en todas las poblaciones): mutacion, alteracion
en la estructura y numero de cromosomas y recombinacion genética.

Mecanismos secundarios (ocurren en algunas poblaciones): migracion, hibrida-
cion y deriva genética.
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La seleccion natural direcciona la variabilidad que es producida por los mecanis-
mos primarios y secundarios, para ampliar la adaptabilidad de la poblacion. La
seleccion natural es el proceso reproductivo diferencial que confiere adaptabilidad.
Los individuos mas adaptados tienen mayor posibilidad de trasmitir sus genes.

Los procesos de divergencia (diferenciacion), resultantes de la seleccién natural
se fijan cuando ocurre aislamiento reproductivo, en el tiempo.

Aislamiento

reproductivo i
P 0, . Familia
Género
ZRIES Especies

Sub-especies
Raza

Seleccion

disruptiva
: Ancestral

Divergencia genética

Figura 3. Procesos de divergencia genética en funcion del tiempo

Es importante estudiar el origen y la evolucion de las plantas porque a través de
ellos podemos identificar los parientes préximos al cultivo, estudiar la distribucion
geografica de los parientes, razas silvestres (wild), razas invasoras (weed), interac-
cion entre razas cultivadas y espontaneas, centros de diversidad, distribucién de
razas cultivadas y cambios durante la domesticacion. Permite conocer ademads, la
estructura del germoplasma del cultivo y las relaciones con otros cultivos, los cua-
les pueden ser aprovechados grandemente en el mejoramiento.

3.4. Cambios debidos a la domesticacion en las plantas

Al ocurrir la domesticacién, se presentan algunos cambios en las plantas silves-
tres. En el Cuadro 2 se presentan los principales cambios por evolucion durante la
domesticacion de las plantas.
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= Competencia: Las plantas cultivadas pierden su capacidad de competir con la

" vegetacion natural, no pueden sobrevivir en vegetacion natural cuando el hom-
bre deja de cultivar la tierra. Sin embargo, algunas plantas cultivadas persisten
como cimarronas por varios anos pero al final desaparecen. Las formas ances-
trales de las plantas cultivadas resisten mejor, pero no completamente, la pre-
sion de competencia con otra vegetacion.

* Gigantismo: Se manifiesta en el érgano de la planta que el hombre ha seleccio-
nado, y no necesariamente en toda la planta. Por ejemplo, el hombre selecciona
frutas, semillas, tubérculos, rizomas grandes, si estas son las partes de la planta
gue se consumen. Estos 6rganos son mucho mas grandes que sus equivalentes
en las plantas silvestres.

* Rango amplio de variabilidad morfologica: Muchos de nuestros cultivos, ta-
les como arroz, papa, trigo, maiz y otros, presentan un rango muy amplio de
variabilidad morfolégica. Como en el gigantismo, la parte de la planta que mas
interesa al hombre es la que muestra mayor variabilidad. Existe un rango amplio
en la forma y color de las papas, ajies, tomates, pero no en las hojas y flores de
estas plantas porque son ¢rganos que no interesan al hombre.,

* Rango amplio de adaptacion fisioldgica: La planta fue llevada por el hombre
a climas y condiciones distintas a las del sitio de origen. Igualmente la planta se
adapté al medio ambiente de los paises y regiones en donde se cultiva. De este
modo, presiones naturales de seleccion de suelo y clima, y presiones artificiales
de los regimenes de los agricultores, han causado cambios de adaptacion en las
plantas cuando se las lleva lejos de su pais original y cuando se han cambiado
los regimenes agricolas. En varios casos, las especies silvestres han formado
hibridos con las plantas cultivadas en nuevas localidades. Cuando una planta
adaptada y cultivada en una region, llega al lugar de distribucién de otras espe-
cies relacionadas con ella, puede producir hibridos con estas especies relacio-
nadas. Esto ha ocurrido en varias ocasiones con cultivos que han formado hibri-
dos haciendo un canje de genes entre el cultivo y otra especie. La seleccion
artificial también ha jugado un papel importante en varios casos.

* Supresion de los mecanismos naturales de distribucion de semillas: Este
proceso esta bien marcado en todas las plantas domesticadas. El reemplazo de
raquis fragil de los pastos silvestres por el raquis fuerte en los cereales, ha permi-
tido que el hombre pueda cosechar una porcion mayor de la semilla. Otro caso
es el reemplazo de la distribucion explosiva de semillas por el no explosivo en
las formas cultivadas. Por ejemplo, los Phaseolus silvestres tienen vainas que
explotan para liberar la semilla; el hombre ha seleccionado formas que no tienen
ese mecanismo con el fin de cosechar mas semillas. Hay otro ejemplo de reduc-
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cion en el numero de extension de las aristas en cereales. Muchos de los trigos
nuevos no tienen aristas, aunque en los tipo durum se han retenido las aristas
casi completamente. En la papa hay una reduccion en la longitud de los estolo-
nes. Las papas silvestres los tienen bastante largos y las cultivadas muy cortos.
En el mani, las especies silvestres tienen un meristema muy largo en el gineceo
que deja las semillas a gran distancia de la planta, pero en las cultivadas uno de
los meristemas esta suprimido y el otro es muy corto, asi que todas las vainas
estan mas o menos alrededor de la planta madre. Estos cambios son casi invo-
luntarios debido a la forma de uso de la planta bajo cultivo.

Supresion de los mecanismos de proteccion: Las plantas tienen que sobrevi-
vir entre si, con otras especies y con animales que las atacan. Ellas han elabora-
do varios mecanismos de proteccién. El hombre ha seleccionado mutaciones
que tienen tendencia a suprimir estas caracteristicas por razones obvias: por
ejemplo, las calabazas silvestres tienen sabor amargo. Uno puede preguntarse
por qué el hombre se interesé en estos frutos. La clave es que él primero se
interesé en cultivarlas por las semillas y luego cuando habian cambiado por
mutaciones del sabor amargo a dulce, el hombre también las selecciond. Las
espinas también protegen las plantas contra los animales, pero el hombre las
selecciond sin espinas y sin sustancias amargas o venenosas. Por ejemplo,
Solanum melongena, casi no tiene espinas, pero sus antepasados en el Africa y
la India si las tenian. Poco a poco se han seleccionado especies sin espinas
para su mejor uso y manejo. En Dioscorea (hame) hay varias especies con rai-
ces muy profundas. Este es un mecanismo de defensa contra animales como el
cerdo que no puede llegar a ellas. El hombre ha seleccionado especies con
raices menos profundas. Es interesante tener todos estos procesos en la mente
cuando se piensa en la evolucion de plantas cultivadas.

Reduccion en la fertilidad de semiilas de plantas que se reproducen vege-
tativamente: En apariencia la seleccion para rendimiento y vigor de las raices o
tubérculos ha resultado en reduccion o en eliminacion de la fertilidad; es proba-
ble que el seleccionar plantas para un mayor rendimiento de raices se traduzca
en la seleccion de plantas que no invierten su energia en formacion de semillas,
entonces, lo que parece que ha sido una seleccion directa para reduccion de
fertilidad es una seleccion indirecta en ese sentido.

Cambio de habito: En Phaseolus, por ejemplo, la forma de la planta silvestre es
muy ramificada, con ramas vigorosas y crecimiento no determinado, asi que
tienen la facilidad de seguir creciendo indefinidamente. En cambio, las varieda-
des cultivadas son reducidas a un tallo relativamente simple, no ramificado y
muchas veces bastante corto.
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* Germinacion rapida y uniforme de la semilla: Las semillas de algunas especies
pueden presentar latencia por varios periodos. Esto puede representar ventaja
porque si algunas germinan y luego mueren por falta de humedad hay otras semi-
lias para el futuro. En la agricultura esto no es necesario, puesto que el hombre
necesita un cultivo que germine uniformemente y se coseche al mismo tiempo.

« Autofecundacion: Asegura que las plantas sean genéticamente uniformes,
mientras que en las plantas silvestres la variabilidad ayuda a |la especie a sobre-
vivir cuando las condiciones ambientales son variables. Uniformidad es lo que
busca el agricultor, diversidad es por lo general lo que busca la planta. Hay cul-
tivos, como el centeno, el maiz y la papa, que no son autofecundados. En este
ultimo, la reproduccion es por tubérculos.

En conclusion, en las plantas cultivadas y en muchos de los arboles frutales se
puede crear un proceso selectivo comun. Los procesos que dirigen la evolucion y
variabilidad de plantas bajo domesticacién, son distintos a los de las plantas silves-
tres porque la seleccion y el modo de vida son diferentes.

« Poliploidia en las plantas cultivadas: Mas o menos 40% de todas las especies
de las angiospermas son poliploides, pero se ha aseverado que este fenémeno
se encuentra con mas frecuencia en las plantas cultivadas.

En el Cuadro 3 se presenta, a manera de ejemplo, un listado de especies diploi-
des y poliploides.

Son muchos los cultivos totalmente diploides; entre los mas importantes estan la
cebada, el maiz, los frijoles, los tomates, los garbanzos, varios arboles frutales y
otras plantas de interés econémico.

En cambio, otros cultivos han desarrollado unas series de poliploides. El trigo es
el ejemplo clasico, que se reconocio en 1918 en el Japén. La avena también de-
muestra una serie poliploide mas complicada que la del trigo. En los cultivos como
la cebada, aunque la seccion del género Cercalia es diploide, otras secciones de-
muestran poliploidia.

Son poliploides la mayor parte de cultivos de propagacion vegetativa, tales como
papa, hame, yuca, taro, etc. Es de suponer que esto es asi puesto que el material
no tiene que pasar por la criba de meiosis como en plantas de reproduccion por
semilla. Es curioso, sin embargo, que otros cultivos como la pina, Xanthosoma y
Zingiber sean diploides, aunque se reproducen vegetativamente. Varios cultivos
son diploides vy triploides, como Taro (Colocasia), Curcuma, Canna, manzanas,
peras, etc. Otros son 2x y 4x, como cerezas y algodon. Otros son 4x 6 6x como
Ipomoea (camote) (pero muchas de sus especies silvestres son diploides); tam-
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bién ocurre lo mismo para café y tabaco. Manihot parece ser totalmente 4x. Se
presentan series mas complicadas en la papa, la ciruela, los bananos y rosa.

De este resumen de algunos cultivos se puede concluir que las especies diploi-
des tienen una historia de evolucion bastante amplia. Por otra parte, las especies o
grupos de especies que demuestran poliploidia son mucho mas interesantes para
el citogenetista o el citotaxénomo, y por eso han atraido mas atencion que la que
merecen, en comparacion con las especies diploides.

49




FRANCO ALIRIO VALLEJO CABRERA » EDGAR IVAN ESTRADA SALAZAR

Cuadro 2. Cambios por evolucion durante la domesticacién de las plantas

Caracteristicas

Formas silvestres

Formas domesticadas

1,

Variabilidad
en competencia
con otras especies

2. Reservas alimenticias

(Tamafio de fruto, etc.)

Variabilidad del 6rgano

utilizado por el hombre

(tamano color y forma)

4, Adaptacion fisiologica

Buena

Mediano, no muy
suculentas

Poca variabilidad

Rango estrecho

Pobre

Grande, suculentas

Mucha variabilidad

Gran rango

a intermedio de adaptacion
5. Mecanismos
de dispersion
a) Raquis de cereales Quebradizo No quebradizo
b) Estolones de papa Largos Cortos
c) Vainas en Arachis Meristemos largos Sin meristemos
o reducidos
d) Dehiscencia explosiva
(p.e. Phaseolus, efc.) Presente Ausente
e) Poros para dispersion
de semillas (p.e.
Papaver somniferum) Presentes Ausentes
f) Arista en cereales Presentes Ausentes o reducidos
6. Organos o partes protectoras
a) Espinas Presentes Ausentes
b) Sabor amargo Presentes Ausentes
0 venenoso
c) Pubescencia dura Presentes Ausentes
7. Reproduccion sexual Presente Ausente o reducida
(como en papa,
batata, etc.)
8. Habito Perenne Anual
9. Uniformidad No sincronizada Sincronizada
de germinacion y uniforme
de la semilla
10. Mecanismo Alégamas Autogamas
de reproduccion
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Cuadro 3. Niveles de ploidia en algunos cultivos y arboles importantes

Diploides Poliploides
Cebada Trigo (2x, 4x, 6x)
Centeno Avena (2x, 4x, 6x)
Maiz Papa (2x, 3x, 4x, 5x)
Arroz Dioscorea (hame) (variable)
Colocasia Ipomoea (Batala) (4x)
Phaseolus Yuca (4x)
Lenteja Curcuma (2x, 3x)
Cicer Xanthosoma (2x, 3x)
Tomate Canna (Achira) (2x, 3x)
Repollo Cana de Azucar (variable)
Almendra Rosa (3x, 4x, 5x, 6x)
Durazno Mani (4x)
Pina Ciruelo (2x, 4x, Bx)
Olivo Manzano (2x, 3x)
Palma aceitera Pera (2x, 3x)
Teé Musa (banano) (2x, 3x, 4x)
Cacao Tabaco (4x)

Café (4x)
Algodén (2x, 4x)
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4. Clasificacion de la
variabilidad de las plantas

Cuando se trata de sistematizar la variacion genética de las plantas es necesario
tener claridad sobre el significado de especie. Existen diferentes conceptos de
especie, los principales son:

4.1 Concepto tipologico

Este criterio existe desde la época de Platén y Aristoteles y fue adoptado por
Lineo y sus seguidores. Segun este concepto, la diversidad observada en el uni-
verso es el reflejo de un numero limitado de tipos basicos o universales. El criterio
de especie se basa en semejanza morfoldgica. Si una planta presenta discontinui-
dad morfoldgica, ésta es colocada en otra especie diferente al patron o tipo morfo-
l6gico.

En esta clasificacion hay necesidad de establecer un patrén morfolégico, llama-
do tipo, que es guardado generalmente en los museos botanicos o herbarios. A
cada tipo se le atribuye un nombre genérico y otro especifico, ejemplo: Lycopersi-
con esculentum. Organismos diferentes morfoldgicamente al patron, deben tener
un nombre genérico o especifico diferente, ejemplo: Lycopersicon hirsutum.

La clasificacion tipologica presenta las siguientes caracteristicas:

* Es una clasificacion estatica: ignora la variabilidad que se esta generando conti-
nuamente. Los organismos no son estaticos, estan mudando y toda clasificacion
debe reflejar ese cambio que ocurre en el tiempo.

* Basandose en caracteristicas morfolégicas, esta clasificacion ha traido incon-
sistencias, desacuerdos o confusiones entre los taxonomistas a nivel de género,
especie y categorias inferiores. Ejemplo: Percival (1921) encontrd dos especies
de trigo, Snowder (1935) 31 especies cultivadas de sorgo, Jakuskevsky (1969)
nueve especies cultivadas de sorgo y De Wet (1969) hallo sélo una especie
cultivada de sorgo. El Teosintle es clasificado por algunos taxonomistas dentro
del género Euchalena, otros en Zea y otros dentro de razas o subespecies de
Zea mays.
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* No agrupa las diferentes taxas de acuerdo con el grado de relacion filogenética.
Por esto presenta problemas cuando se usa esta clasificaciéon para estudiar el
origen y evolucion de las plantas. @

4.2 Concepto bioldgico

Es un concepto basado en la integracion de diferentes fuentes de evidencia y
relaciones de naturaleza filogenética. Combina la descripcion de la especie local
en un determinado momento, con el potencial evolutivo para cambio continuo.

Segun este concepto, especie es una poblacién que tiene cohesién genética
interna debido a un programa genético histéricamente desarrollado, y que es com-
partido por todos sus miembros. Los miembros de una especie constituyen:

* Una comunidad reproductiva: los individuos de una especie animal, por ejemplo,
son conyuges potenciales y se buscan los unos a los otros con finalidad repro-
ductiva.

* Una unidad ecoldgica: interactia con otras especies con las cuales comparte el
medio ambiente como una unidad.

* Una unidad genética: constituye un gran patrimonio genético en intercomunica-
cion, ya que el individuo es sdélo un vehiculo temporario con una pequena por-
cion del contenido total del patrimonio genético.

La clasificacion biolégica refleja el grado de aislamiento reproductivo entre po-
blaciones, la diferenciacion de las mismas en funcion del tiempo y por lo tanto el
parentesco entre la especie cultivada y los posibles ancestrales. La divergencia
genética que ocurre en el tiempo trae diferenciaciones morfolégicas cada vez ma-
yores, pero no siempre; ejemplo: las especies cripticas son morfologicamente idén-
ticas pero no se cruzan porque estan aisladas reproductivamente. Esta es la gran
diferencia con el concepto tipolégico.

Con el objetivo de ofrecer posibilidades para ser aprovechadas en programas de
mejoramiento, Harlan y De Wet (1971), utilizando el concepto biologico de espe-
cie, propusieron el concepto de acervo génico o “genepool”, el cual esta constituido
por toda la informacion genética de una poblacién de organismos con reproduc-
cién sexual, en un momento dado, y que generalmente se aplica al grupo de espe-
cies filogenéticamemte relacionadas, que componen el género.

Harlan y De Wet (1971) clasificaron la variabilidad de plantas en tres niveles
(Figura 4):




Hibridos con GP-1
anomalos, letales o completamente estériles

Todas las especies que se
pueden cruzar con GP-1 y con algun
grado de fertilidad en los hibridos

GP-1
Sub-especies A:
Razas cultivadas

ESPECIE BIOLOGICA

Sub-especies B:
GP-2 Razas espontaneas GP-2
GP-1

La transferencia de genes
es posible pero puede
ser dificil

Figura 4. Esquema de acervo génico primario (GP-1) acervo génico secundario
(GP-2) y acervo génico terciario (GP-3)

* Acervo genico primario (GP-1): incluye todas las poblaciones o razas que pue-
den cruzarse con la especie de interés, produciendo hibridos fértiles y en los
cuales ocurre buen apareamiento de cromosomas Y la segregacion es normal.

e Acervo génico secundario (GP-2): incluye todas las especies biologicas que
pueden cruzarse con la especie de interés, pero con flujo genético restringido.
Pueden transferirse genes del acervo secundario al primario, pero aparecen

55



———

FRANCO ALIRIO VALLEJO CABRERA * EDGAR IVAN ESTRADA SALAZAR

diferentes niveles de esterilidad en la progenie o pobre apareamiento de cro-
mosomas.

» Acervo génico terciario (GP-3): incluye todas las especies que pueden cruzarse
con la especie de interés generando progenies anomalas, con altos indices de
letalidad o completamente estériles y por lo tanto incapaces de manifestar los
efectos de los intercambios geénicos, a través del uso de procedimientos tradicio-
nales. Para la transferencia de genes de acervo terciario al primario se deben
utilizar técnicas como el cultivo de embrién, hibridacion somatica, cruzamientos
puente o ingenieria genetica.

Esta clasificacion da un conocimiento profundo de la estructura del germoplas-

ma para un cultivo o una especie determinada, asi como las relaciones entre culti-
VO y especies ancestrales.

En las Figuras 5, 6, 7, 8 y 9 se presentan algunos ejemplos de acervos génicos
del trigo, tomate, arroz y soya y las relaciones filogenéticas entre trigo-cebada y

cana-sorgo-maiz.

T. monococcun |

Trigo

Figura 5. Acervo génico del trigo. El acervo génico secundario es muy grande e
incluye todas las especies de Aegilops, Secale y Haynaldia, y especies
como Agropyron elongatum, A. intermediumy A. trichophorum. El acervo
génico terciario incluye muchas especies de Agropyron y Elymus.
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Razas cultivadas

L. esculentum

L. esculentum var.
cerasiforme
L. pimpineliifoliu

L. chmielewskii
L.parviflorum
L. hirsutum

L. pennellii

L. peruvianum
L.chilense

Figura 6. Acervo géenico del tomate, Lycopersicon esculentum

fomun, | P

W

Soya

Aoz

Figura 7. Acervos génicos del arroz y de la soya. Dos especies de arroz
domesticadas con acervos génicos primarios separados. El acervo génico
secundario contiene las especies de la seccion Euoryza pero no presenta
acervo génico terciario. La soya no tiene acervo génico secundario ni
terciario.
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Cebada

Trigo

Figura 8. Acervos génicos del trigo y la cebada. Se sobreponen en el nivel terciario.
La cebada no tiene acervo génico secundario, mientras que el trigo tiene
35 especies 0 mas.

Sorgo

Malz

Cana

Figura 9. Relacion entre tres especies cultivadas de la tribu andropogonae. El sorgo
tiene un acervo génico secundario muy pequeno (una especie). El maiz
tiene acervo génico secundario mas grande y la cana contiene al menos
siete especies en este acervo. Los acervos génicos se sobreponen en el
nivel terciario.
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5. Recursos fitogenéticos

5.1 Concepto e importancia

Los recursos fitogenéticos representan toda la diversidad genética vegetal, re-
sultante del proceso evolutivo, desde que comenzd la vida en la tierra, hace 3.000
millones de anos. La diversidad genética vegetal, sometida a un proceso de selec-
cién y adaptacion permanente a las condiciones ambientales cambiantes, constitu-
ye un amortiguador contra los cambios nocivos en el medio ambiente y materia
prima necesaria para numerosas investigaciones cientificas, industriales y su con-
servacion es vista como una cuestion de seguridad, de inversion y como un princi-
pio moral. Es nuestro recurso natural fundamental y es el mas grande y profundo
acervo en el que se encontraran nuevos alimentos, fibras, carburantes, productos
quimicos, medicinas, productos farmacéuticos, herbicidas, insecticidas y materia
prima para la industria.

Desde el punto de vista utilitarista, los recursos fitogenéticos pueden considerar-
se como recursos naturales, limitados y perecederos que proporcionan la materia
prima o genes que, debidamente utilizados o combinados por el hombre, permiten
obtener nuevas y mejores variedades de plantas. Son fuente insustituible de carac-
teristicas tales como adaptacion, resistencia a enfermedades, plagas y productivi-
dad. Los recursos fitogenéticos no son una renta inagotable, sino un capital cuyo
nivel es preciso mantener si queremos seguir disfrutandolos. La responsabilidad
de conservar ese nivel corresponde a toda la humanidad y sobre todo a los que
mas los utilizan y se benefician de ellos.

Los recursos fitogeneticos para la alimentacion son ademas el resultado de la
intervencion del hombre, es decir de los agricultores que los han seleccionado y
mejorado deliberadamente desde los origenes de la agricultura, hace aproximada-
mente 11.000 anos. A diferencia de toda la biodiversidad natural, los recursos fito-
genéticos requieren una ordenacion humana activa y constante.

Los recursos fitogenéticos incluyen variedades primitivas, variedades moder-
nas, especies silvestres y arvenses relacionadas con las especies cultivadas, es-
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pecies silvestres de valor actual o potencial y determinadas combinaciones geneti-

cas utiles en los programas de mejoramiento (poliploides, polisomicos, con genes
marcadores) que se pueden utilizar para obtener alimento, forrajes, fibras, carbu-
rantes, productos farmacéuticos, medicinales, etc.

Como fuente de alimentacion, los recursos fitogenéticos constituyen la despen-
sa de la humanidad. Su importancia, tanto real como estrategica, es enorme y su
pérdida es una amenaza grave, a mediano y largo plazo, para el desarrollo agricola
y la seguridad alimentaria del mundo.

Se estima que existen en el mundo 250.000 especies vegetales. De éstas solo
100 especies suministran mas del 90% del alimento; solo 20 proveen la mayoria de
proteinas, calorias y aceites; solo tres especies (maiz, arroz y trigo), suministran el
66% de las proteinas y calorias. La humanidad depende de mucho menos del 1%
de las especies vegetales existentes, mientras que las restantes siguen siendo
desconocidas o en el mejor de los casos subutilizadas.

5.2 ;Donde se localizan los recursos fitogenéticos?

La diversidad genética no se distribuye al azar en el mundo, sino que esta loca-
lizada principalmente en zonas tropicales y subtropicales que coinciden en mu-
chos casos con paises en via de desarrollo: America Central y Meéxico, area Andi-
na, Brasil, Paraguay, Chile, Asia Central, Cercano QOriente, India e Indo-Malasia,
Etiopia y Mediterraneo.

El 90% de la diversidad biologica esta localizada en las regiones tropicales y
subtropicales de Ameérica del Sur, Asia y Africa. Brasil, Colombia y México poseen
aproximadamente el 50% de la diversidad bioldgica del mundo. Los cinco paises
mas ricos en biodiversidad son: Brasil, Indonesia, Colombia, México y Australia.

Colombia, que representa solo el 0.75% de la superficie continental mundial
(114.174.800 has) posee el 10% de la biodiversidad mundial. Es el pais con mayor
biodiversidad por unidad de area. Ocupa el primer lugar en diversidad de aves,
anfibios y mariposas, el segundo lugar en diversidad de plantas (55.000 especies,
representando el 18% del total) y de peces de agua dulce y el tercer lugar en diver-
sidad de reptiles.

5.3 Clasificacion de los recursos fitogenéticos

Los recursos fitogenéticos incluyen a los cultivares nativos de la especie, cultiva-
res mejorados, poblaciones en proceso de mejoramiento, especies silvestres rela-
cionadas y especies cultivadas relacionadas.
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» Cultivares nativos: Son las variedades o poblaciones colectadas en regiones
donde el cultivo se origino o diversifico o sea aquellas variedades que usan los
agricultores tradicionalmente y que no han pasado por ningun proceso de mejo-
ramiento sistematico y cientificamente controlado y cuya semilla se produce en
el mismo campo del agricultor. Muchas veces se usa el término “cultivo primitivo”
como sinonimo de cultivar nativo pero esto no es correcto porque muchas varie-
dades nativas de los centros donde la especie ha evolucionado y diversificado
son variedades desarrolladas.

Las variedades nativas se denominan en inglés como “landraces”. La definicién
de “landraces” es, un cultivar antiguo evolucionado de un cultivar silvestre. No es
sinénimo de ‘raza”, pues este es un término genético-taxondémico usado en la cla-
sificacion intraespecifica. Una raza es un agregado de poblaciones de una especie
que tienen en comun caracteres morfologicos, fisiologicos y usos especificos. Sin
embargo, sus caracteristicas distintivas no son lo suficientemente diferentes como
para constituir una subespecie diferente.

Un ecotipo es el producto de la adaptacion de una especie a un ambiente parti-
cular. Ecotipo no es sinénimo de raza. Una raza puede habitar varios ambientes y
su area de adaptacion puede ser muy amplia. Hay razas de altura que se pueden
adaptar muy bien en zonas bajas, y viceversa. Lo que define la raza es principal-
mente su morfologia y su fisiologia, que a veces limita su adaptacion, asi como el
ecotipo es principalmente su area de adaptacion. Tanto las razas como los ecoti-
pos de una especie son interfértiles.

= Cultivares obsoletos: Son las variedades que se introdujeron en una regiéon como
variedades mejoradas y que se siguen cultivando como variedades nativas.

En regiones donde la especie no se ha originado, casi toda la diversidad de la
especie pertenece a la categoria de cultivares obsoletos. Por ejemplo, en la region
andina, donde las arvejas y las habas se cultivan hace varios siglos, desde que
fueron introducidas por los europeos, después de la conquista, los agricultores
mantienen las variedades obsoletas, muchas de las cuales son ahora mezclas
heterogéneas.

Constituyen una importante fuente de variabilidad por el aislamiento de zonas
de produccion moderna de estos cultivos. En regiones donde la especie se origi-
no y diversifico es dificil distinguir las categorias nativas y obsoletas, a menos
que una caracteristica o grupo de caracteristicas identifique claramente la varie-
dad mejorada.

* Cultivares mejorados: Son los producidos con métodos cientificos y sistemati-
cos de mejoramiento genético. La semilla original se produce fuera del campo
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del agricultor, y ni el agricultor ni otra fuerza evolutiva natural participan en la
generacion de la variedad.

Un cultivar mejorado debe ser distinto de los anteriores. Debe ser uniforme para
las caracteristicas que lo definen y estable en el sentido de que sus caracteristicas
distintivas no se deben perder a través de las generaciones. Dependiendo del
método por el cual son producidos los cultivares mejorados, pueden ser lineas,
hibridos, clones, compuestos o variedades propiamente dichas.

Un clon es una poblacién de plantas descendiente de una sola planta a través
del proceso mitdtico, por lo que todas las plantas de un clon son genéticamente
idénticas.

Una linea pura es una poblacion de una especie autégama donde todas las
plantas son homocigotas y genéticamente iguales. Si poblaciones alégamas hete-
rogéneas se autofecundan durante varias generaciones, la linea se denomina en-
docriada y no forma un cultivar por si misma. El hibrido es un cultivar producido por
el cruzamiento de dos o mas lineas endocriadas a las que previamente se les ha
determinado su habilidad combinatoria; al hibrido producido por la recombinacion
de muchas lineas se le denomina sintético.

Un compuesto es una mezcla de lineas o genotipos provenientes de varios cul-
tivares, mantenidos por polinizacién normal. Si la especie es alégama, la recombi-
nacion durante varias generaciones produce una variedad. Si la especie es auto-
gama, la poblacién resultante es una multilinea, o sea una poblacion heterogénea
compuesta por individuos homocigotos.

» Poblaciones en proceso de mejoramiento: Son poblaciones creadas artifi-
cialmente por el fitomejorador; la mayoria de ellas se encuentran fuera del rango
de variacion natural de la especie, o son formadas por variedades de diverso
tipo que no hubieran podido combinarse sin la participacion del fitomejorador.
Los genes son los mismos que los que se encuentran en variedades nativas,
solo que estan ordenados en nuevos juegos de genotipos.

* Poblaciones silvestres: Las poblaciones o especies silvestres crecen y se de-
sarrollan sin la intervencién del hombre en los centros de origen o de diversifica-
cién; son especies que nunca fueron seleccionadas o cultivadas. Poseen genes
particulares adaptados a las condiciones ambientales y de resistencia a insectos
y enfermedades propios de la regién. Hay dos categorias de especies silvestres:
los progenitores de especies domesticadas y las usadas por el hombre en esta-
do silvestre. La diferencia entre silvestre y cultivada, en muchos casos, puede
ser pequena. Cultivar es una poblacién que el hombre siembra o cultiva para su
uso. Las formas no cultivadas pueden ser “malezas” o silvestres. La “maleza”
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prospera junto con las cultivadas en ambientes habitados por el hombre y las
silvestres estan adaptadas a ambientes no modificados por el hombre. La gran
mayoria de malezas han evolucionado de especies silvestres que invaden los
ambientes humanos después de la domesticacion de la planta cultivada.

» Especies cultivadas relacionadas: En algunos casos un grupo de especies
relacionadas se maneja como si fuera un solo cultivo; aunque generalmente hay
un cultivo principal que es el que marca las plantas de manejo y conservacion y
los cultivares de otras especies simplemente se incorporan al germoplasma prin-
cipal. Ejemplo: dentro del género Cucurbita se presentan cinco especies cultiva-
das: C. moschata, C. maxima, C. argyrosperma, C. pepoy C. ficifolia; en Colom-
bia C. moschata es la especie p.incipal, pero los cultivares de las otras especies
se incorporan al germoplasma de C. moschata.

* Pool o acervo genético: El término pool o acervo genético se usa para relacionar
las diferentes categorias de germoplasma y su posibilidad de intercambio de ge-
nes. Existen tres niveles de relacién, que fueron descritos en el capitulo anterior.

5. 4. Conservacion de los recursos fitogenéticos
Los recursos fitogenéticos pueden conservarse in situ o ex situ.

« Conservacion in situ: se refiere a la conservacion de los ecosistemas y los
habitats naturales y el mantenimiento y recuperacion de poblaciones viables de
especies en sus entornos naturales, y en el caso de las especies domesticadas
y cultivadas en los entornos en que se hayan desarrollado sus propiedades es-
pecificas.

Esta modalidad ha sido practicada por nuestras comunidades y agricultores por
muchas generaciones, basicamente con variedades locales y regionales las cua-
les se han utilizado para su subsistencia. Con los siglos, los agricultores y comuni-
dades han adicionado un valor econémico a estos materiales, a través de su selec-
cién y utilizacion. Estas variedades, basadas en la innovacion del agricultor, son,
fueron y seran la base para el desarrollo de futuras variedades comerciales.

Las actividades de conservacion in situ, promovidas por los Estados, estan re-
presentadas en las areas de manejo especial y las reservas forestales; protegidas
por Ley con diferentes categorias de conservacion, en razon al papel estratégico
que desempenan como reservas de biodiversidad.

El Plan de Accién Mundial, promovido por la Organizacion de las Naciones Uni-
das para la Agricultura y la Alimentacién, incluye cuatro actividades para la ordena-
cion y el mejoramiento de los recursos fitogenéticos in situ:
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» Estudio e inventario para evaluar la diversidad.
* Apoyo a la ordenacion y mejoramiento en fincas.

* Asistencia a los agricultores en casos de catastrofe, para restablecer los siste-
mas agricolas.

* Promocion de la conservacion in situ de las especies silvestres afines de las
cultivadas vy las plantas silvestres para la produccion de alimentos.

» Conservacion ex situ: El principal método de conservacion de los recursos
fitogenéticos ha sido el uso de los bancos de germoplasma ex situ (almacena-
miento de semillas a bajas temperaturas y humedad). En los anos setenta se
emprendieron colecciones masivas ante la amgérgaza de la erosion genetica, y en
la actualidad hay cerca de seis millones de muestras almacenadas en todo el
mundo en bancos de germoplasma. Los cereales tales como el trigo, arroz y
maiz estan bien representados, aunque existen algunas lagunas determinadas.
Otros cultivos basicos, como la yuca y la batata estan bastante menos represen-
tados. Muchos cultivos tropicales no pueden ser almacenados como semillas y
deben ser mantenidos como colecciones vivas en bancos de germoplasma de
campo o mediante el mantenimiento in vitro.

Aunque actualmente hay mas de 1000 bancos de germoplasma, sélo treinta pai-
ses pueden proporcionar almacenamiento a largo plazo, pues existen pocas provi-
siones para el ordenamiento sostenible a largo plazo en los bancos de germoplasma
existentes. El resultado es que muchas colecciones se hallan deterioradas y mas de
un millon de muestras precisan ser regeneradas. Los niveles de duplicacién para el
resguardo parecen ser bajos, si bien se carece de datos precisos debido a la falta de
informacion y documentacion en muchos de los bancos de germoplasma.

En el Cuadro 4 se presentan las seis mayores colecciones de germoplasma ex
situ de algunos paises, centros internacionales y bancos de germoplasma regiona-
les. Se observa que aproximadamente el 70% de toda la semilla colectada, en su
gran mayoria en los paises subdesarrollados, esta almacenada en los centros inter-
nacionales o en instituciones o laboratorios de paises desarrollados. Norteamérica y
Europa han extraido, clasificado, analizado y utilizado industrialmente estos recur-
sos y el conocimiento asociado. La materia prima para la produccion de nuevos
cultivares, para la agricultura del futuro, esta en manos de los paises desarrollados.

Colombia conserva bajo la modalidad ex situ alrededor de 26.000 accesiones,
que corresponden a 352 especies de importancia agricola, forestal y ornamental
(Cuadro 5). Del total de accesiones vegetales que posee el pais, mantenidas en
condiciones ex situ, el 70% se manejan en la Corporacion Colombiana de Investi-
gacion Agropecuaria (CORPOICA) (Cuadro 6).
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Cuadro 5. Entidades nacionales que manejan bancos de germoplasma en

condiciones ex situ. 1997.

No.
Entidad Razén Grupo No. Colecciones
Social de Especies Especies INT. NAT.
Carton de Colombia Privada Forestales 12 790 .
CENICAFE Privada Café 18 2.900 -
CENICANA Privada Cana de Azucar 6 1.049 244
COLTABACO Privada Tabaco 4 135 85
CONIF Privada Maderables 28 39 45
CcvC Publica Forestales 45 99 -
ICA-CORPOICA Mixta Agricolas 73 8.108 9.912
SINCHI Publica Amazonicas +10 3 199
UNIPALMA Privada Palma africana 2 319 -
U. DE ANTIOQUIA Publica Ornamentales 92 = 92
U. DE CALDAS Publica Frutales 5 - 101
U.NACIONAL BOGOTA Publica Papa
Papa criolla
Otros tubérculos
Cultivos andinos 32 55 208
U. NACIONAL MEDELLIN  Publica Frutales tropicales 10 - 250
U NACIONAL PALMIRA Publica Hortalizas 5 200 1.000
U.PTC. Publica Frutales
Foreslales
Ornamentales 10 3 7
TOTAL 352 13.701 12.150

1/ INT: Introducciones NAT: Nativas o criollas
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Cuadro 6. Bancos de germoplasma manejados por CORPOICA

Cultivo No. de muestras Cultivo No. de muestras
Trigo 622 Batata 186
Arroz 486 Name 82
Maiz 5.379 Ulluco 12
Sorgo 1.305 Quinua 28
Frijol 1.170 Arracacha 10
Soya 1.418 Achira 10
Algodon 1.037 Capsicum 206
Papa 453 Cucurbita 312
Papa criolla 2.133 Tomate 1.890
Yuca 21 Frutales (varios) 1.000

El 62% del total de colecciones ex situ se conservan en la modalidad de banco de
semillas (semilla ortodoxa). Una menor proporcién, 36%, se encuentra en condicio-
nes de bancos de campo (especies de reproduccion vegetativa o que presentan
semilla recalcitrante) y apenas el 1.5% del germoplasma conservado en condiciones
in vitro obedece a duplicados de las colecciones que se mantienen en campo.

El Plan de Accion Mundial (PAM) incluye cuatro actividades para mejorar la con-
servacion ex situ de los recursos fitogenéticos:

* Mantenimiento de las colecciones ex situ existentes.
* Regeneracion de las muestras ex situ amenazadas.
* Apoyo a la recoleccion planificada y selectiva.

* Ampliacion de las actividades de conservacion ex situ.

5. 5. Caracterizacion y evaluacion de los recursos fitogenéticos

La evaluacion se refiere a medir caracteristicas genéticas de tipo cuantitativo
que son afectadas por el medio ambiente, como son los factores de rendimiento y
adaptacion. La caracterizacion permite medir variables de tipo cualitativo, no afec-
tadas por el medio ambiente.
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Los recursos fitogenéeticos en Colombia han sido caracterizados y evaluados
parcialmente. El mayor énfasis se ha puesto en la caracterizaciéon morfoagronomi-
ca, con un trabajo escaso en las areas de caracterizacion fisiologica, citogénetica,
bioguimica y molecular. Aproximadamente el 40% de las colecciones nacionales
presentan algun grado de caracterizacion morfoagronomica, estando resaltado prin-
cipalmente el aspecto de evaluacion. En lo referente a la caracterizacion bioquimi-
ca y molecular se reporta que apenas el 1.2% de las colecciones (cafna, musaceaes
y passifloras), han sido evaluadas con estos parametros.

Las actividades de caracterizacion y evaluaciéon ayudan a mejorar las estrate-
gias de coleccion y conservacion de germoplasma porque permiten detectar las
necesidades de variabilidad y conservacion mas eficientes, promover su uso y di-
senar estrategias de mejoramiento de las distintas especies.

5. 6. Documentacion de colecciones

Documentar el germoplasma implica colocar a disposicion de un usuario un con-
junto de datos e informacion que identifica o acredita alguna condicion o circuns-
tancia del material genético que es sujeto de estudio, durante cualquiera de las
fases de trabajo: coleccion, conservacion, caracterizacion y evaluacion, distribu-
cion y uso.

La actividad de documentacion incluye también todas las gestiones de recopila-
cion, procesamiento, actualizacion, monitoreo, consulta y emision de informes re-
lacionados con la dinamica de los recursos geneticos.

Los datos que se deben incluir en estos registros son los siguientes: datos de
pasaporte (incluye datos de entrada o procedencia y/o sobre la coleccion), datos
de caracterizacion y evaluacion y descriptores de gestion (incluye datos sobre
monitoreo de! germoplasma, regeneracion y distribucion).

En Colombia se cuenta con un numero reducido de bases de datos y se tienen
pocos catalogos publicados. En promedio, el 80% de las colecciones poseen datos
de pasaporte. Los bancos nacionales no forman parte de redes nacionales o su-
bregionales de bancos de germoplasma, por lo tanto no hay intercambio de datos
al interior del pais.

5. 7. Utilizacion de los recursos fitogenéticos

Los recursos fitogeneticos son conservados para ser utilizados en beneficio del
hombre. Actualmente estos recursos estan subutilizados debido a la falta de infor-
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macién sobre el valor y uso del material y a la carencia de comunicacion entre los
bancos de germoplasma, los fitomejoradores y los demas usuarios. Esto limita el
aprovechamiento de los beneficios sociales y econémicos a largo plazo.

En general, las entidades estatales y privadas utilizan muy poco las colecciones
que se encuentran conservadas en los bancos de germoplasma ex situ en sus
programas de mejoramiento genético. Esto se debe al hecho de que muchas acce-
siones aun no se han caracterizado, a la falta de informacion sobre los materiales
existentes, a la dificultad de acceso a las colecciones, entre otras. Para el caso de
Colombia, las colecciones correspondientes a 352 especies han sido evaluadas en
un 40%, que resulta ser un dato avanzado frente a la situacion reportada por otros
paises de la region americana. En el pais, el objetivo de los programas de fitome-
joramiento ha sido preponderantemente incrementar la produccion mediante in-
crementos en rendimiento, no obstante los programas mas recientes incluyen re-
sistencia a condiciones de estrés bioticas y abicticas.

5. 8. Erosion de los recursos fitogenéticos

El pais y el mundo viven un proceso acelerado de transformacion de sus habi-
tats y ecosistemas naturales a causa de factores tales como la colonizacion y am-
pliacion de la frontera agricola, establecimiento de cultivos ilicitos, construccion de
obras de desarrollo vial e infraestructura, actividad minera, adecuacion de zonas
cenagosas para el pastoreo, consumo de lefa, incendios de ecosistemas natura-
les, produccion maderera, introduccion de especies foraneas e invasoras, la so-
brexplotacion de especies silvestres, la contaminacion y sobre todo la generaliza-
cion de la agricultura comercial moderna. Esta transformacion conduce a la reduc-
cion de habitats naturales o a su fragmentacion y por lo tanto a la perdida de varia-
bilidad biologica que se conoce como erosion geneética.

Existen datos que demuestran la gravedad del problema. En el mundo, cada
ano, se deterioran 17 millones de hectareas; 100 especies biologicas se extinguen
definitivamente; en una semana se pierden mas especies de las que se perdieron
en los tres siglos pasados. Si esta tendencia se mantiene, 60.000 de los 250.000
especies vegetales reportadas podrian desaparecer en las proximas tres décadas.
En Colombia, cada ano se deterioran 600.000 hectareas, debido a la colonizacion
y expansion de la frontera agricola (73.3%), produccion maderera (11.%), consu-
mo de lefa (11.9%), incendios forestales (2.0%) y cultivos ilicitos (2.0%).

La introduccién de variedades mejoradas modernas, uniformes y mucho mas
productivas ha jugado un papel importante en el abastecimiento de alimento al
mundo; sin embargo, ha conducido a una pérdida de numerosas variedad.s loca-
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les heterogéneas, en muchos paises del mundo, atentando contra el mecanismo
de seguridad mas importante que tiene la naturaleza: la diversidad. Con la pérdida
de una especie o de una variedad local se elimina de forma irreversible la diversi-
dad genetica en ella contenida, que naturalmente incluye genes de adaptacion a la
zona en la que evoluciono.

El mundo depende de muy pocas especies vegetales para la produccion de
alimentos (menos del 1% de las 250.000 especies reportadas). Esta reduccion de
la diversidad no solo se limita al nimero de especies sino también al nimero de
variedades agricolas sembradas dentro de cada especie, indicando la vulnerabili-
dad genética de los principales cultivos agricolas. Por ejemplo: en Estados Unidos,
el 15% del mani sembrado procede de solo nueve variedades, el 96% de los gui-
santes procede de solo dos variedades. En Colombia, de las 2.000 hectareas sem-
bradas de papa en 1996, solamente el 15% correspondia a variedades locales; de
las 23 razas nacionales de maiz reportadas, practicamente ninguna es cultivada,
han sido reemplazadas por variedades o hibridos modernos.
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6. Sistemas de reproduccion
de las plantas

De acuerdo con el sistema de reproduccién, las plantas pueden dividirse en
plantas de reproduccion asexual o clonal y plantas de reproduccion sexual.

6. 1. Reproduccion asexual

La reproduccion asexual se efectia por medio de partes de la planta diferentes a
la semilla: tallos (estacas, tubérculos, bulbos, rizomas, estolones), hojas, hijue-los,
yemas, injertos, meristemos, callos, células somaticas, protoplastos o embrio-nes
asexuales producidos por apoximis.

La reproduccion por este sistema conduce, en general, a la perpetuacion de
genotipos superiores con gran ventaja en el mejoramiento de plantas puesto que
puede obtenerse un numero indefinidamente grande de individuos genéticamente
identicos, independientemente del grado de heterocigosis de la planta “madre”. Por
lo tanto, el mejorador puede aprovechar los individuos sobresalientes que aparez-
can en cualquier momento de su programa y perpetuarlos usando la reproduccion
asexual. Por lo anterior, el mejoramiento de estas plantas es en algunos aspectos
menos complicado que el de otras especies.

De otro lado, si una variedad tiene un buen ideo-tipo pero, por ejemplo, se llega
a presentar una enfermedad que no existia en la localidad, o bien, se forma una
nueva raza fisiologica de una enfermedad ya existente, al estar constituida esta
variedad por un solo genotipo y éste resultare susceptible a la enfermedad o tara
fisiolégica, obviamente los resultados no serian satisfactorios, segun sea el efecto
de esa epifilia. Como ejemplo se puede citar el desastre causado en 1830-1840 por
el hongo Phythopthora infestans en los cultivos de papa en Europa y el causado
por el insecto Phylloxera vitifoliae en los cultivos de uva en Francia, en 1860.

Apomixis: Formacion de un embrion asexual o “seudo semilla” sin que ocurra la
singamia. El embrion se desarrolla a partir de células haploides del saco embriona-
rio o de células somaticas de la nucela sin que ocurra fertilizacion. Se presentan
tres modalidades importantes de apomixis: partenogénesis, apogamia y aposporia.
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Partenogénesis: Formacion del embrién a partir de la célula huevo u oosfera
del saco embrionario, sin que ocurra la fecundacion. Si la oosfera es haploide, el
embrion y la planta que se desarrollaran seran haploides. Si la célula huevo u oosfera
es diploide, el embrién y la planta seran diploides.

Apogamia: Formacion del embrion a partir de células del saco embrionario dife-
rente a la oosfera. Generalmente es diploide porque se desarrolla a partir de la
fusion de dos esporas o nucleos haploides del saco embrionario.

Aposporia: Formacion del embrion a partir de células somaticas, sin interven-
cion de las esporas. El embrion se forma a partir de células somaticas diploides,
generalmente de la nucela.

En todes los casos de apomixis, la polinizacion tiene lugar para la iniciacion y
formacion del endospermo, pero no hay fecundacion. La apomixis tiene importan-
cia en el mejoramiento porque la descendencia es semejante a la planta progenito-
ra, los caracteres son de herencia materna. En algunas especies, como en el na-
ranjo, algunas plantas producen semilla por apomixis y por fecundacion, dando
lugar a variacion; en otras especies, se produce semilla unicamente por apomixis.

Especies forrajeras importantes como aquellas pertenecientes a los géneros
Brachiaria y Panicum son apomicticas.

6. 2. Reproduccion sexual

La reproduccion sexual es aquella que se efectua por medio de semilla resultan-
te de la union de dos gametos de diferente sexo, uno masculino llamado polen y
otro femenino llamado 6vulo.

La semilia sexual puede ser el resultado de procesos de autofecundacion o de
polinizacion cruzada natural. Segun la cantidad de autofecundacion o de cruza-
miento natural, las plantas pueden ser clasificadas en las siguientes categorias:

* Normalmente autogamas: Tienen menos del 5% de polinizacion cruzada
(PCN). Ejemplo: tomate, lechuga, arroz, frijol, soya, mani, papa, cebada, trigo,
arveja. Las condiciones ambientales (insectos, vientos, temperatura, densidad
de poblacion) pueden modificar la cantidad de polinizacién cruzada natural. La
autogamia se ve favorecida por la cleistogamia. Dentro de las plantas normal-
mente autogamas es necesario determinar la cantilad de cruzamiento natural
para tener una base sobre el mantenimiento de la pureza (homogeneidad y
homocigosis) durante el periodo de aumento, certificacion y comercializacion
de un material mejorado y también sobre el grado de contaminacién de las
progenies.
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Para determinar la caniidad de cruzamiento natural, preferentemente, se usa un
“caracter marcador’ que es un caracter cualitativo que depende de un solo par de
genes, en lo posible con dominancia completa para facilitar el proceso de cuantifi-
cacion.

A manera de ejemplo tomese el caso de la flor roja con genotipo RR o Rr y fior
blanca con genotipo rr. Se deben usar variedades progenitoras que sean homoci-
gotas para el caracter dominante y para el caracter recesivo. Generalmente se
recomienda sembrar un surco con semillas de una variedad de flor roja ensequida
de un surco de otra variedad de flor blanca y asi sucesivamente, o tambien sem-
brar un surco iniciado con semilla de una variedad de flor roja y enseguida a lo
largo del mismo surco, sembrar una semilla de la otra variedad de flor blanca,
dejando la distancia normal entre plantas y asi sucesivamente hasta terminar la
siembra; en el siguiente surco sembrar una semilla de la variedad de flor blanca y
luego una semilla de la variedad de flor roja, se repite este procedimiento, lo que
dara como resultado que una planta de una variedad, supongamos de flor blanca,
estara rodeada por cuatro plantas de flor roja, aumentando asi las probabilidades
de cruzamiento natural.

Al momento de la maduracion se cosecharan solo las correspondientes al carac-
ter recesivo (flor blanca), para que, en caso de existir cruzamiento, éste sea rr
(hembra) por RR (macho) y cuyo resultado sera Rr; o bien, si no hubo cruzamiento,
la autofecundacion dara rr (hembra) x rr (macho) cuyo resultado sera rr flor blanca.
Después de cosechar las semillas de las plantas madres homocigotas recesivas,
algunas semillas seran producto de cruzamiento natural y otras se formaran por
autofecundacion; por lo tanto al sembrar esas semillas en el siguiente ciclo agrico-
la, simplemente se cuenta el total de plantas con flores blancas y las de flores
rojas. Con los datos se calcula el porcentaje de cruzamiento natural. Supongamos
que se encontraron 870 blancas y 22 rojas, para un total de 892; por lo tanto, el
cruzamiento natural, en este ejemplo, es 2.47%.

* Prevalentemente autogamas: Tienen entre 5-20% de cruzamiento natural; ejem-
plo: algodon, aji, pimentdn, berenjena, cafe.

* Prevalentemente alogamas: Tienen entre 20-70% de cruzamiento nalural; ejem-
plo: sorgo.

* Normalmente alogamas: Tienen de 70 a 80% 0 hasta 100% de cruzamiento na-
tural; ejemplo: cebolla, zapallo, melén, zanahoria, repollo, girasol, cacao, yuca,
maiz.

Es necesario insistir que no es posible delimitar en grupos a las plantas, de
acuerdo con su porcentaje de cruzamiento natural, porque segun sea el valor de
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este, las poblaciones de plantas podran derivar entre un bajo o un alto porcentaje
de homocigosis o de heterocigosis.

6.3 Consecuencias genéticas de los sistemas reproductivos

El modo de reproduccion de la especie determina la constitucion genética de las
plantas individuales y la estructura genética de las poblaciones.

« Constitucion genética de las plantas: Los individuos de una poblacién autégama
son homocigotos para la mayoria de los genes; los individuos de una poblacion
alogama son heterocigotos para la mayoria de los genes que controlan los dife-
rentes caracteres.

* Estructura genética de las poblaciones
Reproduccion asexual
Poblacion: usualmente homogénea

Planta: altamente heterocigota

* Reproduccion sexual
Normalmente autogama:
Poblacion: normalmene autégama

Planta: normalmente homocigota

* Prevalentemente autdogama:
Poblacion: relativamente homogénea

Planta: relativamente homocigota

= Normalmente alégama:
Poblacion: normalmente heterogénea

Planta: normalmente heterocigota

+ Determina, en gran parte, la metodologia de mejoramiento a seguir. En las plan-
tas autogamas se presenta la endogamia (autofecundacion) y en las alégamas
la polinizacion cruzada natural que determina la estructura genética de las po-
blaciones y la constitucion genética de la planta individual.
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Cuadro 7. Diferencias principales entre especies autogamas y alogamas.

Autogamas

Alégamas

1. No se presenta la recombinacion
geneética. No intercambian sus
genes con otras plantas.

2. El fitomejorador centra su interés
en seleccionar y evaluar genotipos
(el genotipo es permanente).

3. Mayor interés por la frecuencia

de genotipos en la poblacion.

4. Una planta o genotipo puede
dar origen a una variedad.

5. No pierden vigor por autofecundacion.

6. El mejoramiento avanza rapido pero
puede parar rapido.

7. Se debe aumentar variacion genética

por hibridacion artificial, mutacion, etc.

8. Las pruebas de progenie son faciles
y bien definidas.

. Maxima recombinacion genética,

gran variabilidad genética.

. Poco interes por seleccionar y

evaluar los individuos (el genolipo
es pasajero).

. Mayor interes por la frecuencia de

gametos en la poblacion.

. Una variedad es formada por el

conjunta y recombinacion de muchas
plantas o genotipos.

. Generalmente pierden vigor por

autofecundacion

. Las ganancias son lentas pero continuas

La recombinacion genélica garantiza el

progreso en el mejoramiento.

La variacion genética se origina en

forma natural por recombinacion

. Las pruebas de progenie son mas

dificiles y muy variables.

6. 4. Fenomenos que favorecen la polinizacion cruzada natural

Dioecia. Fenomeno por el cual las flores estaminadas y pistiladas estan situa-
das en plantas diferentes. Existe la diferenciacion sexual. Son normalmente aloga-
mas, y de constitucion genética heterocigota. Entre estas especies se encuentran
el lipulo, esparrago, papayo, jojoba, marihuana, espinaca, alamo. Los fitomejora-
dores permanentemente seleccionan, dentro de estas especies, plantas con flores
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perfectas con el fin de incrementar la produccion por autofertilidad. Actualmente,
casi todas las variedades mejoradas, dentro de especies dioicas, son autofértiles.

Monoecia. Separacion de las flores estaminadas de las pistiladas dentro de una
misma planta; ejemplo: maiz, girasol, centeno, cocotero, palma africana, higuerilla,
sandia, melon, pepino, zapallo. Son plantas de libre polinizacion y de constitucion
genética heterocigota.

Las cucurbitaceas, casi siempre monoicas, pueden presentar los siguientes
tipos de plantas: ginoicas, que solo producen flores femeninas; androicas, solo
producen flores masculinas; androginas, producen flores perfectas; andromonoi-
cas, producen flores masculinas y androginas. También se pueden presentar plan-
tas poligamas que producen flores androginas y unisexuales (masculinas y fe-
meninas).

Protandria. Los estambres maduran antes que el pistilo; no hay coincidencia
para la fecundacion; ejemplos: cebolla, girasol, maiz.

Protogina. Los pistilos maduran antes que los estambres; ejemplos: aguacate
y nogal.

Heterostilia. Los estambres y los pistilos presentan diferentes tamanos o longi-
tudes.

Pelicula protectora sobre la superficie del estigma. Los insectos deben per-
forar la pelicula protectora para facilitar la polinizacion.

Forma de la flor y disposicion del estigma y las anteras. Por ejemplo: en
alfalfa es necesario que se presente el mecanismo de “tripping” (aper-
tura mecanica de la flor por insectos) con el fin de que pueda ser
polinizada por éstos.

Androesterilidad. Los gametos masculinos no son funcionales debido al efecto
de genes mutantes.

Autoincompatibilidad. Imposibilidad fisiolégica de producir semilla por autofe-
cundacion, aunque poseen gametos masculinos y femeninos viables.

6. 5. Metodologias para determinar el sistema reproductivo

El sistema reproductivo y la cantidad de cruzamiento natural, para la mayoria de
las especies agricolas es conocido, aunque existen variaciones en la taxa de cru-
zamiento natural debido a las variaciones ambientales, principalmente. Para el éxito
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de un programa de mejoramiento es recomendable determinar la cantidad de cru-
zamiento natural, dentro de la especie de interés y para la region donde se desa-
rrolla el programa. Para saber si una especie es autégama o alogama se pueden
utilizar las siguientes metodologias:

* Examen de la estructura floral: Plantas dioicas obligatoriamente seran aloga-
mas. Fenomenos como monoecia, dicogamia, androesterilidad, autoincompati-
bilidad o presencia de flores vistosas con olores fuertes favorecen la alogamia.
La cleistogamia evidencia la presencia de autogamia. El hermafroditismo no es
un indicio seguro de autogamia.

* Aislamiento de plantas individuales: Si la planta no produce semilla en condicio-
nes de aislamiento, ojala aislamiento en espacio, es un indicio fuerte de que la
especie es alégama. Si produce semilla en aislamiento no significa necesaria-
mente que la planta es autbgama porque muchas especies alégamas, como el
maiz y el zapallo, por ejemplo, son autofertiles.

« FEfecto de la endogamia: Si se presenta pérdida de vigor o depresion por endo-
gamia, la especie es alogama, con excepcion de algunas Cucurbitaceas. Si no
se presenta depresion, la especie probablemente es autogama.
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7. 1. Androesterilidad genética

Genes nucleares son responsables de este tipo de esterilidad. Se han encontrado
ejemplos de androesterilidad controlados por un solo gen, en muchas especies cul-
tivadas. Generalmente un gen recesivo es el responsable de la androesterilidad.

La androesterilidad genética, suele producirse, por mutacion

Ms Ms ——i ms ms

Fertil Estéril

Una vez detectada la planta androestéril, se la cruza inmediatamente con una
planta fertil. que puede ser heterocigota (Ms ms) u homocigota (Ms Ms) de la mis-
ma variedad, con el fin de conservar el gen recesivo de la androesterilidad.

2 d

__.__’
ms ms X Ms ms Ms ms - ms ms
Esteril Fertil Fertil Estéeril
ms ms X Ms Ms = Ms ms
Esteril Fértil Fértil

La semilla heterocigota Ms ms constituye el material de reserva del gen ‘ms” y |
se lo guarda en los bancos de germoplasma. Este tipo de androesterilidad no es
usado en la produccion comercial de semilla hibrida, debido a la dificultad de man-
tener el gen “ms” en forma homocigota.

7. 2. Androesterilidad citoplasmatica

Depende de factores citoplasmaticos. Existen plantas con un tipo especial de !
citoplasma que es androestéril, pero pueden producir semilla cuando estan pre-
sentes las plantas polinizadoras adecuadas. En este tipo de esterilidad masculina,
no intervienen factores genéticos nucleares, salvo cuando entran a modificar el
citoplasma para restaurar |a fertilidad. Generalmente se produce por mutacion, asi:
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Mutacion

QO — 1

Fertil Esteril

Una vez detectada la androesterilidad citoplasmatica se debe cruzar con una
planta fértil de la misma variedad, con el fin de aumentarla y almacenarla en los
bancos de germoplasma para su posterior utilizacion.

Q o}

O = Q) — 1O

Esteril Fertil Esteril

La progenie sera androestéril, puesto que su citoplasma se deriva casi por com-
pleto del gameto femenino.

Cuando el mejorador desea incorporar la androesterilidad citoplasmatica a un
material de su predileccion, simplemente utiliza el retrocruzamiento:

A

Estéril Fértil (Padre recurrente)

O

50% del padre
recurrente

& X

O

Q

Estéril

S X QN

Esteril

75% del padre
recurrente

Q)

87.5% del padre
recurrente

Y asi sucesivamente, hasta lograr
recuperar el 99% del padre recurrente

Q

Estéril
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La androesterilidad citoplasmatica es muy util en ciertas plantas ornamentales,
debido a que toda la descendencia de las plantas androestériles es también an-
droestéril, cualquiera que sea el polen utilizado y por lo tanto no daran semillas.

Estas plantas sin semillas tienden a mantener la flor durante mas tiempo que las
plantas semilladas y las flores permanecen frescas mas dias.

También es util este tipo de androesterilidad para la produccion de hibridos sen-
cillos en algunas plantas cultivadas, en las que se utiliza alguna parte vegetativa de

la planta como producto comercial.

7. 3. Androesterilidad genético-citoplasmatica
Es debida a la interaccion entre un gen recesivo (ms) y un factor citoplasmatico
(s). Generalmente se produce asi:

L — [,

Fértil Esteril Fértil

Este tipo de androesterilidad difiere del tipo citoplasmatico en que la descenden-
cia de las plantas androesteriles no es necesariamente androesteril sino que pue-
de ser fertil, cuando se utilizan ciertas plantas como polinizadoras.

Se ha comprobado gue los polinizadores que producen hibridos fértiles, llevan
genes (Ms Ms) que pueden restaurar la aptitud de producir polen en plantas con
citoplasma esteéril.

? d

X
&) e,
Estéril Fértil
' -
s,
F, Fért
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Existen los siguientes casos de androesterilidad genético-citoplasmatica:

Citoplasma Nucleo
N Ms-Ms
N Ms-ms
N ms-ms
S Ms-Ms
S Ms-ms
S ms-ms (Androesteril)

Para que las plantas sean androestériles debe existir la interaccion entre el fac-
tor genético (ms ms) y el factor citoplasmatico (S).

Cuando las plantas androestériles son cruzadas con plantas fértiles se obtienen
los siguientes resultados:

Androesteril Fertil F1

S-ms ms X N-Ms MS —pm S-Ms Ms (100% fertil)

S-ms ms X N-Ms ms —p» S-Ms ms + S-ms ms (50% feril+h0% estéril)
S-ms ms X N -ms ms —pw S-ms ms (100% esteril)

S-ms ms X S-Ms Ms —g» S-Msms (100% fertil)

S-ms ms X S-Ms ms —p» S-Ms ms + S-ms ms (50% fertil y 50% esleril)

Cuando el fitomejorador desea incorporar la androesterilidad genetico citoplas-
matica a un material de su predileccion, utiliza el retrocruzamiento:
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¢ d

S-ms ms X N-ms ms (Fertil, padre recurrente)

50% del padre S-msms X N-ms ms
recurrente
75% del padre S-msms X N ms ms
recurrente

Hasta lograr recuperar el
99% del padre recurrente

Para ilustrar el procedimiento en la produccion de hibridos comerciales, utilizan-
do el fenomeno de la androesterilidad, se presenta un ejemplo en cebolla de bulbo
(Allium cepa L.).

7. 4. Produccion de hibridos de cebolla de bulbo usando
androesterilidad.

Para la produccion de semillas hibridas de cebolla, usando la androesterilidad,
se necesitan tres lineas: A, By R.

Linea A: Linea androesteril: S-ms ms

Linea B: Linea mantenedora de la linea ‘A. Genéticamente es semejante a la
linea A, excepto que produce polen (N-ms ms)

Linea R: Linea genéticamente diferente a la linea A y usada para hacer el cru-
zamiento con la linea A, para la produccion de semilla hibrida. Se
denomina linea restauradora (N-Ms Ms-0 N -ms ms).

*» Produccion de la linea mantenedora (Linea B)

Una linea androestéril conocida (ejemplo: Red ltalian linea 13- 73) se cruza con
la variedad de interés (ejemplo: Red Creole)
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Red Italian X Red Creole
S-ms ms N-ms ms ——— (D
Y
2 S-ms ms N-ms ms
100% estéril Linea B

Si la progenie de este cruzamiento es 100% estéril, entonces la planta probada
de Red Creole seria N-ms ms. Semillas provenientes por autofecundacion a partir
de esa planta probada formaran la linea B (N- ms ms).

* Obtencion de la linea A en la variedad Red Creole

Utilizando la progenie F1 del cruzamiento anterior se procede por retrocruza-
miento, a producir la linea A que sera igual a la linea B, excepto que sera androes-
téril (isolinea).

Red ltalian Red Creole

S-ms ms X N-ms ms
50% Red ltalian

X N-ms ms

>S-ms ms
50% Red Creole
25% Red ltalian
>S-ms ms

75% Red Creole

X N-ms ms

12.5% Red Italian
i S-ms ms X N-ms ms

87.5% Red Creole

LINEA A

NN
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» Mantenimiento de la linea A:

LINEA A LINEA B
Red Creole X Red Creole
(S-ms ms) (N-ms ms)
Red Creole X Red Creole
(S-ms ms) / (N-ms ms)

etc.

* Produccion de la semilla hibrida:

Generalmente se utiliza la proporcion de un surco de la linea masculina (linea
R: N-ms ms) y cuatro surcos de la linea femenina (linea macho estéril A: S-ms ms).
En la Figura 10 se presenta un esquema para la produccion de semilla hibrida F1,
usando machoesterilidad. El genotipo del polinizador, preferiblemente, debe ser
N-ms ms, con el fin de evitar la posibilidad de obtener semilla F2.

A WA WA W YA

J ‘—Y_‘
Linea A: S-ms ms Linea R: N-ms ms
(Macho esteril) (Polinizador)

Figura 10.Esquema de la produccion de semilla hibrida de cebolla de bulbo, usando
macho esterilidad.
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Las plantas androestériles pueden identificarse fenotipicamente de dos
maneras:

* Examen en campo: las plantas androestériles poseen las anteras mas peque-
fas y arrugadas.

* Examen microscopico: cuando el polen es tratado con acetocarmin y observado
bajo el microscopio se pueden tener dos posibilidades: si el polen es fertil se
colorea y se muestra lleno, y si es estéril no colorea y se aprecia vacio,

La aplicacion de la androesterilidad en la produccion comercial no es tan sencilla
porque:

* Existen genes modificadores que pueden influir en la precision del mecanismo
de la androesterilidad.

* El gameto masculino puede participar en la formacion del cigoto con una peque-
na porcion del citoplasma, lo que puede ocasionar una falla en la esterilidad.

* El ambiente, especialmente la temperatura alta, puede afectar la expresion de la
androesterilidad.
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8. Incompatibilidad

Incompatibilidad es la incapacidad de las plantas, con polen y 6vulos viables, de
producir semillas debido a algun impedimento fisiologico que evita la fertilizacion.

La incompatibilidad puede operar en cualquier estado entre la polinizacion y la
fecundacion. En repollo, rabano y centeno, el polen generalmente no germina y si
germina el tubo polinico no puede penetrar a través del estigma. En otras espe-
cies, el polen germina, penetra lentamente pero no alcanza el ovario a tiempo y en
otras el polen germina, penetra a traves del estigma, pero en el momento de ocurrir
la fecundacion los dos gametos se rechazan.

Indudablemente, el fenémeno de incompatibilidad hace que las plantas tengan
una polinizacion cruzada forzada, lo cual evita la consanguinidad de las especies.

Este fenémeno es muy conocido y frecuente en diversas familias tales como
Gramineae, Leguminosae, Brassicaceae, Rosaceae, Compositae, Solanaceae,
Onagraceae, Papaveraceae y Scrophulariaceae. Se estima que la incompatibili-
dad se presenta en mas de 300 especies pertenecientes a 20 familias.

Un tipo especial de incompatibilidad, el cual esta bajo control genetico, es la
autoincompatibilidad que se caracteriza por la imposibilidad fisiologica de producir
semilla por autofecundacion.

Se distinguen dos sistemas de incompatibilidad: heteromaérfico y homomarfico.

La incompatibilidad, en el sistema heteromdrfico, se basa en diferencias morfo-
l6gicas de las flores de diversas plantas. En Primula vulgaris, las anteras y los
estigmas pueden ocupar dos posiciones complementarias en flores diferentes (Fi-
gura 11).

Estas especies de Primula exhiben, también, dimorfismo en relacion con el ta-
mano de los granos de polen y las células estigmaticas. Plantas longistilas tienen
células estigmaticas grandes y granos de polen pequenos, mientras que las plan-
tas brevistilas son portadoras de células estigmaticas pequenas y granos de polen
grandes.
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Este caracter es controlado por un solo locus con dos alelos S y s, los cuales
condicionan dos genotipos Ss (brevistila) y ss (longistila). El genotipo SS es deleté-
reo. Los unicos cruzamientos totaimente compatibles son brevistilas x longistilas
(Ss x ss) o longistilas x brevistilas (ss x Ss). Ambos cruzamientos segregan para
dar una descendencia constituida por igual numero de plantas longistilas y brevis-

tilas.

longistilas (ss)

brevistilas (Ss)

Figura 11. Diagrama de flores brevistilas y iongistilas

Ss X ss ss X Ss
Y \J
1/2Ss + 1/2ss 1/2Ss + 1/2ss
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Los granos de polen que contienen los alelos S 0 s procedentes de una planta
brevistila (Ss) son compatibles sobre estigmas de una planta longistila (ss) y simi-
larmente, el polen s aportado por una planta longistila es compatible sobre una
planta brevistila (Ss), pero ambos tipos de polen S y s resultan débilmente compa-
tibles sobre los estilos Ss y ss cuando proceden, respectivamente, de genotipos Ss
y Ss.

La incompatibilidad, en el sistema homomorfico, no se basa en diferencias mor-
folégicas de las flores, sino en la constitucion genotipica de la planta, especialmen-
te en el genotipo del gametofito o esporofito.

En el sistema homomérfico se distinguen dos tipos de incompatibilidad: gameto-
fitica y esporofitica.

En el sistema gametofitico, la incompatibilidad resulta de la interaccion entre el
polen haploide y el estilo diploide y se manifiesta por la inhibicion total o parcial del
crecimiento del tubo polinico en su propio estilo o en otro estilo portador del misme
alelo. Se encuentra controlada, generalmente, por un solo locus S (locus de incom-
patibilidad) caracterizado porque tiene un gran numero de formas alélicas: S,.S,,
S,.....S, (serie alélica multiple).

Si el grano de polen contiene, por ejemplo el alelo S, éste no crecera normal-
mente en el estilo diploide de una planta portadora del mismo alelo. Asi, si una
planta S, S, es polinizada por su propio polen o por el polen de otra planta S S,
ningun grano de polen alcanzara a los ovulos a tiempo para la fecundacion.

Los alelos de incompatibilidad del estilo no exhiben dominancia ni cualquier otra
forma de interaccion interalélica, existiendo por lo tanto completa independencia
de accion en el estilo diploide.

El sistema gametofitico da lugar a tres tipos de polinizacion

1. Incompatibilidad completa: ocurre entre plantas con igual genotipo de incompa-
tibilidad; aqui se incluye la autopolinizacion. Ejemple:

0 J

S,S, X S;S,

100% incompatible
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O en la polinizacion de un homocigote cualquiera (como padre) con un heteroci-
gote (como madre) que tenga un alelo comdn con el homocigote.

0 ot

S,S X S,S,

| g

100% incompatible
2. La mitad del polen es compatible: cuando las plantas tienen un alelo de incom-

patibilidad comun. Ejemplo:

S,S S,S

172 173

>

S,S S,S

+

3. Todo el polen es compatible: cuando las plantas tienen alelos diferentes.

Ejemplo.

S,S, + S,S, + S, + S8,

En el sistema esporofitico el fendbmeno de incompatibilidad se encuentra detﬂ
minado por el nucleo diploide del esporofito. En otras palabras, los genotipos
polen y del ovulo son determinados por el genotipo del tejido materno.

El sistema esporofitico se parece al gametofitico en que también esta controla
por un solo gen S con alelos muiltiples. Difiere del sistema gametofitico en que
reaccion de incompatibilidad es impartida al polen por la planta a que éste perte
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ce. Ademas, en el sistema esporofitico pueden presentarse alelos con dominancia,
accion individual o competencia en el polen o en el estilo, de acuerdo con las com-
binaciones alélicas implicadas.

En cacao, la incompatibilidad esporofitica esta gobernada por un locus simple S
con cinco alelos multiples, por lo menos, con el siguiente orden de dominancia:

S$,>5,=85,>85,>8, . Ademas se ha comprobado que la reaccion de incompa-
tibilidad no se produce en el estilo, como sucede en otras especies, sino dentro de!
saco embrionario. También existen dos loci simples (A y B) con dominancia com-
pleta que actian como precursores necesarios para que se deé la incompatibilidad.

Algunas reacciones de incompatibilidad, en cruzamientos entre varios genotipos
de cacao son las siguientes:

@ o @ d @ d

s,S, XSS, S8,XS5S, S8 X8,8,

Incompatible Incompatible Compatible

Para explicar la reaccion de incompatibilidad se han sugerido dos mecanismos:
uno de estimulacion complementaria y otro de reaccion inhibidora. Por el primer
mecanismo se supone que los tubos polinicos compatibles crecen mas rapida-mente
debido a que son estimulados por una sustancia en el estilo, que es comple-mentaria
de los productos transportados por el polen. Se supone que los tubos incompati-
bles se desarrollan mas lentamente debido a que faltan las sustancias promotoras
del crecimiento o posiblemente a que las que se presentan en los tubos polinicos
no son complementarias a las existentes en el estilo. Por otra parte, la inhibicion de
los tubos polinicos incompatibles lleva consigo la accion de un inhibidor que Unica-
mente es especifico contra los granos de polen o los tubos po-linicos que tienen los
mismos alelos que se hallan presentes en el estile. La mayor parte de los hechos
observados soportan la tesis de la presencia de una operacion delimitada por un
sistema inhibidor de tal tipo que tiene muchos aspectos en co-mun con la reaccion
que se presenta en los animales de antigeno-anticuerpo.

La semejanza entre los sistemas de incompatibilidad y la reaccion antigeno-an-
ticuerpo ha sido estudiada en Petunia. Los antisueros obtenidos bajo la influen-
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cia del polen procedente de cuatro genotipos de diferente incompatibilidad propor-
cionan la reaccion de las precipitinas con otros extractos de polen, pero la reaccién
fue mas intensa cuando ambos alelos eran homologos a los estratos de polen y al
antisuero. Ademas, el antisuero que habia sido totalmente absorbido por extractos
heterologos dio reaccion unicamente con extractos que tenian alelos S comun con el
antisuero absoluto. Ambas observaciones sugieren que los extractos de polen proce-
dentes de distintos genotipos tienen diferentes propiedades antigenas.

8. 1. Produccion de semilla hibrida usando la autoincompatibilidad

El uso de la autoincompatibilidad en la produccion de semilla hibrida comercial
se limita @ muy pocas familias, principalmente Brassicaceae y Compositaceae.

En las Brassicaceae, (repollo por ejemplo) la autoincompatibilidad esta condi-
cionada por el locus génico S, con alelismo multiple. Es un locus aitamente poli-
morfico: decenas de diferentes formas alélicas ya han sido descritas. Sin embargo,
una planta determinada solamente puede presentar dos alelos como maximo. Ejem-
plo:§, S,.S,S,.5, 5, ....etc.

Una planta autoincompatible practicamente no produce semilla cuando sus flo-
res son autopolinizadas; de aqui la utilidad en la produccion de semillas hibridas.

Surge entonces la pregunta: ;como obtener semillas de una planta autoincom-
patible para poderla usar como linea parental de un hibrido? La respuesta es la
polinizacion de botones florales cerrados (estigma inmaduro) con polen maduro
cosechado de flores abiertas de la misma planta. La sustancia inhibidora (glicopro-
teina) de la germinacion del grano de polen o del crecimiento del tubo polinico,
presente en el pistilo, todavia no ha sido producida. A traves de esta técnica se
pueden producir lineas autofecundadas, homocigotas para los alelos S, como las
de genotipos S| S, , §, S, ,.....efc.

Si en una inflorescencia de repollo se autopolinizan botones florales cerrados y
flores abiertas, se pueden tener hipotéticamente las siguientes situaciones en cuanto
al numero de semillas por silicua:
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Namero de semillas por silicua
Planta Botones Flores Reaccién
de repollo fiorales abiertas
No. autopolinizados autopolinizadas
1 22 18 Compatible
2 20 1 Incompatible
3 21 23 Compatible
4 18 4 Incompatible (débil)
5 18 0 Incompatible (fuerte)

En el caso anterior, solamente las plantas 5 y 2 serian adecuadas para la pro-
duccién de hibridos usando autoincompatibilidad.

Sin embargo, no basta que una planta sea autoincompatible para que pueda ser
usada como progenitor en la produccion de hibridos: es necesario que todas las
plantas de su progenie autofecundada sean no sélo autoincompatibles, sino tam-
biéniﬁcompatibles entre si. Esto solamente es posible si la planta fuese homocigo-
ta para la autoincompatibilidad S, S,,S, S, S, S,, S, S,,.....efc.

En esta condicién reside una de las limitaciones del método, dado que la mayo-
ria de las plantas derivadas de poblaciones de polinizacion abierta son heterocigo-
tas (ejemplo: S, S,) y la obtencién de lineas homocigotas a partir de éstas es un
proceso trabajoso y demorado. En general se gastan dos afnos, como minimo, para
identificar una planta como S; S, 6 S, S,, un ano para la confirmacion y un ano mas
para el incremento de semilla (que se debe hacer manualmente, por polinizaciones
en botén). Ademas se gastan cuatro afios mas para iniciar la etapa piloto de obten-
cién de semillas hibridas.

Una vez obtenida la(s) linea (s) homocigotas autoincompatibles, el hibrido se
produce, sembrando en forma intercalada hileras de la linea autoincompatible con
la linea de un polinizador. Las semillas cosechadas en las hileras correspondientes
a la linea autoincompatible seran las semillas hibridas. Si el polinizador fuese una
poblacién de polinizacién abierta o una linea autocompatible, las semillas que se
cosechen deben descartarse. Si el polinizador fuese otra linea autoincompatibie,
homocigota para otro alelo de la serie S, las semillas cosechadas en esta linea
seran también hibridas reciprocas que pueden mezclarse o no con el primer hibri-
do, a criterio del productor de semillas.
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9. Variacion fenotipica

Variacion es la tendencia que se manifiesta en los individuos a diferenciarse
unos de otros; es decir, es el fenomeno mediante el cual los descendientes de un
par de progenitores difieren no solo entre si, sino en relacion con los progenitores
que les dieron origen. Es la tendencia opuesta a la herencia. La variacion se debe
a varias causas: hibridacion inter e intra especifica, recombinacion de genes, mu-
taciones, poliploidismo y ambiente. Se distinguen dos tipos de variacion:

9.1. Variacion continua

Se expresa por pequenas diferencias entre individuos, de tal manera que al exa-
minar un caracter de una poblacion, éste se puede agrupar entre dos valores extre-
mos, existiendo grados intermedios entre ellos. Se presenta en caracteres cuanti-
tativos controlados por muchos genes con efectos pronunciados del ambiente. Ejem-
plo: rendimiento, precocidad, contenido de proteina, resistencia horizontal

9. 2. Variacion discontinua

Los individuos de una poblacién se agrupan en unas pocas clases, o categorias
fenotipicas de tal manera que un individuo se diferencia visiblemente del resto de
los individuos de la poblacion. Es propia de los caracteres cualitativos controlados
por pocos genes y generalmente insensibles al ambiente. Ejemplo: presencia de
tricomas, color de la flor, color del hipocotilo.

La caracterizacion de la variacion fenotipica es importante para los programas de
fitomejoramiento porque permite conocer las bases hereditarias de los diferentes
caracteres, es decir, cuantificar el componente genético y el no genetico o ambiental.

9. 3. Componentes de la variacion fenotipica y sus relaciones con la
seleccion.

El valor que se observa o mide en un individuo se denomina fenotipo (F) y es el
. resultado de una contribucion del genotipo (G) y de una contribucion ambiental
particular (E) asociada con el sitio donde €l se desarrolla:
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F=G+E

El valor G de un genotipo, en relacion con un caracter dado, se define como la
media aritmética de un gran numero de medidas fenotipicas hechas todas en indi-
viduos que poseen el referido genotipo.

plantas del mismo genotipo

Medidas
fenotipicas del

mismo genotipo F, =G +E, F,=G+E, F,=G+E,——®» Fm=G+Em

T LF' (para m suficientemente grande)
m

Los efectos ambientales pueden ser positivos en ambientes que tienden a au-
mentar la medida fenotipica, o negativos en aquellos que provocan una disminu-
cion del valor fenotipico.

Al estimar la media de muchos valores fenotipicos (m muy grande), los efectos
ambientales (E) tienden a anularse, de modo que la media representa mejor el
valor genotipico (G) que una simple observacion fenotipica (F). Esta es una de las
razones para recomendar repeticiones en experimentos de campo.

Es claro que el componente ambiental involucrado en el fenotipo dificulta el re-
conocimiento de genotipos agrondmicamente favorables.

Para el fitomejorador, es importante saber qué proporcién de las diferencias fe-
notipicas entre los individuos de una poblacion es atribuible a diferencias genotipk
cas y cuanto a diferencias ambientales. Este problema generalmente se resuelve
de manera indirecta, a través de la estimacién de los componentes de la variacion
fenotipica. Considere el siguiente ejemplo.
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Un fitomejorador pretende hacer seleccion para mayor produccion de tomate
por planta. Sembro dos lotes adyacentes. En el lote A sembro una variedad gene-
ticamente heterogénea para efectuar seleccion en ella. En el otro B sembro una
linea pura, con el fin de evaluar la influencia del ambiente sobre la produccion. La
heterogeneidad del suelo se asumio relativamente similar en los dos lotes. A la
cosecha obtuvo los siguientes resultados.

Lote A (29 Plantas) Lote B (18 Plantas)
Kilogramos de frutos por planta Kilogramos de frutos por planta

38 6.6 4.7 9.0 52 48 3.9
7.3 6.9 54 43 4.3 41 5.7
9.7 56 58 7.3 6.1 6.0 59
4.2 10.2 8.8 3.6 4.9 55 58
7.4 6.2 39 6.2 38 61 52
8.6 4.3 10.4 9.3 4.0 42 44
3.8 26 4.4 5.9

('Zada semilla provenia de una planta Todas las semillas provenian de una

madre diferente. misma planta madre

Media aritmética: 6.39 kg/planta Media antmética: 4.99 kg/planta

Con estos datos, el fitomejorador no pudo estimar la contribucion del ambiente
(E), en la produccion final de frutos (F) de cada planta. Sin embargo, resclvio con-
siderar genéticamente superiores aquellas plantas que produjeron nueve kilogra-
mos o mas de frutos (seleccion fenotipica). No pudo tener una confianza absoluta
en estas producciones (9,0; 9,7; 10,2; 10,4 y 9,3 kg) como indicadoras de las
calidades genotipicas de las plantas respectivas, pues en el lote B las diterencias
en produccién son atribuibles exclusivamente a variacion ambiental. Por lo tanto, el
mejorador se debio preguntar:

» ¢Cual es el grado de confianza que se tiene al juzgar el valor genotipico de una
planta por su correspondiente valor fenotipico?

* ¢Las semillas cosechadas en plantas fenotipicamente superiores daran proge-
nies genéticamente superiores?

» ;Una nueva variedad formada a partir de la mezcla de estas semillas deberia
producir mas que la variedad original? ;Cuanto?
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9. 4. Estimacion de las varianzas genotipica y ambiental

La eficiencia del proceso de seleccion de genotipos deseables esta ligada a la
cantidad de variabilidad genotipica disponible. Para estimar la varianza genética,
es necesario conocer la variabilidad fenotipica de la poblacion motivo de estudio.

5 . 2 2
o2 = Ef =My _xd

N N
Donde:
M = media
N = numero de observaciones
Cuando se trabaja con muestras:
- 2
52 _ X(Fi-m)
F n-1

Siendo m la media de la muestra y n el nimero de observaciones de la muestra.

La varianza es también la media de las desviaciones cuadraticas fenotipicas. La
desviacion estandar (raiz cuadrada de la varianza) es tambien una medida de va-
riabilidad de la poblacion. Cuanto mayor sea su valor, mas posibilidades habra de
identificar individuos contrastantes.

1 [(5.2-4.99)°+(4.8-4.997)

=0.69(kg/planta)’
B4, (kg/planta)

G (loteB)=

El valor 4.99 kg/planta corresponde a la media en la muestra de 18 plantas del
Iote B. La vananza tambien se puede estimar empleando el siguiente procedi-
miento

1 1 5
:(lote Byj= ———[(5.22 8+ ... +44)—— (52+48+..+44
a: (lote B) (18-1) (522 +48° + ...+ ) T8 (5.2 + + ... )

100




M E JOCRAMIENTODO G E NE T )LD Do P L A N

Como el lote B esta compuesto por un solo genotipo, se concluye que las dife-
rencias fenotipicas corresponden a diferencias ambientales.
2 ~ ol
6, (loteB)=6i+0¢
62=0
~2 -~
o, (loteB)= 6 £ =0.69 (kg/planta)’
Para el lote A se tiene:

ap 1 1 i
o, (!oteA)z28_1[(3.82+6.6"'+ ....... 5.92)-28(3.8+ ........ +5.9)

&. = 4.98(kg/planta)’

w2 i

6, (loteA)> 6_(loteB)

Por la forma como se establecio el ensayo, se puede admitir que la variabilidad
ambiental en el lote A es la misma que la del lote B

A2 ~2 A2

6, (loteA)=06_+6,

~ 2
4.98=6_+0.69

&, =4.29

Se concluye que las diferencias en produccion de frutos entre plantas del lote A
son debidas a diferencias de origen genético, pues 6§ =4,29 es aproximadamente

seis veces mayor que G, = 0,69.
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En este caso, se deduce que valores fenotipicos son buenos indicadores de los
valores genotipicos de las plantas; por lo tanto, el fitomejorador puede tener una
confianza razonable en la produccion de frutos, como criterio para reconocer plan-
tas genotipicamente superiores.

9. 5. Coeficiente de heredabilidad y progreso esperado
en la seleccion.

En el ejemplo anterior el valor O% = 4,29 por si solo no aporta mayor informa-
cion, a menos que se pueda establecer la proporcion de la diferencia fenotipica ai
debida a diferencias genotipicas entre las plantas O . Esta proporcion universal-
mente se denomina heredabilidad (h?), en sentido amplio.

A
En el ejemplo, la h? presente en la poblacion sembrada en el lote A se estimo
como:

= ane - 100 = 86.1%

4.29 +0.29

La heredabilidad tiene una relacion estrecha con la seleccion. La seleccion bus-
ca obtener y aislar grupos de individuos genéticamente mejores que la poblacion
original. Para medir el éxito de la seleccion se deben considerar los siguientes
valores del caracter en estudio:

F, = media del caracter en la poblacion original

paall
I

" media del caracter en los individuos seleccionados de la poblacion
original y que generan la poblacion mejorada

F,, = media del caracter en la poblacion mejorada

Si la seleccion no da resultado F,, = F_ El progreso conseguido con la seleccion
es medido por A, =Fy - F,

En el ejlemplo de tomate, la poblacion original produjo en media:
F_=6.29 Kg /planta (estimativo basado en 28 plantas)
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El fitomejorador no sabe cuanto producira la poblacion mejorada, porque toda-
via no termino la seleccion. El coeficiente de heredabilidad dara un estimativo asi:

A, (esperado ) = (F, - Fo)h? = ds.h?

F. - Fo = ds . (diferencial de la seleccion).

La media (Fs) de las plantas progenitoras de la nueva poblacion es:
Fs = ; (9.0+9.7+10.2+10.4 + 9.3) = 9.72kg /planta

Por tanto: ds = 9.72-6.29 = 3.43 kg/planta

Ag (esperado)= 3.43 (0.861) = 2.95 kg/planta

F . =629 +2095=924 kg/planta

El progreso expresado en porcentaje sera:

Ay 100 = 2 _ 450

Ag (%)= "
E. 6.29

La nueva variedad mejorada de tomate producira 46,9% mas que la variedad
original.

El progreso debido a seleccion, para nuestro ejemplo, se puede ver de la si-
guiente manera:

A ”
F, = 9.72
10 0 F, =924
3]
0 T T
Kg/planta 8= ds=3.43
g plant: Lig =295
7= =
Fo=6.29
6_—————0-————-— ————— — — —
0 T T —3
a.,, F5 ?M
Poblacion Individuos Poblacion
original scleccionados mcjorada
que generan
la poblacién
mejorada

Figura 12. Representacion grafica del diferencial de seleccion (ds) y progreso genético
debido a la seleccion (Ag)
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Otra forma de representar el progreso debido a la seleccion es utilizando la gra-
fica de distribucion normal de una poblacion (Figura 13).

e Poblacion original
/ R,
[ f
\
\
N P
\\
-~ A\
r _
.-’/
T"n I T'a
|
I * ds — :--I
| [PU P

F e
!
¢
,/ Ciclo 1
To | Fs
| ¢
I-.I..‘_. ds % } I
1
Ig'q—m Ag_ - '

Figura 13. Progreso genetico debido a la seleccion, utilizando la grafica de distribucion
normal.
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9.6. Intensidad de seleccion

El exito de la seleccion no solo depende de la heredabilidad sino tambiéen del
diferencial de seleccion (seleccion mas o menos rigurosa); en otras palabras el
fitomejorador debe definir cuantas plantas seran descartadas y cuantas seran man-
tenidas. En el ejemplo del tomate, el fitomejorador mantuvo 5 plantas de un total de
28, 0 sea que selecciono un 17.8%. El fitomejorador pudo haber preferido otro
porcentaje de seleccion (intensidad de seleccion).

I_F—F.._gs_;
G O
ds=1.0;
.2 el
&, =ds.h® = | .6;.h* = |0F.(Z-‘5— = ], 8
& O¢

La intensidad de seleccion i puede ser determinada por medio de las propieda-
des. de la distribucion normal, en funcion de una proporcion de los individuos pre-
viamente seleccionados, facilitando estimar la ganancia por seleccion. Los valores
de i, en funcion de la proporcion de individuos seleccionados p que corresponden
a la proporcion de la poblacion encontrada a la derecha del punto de truncamiento
t. siendo Z la altura de la ordenada en ese punto (Figura 14).

B N,
N\
\
% : ds Z
A \ — T —
y \\ | G; p
\ p
4 s cta—
K t

Figura 14. Poblacion con distribucion normal, presentando el punto de truncamiento (t).
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Con base en lo anterior, i corresponde al numero de desviaciones estandar, por
las cuales el promedio de los individuos seleccionados supera al promedio de |a
poblacion, antes de la seleccion. Consecuentemente, la ganancia por seleccion se
puede predecir para cualquier proporcion de individuos seleccionados.

El valor de i se encuentra en las tablas de Fisher y Yates (1943). A continuacion
se presentan los valores de i mas frecuentes, en funcion de una proporcion de los
individuos previamente seleccionados:

Proporcion de individuos 1 2 5 10 20 30 50
seleccionados (%)

/ 266 242 206 1.76 140 116 0.80

La relacion entre intensidad de seleccion y la proporcion de individuos seleccio-
nados es valida solo cuando se utiliza una muestra grande (mayor de 50). es decir,
cuando se pretende seleccionar entre un gran numero de individuos evaluados
Para la seleccion entre pocos individuos (20 o menos) el valor de | es un poco
inferior y se encuentra en las tablas presentadas por Falconer (1981).

9. 7. Modelo genotipico de medias

Para estimar los aportes debidos a los componentes geneticos @) ambiental
(&j) y de interaccion (ge)ij asociados a la expresion fenotipica de un rasgo, asi
como establecer la importancia o influencia de cada genotipo, ambiente e interac-
cion en dicha expresion, se puede usar el modelo fenotipico de medias.

FI')IJ =u +g|+e|+[g'e ]

]

Donde:

}5 ; = Expresion fenotipica del genotipo i -esimo en el ambiente |- esimo
1 = Media fenotipica general

Q. = Efecto genético promedio del genotipo i-esimo

é! = Efecto ambiental promedio del ambiente j-esimo

(ﬁ)ﬁz Efecto de interaccion genético-ambiental del genotipo

i-esima en el ambiente j-ésimo.
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g, =Giu
3, = Promedio del genotipo i" en todos los ambientes (j)
(é}) = Ej -1
E; = Promedio del ambiente *j" probado en todos los genotipos (i)

El siguiente cuadro resume la informacion experimental obtenida en una evalua-
cion de genotipos y ambientes.

Ambientes

Genotipos E, E. E, E, Gi gi
G, 14 8 6 12 10 +2
G, 6 5 7 6 6 2
G, 12 4 8 12 9 +1
G, 8 11 3 6 7 1
£ 10 7 6 9 =8 xgi=0
€j +2 -1 -2 +1 Yej=0

Las interacciones genotipo ambiente (§&)ij son las siguientes:

Ambientes
Genotipos E, E, E; E, (ge)i.
G, +2 -1 -2 +1 0
G, 2 0 +3 1 0
G: +1 -4 +1 +2 0
G, -1 +5 -2 2 0
(d®).j 0 0 0 0
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La calificacion o importancia de cada genotipo, ambiente o de la interaccion
respectiva se establece segun la naturaleza del caracter y el interes en la seleccion
asi:

Si interesa aumentar la expresion del rasgo, se destacan los efectos de los
genotipos G, (g,=+2) y G, (g,=+1). Ambientes favorables con efectos positivos:
E, (e,=+2)y E, (e,=+1). Las mejores interacciones son:

(GE),, (ge),,=+3 y (GE),, (ge),,=+5

Si el interés del fitomejorador es disminuir la expresion del rasgo (por ejemplo
reducir altura de planta) se destacan los genotipos:G, (9,=-2) y G, (g,=-1). Am-
bientes favorables con efectos negativos se destacan E e=-2)yE (e=-1) yla

interaccion que presenta la mas baja expresion del rasgo es (GE) , (ge), = -4 .
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10. Estimacion
de los componentes
de la varianza genética
por el método
de los retrocruzamientos

W.Johansen en 1909 demostro que la varianza fenotipica de cualquier caracter
tiene dos componentes: genetico y ambiental.

Ve = Vs + Ve

R.A. Fisher en 1918 propuso la descomposicion de la varianza genetica en tres
componentes: aditiva, dominante y epistatica.

V(_‘, = VA + VU + VEprs

La estimacion de los componentes de la varianza genotipica es importante para
determinar el avance en los programas de mejoramiento, dado que permite esti-
mar parametros geneticos como coeficiente de heredabilidad (h?), grado medio de
dominancia (g.m.d) y progreso genetico esperado en la seleccion (Ag).

El metodo de retrocruzamiento se usa frecuentemente en la separacion de los
componentes de la varianza genotipica. Fue propuesto por Warner (1952) y se
fundamenta en el modelo matematico de Fisher, Immer y Tedin (1932) descrito con
detalles por Mather (1949) y Jenkins (1982, 1984):

E P2
bb 0 Bb BB
| | I |
| I | l
| | | |
| < 4 - 5 )/
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En el esquema para un locus simple se asume que la media de los padres es
cero, o sea, se usa el origen para medir el efecto de los diferentes alelos de cada
locus, a representa el efecto genético aditivo y corresponde a la diferencia entre
uno de los homocigotos y la media de ambos homocigotos o la mitad de la diferen-
cia entre los dos homocigotos; d representa el efecto de dominancia y corresponde
a la diferencia entre el comportamiento del heterocigoto y la media de ambos ho-
mocigotos.

Este método utiliza: dos (2) progenitores homocigotos o lineas puras, P, y P las
generaciones F, y F,, y los retrocruzamientos hacia los dos padres (RC, y RC )

Si se adopta la convencion que P, =bb y P, = BB, el cruzamiento P, x P, origina
la F, =Bb. Si P, y P, son lineas puras, entonces la varianza entre individuos dentro
de P,, P, y F, es de naturaleza ambiental, de manera que las tres generaciones
pueden ser usadas para medir la varianza ambiental (V_):

VE = 1/3/(VP1+VP2+VF1) (1

La constitucion genotipica de la generacion F, es:
1/ (bb): 1 ' 1]
14(6b): 17 (80): ,88)

De acuerdo con el modelo matematico adoptado, la media de los individuos F.
es:

R =1/4(-a)+12(d)+1/4(a)

F. =1/2d (1)

La varianza genotipica entre individuos F, (V) es:

Voro =1/4(-a2)+ 1/2(d? )+ 1/4(@2)- (K )2 ()

Sustituyendo Il en Il y simplificando:
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Vor, =12a° +1/4d° (V)

Si k loci controlan la herencia del caracter cuantitativo, se tiene que:
k k

Ve = 1/2239 + 1/4 Zdz (V)
1 1

Ver: = 0% + O3 (VI)

De acuerdo con la expresion VI, la variacion genotipica entre individuos F, se
fracciona en dos componentes: la varianza genética aditiva (62 ) que corresponde
a una varianza fijable a través de la seleccion de lineas homocigotas y la varianza
dominante (a3 ) que es un tipo de variacion no fijable, y depende de las propieda-
des de los heterocigotos. Ambos componentes no son influenciados por la distribu-
cion de alelos entre las dos lineas parentales ni por la direccion de la dominancia.

La expresion VI puede adaptarse a la nomenclatura de Mather y Jenkins (1982,
1954). haciendo:

o3 =120 y of=1/4H

Para separar los componentes de varianza aditiva y dominante hay necesidad
de los retrocruzamientos F x P, y F, x P,. La constitucién genotipica de los dos
retrocruzamientos es:

F,x P;: RC, =1/2Bb+1/2bb

F,xP,: RC, = 1/2Bb+1/2BB

Siguiendo un procedimiento similar el empleado para F, se obtienen las varian-
zas genotipicas entre individuos de RC, (VGRC,) y de RC, (VGRC,):
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kK

Vere, =1/203 +03 +1/2 Y ad (Vi)
|
K

Vere, =1/20% +05 —1/2 ) ad (V1)
1

Comparando VIl con VIl se observa que el retrocruzamiento hacia el padre P_,
con predominio de genes dominantes, tiene varianza genotipica menor, debido al
efecto negativo de la interaccion epistatica.

Experimentalmente, los genotipos se evaluan a través de los fenotipos y por
tanto cada observacion es acompanada de un efecto ambiental. Asi, las varianzas
fenotipicas entre individuos en las generaciones F,, RC, y RC, son:

VF; = 05 + 0} + 62 (1X)
k

Ve, =1/20§+05+1/223d+og (X)
1
k

Vge, =1/20§ + 063 -1/22ad+0§ (X1)
1

Para eliminar la influencia del componente de interaccion entre efectos genicos
ayd se suman las ecuaciones X y Xl:

Vie, + Vre, = 0% + 203 + 208 (X11)
La varianza aditiva se estima a través de la relacion:
02 =2Vg, — (Vre, + Vac: ) (X111

La varianza dominante se estima por la relacion:

of = (VHQ + Vie, )— Ve — Ve (XIV)
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A partir de los componentes de varianza se puede estimar la heredabilidad, el
grado medio de dominancia y el progreso esperado en la seleccion.

El coeficiente de heredabilidad en sentido estrecho (he?) se estima por la ecua-
cion:

2

he Oa

P 2
62 + 062 + 62

(XV)

_ 2Vk, — (Vre, + Vi, )

h?
Ve,

El error asociado a la estimacién de h? se estima por la expresién obtenida por
Vello y Vencovsky (1978):

A
S (h?) = —2—-(2—h2)’+ 2 Vee Vac, _ (XV1)
NF?+1 V

& Nac,+1 Nag, +1

En la ecuacion XVI, N representa el nimero de individuos evaluados en cada
generacion.

E! grado medio de dominancia se estima por:

gmd=0 :accion génica aditiva

g.m.d <1 : dominancia parcial
gmd=1 : dominancia completa
g.md >1 . sobredominancia
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El progreso genético esperado por la seleccion en F, se estima por:

o4

Ag =i—2— ; e , .
g (Ve, )P Siendo: i = intensidad de seleccion

Recomendaciones para obtener parametros genéticos confiables:

« Utilizar tamanos poblacionales minimos de 100 individuos para las generacio-
nes no segregantes (P, P,, F ); 200 para los retrocruzamientos (RC,. RC,) y el
mayor numero posible de individuos F,.

* Diseno experimental con repeticiones.

* Estratificar las parcelas e intercalar las poblaciones P,, P,y F, con las generacio-
nes segregantes.

* Emplear distancias de siembra adecuadas para la evaluacion individual de plantas.

* Proporcionar condiciones 6ptimas de manejo agronomico (fertilizacion, riego,
practicas culturales etc.) para la expresion genotipica total, principalmente en
funcién del caracter de interés.

Ejemplo: Allard (1971) estudio el caracter dias a floracion en trigo a partir del
cruzamiento entre la variedad Ramona (P,) y la variedad Baart (P,). Los datos
experimentales fueron:

Generaciones No. de plantas Promedio de dias Varianza
a floracién estimada

P 159 12,99 11,036

P; 148 27,61 10,320

F: 171 18,45 5.237

F. 552 . 21,20 40,350

RC, 326 15,63 17.352

RC. 314 23,36 34,288

o2 =13 (11036 + 10,320 + 5,237) = 8,864

02 =2(40,350)- (17,352 + 34,288) = 29,060
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Gi, = (17352 + 34,288 )- 40,350 - 8,864 = 2,426

o _
o= 3,060 =072 S[h? [=0,11
40,350
gm '2x2.-e26 - 041
29.060
p = 5% plantas mas precoces =206
Ay = 206 =EhRE0 =942dias
40,350
9'42 x100 = 44°%
2120

En este ejemplo la varianza fenotipica de F, fue descompuesta en los compo-
nentes: aditivo, dominante y ambiental. La heredabilidad del caracter fue estimada
en 72 + 11%. El grado medio de dominancia fue 0.41, indicando la existencia de
dominancia parcial en la herencia del tiempo para florecimiento, debido a que el
RC, tiene menor varianza, el padre P, (variedad Ramona) debe poseer mayor can-
tidad de genes dominantes en comparacion con el padre P, (Baart). La seleccion
del 5% de las plantas F, mas precoces debe provocar una reduccion media de 9,42
dias en el ttempo de florecimiento. o sea se obtiene un 44% del progreso. Esta
seleccion debe originar una F, con tiempo de 11,78 dias.

El metodo de los retrocruzamientos, para estimar componentes de varianza,
puede utilizarse en autogamas, alogamas e intermediarias, siempre y cuando los
progenitores sean lineas puras.
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11. Cruzamientos dialélicos

Es un sistema de apareamiento en donde p progenitores se cruzan entre si para
producir un numero determinado de progenies p(p-1) si se incluyen los cruzamien-
tos reciprocos y p(p-1)/2 si no se incluyen.

Los progenitores pueden ser lineas totalmente homocigotas o poseer algun gra-
do de heterocigocidad.

Una de las principales limitaciones es el numero de progenitores que se pueden
incluir en los cruzamientos dialélicos. Cuando se usan p =10; p=15 6 p=20 el nu-
mero de cruzamientos, sin incluir reciprocos, que se producen para evaluacion
son: 45, 105 y 190, respectivamente. Por esta razon la mayoria de los trabajos
sobre dialélicos usan 10 progenitores o menos.

Uno de los objetivos fundamentales de los cruzamientos dialélicos es estimar la
habilidad combinatoria general (h.c.g.) y la habilidad combinatoria especifica (h.c.e.).

Cuadro 8. Cruzamientos dialélicos, obtenidos a partir de seis progenitores, incluyendo
los cruzamientos reciprocos.

Progenitores Progenitores (p) Total de
(p) 1 2 3 4 progenitores
1 X141 X1.2 X1.3 X1.4 X1.
2 X21 X2:2 X2.3 X2.4 X2.
3 X3.1 X3.2 X3.3 X3.4 X3.
4 X4.1 X4.2 X4.3 X4.4 X4.
Total de
progenitores X1 X.2 X.3 X.4 X..
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h.c.g es el comportamiento promedio de una linea a traves de los cruzamientos
en que participa. Se asocia con los efectos aditivos.

h.c.e se refiere a aquellas combinaciones hibridas que tienen un comportamiento
relativamente mejor o peor de lo que se podria esperar con base en el comporta-
miento promedio de las lineas parentales. Se asocia con los efectos de dominancia.

El analisis de habilidad combinatoria general permite identificar los mejores pro-
genitores con habilidad para transmitir sus caracteres deseables a la descenden-
cia y la habilidad combinatoria especifica permite identificar aquellas combinacio-
nes hibridas F, sobresalientes.

Los cruzamientos dialélicos pueden ser analizados usando diferentes metodolo-
gias; sin embargo, las mas utilizadas por los programas de mejoramiento son los
propuestos por Griffing (1956) y Hayman (1954 a y 1954b).

11. 1. Metodologia de Griffing

En el andlisis de cruzamientos dialélicos se pueden generar cuatro metodos de
andlisis, dependiendo del tipo de material experimental que se utilice:

Meétodo 1: Incluye progenitores, cruzamientos directos y cruzamientos recipro-
cos (todas las p, combinaciones).

Método 2: Incluye progenitores y cruzamientos directos, pero no tiene en
cuenta los reciprocos. Comprende los materiales presentes en la
diagonal y encima de la diagonal (p (p+1)/2 combinaciones).

Método 3: Incluye los cruzamientos directos y reciprocos pero no incluye los
progenitores. Se eliminan los materiales presentes en la diagonal
p(p-1) combinaciones)

Método 4: Incluye solamente los cruzamientos directos. No incluye los progeni-
tores ni los cruzamientos reciprocos (p(p-1)/2 combinaciones).

De acuerdo con la naturaleza de los progenitores, se pueden generar dos mode-
los de andlisis:

Modelo 1: Llamado también modelo fijo, en el cual los progenitores han sido
deliberadamente seleccionados y constituyen, per se, el material sobre el cual se
realiza el estudio y no hay una poblacion de referencia sobre la que se hara infe-
rencia de ningun tipo. En estos estudios se estiman efectos genéticos tales como
habilidades combinatorias generales y especificas, pero no se pueden determinar
componentes de varianzas genéticas y por lo tanto tampoco heredabilidad.

118



MEJORAMIENTO GENETICO D E PLANTAS

Modelo 2: Los progenitores constituyen una muestra aleatoria de genotipos per-
tenecientes a una poblacion de referencia sobre la que se realizaran ciertas infe-
rencias. En este modelo se pueden estimar componentes de varianza y heredabi-
lidad

Los cuatro métodos y los dos modelos dan origen a ocho analisis genético-esta-
disticos diferentes. Para cada uno de los cuatro métodos se consideran las dos
situaciones relacionadas con la naturaleza del material experimental.

Los detalles de los ocho analisis genético-estadisticos pueden verse en Griffing
(1956). Por ser uno de los andlisis mas utilizados en los programas de fitomejora-
miento. solo se presentara el andlisis correspondiente al método 2, modelo 1, utili-
zando el diseno experimental de bloques completamente al azar.

En el diseno de blogues completamente al azar se supone que existen a genoti-
pos resultantes del cruzamiento dialélico, distribuidos al azar en cada uno de los b
biogues y que hay ¢ plantas en cada una de las ab parcelas. Entonces, el modelo
matematico para las observaciones del orden i, es:

Xy =H+v +b +(bv), +e,

Donde:

= Efecto de la media general del experimento
v = efecto del genotipo |)

b = efecto del bloque k

(bv) = interaccion entre el genotipo ij y el bloque k

e = efecto microambiental (error residual) en la observacion
(planta individual) ijkl.

En el analisis de la habilidad combinatoria, el efecto de genotipo se puede des-
componer en términos de efectos de habilidad combinatoria general y habilidad
combinatoria especifica, asi:

vV, =0,+9 +S, (cuando no se incluyen cruzamientos reciprocos)

v, =9 +g +S +r (cuando se incluyen cruzamientos reciprocos)
Donde
g,y g, = efectos de h.c.g.de los progenitores i o |

S, = efecto de h.c.e para el cruzamiento entre iy]
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r

i = mide la diferencia entre el hibridoixj vy jxi

Y. g, = 0 porque los efectos de h.c.g. son desviaciones con respeto a la media
general del experimento y; ¥ Sii = 0 porque los efectos de h.c.e. miden las desvia-
ciones respecto a las expectativas basadas en el promedio de h.c.g. de las lineas
progenitoras de cada hibrido.

Entonces, bajo el método 2, modelo 1 y utilizando el diseno experimental de
bloques completamente al azar, el modelo matematico para el analisis de la habili-
dad combinatoria es:

Xu=u+g+9g+S+b +(gb), 1/bc+Lie

ijk!

-
oo
— —

nob

o o

donde:
1 = media general del experimento
g yg =efectodelah.cg. de los progenitoresi y |
S, =efectode lah.c.e. para el cruzamiento i x j (Sij = Sji)

b, = efecto del bloque k
(gb),, =efectodela interaccion entre el genotipo ij y el bloque k

i/bc YXe,

4 = efecto residual de la observacion ikl

Para el andlisis estadistico se tienen en cuenta las siguientes restricciones:
2g=0

?S“ + S, =0 (para cada i)

El analisis de varianza para el método 2, modelo 1 es el siguiente:
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Cuadro 9. Analisis de varianza para el metodo 2, modelo 1, propuesto por Griffing.

Fuentes de G.L. 8.C: C.M. Esperanza
variacion de los cuadra-
dos medios.
2 P2y
h.c.g p-1 SCg Mg i p—1}'gl
h 1)/2 sc M ot 2 LISi?
c.e. pip-1) s s B
Error m SCe M'e o?

1 : R
SCg =pi2 .IZ(XL-I‘ Xii) —p X }

1
= X TR NP2 g P o
St 22 " p+2 Byt +(FJ+1)([J-5-2)

1
' e 02
E (Me) b
X =X, =X+ X+ X,
Cuadrado medio esperado del error
Me
Me = be Donde: b = bloques y ¢ = plantas

Para probar las diferencias entre los efectos de h.c.g se usa:
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lp=1),m =0
F |p-1).m| = 2

donde: (p-1) = G.L. de padres

m = G.L. del error

Para probar las diferencias entre los efectos de h.c.e. se usa:

Ms

—1) /2, m|=
Flp(p-1) Me

Los efectos se pueden estimar de la siguiente manera:

j:l = £ X..
p(p+1)
|
gi= | ‘x. + X - X
p+2 p

1 i
5= Xi - +2|x,_ + X+ X Xy |+

X
p (p+1) (p+2)

La varianza de los valores de la media de los padres o de los F_ es:
Var (X) =Me = ;2

La varianza de la diferencia entre los valores de dos medias es:
Var (X -X,) = 2 52

Las varianzas de los efectos se pueden estimar asi:
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Var (¢ . :
ar{u):p(p+1)
Var (8)) = P-1 4
W= p(p+2)
p(p_1) D
S, =
Var (S0 = i) pr2) ©
_ PPep2
V S-] -
B () (p+1)(p+2)

La vananza de los efectos de h.c.g., para cada progenitor se puede estimar asi:

';-‘: A3 p-1 2
%0 =0 p(pea)

La varianza de los efectos de h.c.e. para cada progenitor se puede estimar asi:

6=, xsi- PO g
p-2 (p-2)

A continuacion se presentan, a manera de ejemplo, los resultados de un trabajo de

investigacion realizado por Vallejo, Sanint y Martinez (1996) cuyo objetivo principal
fue analizar la heterosis y la habilidad combinatoria para el caracter produccion de

fomate por planta y sus componentes, a partir de un cruzamiento dialélico, utilizan-
do el metodo 2, modelo 1, de Griffing (1956).

Se utilizaron seis lineas endocriadas como progenitores (Motelle, Angela | 5100,

Olho Roxo, Raminho, Licapal 21 y Zambao), y los quince hibridos F1, sin incluir los

reciprocos. El materal experimental fue sembrado en condiciones de campo, utili-
zando un diseno experimental de bloques completamente al azar con cuatro repe-

ticiones. La parcela experimental estuvo constituida por seis plantas en total, con
cuatro plantas utiles

Los principales resultados fueron los siguientes:

123




FRANCO AL RIO VALLEJO CABRERA * EDGAR VAN ESTHADA SacaZak

Heterosis

El caracter produccion por planta presento heterosis promedia positiva pero re-
lativamente baja (7.34%). Los hibridos que exhibieron mayor heterobeltiosis fue-
ron Motelle x Angela | 5100 (145.02%), Motelle x Zambao (130.01°%) y Motelle x
Raminho (115.78%) (Cuadros 10 y 11).

Cuadro 10 Promedio parental (P), promedio de cada progenitor en los cruzamientos
donde intervino (C) y heterosis promedia para los caracteres produccion
por planta (X,), numero de frutos por planta (X,) y peso promedio de frutos

(X,)
X, X, X,
Progenitores P C P T P ¢

Motelle (1) 8.007.50 10051.21 108 21 119.51 72.32 8320
Angela 1 5100 (2) 843750 9724 62 88.93 113.38 95.82 87 0
Olho Roxo (3) 9353.50 9609.87 75.62 104 .89 125.54 89 28
Raminho (4) 8966.25 9461.25 90.81 118.27 97.91 80.64
Licapal 21 (5) 9521.87 9211.12 122 68 112.41 78.43 82 .92
Zambao (6) 7996.25 8958.75 98.50 11312 85 02 B6.29
Promedio 8697.08 9335.96 97 46 113.54 92 51 84 46
Heterosis prome-'dia 7.34 16.50 -8.26

(%)
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Cuadro 11 Heterosis relativa (H.R.) y heterobeltosis (H.B.) para el caracter produccion
por planta, en hibridos de tomate.

Heterosis Angela  Olho Roxo Raminho Licapal 21 Zambao

% 5100 (2) 3) (4) (5) (6)
Motelle (1) HR 148.80 99.00 121.67 99.75 120.35
H.B 145.02 91.95 115.78 91.82 130.01

Angela

15100 (2) H.R 130.20 113.75 98.15 107.72
HB 98.15 111.00 92.52 104.90
Olho Roxo (3) H.R 100.13 101.10 70.64
HB 97.52 100.12 70.64
Raminho (4) HR 90.53 107.60
H.B 95.14 102.38
Licapal 21 (5) HR 113.10
H.B 104.03

El caracter numero de frutos por planta presento heterosis promedia positiva y
relativamente alta (16.5%). Los hibridos que exhibieron mayor heterobeltiosis fue-
ron Motelle x Angela | 5100 (126.36%). Angela | 5100 x Raminho (128.21%) y Olho
Roxo x Raminho (120.43%). (Cuadros 10 y 12).

El caracter peso promedio de fruto presenté heterosis promedia negativa (-8.26%).
El unico hibrido que exhibio heterobeltosis positiva fue Licapal-21 x Zambao
(105.9%) (Cuadros 10 y 13).

Habilidad combinatoria

Los cuadrados medios del analisis de varianza individual, para los diversos ca-
racteres, presentaron diferencias altamente significativas, indicando la variabilidad
existente entre los genotipos (lineas e hibridos) cuando se les compara con base
en los fenotipos expresados (Cuadro 14).

Los valores de los coeficientes de variacion (CV) para los diferentes caracteres
fueron relativamente bajos, indicando alta confiabilidad de los datos obtenidos en
el trabajo de campo (Cuadro 14).
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Cuadro 12 Heterosis relativa (H.R.) y heterobeltosis (H.B.) para el caracter numero de
frutos por planta, en hibridos de tomate.

Heterosis Angelal Olho Roxo Raminho Licapal 21 Zambao

% 5100 (2) (3) (4) (5) (6)
Motelle (1) H.R. 145.84 106.26 129.99 91.36 120.35
H.B. 126.36 90.06 11924 86.19 114.65
Angela

15100 (2). HR. 123.27 129 55 103 65 108 70
H.B 114.05 128 21 90 40 103.42

Otho Roxo (3) HR. 131.42 104 19 128 07
H.B. 120.43 84.21 114 .08

Raminho (4) H.R 118 26 115.74
H.B. 102.91 111.23

Licapal 21 (5)  H.R 105 84
H.B. 95 42

Cuadro 13 Heterosis relativa (H.R.) y heterobeltosis (H.B.) para el caracter peso pro-
medio de frutos en hibridos de tomate.

Heterosis Angelal Olho Roxo Raminho Licapal 21 Zambao

Y% 5100 (2) (3) (4) (5) (6)
Motelle (1) HR. 107.02 89 06 90.14 103.76 105.45
H.B. 93.90 70.18 78.36 99.73 97.57
Angela

I 5100 (2). H.R. 82.26 89 .66 8217 96.08
HB 72.52 88.07 80.01 90.67

Olho Roxo (3)  H.R. 75.36 92 51 84.27
H.B. 67.07 7515 70.67

Raminho (4) H.R 8130 80.58
H.B. 7322 84 .61

Licapal 21 (5) H.R 110 16
H.B. 105.90
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Cuadro 14 Valores y significancias de los cuadrados medios y coeficientes de varia-
cion (C.V.) del analisis de varianza individual, para los caracteres produc-
cion por planta (X,), numero de frutos por planta (X,) y peso promedio de .

fruto (X,).
Fuentes de Grados de Cuadrados medios (C.M.)
variacion libertad :
X, X, X,
Genotipo 20 13695888.90 ** 3491.44 ** 2.054.44 ™
Blogues 3 17362904.70 904.48 810.54
Genotipos por
bloques 60 3842.598.70 439.69 134.42
Plantas por
parcela 252 2232650.90 357.95 112.92
Total 335
CV. % 16.06 17.32 12.25

En el analisis de varianza de la habilidad combinatoria se presentaron diferen-
cias significativas del 1% de probabilidad en los cuadrados medios de los diferen-
tes caracteres, tanto para habilidad combinatoria general como para la especifica
(Cuadro 15). Estos resultados senalan que en la variacion genética participan con-
juntamente los efectos de h.c.g. (accién génica aditiva) y los efectos de h.c.e. (ac-
cion genica no aditiva). Lo anterior permite planificar futuros programas de mejora-
miento, ya sea para la obtencion de lineas superiores, aprovechando la herencia
transgresiva en las diferentes generaciones segregantes originadas a partir de los
hibridos F, o aprovechando la accion génica no aditiva, evaluando los hibridos con
mejores posibilidades, para una futura comercializacion.

A pesar de que ambos tipos de habilidad combinatoria contribuyeron significativa-
mente en la variacion genética de los diferentes caracteres evaluados; el componen-
te de varianza debido a la h.c.e. (1/15555,?) contribuy6é mas a la variacion genetica
que el componente de varianza debido a la h.c.g. (1/5sG,,) y el ambiente (s?).

Anadlisis del caracter produccion por planta en tomate

Las variedades Motelle, Angela | 5100, Raminho y Licapal 21, ademas de pre-
sentar alta produccion por planta, presentaron los mayores efectos positivos de
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h.c.g (Cuadro 16), lo cual las convierte en buenos progenitores para un programa
de mejoramiento que busque producir lineas mejoradas porque harian manifestar
su alta produccion por planta en sus progenies segregantes.

En relacion con los estimativos de las varianzas de los efectos de h.c.g. (sG?),
para el caracter produccion por planta, los menores valores correspondieron a los
progenitores Angela | 5100 y Motelle (Cuadro 17) indicando que estos materiales
transmitieron uniformemente el caracter produccion por planta a sus progenies.

La varianza ambiental presento igual magnitud para todos los progenitores y
para todos los caracteres evaluados (Cuadro 18). La varianza ambiental con base
individual supero a la varianze ambiental con base en el promedio de todos los
caracteres, ya que la primera varianza tiene en cuenta el numero de plantas por
parcela.

Los hibridos Motelle x Angela | 5100, Motelle x Zambao, Licapal x Zambao y
Motelle x Raminho, presentaron altos efectos de h.c.e. para el caracter produccion
por planta (Cuadro 19). Los anteriores efectos asociados con las altas heterobeltio-
sis, hacen que estos hibridos sean promisorios para posterior comercializacion

Cuadro 15 Valores y significancias de los cuadrados medios de habilidad combinatoria
y componentes de varianza basados en los valores promedios de los ca-
racteres produccion por planta (X, ), numero de frutos por planta (X ) y peso
promedio de fruto (X,)

Fuentes de Grados de Cuadrados medios (C. M.)
variacion libertad
X, X, X,
h.c.g. 5 649 307.30 ** 31398 ** 30171
h.c.e. 15 1391 540.60 ** 184 .56 ** 7082 -
Residuo 252 139 540.60 22.37 7.06
TOTAL 272

Componentes de varianza

1/6 sGi, 318 604.14 36.45 36.83

1/15 si gj sij, 1251 531.30 162.19 63.76
s? 139 540.60 22.37 706

**  Significancia al nivel del 1% de probabilidad
n.s. No significativo al nivel del 1% de probabilidad
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Cuadro 16 Valores de los efectos de habilidad combinatoria general para los caracte-

res produccion por planta (X,), numero de frutos por planta (X,) y peso
promedio de fruto (X,).

Habilidad Caracteres
combinatoria

general X, X, X,
Motelle 268.33 6.32 -6.09
Angela | 5100 209.27 -2.25 247
Olho Roxo -296.67 -10.00 11.02
Raminho 114.35 1.27 -1.39
Licapal 21 121.93 5.57 -4.73
Zambao -417 .21 - 0.025 -0.98

Error estandar

s (6i- Gj 187.77 2.36 1.32

En cuanto a las varianzas de los efectos de h.c.e. la mayoria de los progenitores
presentaron varianzas altas; solamente el progenitor Raminho presento varianza
relativamente baja, indicando uniformidad en la transmision de este caracter a sus
combinaciones hibridas (Cuadro 20).

Analisis del caracter numero de frutos por planta en tomate

Las variedades Motelle, Licapal-21 y Raminho, presentaron los mayores efectos
de h.c.g. positivos para el caracter numero de frutos por planta (Cuadro 16), lo cual
los convierte en buenos progenitores para incrementar este caracter dentro de los
programas de mejoramiento. Las variedades Angela | 5100, Olho Roxo y Zambao
exhibieron efectos negativos de h.c.g. El progenitor Angela | 5100 presenté un
valor relativamente bajo de varianza del efecto de h.c.g. (Cuadro 17), lo cual confir-
ma la habilidad para transmitir uniformemente este caracter a sus progenies.

Los hibridos Motelle x Angela |1 5100, Olho Roxo x Raminho y Olho Roxo x Zam-
bao, presentaron los mayores efectos de h.c.e. para el caracter numero de frutos
por planta (Cuadro 19) confirmando su significativa heterobeltiosis: 126.36%,
120.43% y 114.08%, respectivamente.
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Analisis del caracter peso promedio de fruto en tomate

Se destacaron las variedades Olho Roxo y Angela | 5100 por presentar valores
promedios altos para el caracter peso promedio de fruto. Ademas, presentaron los
mayores efectos de h.c.g. positivos (Cuadro 16), lo cual los convierte en buenos
progenitores para un programa de mejoramiento que busque incrementar este ca-
racter.

Los progenitores con valores negativos para los efectos de h.c.g. (G) para el
caracter peso promedio de fruto, presentaron efectos de h.c.g. positivos para el
caracter numero de frutos por planta, a excepcion del progenitor Zambao.

Las varianzas mas bajas de los efectos de h.c.g. correspondieron a los progeni-
tores Raminho y Licapal (Cuadro 17) pues sus desviaciones estandar no supera-
ron el 50% del valor de sus respectivos efectos de h.c.g.; por lo tanto estos dos
progenitores transmitiran en forma muy uniforme el caracter peso promedio de
fruto a sus progenies.

Cuadro 17 Estimativos de varianza de los efectos habilidad combinatoria general aso-
ciados con cada progenitor para los caracteres produccion por planta (X ),
numero de frutos por planta (X,) y peso promedio de fruto (X.).

Caracteres

X, X, X,
Motelle 42930.01 34.15 3562
Angela | 5100 14722.95 0.42 3.23
Alho Roxo 58942.11 113.71 119.97
Raminho -15995.00 -3.05 0.46
Licapal 21 -14204.00 26.42 209
Zambao 14499.20 -4.66 -0.5
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Cuadro 18. Estimativos de las varianzas ambientales con base individual y con base en
la media, para los caracteres produccion por planta (X,), nimero de frutos
por planta (X,) y peso promedio de fruto (X,).

Caracteres

x\ xz x3
(;ee 2232650.90 357.90 112.92
(“, g2 139540.60 22.30 7.06

Cuadro 19 Estimativos de los efectos de habilidad combinatoria especifica para los
caracteres de produccion por planta (X,), nimero de frutos por planta (X,) y

peso promedio de fruto (X,).

Caracteres
4 X, X,

§2 2 597.45 24.46 6.85
8,, - 531.61 - 6.40 -3.88
S, 722.45 13.18 -2.84
.. 807.70 -15.11 1.98
8, 1398.93 9.49 2.97
8. 107.46 5.60 -9.20
S,. 357.68 8.45 0.97
8,. - 678.01 -261 -4.18
8. - 101.37 -4.82 -1.36
S.. 143,62 15.63 -12.47
§,, 547.30 -0.35 3.50
8. -1838.56 14.30 -8.37
8., - 337.47 10.44 9.23
S 159.80 -0.65 -1.82
S:e 1040.97 2.54 8.70
Error estandar

(Sij-Sik) 494.16 6.26 351
(5ij-Skj) 457.51 5.69 3.25
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Cuadro 20 Estimativos de la varianza de los efectos de habilidad combinatoria especi-
fica, asociados con cada progenitor para los caracteres de produccion por
planta (X,), numero de frutos por planta (X,) y peso promedio de fruto (X.)

CARACTERES

os, % X X,

Motelle 2435484 .13 266.05 15.40
Angela | 5100 1734395.13 165.99 3267
Alho Roxo 894000.42 113.53 79.08
Raminho 97759.02 132.93 57.96
Licapal 21 283103.54 70.89 43 83
Zambao 1509529.11 64 38 34 64

Solo 6 hibridos presentaron efectos positivos de h.c.e. (S) para el caracter peso
promedio de frutos. Los valores mas altos corresponden a los hibridos Raminho x
Licapal-21 (9.23), Licapal 21 x Zambao (8.7), Olho Roxo x Licapal 21 (3.5) y Mote-
lle x Zambao (2.97) (Cuadro 19). Sin embargo, los hibridos Licapal 21 x Zambao y
Motelle x Zambao revisten mayor importancia al presentar heterosis alta y efectos
de h.c.e. positivos para produccion por planta.

11.2. Metodologia de Hayman

Esta metodologia fue desarrollada para ser utilizada en cruzamientos dialélicos
que incluyen lineas homocigotas unicamente, siendo por lo tanto usada amplia-
mente en autégamas. Se desarroll¢ inicialmente para el modelo fijo, en donde los
progenitores y sus hibridos correspondientes constituyen toda la poblacion estu-
diada (Hayman 1954 a y 1954 b); posteriormente fue ampliada para el caso en
donde las lineas puras constituyen una muestra aleatoria (modelo aleatorio).
(Hayman, 1960 a). Se basa en un modelo genético con las siguientes restriccio-
nes: progenitores homocigotos, segregacion diploide, ausencia de diferencias en-
tre cruzamientos reciprocos, los genes no alélicos deben presentar segregacion
independiente, ausencia de alelismo multiple, los genes se deben distribuir inde-
pendientemente entre los progenitores.
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Para estudiar esta metodologia se considerara la siguiente tabla dialélica p x p,
donde Xiiy Xij,coni=12.....py|j=12..... p. que constituyen los progenitores y los
hibridos F1 resultantes del cruzamiento del i-ésimo progenitor con el j-ésimo pro-
genitor, respectivamente. Se asumira ademas que Xij = Xji. En la tabla dialélica se
considerara el conjunto de progenitores (diagonal), las progenies de cada progeni-
tor (LXi. 0 X j) y las medias de las progenies de cada progenitor (£Xi./p 0 ZX.j/ p).

Cuadro 21. Cruzamientos dialelicos obtenidos a partir de cuatro progenitores incluyen-
do los reciprocos.

Progenitores Progenitores (p) Total de Media de
(p) progenitores progenitores
1 2 3 4 (ZXi.) (EXi/p)
L x‘! x]:: xI:! xl‘ xl xllp
< x.' 1 ><;- 2 xz.] x:'-1 xz xz“’p
3 x.- 1 x:\ 2 xz 3 x:a xa XSJD
4 X, X,. X, . X, X, X./p
Total de X1 X X, X, 2Xi. = XX
progenitores
(XX])
Media de X./p X./p X../p X./p
progenitores
X(Xi/p)

Las varianzas y covarianzas que se pueden estimar en la tabla dialélica se utili-
zaran para obtener componentes de varianza genética, parametros genéticos y
tambien para efectuar el analisis grafico a través de la regresion lineal. Esta meto-
dologia permite estudiar ademas, el control genético de los diferentes caracteres,
clasificar los progenitores teniendo en cuenta el grado de dominancia y estimar el
limite de seleccion.

De acuerdo con la tabla dialélica se estimaran las siguientes varianzas y cova-
rianzas, para cada uno de los bloques del diseno experimental blogues completa-
mente al azar:

1, Vananza de los progenitores (Volo):

Vio = [p; ]{z X? *(? X, ]2 / p]
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2. Varianza de la progenie del progenitor i (Vi)

M L L

3. Media de las varianzas de la progenie del progenitor i (Vili)

Vl|l = [1] E Vl
p |

4. Covarianza de la progenie del progenitor i con el progenitor no recurrente Wi

W, :[pLJ[gx,_x.,-(%x.; L X ) / pJ

5. Media de las covarianzas entre la progenie del progentor | con el padre no

recurrente (Woloi):

1

WOIDI =
P

]z. W,

6. Varianza de las medias de la progenie del progenitor i (Voli):

o]

7. Diferencia entre la media de los progenitores y la media de sus progenies

(Mli—Mlo}z

(Mi =M, )2= [; ][ZX - x)/ 9]2

Con el fin de verificar si los datos experimentales se ajustan al modelo aditivo-
dominante (ausencia de epistasis) se debe realizar el analisis de varianza o la
prueba de homogeneidad de los valores (W-V ). En los casos en que |a hipotesis
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de homogeneidad sea aceptada, se prosigue el analisis haciendo la regresion de
los W en V, usando el modelo lineal simple de la forma W, = a + bV, y se construira
la parabola limitante (W% =V _ V)). En ausencia de interaccion no alélica y distribu-
cion independiente de genes entre los progenitores, Wi y Vi estaran relacionadas
por una linea de regresion con b aproximadamente igual a 1.

En caso de sobredominancia, la recta interceptara al eje de las ordenadas (W) por
debajo del origen; en el caso de dominancia incompleta, la interceptara por encima
del origen. En ausencia de dominancia, la recta sera tangente a la parabola.

La forma como se distribuyen los progenitores a lo largo de la recta de regresion,
indica la distribucion de los genes dominantes y recesivos en los genotipos paren-
tales. Los que poseen mayor proporcion de genes dominantes se encontraran mas
cerca al punto de origen y presentaran valores menores de Wiy Vi; los que posean
mayor numero de genes recesivos estaran alejados del punto de origen, con ma-
yores valores de Wiy Vi, cercanos a la intercepcion de la linea de regresion con la
parabola limitante.

Se determinara la correlacion (r) entre el grado de dominancia de cada progeni-
tor (Wi + Vi) y su comportamiento promedio (Yi). El signo y la magnitud del coefi-
ciente de correlacion se usaran para evaluar el sentido de actuacion de los genes
dominantes.

Cuando el coeficiente de correlacion (r) presente valores significativos y proxi-
mos de 1, se procedera a estimar los limites de seleccion, sustituyendo los valores
maximos y minimos de W y V| en la ecuacion Y, = a + b(W, _+ V), obtenidos de la
siguiente manera:

W. =8+ bVI
V = (W-a) /b (1)

ComoW2=V_.V,

W ==+[V, (W-a)/b]" en esta ecuacion se obtendra un valor maximo (W)

y un valor mimino (W), los cuales se sustituirdn en la ecuacion (1) y se obten-
dran valores maximos y minimos para V,. Asi, se obtendra:

Y, =a+b (W maximo + V, maximo)
Y =a+ b (W minimo + V, minimo)
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Posteriormente se procedera a la estimacion de los componentes de variacion,
asi:

1. Componente genético relacionado con la accion génica aditiva [):

DzVolu'E

g = Cuadrado medio del residuo (error experimental). En el presente caso f es
el cuadrado medio de la interaccion genotipo x blogue.

2. Componente genético relacionado con la varianza debida a los desvios de la
dominancia de los genes con efectos positivos (| ,):

H, =V, 4W, , +4V,-CBp-p)E /p
3. Componente geneético relacionado con la varianza debida a los desvios de domi-
nancia de los genes con efectos negativos (| ,):
H,=4V, 4V -2E
4. Componente genético relacionado con las frecuencias relativas de genes domi-
nantes y recesivos en la poblacion parental (£). Si los alelos dominantes son
mas frecuentes que los alelos recesivos, fsera positivo.
F =2V, 4W,,-2(0-2) E/p
5. Componente genético relacionado con las frecuencias relativas de genes domi-
nantes y recesivos en cada progenitor ()

Bo=2V, +W, +W, +(W-V)2(p-2) ¢ /p

6. Componente genético relacionado con la accion génica dominante (R ,); refleja
el cuadrado de la diferencia entre la media de los progenitores y la media gene-
ral de las p? combinaciones posibles de la tabla dialélica.

R?=4(MM)=4(p-1) g/ p?

Para estimar la significancia de los componentes de la variacion geneética, es
necesario determinar las respectivas desviaciones estandar, de acuerdo con la
metodologia de Hayman (1954, b). El célculo de la desviacion estandar comprende
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basicamente tres pasos:

1. Calculo de la varianza (S?)

S = 1/2 Var (W-V)

Como norma general, si el valor del componente genético dividido por su des-
viacion estandar excede el valor de 1.96, el componente es significativamente
diferente de cero.

2. Calculo de multiplicadores
CD = (p* +p%) /p* = 1.1429
CH, = (p° +41p*-12p? + 4p?)/p°® = 6.6239
CH, = 36 p/p® = 5,1429
CF = (4p° + 20p*-16p® + 16p?)/p® = 6.5773
C h, = (16p* + 16p?-32p + 16)/p°® = 2.3200

CE =p*/p°=0.1429

3. Calculo de la desviacion estandar
SO =(S'xcD)"”
SH, = (S?x CH1)™”
SH, =(8%x CH2)"?
SF =(S*x CF)"
S h, = (8?x Ch,)"?
SE =(8*xCE)"

Los componentes de la variacion genética se utilizan para estimar los
parametros genéticos:

1. Grado medio de dominancia (g.m.d.):
(R /D)™
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2. Producto de las frecuencias medias de los alelos de efectos positivos y nega-
tivos en loci con dominancia: |4,/ 4H ,. Tiene un valor maximo tedrico de
0.25, cuando la frecuencia de alelos positivos y negativos es igual a 0.50.

3. Relacion entre el numero de alelos dominantes y alelos recesivos:

(4AD,)"*+F@DAH)?-F

Cuando esta proximo de 1, indica que la distribucion de genes dominantes y
recesivos en los progenitores es uniforme.

4. Numero minimo de genes o bloques génicos que exhiben dominancia en los
progenitores: {%/ [y,

El valor de (y,/D)'?, la significancia de fy, y la diferencia (D -4,) se usan
para estimar el grado de dominancia.
5. Heredabilidad en sentido estrecho

1/2D +1/2F, +1/2, - 1/2F
12D +1/2,+ 1/4Q, - 1/2F +E

he =

6.Heredabilidad en sentido amplio

o 1/2D + 1/2F,- 1/4f, - 1/2F
T12D+ 1727, - /41, - 1/2F +E

A continuacion se presentaran, a manera de ejemplo, los resultados de una in-
vestigacion realizada por Vallejo y Urrego (1996) cuyo objetivo principal fue anali-
zar genéticamente el caracter nimero de frutos de tomate por planta y sus compo-
nentes (numero de inflorescencias por planta y numero de frutos por inflorescen-
cias) en un cruzamiento dialélico entre siete cultivares de tomate tipo chonto, utili-
zando la metodologia de Hayman. Los progenitores fueron: Angela Gigante, Lica-
pal 21, Raminho, Olho Roxo, Introduccion 1258, Introduccion 1475 e Introduccion
1597. El material experimental fue sembrado en condiciones de campo, utilizando
un disefio experimental de bloques completamente al azar con cinco repeticiones.
La parcela experimental estuvo formada por cinco plantas efectivas.

Los principales resultados fueron los siguientes:

Los progenitores y sus correspondientes hibridos presentaron variabilidad para
los caracteres numero de frutos por planta, numero de inflorescencias por planta y
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numero de frutos por inflorescencias (Cuadro 22), lo cual se confirmé a través del—— ‘
correspondiente analisis de varianza (Cuadro 23).

El analisis de varianza relacionado con la prueba de homogeneidad de los valo-
res (Wi-\/ i) no presentd diferencias significativas para ninguno de los caracteres
estudiados (Cuadro 24), lo cual permitio la aceptacion de la hipétesis de homoge-
neidad y la aplicacion de la metodologia de Hayman.

Cuadro 22

Valores promedios para los diferentes caracteres evaluados en una pobla-
cion dialelica compuesta por siete progenitores y sus respectivos hibridos
F1 (sin reciprocos) de tomate “chonto” Lycopersicon esculentum Mill.

N° de frutos N° de Inflores- N° de frutos/
por planta cencias/ planta Inflorescencia
Angela Gigante 100(1) 24.28 6.90 3.54
Licapal 21 (2) 29.06 7.06 412
Raminho (3) 26.96 6.82 3.96
Olho Roxo (4) 16.08 5.02 3.22
1258 (5) 27.20 7.82 3.46
1475 (6) 25.56 6.56 3.94
1707 (7) 17.76 6.68 266
1x2 26.50 6.42 414
1x3 30.46 7.60 4.00
1x4 24.44 6.56 3.72
1x5 26.72 6.62 4.08
1x6 21.56 6.62 3.22
1x7 22.28 6.60 3.40
2x3 32.00 7.32 4.40
2x4 23.86 7.02 3.70
2x5 29.98 8.02 3.74
2x6 22.42 6.86 3.28
27 26.90 6.40 422
3x4 24.42 6.70 3.70
3x5 27.10 7.56 3.60
3x6 24.88 6.16 4.04
3x7 27.19 6.00 4.62
4x5 23.54 6.06 3.90
4x6 16.66 4.90 3.44
4x7 14.32 5.26 2.74
5x6 21.42 5.98 3.64
X7 25.18 7.72 3.26
6x7 21.10 5.22 4.06
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Cuadro 23 Cuadrados medios del andlisis de varianza, con base en los valores prome-
dios para los caracteres numero de frutos por planta, numero de
inflorescencias por planta y niumero de frutos por inflorescencia en una po-
blacion dialélica de tomate “chonto™ Lycopersicon esculenturn Mill.

Fuente de Grados de N° de frutos N° de Inflores. N° frutos/
variacion libertad por planta por planta Inflores-
cencias

Bloques B 3.1013 ns 0.3729 ns 0.4117 ns
Genotipos 48 89.9583 ** 3:3359 ** 1.0374 **
Genotipos x bloque 192 8.7290 0.3490 0.3192
Total 244
Media general (Y..) = 24.97 6.59 3
Desv, Estandar (S) = 2.95 0.59 0.56
Coeficiente variac. (S/Y..) = 12.17 9.07 12.54

ns = Efecto no significativo
** = Efecto altamente significativo (nivel del 1 %)

Cuadro 24 Cuadrados medios del analisis de varianza para los valores (Wi- Vi), prue-
ba de homogeneidad, para los caracteres numero de frutos por planta, nu-
mero de inflorescencias por planta y numero de frutos por inflorescencia,
en una poblacion dialélica de tomate “Chonto” Lycopersicon esculentum

Mill.
Fuente de Grados N° frutos/ N Infloesc. N frutos/
variacion de libertad planta por planta Inflorescencia
Blogues 4 153.1411 ns 0.7301 * 0.1941 ns
Tratamiento 6 45.5465 ns 0.0811 ns 0.0995 ns
Error 24 50.0668 0.2463 0.0768
Total 34

ns = Efecto no significativo
** = Efecto significativo (nivel del 5 %)
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Andlisis del numero de frutos por planta en tomate

La regresion de Wi sobre Vicon B =0.75 + 0.122 (Figura 15), no difiri6 estadis-
ticamente de 1 (P = 5 %), pero si de cero (P=1%), demostrando que el modelo
aditivo-dominante es adecuado, no existiendo evidencia de accién génica epistatica.

La alta correlacion negativa (¢ = -0.86™") entre los grados de dominancia de los
progenitores (Wi + V ) y su comportamiento promedio (Qé) indica que los alelos
dominantes favorecen el mayor numero de frutos por planta. Los progenitores con
mayor numero de frutos por planta (Licapal-21, 1258, Raminho 1475 y Angela Gi-
gante) se localizaron proximos a la extremidad inferior del segmento de la recta
(Figura 15), lo cual indica que el mayor numero de frutos por planta esta asociado
con alta proporcion de genes dominantes.

Los cultivares con menor numero de frutos por planta (Olho Roxo y 1507) se
localizaron en la extremidad superior de la recta (Figura 15), lo cual explica que el

menor nidmero de frutos por planta esta asociado con mayor cantidad de genes
recesivos.

Segun la posicion de los progenitores en la recta (Figura 15), la mayor cantidad
de genes dominantes favorables, para mayor nimero de frutos por planta, se en-
contro en el siguiente orden: Raminho, 1475, Angela Gigante, 1258, Licapal-21,
1507 y Olho Roxo, respectivamente.

Segun Hayman (1954 a y b) Toledo y Kiihl (1982), cuando es significativa la corre-
lacion entre (Wi + Vi) y i, indica que el efecto de dominancia es, principalmente,
unidireccional y permite estimar el limite de seleccion para todos los genes dominan-
tes y recesivos. Tales limites pudieron ser estimados para el numero de frutos por
planta, y corresponden a 34.12 frutos por planta para los genes dominantes y 3.15
frutos por planta para los genes recesivos, respectivamente (Figura 16).

El componente genético aditivo () =21.67** + 2.28) y el componente relaciona-
do con la accion génica dominante, con efectos positivos, H,=34.61** + 5.49 (Cua-
dro 25) indican que tanto los desvios aditivos de los genes como los dominantes
contribuyeron a la expresion del nimero de frutos por planta, aunque la magnitud
de ambos muestra que la variacion debida a los desvios dominantes tuvo mayor
contribucion a la expresion del caracter numero de frutos por planta.

El hecho de que el componente geneético relacionado con los desvios de genes
de efectos negativos ([, ) difiera significativamente de cero, indica la existencia de
algun grado de dominancia. El valor negativo (D - {4,=-12.94) indica sobredomi-
nancia, lo que se puede confirmar por el valor de (f, D )'/2 =1.26 (Cuadro 26) y
vor el hecho de que la recta de la regresion intercepta el eje de las ordenadas por
debajo del origen.
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4.0 =

W, =

%

(30.4.v)"

A~
W T T T  — T 1 T
]
3.6 72 108 144 18 216 2572 288 3244
N
Vi
PROGENITORES W, Vv,
( 1) Angela Gigante 7.523 14.326
(2) Licapal-21 9.808 18.840
(3) Raminho 7.074 12.932
(4 ) Olho Roxo 20.116 32.126
(5) Tipo 1258 9.764 16.364
(6) Tipo 1475 10.174 30.393

Figura 15.Regresion entre Wi vs Vi y parabola limitante para el caracter numero de

frutos por planta.

142



MEJORAMIENTO O GENETICO D E PLANTAS S

Cuadro 25. Componentes geneticos y error experimental relacionados con la varianza
de los caracteres, numero de frutos por planta, nimero de inflorescencias
por planta y numero de frutos por inflorescencia, en tomate "chonto",
Lycopersicon esculenturm Mill.

Caracter Componentes de Variacion
B A, A, F A, (3

1 Numero de 21.67 ** 34.61 25.30 ** 222 ns 0.29 ns g.72**
frutos por 2282 +5.94 +4 80 +547 +3.25 +0.80
planta

2 Numero de 0.651°° 1.46 ** 1.41°** -0.30 ns -0.91 ns 0.34 **
inflores- +0.09 +0.23 +0.20 +0.23 +0.13 +0.03
cencia
por planta

3 Numero de 0.13 ns 1.08 ** 091" 0.11 ns 0.12 ns 0.31*
frutos por  +0.10 +0.25 +0.22 +0.25 +0.152 +0.03
Inflores-
cencia

ns = efecto no significativo
** = efecto altamente significativo (nivel 1%)
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30 -
A
Y 20 —
o) I
Y = 33.532-0.300 (W, + V]
10 -

r= -0.8846*"

1 1 : 5 1
30 40 50 80
A )
W+ V,
PROGENITORES W vV
(1) Angela Gigante 21.852 24.28
(2) Licapal-21 28.648 29.06
(3) Raminho 20.006 26.96
(4 ) Olho Roxo 52.242 16.08
(5) Tipo 1258 26.128 27.20
(6) Tipo 1475 22.494 25.56 .
(7) 54.400 17.76

Tipo 1507

N

Figura 16 Regresion entre \? vs (W + Q{) para el caracter numero de frutos por planta
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b= O 892 + 0.288

=
—
- -
~
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8] D12 0.24 0.36 0.48 0.6 0.7 0.84 0.946 1.08
e
Vi
N )
PROGENITORES W, Vi
(1) Angela Gigante 0.124 0.374
(2) Licapal-21 0.266 0.644
(3 ) Raminho 0.284 0.756
(4) Olho Roxo 0.868 1.008
(5) Tipo 1258 0.502 0.988
(6) Tipo 1475 0474 0.766
(7) Tipo 1507 0.640 1.072

jura 17.Regresion entre Wi vs Viy parabola limitante para el caracter numero de

inflorescencias por planta.
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El grado medio de dominancia obtenido graficamente, a traves de la formula
(g.md.) = 2(AB/OB) 2~ 2.20 también confirma la mayor participacién de la ac-
cion génica sobredominante (Hayman, 1958 y Park y Davis, 1976).

La relacion entre el nimero de alelos dominantes y alelos recesivos esta en
proporcion aproximada de 1:1, en la poblacion parental. La estimacion del numero
de genes con dominancia, para este caracter, no pudo ser realizada en virtud de
que R, no fue significativamente diferente de cero.

Analisis del numero de inflorescencia por planta en tomate

Para este caracter no se presento evidencia de epistasis, una vez que el coefi-
ciente de regresion (B = 0.89 + 0.22), (Figura 17) no difirio significativamente

de 1 a un nivel de confianza (P = 5%), pero si de 0 (P =5%), lo que demuestra la
adecuacion del modelo aditivo- dominante.

El coeficiente de correlacion (¢ = 0.44 n. s) entre los grados de dominancia de
los progenitores (WI + V i) y los valores promedios de los progenitores (yi), no fue
estadisticamente significativo y por lo tanto no permite estimar los limites de selec-
cion para este caracter debido a la ausencia de dominancia unidireccional para
mayor o menor numero de inflorescencias por planta.

Debido a lo anterior, en la Figura 17 se observa la clasificacion relativa de los
progenitores, sin ninguna tendencia, en cuanto a proporcion de genes dominantes
y recesivos, asi: Angela Gigante, progenitor que produjo el mayor numero de inflo-
rescencias por planta, se encuentra proximo a la extremidad inferior de la recta y
en la parte superior de la recta se halla un grupo variable de progenitores: Olho
Roxo, que presentd el menor numero de inflorescencias, 1258 que presento el
mayor nimero de inflorescencias y 1507 con un valor intermedio

Los componentes ()= 0.65"" + 0.09) y (H,= 1.46"" =+ 0.23) indican que tanto la
varianza debida a los efectos aditivos y dominantes contribuyeron significativa-
mente a la expresion del caracter numero de inflorescencias por planta.

El hecho de que el componente |, difirio significativamente de cero indica la
existencia de alguin grado de dominancia y el hecho de que (D - H,= -081) fue
menor que cero (Cuadro 26), indica sobredominancia; lo que se puede confirmat
por el valor de (911'[\)?"2 =1.49 y por la intercepcion de la recta por debajo del origer
(Figura 17).

El grado medio de dominancia a través del grafico 2(AB/OB) "*= 2.79) confir

mo6 nuevamente la presencia de sobredominancia para este caracter.
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Cuadro 26 Parametros geneticos derivados de los componentes de varianza de los
caracteres, numero de frutos por planta, niumero de inflorescencia por plan-
ta y numero de frutos por inflorescencia en tomate "chonto" Lycopersicon
esculentum Mill.

Parametros Genéticos

. { ke u l4DH|:I""" +vF . g o ~ -~
Caracter [H-I-rD] h: / H, m H:/4H,  D-H, he ha
(a) (b) (c) (d) (e) (f)
No. Frutos por planta 1.26 0.01 0.92 0.18 -12.94 052 0.72
No. Inflorescencia/planta 1.49 0.13 1.50 0.24 -0.81 0.41 0.71

No. Frutos/ inflorescencia 2.87 0.13 1.35 0.21 -0.44 0.14 0.50

a) Grado medio de dominancia d) Proporcion de genes con efectos positivos
b) Numero minimo de genes gue exhiben y negativos en los padres

dominancia e) Heredabilidad en sentido estrecho
c) Razon del numero de alelos dominantes f) Heredabilidad en sentido amplio

para alelos recesivos

La relacion de alelos dominantes y alelos recesivos fue aproximadamente 1.5:1
(Cuadro 26) mostrando una leve asimetria que se reflejo, tambien, a través de las
frecuen-cias de los genes de efectos positivos y negativos (H,/ 4, = 0.24) muy
similar a 0.25 que se presenta cuando |a frecuencia de alelos positivos y negativos
es igual a 0.5. La estimacion del nimero de genes con dominancia, no pudo reali-
zarse en virtud de que [, no fue significativamente diferente de cero.

Andlisis del numero de frutos por inflorescencia en tomate

No se hallaron evidencias de epistasis para el caracter numero de frutos por inflo-
rescencias. La correlacion (¢ = -0.86"") entre el grado medio de dominancia (Wi +
i i) y los valores promedios de los progenitores (§i) sugirio la presencia de los alelos
dominantes actuando en sentido de aumentar el numero de frutos por inflorescencia.
Los progenitores Angela Gigante, 1258, 1475, Raminho y Licapal-21, poseedores de
los mayores valores promedios para el caracter numero de frutos por inflorescencia,
se ubicaron en la extremidad inferior de la recta (Figura 18), indicando que poseen
mayor cantidad de genes dominantes favorables para alto numero de frutos por inflo-
rescencia. El componente genetico debido a los desvios aditivos ([ = 0.13™ + 0.10),
estadisticamente no fue diferente de cero, lo cual sugiere que este componente no
tiene incidencia significativa en la expresion del caracter. El componente genético
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debido a los desvios dominantes con efectos positivos (H, = 1.08"* + 0.25) fue signi-
ficativamente diferente de cero, lo cual demuestra su gran importancia en la expre-
sion del numero de frutos por inflorescencia.

El hecho de que el componente genético |, difirio significativamente de cero
indica la existencia de algin grado de dominancia, y el hecho de que (D-f,)=
-0.44 fue menor gue cero (Cuadro 26) indica la presencia de sobredominancia, lo
que se puede confirmar por el valor de ( 3,/ D)"* =2.87 y por la intercepcion de la
recta de regresion por debajo del origen.

Los alelos con cierto grado de dominancia predominan, en numero, sobre los
recesivos en una proporcion de 1.35:1. Existio peguena asimetria entre las fre-
cuencias de alelos positivos y negativos lo cual se verifico a través del valor |4,/ 4,
= 0.21, menor que 0.25. El numero de bloques génicos con efecto dominante, no
se pudo establecer debido a la ausencia de significancia del componente genéti-
COh, -
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12. Heterosis y produccion
de hibridos en
autogamas

La heterosis y el vigor hibrido han sido términos usados como sindénimos por
muchos autores, pero actualmente se considera que heterosis es un estimulo al
desarrollo (causa) y el vigor hibrido es la manifestacion fenotipica de la heterosis
(efecto).

El termino de heterosis fue propuesto originalmente por G.H. Shull, en 1914,
para describir el vigor hibrido manifestado en generaciones heterocigotas, deriva-
das del cruzamiento entre individuos genotipicamente diferentes. En otras pala-
bras, heterosis seria la expresion geneética de los efectos benéficos de la hibrida-
cion. En general, el efecto principal esperado esta relacionado con un aumento
significativo de la productividad. Sin embargo, un gran numero de caracteres agro-
normicamente importantes son, tambien, mejorados a través de la heterosis.

En los ultimos cuarenta anos, el vigor hibrido o heterosis ha sido uno de los
temas mas intensamente estudiados. Gran numero de trabajos cientificos, tesis,
monografias, libros y reuniones cientificas realizados acumularon un acervo consi-
derable de conocimientos teoricos y practicos que permitieron destacar la impor-
tancia de la heterosis como un eficiente método de mejoramiento genético. Ade-
mas de lo anterior, torno viable el desarrollo y la produccion de cultivares hibridos
de primera generacion, en escala comercial, en un gran numero de especies eco-
nomicamente importantes.

El vigor hibrido o heterosis es medido de varias maneras.

* Heterosis relativa (H.R.): es la relacion entre el promedio de la generacion F, y el
promedio de sus progenitores, expresada en porcentaje

B 100

HR =
(P1 -+ P;‘ )2

* Heterobeltiosis (H.B.): es la relacion entre el promedio de la generacion F, y el
progenitor de mejor comportamiento (PMC)
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HB =—=E1—><100
PMC

* Heterosis promedio de cada progenitor: es el comportamiento de cada progeni-
tor en los cruzamientos donde interviene.

El uso del vigor hibrido, como método de mejoramiento, permite obtener cultivares
F, en forma rapida y eficiente. La produccién de genotipos heteroticos incluye
tres etapas basicas:

» Seleccion de buenos progenitores que pueden ser lineas endocriadas o varieda-
des de polinizacion abierta.

+ Producciéon de numerosos cruzamientos entre los progenitores seleccionados.
* Evaluacion y seleccion de los mejores cruzamientos.

A manera de ejemplo se calcularan y analizaran los diferentes tipos de heterosis
para el caracter produccion por planta (expresada en kilogramos) en un cruza-
miento dialélico entre seis progenitores seleccionados de tomate, evaluados en un
diseno experimental de bloques completos al azar, con cuatro repeticiones. La uni-
dad experimental fue de cuatro plantas efectivas.

N (M (2) (3) (4) (5) (6)

(1) Motelle 8,149b 12,278a 8,600b 10,265ab 8,743b 10,377ab
(2) Angela

Gigante 8,437b 9,180b 9,842ab 8,814b B.851b
(3) Olho Roxo 9,357b 9,122b 9.533b 9.421b
(4) Raminho 8,866b 9,059b 9,017b
(5) Licapal 9,521b 9,906ab
(6) Zambao 7.996b

Valores seguidos de las mismas letras no difieren significativamente entre si
(Tukey 5%).

Por lo tanto, la heterosis relativa (H.R) y heterobeltiosis (H.B) para este conjunto
de cruzamientos sera:
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90’ (1) (2) (3) (4) (5) (6) Heterosis
Promedio
(1) - HR 1480 98,3 120,7 98,9 1285 118,9
HB 1455 92,0 115,8 103,6 1273  116,8
(2) - HR 1032 114,0 98,2 107,7 14,2
H.B 98,2 111,0 92,6 104,9 110,4
(3) - HR 100,1 101.,0 1086 102,22
H.B 97,5 100,1 100,7 97,7
(4) H.R 98,5 1070 1080
H.B 95,1 101,7  104,2
(5) - HR1131 101,9
H.B 104,0 99,1
(6)

Considerando el promedio de los progenitores, los valores heteréticos (H.R),
varian entre -1,8% (2x5) y 48,0% (1x2). Sobresalen los hibridos 1x2 (48,0%), 1x6
(28,5%), 1x4 (20.7%), 2x4 (14%) y 5x6 (13,1%). Sin embargo, de estas cinco com-
binaciones hibridas solo los hibridos 2x1 y 1x6 difieren estadisticamente de sus
respectivos progenitores.

Desde el punto de vista préactico, la heterobeltiosis (H.B) es una medida de ma-
yor interés cuando se busca explotar comercialmente el vigor hibrido. De todas las
combinaciones evaluadas, sobresalen los hibridos 1x2 (45,5%), 1x6 (27,3%), 1x4
(15,8%) y 2x4 (11,0%) por cuanto exhiben un mejor comportamiento en relacion
con el padre superior, para el caracter produccion por planta.

Segun los resultados anteriores, el progenitor Motelle (1) presenta el mayor va-
lor heterdtico promedio, tanto para heterosis relativa (18,9%) como para heterobel-
tiosis (16,8%), seguido del progenitor Angela Gigante (2) con 14,2% para heterosis
relativa y 10,4% para heterobeltiosis.

Segun lo anterior, existen dos conceptos de heterosis: uno que propone que
existen efectos de heterosis, si el vigor del hibrido supera al vigor promedio de

153




FRANCO ALIR_JO VALLEJO CABRERA * EDGAR IVAN ESTRADA SALAZAR

ambos progenitores y el otro que asume que soélo habra heterosis si el vigor del
hibrido supera a la expresion del mejor de sus progenitores. Sin embargo, como ya
se dijo, desde el punto de vista practico el vigor hibrido es importante solamente
cuando el hibrido F, es superior al mejor progenitor.

Actualmente, algunos investigadores sostienen que no es aceptable considerar
a la heterosis solo como la mayor expresion de los caracteres favorables (heterosis
positiva); en otros casos, la heterosis puede presentar una menor expresion (hete-
rosis negativa) de los caracteres favorables, como la precocidad. Hay caracteres
en las plantas que en lugar de aumentar (heterosis positiva) se debe disminuir su
expresion para un aprovechamiento benéfico de la humanidad.

Como el vigor hibrido es la manifestacion fenotipica de la heterosis, es importan-
te cuantificar cual es la contribucion del componente genético (accion aditiva y no
aditiva) y cual es la contribucién del componente ambiental en la superioridad de
un determinado hibrido F,. Para esto es necesario realizar estudios de habilidad
combinatoria.

Habilidad combinatoria se refiere al comportamiento de lineas o cultivares cuan-
do son usados en combinaciones hibridas, entre si. A este concepto se asocian la
capacidad transgresiva de los genotipos y la respuesta heterotica de los mismos.

El estudio de la habilidad combinatoria es importante en programas de mejora-
miento genético, por cuanto permite identificar un conjunto de progenitores con
alta capacidad de cruzamiento.

La habilidad combinatoria se divide en habilidad combinatoria general (h.c.g) y
habilidad combinatoria especifica (h.c.e). La primera se refiere al comportamiento
promedio de una linea en una serie de cruzamientos y la segunda se refiere al
desvio, superior o inferior, de un determinado cruzamiento en cuanto al promedio
de la h.c.g de sus padres.

La habilidad combinatoria general esta asociada con la presencia de genes con
efectos aditivos, principalmente, y la habilidad combinatoria especifica depende
basicamente de genes con efectos dominantes, epistaticos u otros tipos de interac-
ciones.

Cuando el efecto de h.c.g (éi) para un determinado progenitor, positivo o nega-
tivo, es alto, indica que dicho parental es muy superior o inferior a los demas proge-
nitores del dialélico, en relaciéon con el comportamiento promedio de los cruza-
mientos. Ademas, ese valor indica que los genes tienen efectos predpminante-
mente aditivos. Por lo tanto, los progenitores con los mas altos valores (gi ) son los
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mas indicados para formar nuevas poblaciones, favoreciendo la seleccion de nue-
vas lineas homocigotas.

El efectode lah.c.e (éij) es la desviacion de un hibrido en cuanto al que seria
esperado y con base en la h.c.g de sus progenitores. Valores bajos absolutos de
'Sij indican que el comportamiento de un determinado hibrido es relativamente
mejor (?5"1} 0 peor '(‘Sij) al esperado con base en la h.c.g. de los padres. Los
valores Sij expresan la importancia de los genes que exhiben efectos de domi-
nancia o epistasis.

Utilizando el anterior cruzamiento dialélico, entre seis progenitores selecciona-
dos de tomate se calcularan y analizaran los efectos de h.c.g (g;i) y h.c.e. (Sii Y
Primeramente se realizara el analisis de varianza para habilidad combinatoria, uti-
lizando el método 2, modelo mixto B de Griffing (1956 b):

Fuentes de variacion G.L Cuadrado medio
h.c.g 5 13342725 =
h.c.e 15 10968833,30 **
Error 60 240123,75
U 5
o 856709, 55
31 52 ZISI?g 9

n.s No significativo
* Significativo al nivel del 5% de probabilidad
1/ Valor negativo

El cuadrado medio fue altamente significativo para h.c.e. y no lo fue para h.c.g.,
indicando que los efectos génicos no aditivos son los responsables del control
genetico del caracter produccion por planta en tomate. Los efectos génicos aditi-
vos no intervienen significativamente en la manifestacion de este caracter; no obs-
tante, y con fines didacticos se presentan los efectos de h.c.g. (gi ) para cada pro-
genitor y algunos comentarios al respecto.
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Efecto de h.c.g para cada progenitor

Caracter

g.|

Bs (9‘ 9)

Produccion  181.4
por planta

91.1 -68,6 -9.12 -1,54 -193,33 2450

Los progenitores 1 y 2 presentan valores positivos de, y por tanto contribuyen
genéticamente a una mayor produccion por planta, gi en los cruzamientos en don-
de intervienen. Los progenitores 3 y 6 con valores negativos de gi disminuyen la
produccién por planta en los cruzamientos en donde intervienen.

Finalmente se presentan los efectos de h.c.e. (Sij) de los respectivos hibridos.

Hibrido Efectos de h.c.e. del caracter

produccion por planta (Sjj)

1x1
1x2
1x3
1x4
1x5
1x6
2x2
2x3
2x4
2x5
2x6
3x3
3x4
3x5
3x6
4x4
4x5
4x6
5x5
5x6

6x6

-1515.2
2703.9
-813.9
761.6
-738 4
10871
-1046,4
-143.6
4582
-S577.5
-348,2
188.6
-102.1
3016
380.9
-417.2
-231.6
-81,7
223,3
799,5

-918,8
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r‘n A
EE Sii—Sji]=490.0

[ A A0
EE[ Sij- Sik ]: 648.2

EE 'su—sm]:soo.1

Las combinaciones hibridas exhiben una variacion relativamente grande (cuatro
veces el respectivo error estandar). Los hibridos 1x2 y 1x6 presentan los mayores
valores Slii' sin embargo solamente el hibrido 1x2 difiere estadisticamente de los
demas. Por tanto, éste se convierte en una combinacion potencialmente buena,
que puede comercializarse después de comprobar su superioridad en ensayos
refinados siempre y cuando reuna otras caracteristicas agronomicas que exige el
mercado del tomate.

12.1 Teorias que explican la heterosis

1. Teoria de la sobredominancia: Shull y East en 1908 afirmaron que la
heterocigosidad de por si, es necesaria para la completa expresion del vigor
hibrido y por lo tanto el individuo mas valioso es aquel que tiene mas loci en
estado heterocigotico, porque supone que hay estimulo fisiologico como conse-
cuencia de la diversidad genética de los gametos (Aa>AA).

Esta teoria supone que es una expresion por efectos intralélicos, al interaccionar
las reacciones enzimaticas que desencadenan simultaneamente el gen dominante
“A’y el recesivo “a”, cuya reaccion enzimatica total es mayor en el hibrido F , de las
de cada gen homologo dominante y recesivo por separado. Ejemplo: Si asumimos
que el loci dominante contribuye al caracter con 6, el loci recesivo con 2 y el loci
heterocigote con 7 tenemos:

Q d
AAbbddLLMM  x  aaBBDDImm
22 18

F,Aa Bb Dd LI Mm

35
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El hibrido F, manifiesta un mayor valor en comparacion con el promedio de sus
progenitores que es de 20, o con el mejor progenitor cuyo valor es de 22.

2. Teoria de la dominancia: Propuesta por Davenport (1908), Bruce (1910), Keeble
y Pellew (1910); segln esta teoria la heterosis se debe a la accion de genes con
dominancia completa.

El vigor hibrido es el resultado de reunir genes dominantes favorables. La
heterocigosis no se considera esencial para la verdadera expresion de la heterosis
y tedricamente los individuos homocigotos para los genes favorables seran tan
vigorosos como los heterocigotos para esos genes. Para este caso, el loci
homocigoto dominante y el heterocigoto daran cada uno un valor de 6 y el
homocigoto recesivo un valor de 2.

Q of

AA bb dd LL MM X aa BB DD Il mm
22 18

F, Aa Bb Dd LI Mm

30

3. Teoria epistatica: Las dos teorias anteriores se fundamentan en la relacion
intralélica para explicar los efectos de la heterosis. La teoria epistatica se basa
en las interacciones enzimaticas de genes que estan en diferentes loci para dar
una heterosis positiva (transheterosis) o en una heterosis negativa (cisheterosis)
para la expresion de un caracter.

En realidad, no es posible cuantificar o interpretar la heterosis por separado:
sino es mas practico considerarla en su totalidad desde el punto de vista de la
manifestacion del fenotipo y éste como el resultado de la accion e interaccion del
genotipo total con el medio ambiente; cuya interpretacion coincide con Hayman
que dice que la heterosis es la diferencia entre la F, y el promedio de sus progeni-
tores; o bien cuando la F, supera el mayor progenitor.
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12.2. Aspectos conocidos de la heterosis

1. La heterosis se logra en la hibridacién, pero no es un fenémeno universal ni
facilmente observable. Se presenta cuando se cruzan dos padres genéticamente
diferentes. La mayor dificultad en la utilizacién de la heterosis como método de
mejoramiento es la identificacion de cruzamientos heteréticos. La produccion de
lineas endocriadas, por ejemplo en maiz, es relativamente simple, el problema
es como identificar los mejores cruzamientos.

2. La heterosis sirve para determinar el grado de relacién genética entre los proge-
nitores. Si el valor de |a heterosis es superior al 100% se dice que los dos proge-
nitores que se cruzaron son diversos genéticamente.

Hayes y Johnson (1952) efectuaron un experimento en maiz para comparar los
efectos de la diversidad genética al cruzar lineas endocriadas y obtuvieron el
siguiente resultado:

Padres iguales Un padre igual Padres diferentes
(AxB) x (AxB) (AxB) x (AxC) (AxB) x (CxD)
\ \j v
FI Fi F1
Rendimiento bajo Rendimiento intermedio Rendimiento mayor

3. La heterosis es mas observable en plantas alogamas que en plantas autogamas
debido a que en las primeras hay mayor diversidad genética. En plantas
autogamas se cree que la heterosis no es muy aparente, pero ultimamente se
reportan casos sorprendentes de heterosis en tomate (Cuadro 27), pimentén,
berenjena, trigo, avena, algodon, etc.

4. El mayor valor de |a heterosis se presenta en la F, pero ésta se pierde paulatina-
mente en futuras generaciones de segregacion. La heterosis persiste indefinida-
mente en plantas de propagacion vegetativa o en cultivos perennes.
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Cuadro 27. Efectos de heterosis observados en tomate Lycopersicon esculentumn, Mill,
para rendimiento y sus componentes.

Caracter Heterosis Autores

Rendimiento 13-66 Rick y Buttler, 1956; Chen, 1972; Lobo
y Marin, 1975; Estrada, 1984, Melo, 1988;
Vallejo; 1988; Maluf,1989.

Numero de frutos/planta 10-55 Chen, 1972; Lobo y Marin, 1975; Estrada,
1984; Melo, 1988; Maluf, 1989

Peso promedio/fruto 1-20 Lobo y Marin, 1975; Estrada, 1984; Melo
1988, Maluf, 1989.

Numero de

Inflorescencias / planta 1-16 Estrada, 1984; Melo, 1988.

Numero de Frutos /

Inflorescencia 1-37 Estrada, 1984; Melo, 1988

Numero de léculos/fruto 1-20 Hanna y Hernandez, 1979, Estrada, 1984,
Melo, 1988.

Peso promedio/loculo 1-34 Estrada 1984.

5. El grado de endocria esta estrechamente relacionado con la manifestacion de
vigor hibrido. Para la produccién de hibridos en plantas aldégamas, se necesita
producir lineas endocriadas. A mayor grado de endocria de estas lineas, posi-
blemente se obtendria mayor vigor hibrido.

6. La heterosis incrementa la expresion morfologica: puede presentarse incre-
mento del tamano de las partes de una planta pero el numero de partes (rai-
ces, tubérculos, hojas, etc.) es poco afectado; o aumento del numero de partes
de la planta pero el tamano es poco afectado.

7. La heterosis favorece cambios en la expresion fisiologica: se han detectado in-
crementos metabdlicos que producen aumentos de crecimiento. La mayor efi-
ciencia metabdlica conduce a una mayor precocidad y eficiencia fotosintética, lo
cual se traduce en incrementos del crecimiento y la productividad.
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12.3 Ventajas y limitaciones de los hibridos F, en autégamas

1. Permite reunir en un solo individuo caracteristicas deseables que estan presen-

tes en progenitores separados; por ejemplo, resistencia multiple a diferentes
enfermedades.

2. Permite la produccion y uso de genotipos superiores en tiempos relativamente
cortos.

3. Puede expresar ganancias genéticas significativas, debido a las interacciones
genicas presentes en la generacion hibrida.

4. Usualmente los hibridos F, exhiben mayor uniformidad que sus progenitores.

5. En general, los hibridos F, muestran una baja interaccion ambiental, debido a su
condicion heterocigota. Esta mayor capacidad de homeostasis provee mayor
adaptacion y consecuentemente mayor estabilidad en la produccion.

6. El uso de la semilla hibrida sirve como un estimulo para desarrollar la industria
semillista en especies autogamas, la cual contribuye indirectamente a mejorar la
productividad de los cultivos.

7. Como la semilla hibrida F, es de alto valor economico, el gasto de semilla hibrida
por unidad de area es bajo.

De otro lado, el uso exclusivo de semillas hibridas presenta estas limitaciones:

1. La heterosis se basa solamente en una fraccion de la totalidad de los genes
presentes en la especie, a menos que los métodos de mejoramiento usados
incrementen la frecuencia de los genes favorables en la poblacién basica. En
otras palabras, la produccion de hibridos F, en forma comercial, sera promisoria,
siempre y cuando los programas hayan mejorado previamente sus poblaciones
basicas.

2. La heterosis en autogamas se puede aprovechar solamente cuando la semilla
hibrida se puede producir faciimente y a bajo costo, o cuando el producto comer-
cial tiene un alto valor. Por ejemplo, en tomate y pimenton se pueden producir
comercialmente semillas hibridas F1 haciendo cruzamientos manuales. En cul-
tivos como el trigo se utiliza la androesterilidad; pero en otros como la soya o el
frijol es muy complicado producir semilla hibrida F1 en forma comercial, debido
a la baja cantidad de semilla producida en cada cruzamiento.

3. La produccion de semilla hibrida de buena calidad es poco viable en muchas
areas donde hay deficiencia de facilidades para su produccion, procesamiento y
distribucion.
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13. Endogamia

3.1 Introduccion

La endogamia hace referencia al sistema de cruzamientos entre individuos em-
arentados. Ejemplo:

\VAVA
\/

La planta | es endogama o endocriada porque sus progenitores D y E estan
emparentados: son medios hermanos.

El efecto de la endogamia es una consecuencia de la autocigocidad que provo-
ta un aumento en la homocigocidad media en todos los loci del genoma. Autofe-
tundaciones o retrocruzamientos sucesivos con un padre recurrente endégamo
son procesos que llevan a un grado fuerte de endogamia.

El efecto de la endogamia es medido por el coeficiente de endogamia F. Para
definir F, imaginese un locus homocigoto con dos alelos de un individuo endégeno.
Si estos dos alelos son idénticos por descendencia o sea, derivados por replica-
tion del ADN de un unico alelo en la poblacion parental que origino el individuo
endogamo, entonces el individuo es denominado autocigético para este locus. Si
los dos alelos no son copias de un mismo alelo de la generaciéon ancestral, ellos

son denominados alelos independientes y el individuo sera alocigoético para ese
locus (Figura 20).
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En otras palabras, el individuo homocigético puede ser autocigotico o alocigoti-
co. El autocigético ocurre cuando el individuo diploide homocigoto presenta dos
copias identicas de un mismo alelo. Alocigotico cuando el individuo diploide homo-
cigético se forma por copias de genes diversos, es decir, tiene origen diferente. El
concepto de endogamia se refiere solamente a los autocigotos. Los autocigotos
provienen de autofecundacion. Los alocigotos pueden derivarse de autofecunda-
ciones o cruzamientos (Figura 20).

>
l =4 A A Autovie ooy
Al A
~B
L =3 Aa A Homocizotos
A> Ay
>
Al A> Al _r Ay A A odigotos
1 > \
A Al A> = A A lomoci
1 >
s A a Aocirolos
Ay Aa A \2 I
Al \
>
> Ay Al Heterpeigotos
Alelos (n) Genotipos (2n
Poblacion ancestral poblacion filial
Fiis )

Figura 20. Endogamia originando individuos autocigoticos

El coeficiente de endogamia F se define como la probabilidad de que un indivi-
duo diploide lleve alelos idénticos por descendencia y mide la cantidad de autoci-
gocidad de una poblacion en relacion con la poblacion ancestral.

F ——» 0 en poblaciones alégamas

F — 1 en poblaciones autogamas
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La endogamia altera las frecuencias genotipicas de la poblacion, pero no su
fecuencia génica; por lo tanto la endogamia no es considerada como un método de
mejoramiento. Alterando las frecuencias genotipicas de la poblacion, la endoga-
mia produce cambios en la media y en la varianza del caracter.

Cuadro 28. Frecuencias genotipicas en funcion de la endogamia

Frecuencias genotipicas en especies

Genotipos Intermedias Alégamas Autogamas
(0<F<1) (F=0) F=1)
AA, p?(1-F)+pF p? p
ALAS 2pq(1-F) 2pq 0
AzA: q’(1-F)+qF Q* q
Total 1 1 1
p="1(A,) g=1(Az)

Observese que las frecuencias genotipicas dependen de las frecuencias géni-
cas (py q) y del coeficiente de endogamia F.

Disminuyendo la frecuencia de genotipos heterocigotos, la endogamia altera la
media del caracter en la poblacion, segun la ecuacion de Falconer (1981).

() my = M, —QFZdﬁﬁ
(a7

Donde:
m = media del caracter de la poblacion filial
m = media del caracter de la poblacion ancestral

. : " At AT + A; A?

= desvio de dominancia: AA; - 2

B = frecuencia del alelo A, en la poblacion
q = frecuencia del alelo A, en la poblacion

De acuerdo con la expresion (1), la alteracién en la media del caracter provocada
por la endogamia corresponde a:
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(i -2F > dpq

loci

En la expresion (l1), el factor principal es la dominancia direccional. Si los genes
gue aumentan la expresion de un caracter son dominantes sobre los alelos que
reducen la expresion del caracter, entonces la endogamia resultaria en reduccion
de la media de la poblacion. Esta seria la desventaja practica de la endogamia que
puede ser ejemplificada por la pérdida de vigor que normalmente ocurre cuando
una especie alégama, como el maiz, es autofecundada por sucesivas generacio-
nes, para la obtencion de lineas que posteriormente seran combinadas en hibridos
comerciales.

Durante la endogamia, cada locus génico puede contribuir diferentemente a la
alteracion de la media del caracter, dependiendo de la frecuencia génica. Las altera-
ciones mayores sobre la media del caracter suceden cuando los alelos dominante y
recesivo de un locus ocurren con frecuencias iguales (p = q = 0,5) en la poblacion.

La alteracion de la media del caracter es directamente proporcional al valor de F,
en ausencia de epistasis.

Aumentando la frecuencia de genotipos homocigotos, la endogamia da como
beneficio un aumento de la variabilidad genética en la poblacion, de acuerdo con la
ecuacion de Falconer (1981).

() o2 =2pqa?(1+F) = o (1+F)

Donde
o5 = Varianza genética en la poblacion filial
O3, = varianza genética de la poblacion ancestral
p = frecuencia del alelo A, en la poblacion
q = frecuencia del alelo A, en la poblacion
n L AAI-AA,
a = efecto genetico aditivo >

En ausencia de dominancia, la ocurrencia de endogamia completa (F=1) dobla-
ria la varianza de la poblacion, independiente de las frecuencias genicas en la
poblacién ancestral (lll). Cuando genes dominantes también estan presentes en la
herencia del caracter, entonces el efecto de la endogamia sobre la varianza de la
poblacion dependeria de las frecuencias génicas iniciales.
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a. Dominancia positiva (A > A )

1]
N
E \ :
= S
| T T T
Z3 Ya
Endogamia (F) Endogamia (F)
b. Dominancia negativa (A <A )
]
c
= §
= >
'./:l J '/2' '
Endogamia (F) Endogamia (F)
c. Aditividad (A1=A2)o(d=0)
@ N
= S
1
v, T T T
Endogamia (F) Endogamia (F)

Figura 21.Media y varianza de un caracter en funcion de la endogamia
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A manera de ejemplo se estudiara el efecto de la endogamia sobre la estructura
genética de la poblacion, analizando las frecuencias genotipicas y cambios de la
media y varianza genotipica en funcion del coeficiente F; suponiendo:

a. Dominancia positiva (A; > A;)
b. Dominancia negativa (A1 < Ag)

c. Aditividad (A, = A;)

Genotipos Valores genotipicos Frecuencia Frecuencias

genotipica genotipicas

original despues de:

A >A, A <A, A=A, 1@ 26....6%
AA, 100 100 100 0.25
AA; 100 20 60 0.50
AsAz 20 20 20 0.25

a. Con dominancia positiva (A; > A;)
. Xo Media de la poblacion original:
X, =(100x 0.25) + (100 x 0.50) + 20 (0.25) = 80
* O = varianza genotipica original:

O’gg = 0.25 (100-80)? + 0.50 (100-80)* + 0.25 (20-80)* = 1200

» Coeficiente de endogamia (F) en diferentes generaciones de autofecundacion:
F=1/2(1+F.)
Fi=12(1+0) =12
F =12(1+1/2)=3/4
Fo = 12(1+3/4)=7/8

Fe =12(1+7/8) = 15/16

Fs = 1/2(1+15/16) = 31/12

Fe = 1/2(1+31/32) = 63/64
pe = p*(1+F); o = g*(1+F)
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= Media para la primera generacion de autofecundacion:
Xe, =(100 x 0.375) + (100 + 0,25) + (20 x 0.375) = 70
* Varianza genotipica para la primera generacion de autofecundacion:

62, =0.375 (100-70)" +0.25 (100-70) +.0375 (20-70)? =1500

enotipos  Valor  Frecuencia Frecuencias genotipicas

genotipico genotipica

original

1@ 2@ 3@ 4@ 5@ 6@
AA, 100 02500 0.37500 043750 0.46875 0.48437 0.48218 0.49609
AA, 100 0.5000 025000 0.12500 0.06250 0.03125 0.01562 0.00078
AA, 20 0.2500 0.37500 043750 0.46875 048437 0.49218 0.49609
P 0.5 0.5 0.5 0.5 05 0.5 0.5
Q 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5
Xt 80.0 70.0 65.0 62.5 61.2 60.6 59.6
GS‘ 1200.0 1500.0 1575.0 1593.7 1598.4 1599.6 1588.9
F 0 12 3/4 718 15/16 31/32 63/64

Con dominancia positiva (A, > A,), a medida que la endogamia aumenta, dismi-

-

uye la media (XF) y aumenta la varianza genotipica g SF : |

b. Con dominancia negativa (A <A,)

X, = (100 x 0.25) + (20 x 0.50) + (20 x 0.25) = 40
G2 = 0.25 (100-40)° + 0.5 (20-40)* + 0.25 (20-40)? = 1200

Media para la primera generacion de autofecundacion:

= (100 x 0.375) + (20 x0.25) + (20 x0.375) = 50
* Xg = Varianza genotipica para la primera generacion de autofecundacion:
62 =0.375 (100-50)* + 0.25 (20-50)? + 0.375 (20-50)? = 1500
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X

80 —

60 |

T | 1 1'\

1/2 3/4 7/8 1516 31132 F

q)

¢

1600 =

1500 —

1400 —1
1300 =

1200

| T T ]

12 34 7/8 1516 31/32F

Figura22 Cambios en la media (XF) y varianza genotipica c S« en funcion de la
endogamia, con dominancia positiva (A, > A))
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Genotipos  Valor  Frecuencia Frecuencias genotipicas
genotipico genotipica
original
1® 2® 3@ 4® 5@ 6®
AA, 100 0.25000 0.37500 0.43750 0.46875 0.48437 0.49218 0.49609
AA, 20 0.50000 0.25000 0.12500 0.06250 0.03125 0.01562 0.00078
AA, 20 0.25000 0.37500 0.43750 0.46875 0.48437 0.49218 0.49609
p 0.5 05 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5
q 0.5 05 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5
Xr 40.0 50.0 565 57.5 58.7 593 59.5
USF 1200.0 1500.0 15937 15984 1598.4 1599.6 1588.9
F 0 Ya % 7/8 15/16 31/32 63/64
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XE

60 =
55 e
a0 =
45 =

40 —

=
[ T 1]
VA Yo T8 1516 . F

>

gF e

1600 ==
1500 —J
1400 =

1300 =

1200 =4

| ||||F’

V4 4 T8 1516

31/32

2
Figura 23.Cambios en lamedia X, y varianza genotipica 6; en funcion de la endogamia,
con dominancia negativa (A, <A,)
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Con dominancia negativa (A, < A)), a medida que la endogamia aumenta, la

media (Xp) y la varianza genotipica {n“ ] también aumentan.

c. Con aditividad (A1 = A2)

* X, =(100x0.25)+ (60 x 0.50) + (20 x 0.25) = 60

« 05 =0.25(100-60)% + 0.50 (60-60)* + 0.25 (20-60)? = 800
» Media para la primera generacion de autofecundacion:

« Xy =(100x0.375) + (60 x 0.25) + (20 x 0.375) = 60

» Varianza genotipica para la primera generacion de autofecundacion:

(?f,_ = 0.375 (100-60)°+ 0.25 (60-60)? + 0.375 (20-60)* = 1.200

Genotipos  Valor  Frecuencia Frecuencias genotipicas

genotipico genotipica

original

1® 2® 3@ 4® 5@ 6®
AA, 100 025 037500 043750 0.46875 0.8437 049218 0.49609
AA, 60 050 0.25000 0.12500 0.06250 0.03125 0.01562 0.00078
AA, 20 025 037500 043750 0.46875 0.48437 0.49218 0.49609
p 05 05 05 0.5 05 05 05
G 05 05 05 05 05 05 0.5
X5 60.0 60.0 60.0 60.0 60.0 60.0 60.0
(of: 800.0 12000 1400.0 1500.0 1549  1574.97 1587.48
F 0 1/2 % 7/8 1516  31/32  63/64

Con aditividad (A, = A)), a medida que la endogamia aumenta, la media iF,
oermanece constante y la varianza genotipica 03 también aumenta.
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Xe

60

30

| |
0 Va Y 18 156 F

Qs
QM

1549 =
1500 ==

1400 =

1300 =

1200
800

| | | |
Ya Y, 78 1516 F

Figura 24.Cambios en la media X y varianza genotipica (G EF ) en funcion de la
endogamia, con aditividad (A = A).
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13.2 Endogamia debido a la autofecundacion

Las especies cultivadas presentan diferentes grados de autofecundacion natu-
ral. Especies alogamas como cebolla, zanahoria, maiz, girasol presentan porcen-
tajes casi nulos de autofecundacion natural. El algodén y la berenjena muestran
porcentajes intermedios (aproximadamente el 50%) de autofecundacion natural.
Especies autogamas como tomate, frijol, soya y arroz presentan alrededor del 100%
de autofecundacion natural.

A medida que el porcentaje de autofecundacion natural aumenta, mayor sera el
grado de endogamia natural en la poblacion. Esta relacion se explica en la siguien-
te formula:

Foet
2-W

Donde W = porcentaje de autofecundacion natural (W=0 para especies aldga-
mas y W=1 para autogamas).

Conociendo el porcentaje de autofecundacion natural de una especie, es posi-
ble estimar F y luego sustituyendo en las ecuaciones del Cuadro 28 se encontraran
las frecuencias genotipicas en la poblacion. A partir de las frecuencias genotipicas
se puede estimar la media y varianza para los diferentes caracteres.

Cuadro 29. Frecuencias genotipicas en una especie del grupo intermediario

(p=0.7, g =0.3, W = 0.5)

F=_95 _oa3
2-.05
Genotipos Frecuencias genotipicas

Alocigotico Autocigotico Total
AA 0.33 0.23 0.56
AA, 0.28 0.28
AA, 0.06 0.10 0.16
Totales 0.67 0.33 1.00
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Para una poblacion con W = 50% de autofecundacion natural, 56% de los loci de
la poblacion son A A, 33% en condicion alocigotica y 23% en condicion autocigo-
tica. Obligatoriamente, todos los loci A A, (28%) estan en condicion alocigotica, De
los 16% de loci A,A,, 6% estan en estado alocigotico y 10% en autocigosis. El total
de autocigosis en la poblacion es del 33% que corresponde al coeficiente de endo-
gamia.

En un proceso de autofecundacion repetida, la endogamia en una poblacion
original que contiene solamente individuos heterocigotos, conduce al incremento
de genotipos homocigotos en detrimento de los individuos heterocigotos.

Progenitores: AA x AA,
FI AtAE
F(l A'IA'I + AQAP

Cuadro 30. Incremento de los genotipos homocigotos en funcion de la generacion de

autofecundacion.
Generacion de Frecuencias genotipicas
autofecundacion
AA, AA, AA, ¢ p
0 0 1 0 0 1/2
1 Ya 1/2 1/2 1/2 12
2 3/8 2/8 3/8 3/4 1/2
! A
1-\ 1 1-(V :
t __{' ) (172)' ,__[_-'.2_-)_ 1-(1/2) 1/2
2 2
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De esta forma, el coeficiente de endogamia se calcula en funcion del nimero de
generaciones de autofecundacion (t), asi:

F=1-(1/2)
Si la poblacion original tiene endogamia F, F sera:
F=1-(1/2)'(1-F)

La endogamia en la generacion t se calcula a partir de la endogamia en la gene-
racion anterior (t-1):

F=th(1+F,)

13.3 Coeficiente de parentesco de Malécot

El coeficiente de parentesco entre dos individuos es la probabilidad de que dos
gametos tomados al azar, uno de cada individuo, lleven alelos idénticos por des-
cendencia. El coeficiente de parentesco de Malécot permite la deduccion de las
expresiones para el calculo de endogamia en sistemas regulares de apareamiento
entre hermanos completos, medio hermanos, etc. Considera la siguiente genea-

logia:
X
Q

A x B C D
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El parentesco entre los individuos P y Q es simplemente el promedio de los
parentescos AC, AD, BC y BD, o sea:

foo= % (Bt ho+ e ¥) = F,

El coeficiente de parentesco entre los ancestrales P y Q es igual a la endogamia
del descendiente X. La expresion anterior representa la regla basica para relacio-
nar parentescos de una generacion con aquellos de la proxima generacion.

Si ocurre sobreposicion de generaciones, el parentesco entre dos individuos es
equivalente al parentesco promedio de un individuo con los dos parentales del otro
individuo. En la genealogia anterior se tiene:

e = Vel +fy)
fo = Y2 (fo+ fo0)
o = W+

Dos reglas adicionales se deben considerar:

a. Se debe asumir que los padres de la primera generacion no son relacionados
conF=0

b. Los primeros parentescos diferentes de cero ocurren en la progenie de los pa-
dres

Endogamia en un sistema regular de hermanos completos

::12 A\P/B A\\O/B
\x /

FX = fPQ =% (fAA + fAB + fBA + {BA)
= % (2AB + fAA + fBB)
fAB = FP =FQ =Ft-1
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fAA =fBB =% (1+FA)
F, =F, =F,
F, =14[1+2F,)+F)]

Endogamia en un sistema regular de medios hermanos

W
| N

FX = fPQ =% (fBA + fBC + fAA + fAC)
fAB  =FP =FQ = Ft-1
fBC =Ft-1=FP=FQ
fAA =1 (14Ft2)

FX = 1/8 [(146 Ft-1) + Ft-2]

Endogamia en un sistema regular de retrocruzamientos sucesivos

A" AR VA
=N
\/

v
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F. =f

X o =W (hawly Hle+ i)

fnc = FP = FO = FM

fe =fu =%0+F)
F, =%(1+F_+2F))
F., = endogamia del padre recurrente

13.4 Calculo de la endogamia en genealogias

Se considerara la siguiente genealogia:

p—

0 8 |

El individuo | es homocigoto en este locus, como consecuencia de la union de
dos copias idénticas de un gen del ancestral A. El individuo | pudo haber tenido otra

constitucion genetica ya que es cuestion de probabilidad.

La probabilidad del individuo | de ser homocigoto es:

Pa=|HRER|) = (1/2) (1/2) (1/2) (1/2)

POA=1AH = 1/2) (172) (1/2) (1/2)

P (I
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Por tanto el coeficiente de endogamia F, es igual a:
F=(1/2P =1/8

En la expresion Fl= (1/2)%, el exponente representa el numero de ancestrales
existentes en el recorrido que se hace comenzando en |, pasando por los ancestra-

les y volviendo a i. El recorndo en este caso es |-E-A-D-I; los ancestrales son tres:
E.A D.

Ejemplo: Estimar la endogamia del individuo Q, de la siguiente genealogia:

M N

\ \

¢ P
Q

Foo = (120 (1+F,) + (120 (1 +F)
SiE =F =10

Fo=(120 + (12 = (172 = %
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Generalizando se llega a que:

Fe X (120 (F,)

Donde:
Ai = ancestral comun, cuyos genes pueden juntarse posteriormente en
Homocigosis, ‘

ni = ndmero total de ancestrales que se encuentran en cada recorrido

En el cdlculo de endogamia en genealogias deben tenerse en cuenta las si-
guientes consideraciones:

a. ldentificar todos los ancestrales comunes.
b. Se debe conocer el coeficiente de endogamia de cada ancestral comun.
c. Contar el numero de ancestrales del recorrido.

d. Al realizar el recorrido no se puede pasar dos veces por un mismo ancestral y
las flechas pueden cambiar de direccién, una sola vez.
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14. Interaccion
Genotipo-Ambiente

14.1. Introduccion

La expresion fenotipica (F) de los diferentes caracteres es dependiente del ge-
notipo (G}, ambiente (A) y de la interaccién genotipo por ambiente (GxA)

F=G+A+ GxA

El genotipo es la constitucion hereditaria completa (expresada y latente) de un
organismo. Comprende todos los genes localizados en los cromosomas y los fac-
tores de herencia citoplasmatica.

Ambiente es el conjunto de todas las condiciones externas que afectan el creci-
miento y desarrollo de un organismo. Incluye factores ambientales predecibles (al-
gunas caracteristicas de clima como radiacion solar; tipo y fertilidad de suelo; fe-
cha, densidad y método de siembra) y factores ambientales impredecibles (canti-
dad y distribucion de lluvias, temperatura y humedad relativa; presiones repentinas
de insectos o enfermedades).

La interaccion genotipo por ambiente (GxA) se la puede definir como el compor-
lamiento relativo diferencial que muestran los genotipos cuando se les somete a
diferentes ambientes; o expresado en otros términos, es la incapacidad de un ge-
notipo para responder similarmente cuando se le siembra en varios ambientes.

La interaccion GxA reduce la asociacion entre los valores genotipicos y fenotipi-

cos y obliga a los fitomejoradores a considerar la estabilidad o adaptabilidad de los
materiales.

Existen tres posibilidades cuando se estudia la interaccion GxA (Figura 25):
a. No se presenta G x A o si se da ésta no es estadisticamente significativa.

b. La G x A es estadisticamente significativa pero no produce cambios en el
orden de mérito de los genotipos, evaluados en diferentes ambientes. Esta
interaccién es de tipo cuantitativo o de escala.
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c. La G x A es tan significativa que resulta en cambios en el orden de merito de
los genotipos, evaluados en diferentes ambientes. Esta interaccion es de tipo
cualitativo y complica mucho mas el trabajo del fitomejorador y eventualmente
puede obligar a liberar dos o mas variedades o hibridos especificamente adap-
tados a distintos ambientes.

Variedad A

|
Comportamiento / Variedad B
Varietal _
/// Variedad C

" '2 "3

M Vanedad A

Variedad B
Comportamiento
Varietal
// Variedad C

] Variedad B Vaniedad A

Comportamiento

Varietal .
Variedad C

Figura 25. Tipos de interaccion genotipo x ambiente |: Ausencia de interaccion. II:
Interaccion de tipo cuantitativo, llI: Interaccion de tipo cualitativo.

En la interaccion | y Il, la variedad A fue siempre, en todos los ambientes, supe-
rior a las otras variedades; aun cuando en el caso |l existio interaccion de tipo
cuantitativo. En el caso lll, la situacion es complicada porque en el ambiente 1, la
variedad C fue la mejor, pero en los ambientes 2 y 3 las mejores variedades fueron,
respectivamente, B y A.
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14.2. Conceptos asociados al estudio de la interaccion genotipo
por ambiente

En el tema de interaccion genotipo x ambiente existe una serie de términos o
conceptos que se hace necesario establecer alguna claridad

Estabilidad y/o adaptabilidad

Estos dos terminos son usados como sinénimos 0 asociados a dos conceptos
diferentes.

Algunos autores utilizan el término estabilidad para describir un comportamiento
uniforme y predecible a través del tiempo (semestres o anos) o practicas agrono-
micas, de un determinado genotipo en una determinada localidad. La adaptabili-
dad para estos mismos autores se refiere a un comportamiento uniforme y prede-
cible de un determinado genotipo a traves de distintas localidades.

Oftros investigadores utilizan los terminos estabilidad y adaptabilidad como sino-
mmos.

Estabilidad biologica y agronomica

La estabilidad biologica u homeostatica se refiere al comportamiento constante,
sin variacion, de un genotipo a traves de todos los ambientes donde es evaluado,
independiente de si las condiciones son favorables o no para el cultivo (Figura 26).

La insensibilidad de un genotipo a condiciones ambientales cambiantes puede
ser de gran interés biolégico, pero no agronémico; porque la agricultura de merca-

do busca que los genotipos respondan positivamente a condiciones favorables
para el cultivo.

La estabilidad agronomica es la capacidad de un genotipo de responder al po-
tencial productivo ofrecido por cada ambiente en donde es evaluado (Figura 26).

185



FRANCO ALIRIO VALLEJO CABRERA * EDGAR IVAN ESTRADA SALAZAR

Respuesta
de los genotipos
(Uha)
6,0
5,0 l :
! Variedad _
. A//
49 j & Estabilidad
Agronomica
30
1 Variedad B
20 stabilidad
1 E Biologica
1.0

L B 1t te W,  As b B da
o 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

Potencial produclivo de cada ambiente
(% de la productividad maxima observada)

Figura 26. Estabilidad biclogica y agronémica de dos variedades. En el eje horizonlal se
presenta el indice ambiental que mide la productividad en cada ambiente y en
el vertical la respuesta de cada variedad.

Homeostasis, Plasticidad, Amortiguamiento

Homeostasis es la habilidad de una poblacién, en panmixia, para equilibrar su
composicion geneética y resistir cambios repentinos, es decir un mecanismo de
autocorregulacion del organismo, el cual le permite estabilizarse ante las variacio-
nes ambientales externas e internas.

Plasticidad de un caracter es la capacidad que tiene un genotipo para alterarse
por las diferencias ambientales; de ahi que la plasticidad corresponda a una falta
de homeostasis.

Amortiguamiento es la capacidad que tiene una poblacion para ajustar su con-
dicion genotipica y fenotipica en respuestas a condiciones fluctuantes del am-
biente. En este sentido homeostasis y amortiguamiento son hasta cierto punto
equivalentes.
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14.3. Metodologias de campo para realizar estudios
de adaptabilidad y/o estabilidad.

Los estudios de adapiabilidad y/o estabilidad requieren de una alta inversion, un
tiempo algo extenso y una amplia gama de localidades para la obtencién de resul-
tados confiables.

El fitomejorador puede utilizar dos alternativas:1) trabajar en ambientes natura-
les 0, 2) ambientes artificiales o controlados.

En la Figura 27 se representan esquematicamente los ambientes de evaluacion
y sus diferentes posibilidades.

14.4. Metodologias estadisticas utilizadas para determinar
la interaccion genotipo por ambiente.

En el presente escrito los terminos estabilidad y adaptabilidad se usaron como
sinonimos y se refieren a la capacidad de un determinado genotipo de responder
positivamente a condiciones ambientales favorables tales como riego, adecuada
fertilizacion, temperatura y humedad relativa optima, ausencia de plagas y enfer-
medades, buen manejo agronomico, ausencia de malezas. Es decir se utilizara el
sentido agronomico de estabilidad.

Para cuantificar la estabilidad o adaptabilidad del rendimiento se han desarrolla-
do numerosos y variados procedimientos estadisticos.

Metodologias basadas en el analisis de varianza (Andeva)

Sprague y Federer {(1951) usaron Andeva para calcular los componentes de
variacion asociados a genotipos, ambientes y a la interaccion G x A. Sin embargo,
no dieron informacion sobre la estabilidad de los genotipos individuales.

En el Andeva, las fuentes de variacion se dividen en efectos principales y sus
respectivas interacciones (Cuadro 31). Se determinan los cuadrados medios de
las fuentes de variacion y se realizan las pruebas de F con el fin de estudiar la
significancia o no de la correspondiente fuente de variacion. Posteriormente se
calculan los componentes de variacion, para el efecto principal del genotipo y sus
respectivas interacciones con semestres y localidades. Finalmente se determina el
error estandar para cada componente de varianza.

Plaisted y Peterson (1959) propusieron un método para obtener estimadores de
la interaccion G x A para cada genotipo. Realizaron un analisis combinado de va-
nanza sobre ambientes, para cada par de genotipos y calcularon la 6?GxA. para
cada par. No verificaron la significancia de la ¢°GxA. Esta metodologia presenta
gran dificultad cuando se evaluan muchos genotipos.
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Metodologias de campo

|

1

Ambiente natural

Ambiente artificial

Una localidad
y varios semestres

Diferentes fechas de
siembra, en época

normal y no normal

Varias localidades
y un semestre

Diferentes practicas
agronomicas (fertilizacion,

poblacion)

Varias localidades
y varios semestres

Gradientes de humedad

Analisis de varianza

(datos de unidad
experimental )

Tabla de doble entrada
(datos de promedios)

Manejo estadistico

l

Estabilidad - Adaptabilidad

Figura 27 Metodologias de campo para evaluar estabilidad y/o adaptabilidad.
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Cuadro 31, Analisis de varianza para experimentos en un cultivo semestral, con dife-
rentes localidades y semestres.

Fuente de variacion GL Cuadrados medios esperados
1, Una localidad y un semestre:

Repeliciones (r-1)

Genolipos (g-1) o +r(c® +0’ +0° +0%)
Error (r-1)(g-1) ¢’

2. Una localidad y dos 0 mas semestres:

Semestres
Repeticiones en
Semestres

Genotipos

Genotipos x semestres

Error

(5-1)

S(r-1)
(a-1)

(@-1) (S-1)
S(r-1)(g-1)

3. Un semeslre y dos 0 mas localidades:

Localidades
Repeticiones en
Locahdades

Genotipos

Genotipos x localidades

Error

4. Dos 0 mas
Localidades y dos ©
Mas semestres:
Semestres

Localidades
Rep/Sem/localidad
Semestres x localidades
Genotipos

Genolipos x semestres
Genolipos x localidades
Gen x semeslre x loc.
Error

(1)

I(r-1)

(g1)
(g-1) (1)
(1) (1)
(S-1)

(1)

sl (r-1)
(S-1)(-1)
(g-1)
(g-1)(S-1)

(g-1)(-1)
(g-1)(8-1)(--1)
sl (g-1)(S-1)(I-1)

Fy 2 2 2 2
G° +r(c st O w)+rs(u . ta 9}
2 2 @
o P+I"{Grﬁ+6 qrs)

¢

o

g 2 z 2 2
of +r(o? +ol J+rl(o? +0%)
2 2 é
6 +r(o s *0 w]

o?

G +r0% +150°% +rlc’ +rsc?
of HiFet wiiah,

Cf 4108, +150%

L% 2 41

G

e
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Wrike (1962), propuso el método de la ecovalencia, el cual utiliza Andeva de los
experimentos, basandose en las interacciones entre los genotipos y los ambientes,
las que se distribuyen entre los genotipos. Los que tengan baja participacion en el
valor de las interacciones G x A, se consideran estables en el caracter y por defini-
cion tienen una ecovalencia pequena. Situacion contraria se presenta con los ge-
notipos con gran participacion en G x A.

Metodologias basadas en la regresion

Finlay y Wilkinson en 1963 propusieron realizar un analisis de regresion del ren-
dimiento de cada variedad sobre el indice ambiental de cada localidad, con el fin
de estimar la estabilidad de los genotipos.

Indice ambiental es una estimacion del potencial de rendimiento de cada locall-
dad. Es la diferencia entre el rendimiento promedio de las v_ variedades en la
localidad j y el promedio de la v variedades en todas las | localidades en las que se
realizo la valuacion.

donde:

|, = Indice ambiental del ambiente j

X,= Rendimiento de la variedad i en el ambiente j.

El concepto basico de este analisis se esquematiza en la Figura 28. Por defini-
cion una variedad estable es aquella que tiene un coeficiente de regresion igual o
cercano a 1.0. Cuando una variedad cumple con este requisito, demuestra un com-
poﬁamiento promedio estable tanto en ambientes poco productivos (I < 0.0), como
en aquellos altamente productivos (I > 0.0). La variedad B, en la Figura 29, tiene
este comportamiento. Si bien es superada por la variedad A en ambientes poco
productivos, demuestra tener adaptacion aceptable a ambientes limitantes de la
produccion, pero también responde positivamente a las mejores condiciones de
aquellas localidades donde | es positivo. En cambio la variedad A fue muy buena
en ambientes pobres, pero no demostro capacidad de responder a los mayores
insumos y/o mejores condiciones de los ambientes productivos. La vanedad C tfuvo
un comportamiento inverso al de A: excelente en ambientes altamente productivos
pero muy pobre en los de indice ambiental negativo.
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El fitomejorador busca producir variedades con alto rendimiento promedio y buena
estabilidad (b = 1.0).

Rendimiento
(Vha)
9.0
Variedad C (b>1.0)
Vanedad 1deal .
70 II_ (b=1.0), alto xL Variedad B (b= 1 0}
5.0

Variedad A (b<1.0)
=

30— o /ﬂf

1.0~ Va

I ’ i Il i

30 20 40 00 10 20 30

Indice Ambiental (Vha)

Figura 28. Diferentes situaciones de estabilidad ambiental. La variedad B (b=1.0) es el
tipo de variedad mas deseable.

En la Figura 29 se muestra el objetivo de un programa de mejoramiento: las
variedades criollas, poco mejoradas, son generalmente de comportamiento acep-
table en ambientes de baja profundidad, pero responden poco a condiciones mas
favorables y a fertilizaciones adecuadas. Por lo tanto, estas variedades general-
mente tienen un coeficiente de regresion menor a 1.0. La revolucion verde consis-
tio en introducir variedades de arroz y trigo con alta respuesta al uso de mayores
insumos; pero a la vez no descuido el comportamiento de las mismas en ambien-
tes menos productivos, de modo que el mismo permanecia competitivo en compa-
racicn con las variedades no mejoradas.

Eberhart y Russell en 1966 modificaron ligeramente la propuesta de Finiey y
Wilkinson incorporando las desviaciones respecto a la linea de regresion como un

segundo criterio de estabilidad. El siguiente modelo resume la propuesta de Eber-
hart y Russell:

Xi=p,+b; .+ d,
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Rendimient:
(tn/h

9,0

Variedad mejorada (b>1.0)
7,0

50

3,0

Variedad criolla (b <1.0)

Indice Ambiental (Vha)

Figura 29. Respuesta de variedades mejoradas y criollas a condiciones favorables
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Donde;
X, = Comportamiento de la variedad i en el ambiente j.

u = Media de la variedad i a través de todos los ambientes

b = Coeficiente de regresion, el cual mide la respuesta de la variedad i a
los cambios ambientales. |

|

| = Indice ambiental obtenido como la diferencia entre la media de todas [

las variedades en el ambiente | menos la media general.

En la Figura 30 se puede observar que las medias de la variedad A se localizan
cerca de la linea de regresion, y por lo tanto se puede predecir con exactitud el
rendimiento que lograra tanto en ambientes altamente productivos como en los
poco productivos. Por el contrario, las medias de la variedad B en las distintas
localidades oscilan grandemente a lo largo de la linea de regresion y la prediccion
del rendimiento sera dificil. Una variedad estable, para Eberhart y Russell, es aquella
que muestire un coeficiente de regresion cercano a uno (bi = 1.0) y la sumatoria de
sus desviaciones proximas a cero (zd,*,-‘ =0.0)

|
d = Desviacion de la regresion de la variedad i en el ambiente j. ql

El mejorador de plantas busca variedades de alto rendimiento, con un coeficien-
te de regresion cercano a uno (bi =1.0) y desviaciones de la regresion tan peque-
nas como sea posible (Xd°, = 0.0).
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Rendimiento
(Vha)

9,0 [?

Vanedad B

Vanedad A

Vancdad A= Predecible

1 Vanedad B = Poco predecible

1 |

I ) ! L
-3,0 -2,0 -1,0 0.0 1,0 20 3.0

Indice Ambiental (Vha)

Figura 30. Efecto de las desviaciones sobre la linea de regresion en la prediccion del
comportamiento de dos variedades.
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En el Cuadro 32 se resume el significado de los parameros de estabilidad obte-
nidos por la metodologia de Eberhart y Russell.

Cuadro 32. Significado de los parametros de estabilidad obtenidos por la metodologia
de Eberhart y Russell.

Coeficiente C.M.de la Significado
de regresion (bi) desviacion
de la regresion
(Xd9)
=1 =0 Variedad estable y predecible
=1 >0 Buena respuesta en todos los ambientes,

pero poco predecible

<1 =0 Mejor respuesta en ambienles desfavora-
bles y predecible.

<1 >0 Mejor respuesta en ambientes desfavora-
bles, pero poco predecible.

> 1 =0 Mejor respuesta en ambientes favorables y
predecible.
> 1 >0 Mejor respuesta en ambientes favorables,

pero poco predecible

14.5. Ejemplo numeérico para el calculo de parametros
de estabilidad segun la metodologia de Eberhart y Russell.

Se utilizara la sumatoria de cuatro repeticiones provenientes de la tesis de maes-
tria de Freddy Salazar (1996), relacionadas con la evaluacion del rendimiento de
ocho vanedades de maiz en cinco ambientes de suelos acidos y uno normal loca-
lizado en Palmira (Cuadro 33).
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Cuadro 33. Rendimiento de ocho variedades de maiz en cinco ambientes de suelos
acidos y uno normal localizado en Palmira.

Variedad Ambientes Total
Brasil Carimagua Palmira Quilichao Villavo 1 Villavo2 Genotipos

CMS 18.079  12.131 23.488 10.208 17.465 9.075 90.446
ETO 16.68 5221 25312 4919 17.329 8524 77.985
Tuxpeno 13.911 8.874 31.364 3.353 16.129 6.886 80517
SA7 17.748 8.567 28.192 9.32 17.039 9.85 90.716
SA 6 17.082 9.271 27.898 371 17 933 8238 84 133
SA 5 15.939 6.502 24.896 8638 21.078 11.447 88 53
SA 4 15.985 7.019 31.208 8 667 20.037 9 847 92 763
SA3 20.383 8.605 30.508 10.855 18.848 11.732 100115
Total 135.807 66.19 222.866 58.855 145.858 75629 705.205
Ambientes

Calculo de la media general (M.G.)

MG:E Xijk
vl

Donde:

Y = variedades: 8

I = |ocalidades o ambientes: 6

r = repeticiones: 4

Xijk = rendimiento de la variedad i en el ambiente j y en la repeticion k
705. 205

MG = —— =3673

8x6x4
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Calculo de indices ambientales para cada localidad

s X
u:%—m.e

= 135 807 - 3673 = 0.571
Bxa

= 66. 190 - 3.673 = -1.604
8x4

[ 25 222 866 - 3.673 = 3.291
8x4

[ = 58 855 - 3673 = -1.834
8x4

I . - 145 858 - 3673 o 0.885
8x4

I, = 75. 629 - 3.673 - -1.310
8x4

o | - 0.000
Calculo de la regresion del comportamiento promedio de cada variedad en cada

localidad (variable dependiente) sobre el indice ambiental de cada localidad (varia-
ble independiente).

Xii | "
b= ( —Zk (Ijy?
)y
Variedad! = [18'279 x0.5711 . [12';31 x[—1.604]+ [23':88 x3.292]
% I 10208 1_334}] +[‘7':65 x0.355]+[9‘?5 x{—1.310]

Variedad 1 = 13.257
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Y asi sucesivamente hasta efectuar el calculo para la variedad 8

20.383 30 508

Variedad 8 = [

X 0,571]48'?‘05

x{—1.604}+[ x3292]

+\10'039x(—1,834}] 3 [18'848 x0.855"+[”'732 % 1_310‘
4 4 4
Variedad 8 = 20.291

Z(1j)2=(0.571)° + (-1.604) + (3.292)* + (-1.834)? *(0.855)° + (-1.310)* = 19.596

13257

= = 0677
19.596

y asi sucesivamente hasta calcular b,

20.291

a= =1.035
19.596

Estimacion de las desviaciones respecto a la linea de regresion.
Para esto se debe proceder a estimar o calcular los siguientes datos:

Suma de cuadrados (S.C.) del rendimiento de cada variedad:

(o7}

[18 079 ]2 [12,131 ]2 [9.075 ] [90.446 ]
SGi= iR ot =
4 4 4 4

S.C,=9617

Y asi sucesivamente, hasta calcular S.C,
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20.383 y +[8 605 ] _ (11.?32 ]2 _ [ 100.115 ]*' 5

SCy =
[ 4 4 Bl

S.C, = 21.464

Calculo de la sumatoria de los cuadrados de las desviaciones (X d'{i):

Como habra desviaciones positivas y negativas, éstas se elevan al cuadrado, de
modo que en realidad se trabaja con cuadrados de desviaciones.

Las desviaciones corresponden a la diferencia entre el rendimiento real en cada
localidad y el rendimiento esperado en funcion de la linea de regresion.

Y d%j = SCi - bH z_)%j_. i ]]

zdi‘ =9.617-0.677 (13.257) = 0.648
y asi sucesivamente hasta calcular ng

Y d; =21.464-1.035 (20.291) = 0.453

Calculo del parametro de estabilidad S* d:

Como en estos estudios se trabaja con medias de cada variedad en cada locali-
dad, se debe tener en cuenta la variacion debida al error experimental. El cuadrado
medio del error es una estimacion del error contenido en el calculo de las medias
de cada variedad en cada localidad. En el Andeva realizado para este trabajo se
estimo el cuadrado medio del error que fue de 0.670; pero como se trabajé con
medias, el error apropiado es, entonces:

CM Error _ 0670
r

=0.1675
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entonces: s
7 — _Zd,, _ CM Error
=2 r

Sed, = %‘3.42?__ 0.1675 = — 0.006

y asi sucesivamente hasta calcular S°d,

S2dy = Og‘%s ~ 0.1675 = — 0.054

Los valores negativos se interpretan como estimaciones de un parametro pobla-
cional igual a cero. En otras palabras, las desviaciones alrededor de la recta de
regresion son menores que el error experimental. Al mejorador le interesan varie-
dades que tengan el valor S%di lo mas préximo a cero.

Cuadro 34. Resumen de los principales parametros de estabilidad

Variedad SCde  Coeficiente _ .
Genotipos de regresion i i,“—',l "H :;,X 5S¢ rr| il | s,
CMS 9.617 0.677 13.257 8.969 0.648 -0.006
ETO 20.607 1.016 19.995 20.219 0.388 -0.071
TUXP 30.892 1.225 24.013 29.426 1.465 0.199
SA7 17.864 0.948 18.57 17.597 0.267 -0.101
SA 6 23.722 1.084 21.247 23.037 0 684 0.004
SAS5 16.281 0.873 17.101 14.924 1.357 0.172
SA 4 26.133 1.142 22.384 25.57 0.563 -0.027
SA 3 21.464 1.035 20.291 21.01 0.453 -0.054
Localidad
1 2 3 4 5 6 (ljx1j
1j 0.571 -1.605 3.292 -1.834 0.885 -1310 19.596

0.670

CM Error del Andeva = =0.1675
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Cuadro 35. Significado de los parametros de estabilidad

Variedad Total de b Sdi Significado
genotipos
en los 6
ambientes
CMS 90 446 0677 -0.006 Mejor respuesta en ambientes desfavo-

rables y predecitiles

ETO 77.985 1.016 -0.071 Mejor respuesta en ambientes favorzbles
y predecibles.

TUXP B0 517 1,225 0.199 Mejor respuesta en ambientes lavorables

y poco predecibles.

SAT 90.716 0 948 -0.101 Mejor respuesla en ambientes favorables
y predecibles.

SA B 84 133 1.084 0.004 Mejor respuesta en ambientes favora-
bles. poco predecibles.

SA S 88.530 0.873 0172 Mejor respuesta en ambientes desfavo-

rables, poco piedecibles.

SA 4 92 763 1.142 -0.027 Mejor respuesta en ambientes favera-

bles predecibles.

SA 3 100 115 1.035 -0.054 Mejor respuesla en ambienles lavora-

bles. predecibles

Brasll Canmagua Palmira Quilickao Villavo 1 Villavo 2
| 0.571 -1 605 3292 -1.834 0 885 -1 310
Total 135 807 66 190 222 866 58 855 145 858 75 629

de Ambientes
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15. Mejoramiento genetico
de especies autdgamas

Las poblaciones de las especies autogamas pueden ser homogéneas y homoci-
jotas (constituidas por una sola linea pura) o heterogéneas y homocigotas (cons-
tuidas por mezclas de lineas puras).

La heterogeneidad de las poblaciones autogamas es debida, generaimente, a
nezclas o a la segregacion de algunos loci mutantes, cruzamientos naturales o
ieterocigosidad residual. Esta heterogeneidad es la base para la seleccion indivi-
jual 0 masal en estas poblaciones.

Entre los metodos de mejoramiento genético mas utilizados en las especies au-
ogamas se destacan los siguientes:

. Seleccion.
1.1 Seleccion masal.
1.2 Seleccion de plantas individuales con prueba de progenie.
!. Poblaciones obtenidas por hibridacion.
2.1 Genealogico o pedigri.
2.2 Poblacional o masal.
2.3 Retrocruzamiento.
2.4 Descendencia de Semilla Unica o S.S.D y sus modificaciones.
2.5 Seleccion recurrente.

. Uso del vigor hibrido en la generacion F,.

5.1 La seleccion en especies autogamas

La seleccion, como método de mejoramiento, es un procedimiento que sigue el
tomejorador para separar los mejores genotipos de los menos favorecidos. Es un
roceso discriminatorio de reproduccion diferencial de determinados genotipos.
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La seleccion, en general, descansa sobre dos principios basicos: La seleccion
solo puede actuar sobre diferencias heredables. La seleccion no crea variabilidad
sino que actua solamente sobre la ya existente.

La seleccion, como método de mejoramiento (seleccion artificial), difiere de la
seleccion natural en diversos aspectos:

* La seleccion artificial se utiliza en ambientes escogidos o seleccionados. En
seleccion natural esto no ocurre.

* En seleccion artificial, la superioridad recae sobre ciertos genotipos que el fito-
mejorador considera mas favorables (mayor rendimiento, calidad, efc.). En se-
leccion natural, la superioridad recae sobre genotipos con mayor capacidad de
sobrevivir y de reproducirse, en otras palabras, sobre plantas mas rusticas.

« La seleccion natural se presenta generalmente en poblaciones grandes con pre-
dominic de cruzamientos naturales al azar. La seleccion artificial se efectua en
poblaciones con pequeno numero de individuos seleccionados y generalmente
con polinizacion controlada.

« La seleccion artificial es mas rapida que la seleccion natural para obtener cam-
bios en la media de ciertos caracteres.

El éxito de la seleccion varia de una poblacion a otra, dentro de una especie o de
especie a especie. Si hay considerable variacion genotipica de tipo aditivo (intralo-
cus e interloci) y una alta heredabilidad, la seleccion puede causar grandes y per-
manentes cambios en la poblacion. La varianza genotipica de tipo aditivo puede
estar presente, pero si la heredabilidad es baja, la seleccion es inefectiva para
cambiar la poblacién, a menos que aquella se acompane con apareamientos ade-
cuados y un buen control ambiental.

El procedimiento general consiste en:
» Seleccion de los mejores individuos en una poblacion heterogenea.

= Utilizacion de los individuos seleccionados como progenitores de la siguiente
generacion.

* La seleccion no termina con un solo ciclo de seleccion, puesto que es practica-
mente imposible agotar la variacion genética aditiva en un solo ciclo, y ademas
porque los efectos aditivos no comprenden la totalidad de la variacion genéticay
por la influencia del medio ambiente.

» Segundo ciclo de seleccion en la poblacion.
* Realizacion de varios ciclos adicionales hasta el agotamiento de la varianza ge-

nética aditiva, o hasta que lo determinen otras circunstancias.
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El progreso debido a la seleccion depende de la variabilidad genética aditiva del
aracter, del efecto ambiental y de la presion de seleccién. Aumentando la presién
le seleccion se puede incrementar la eficiencia en la seleccién pero se corre el
lesgo de agotar muy rapido la variabilidad genética aditiva de la poblacién. A me-
lida que se avanza en la seleccion, la variabilidad genética aditiva se agota y por lo
anto el diferencial de seleccion y la ganancia genética disminuyen considerable-
nente. La ganancia genetica siempre presenta valores menores que el diferencial
le seleccion debido a los efectos genéticos no aditivos y al ambiente.

5.2 Seleccion masal en especies autogamas

La seleccion masal (S.M.) es el metodo de mejoramiento mas antiguo que se ha
ftilizado en especies autogamas. La seleccion masal se desarrollo y se practico
intes de conocerse los trabajos sobre la linea pura de Johannsen. Los agricultores
eleccionaron plantas o semillas dentro de cultivares heterogéneos (poblaciones
ativas) con el fin de efectuar la siguiente siembra. Esto lo hacian sin conocer la
jenética del caracter y las consecuencias genéticas de su actividad. Debido a las
iiferentes preferencias personales del agricultor y a los distintos usos que se le
iaban al cultivo, la seleccion masal permitio que se desarrollara una gran diversi-
jad de cultivares (variedades nativas).

En los primeros anos del mejoramiento de plantas la seleccion masal fue el
rincipal y unico método para mejorar el cultivo, Antiguamente se le conocia como
seleccion sistematica y se creia que la seleccion continua producia un efecto acu-
nulativo o creativo.

La seleccion masal, mas tarde, fue adoptada por los fitomejoradores como un
Jetodo para aumentar la frecuencia de genotipos deseables durante la autofecun-
acion en poblaciones desarrolladas por hibridacion o mutacion.

La seleccion masal consiste en seleccionar, en la poblacion original, centenas
e plantas con fenotipos semejantes y deseables, mezclar las semillas de plantas
sleccionadas y finalmente tomar una muestra para efectuar la proxima siembra.

Este procedimiento se repite tantas veces como sea necesario hasta que la po-
acion se torne homogénea. Cuando el material llega a la homogeneidad se pro-
2de a la multiplicacion de las semillas y a la distribucion a los agricultores (Figuras
1y32).

El objetivo principal de la S.M. es, a través de la seleccion de los mejores fenoti-
»s, mejorar el nivel general de la poblacion por la seleccion y reunion de los geno-
)0S superiores ya existentes en la poblacion.
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Distribucion a agricultores

Figura 31. Seleccion masal simple en una poblacion autégama nativa.
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‘igura 32. Seleccion masal multiple en una poblacién autégama nativa.
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La seleccion masal como método de mejoramiento parece tener, actualmente,
su mayor aplicacion en paises donde todavia existen variedades locales o nativas.
En estos paises el método puede ser util para eliminar tipos de valor agricola bajo,
sin los peligros inherentes a la seleccion de genotipos unicos.

En paises con agricultura altamente desarrollada la seleccion masal es util en la
purificacion de variedades existentes como una etapa en la obtencien de semillas
puras. Incluye la eliminacion de plantas fuera de tipo, directamente en el campo o
eliminacion de semillas fuera de tipo en la muestra cosechada.

Las variedades que son obtenidas por S.M. contienen un menor numero de ge-
notipos, comparados con los genotipos de la poblacion original: pero ese numero
es mayor comparado con el unico genotipo que caractenza las varnedades obteni-
das por seleccion individual con prueba de progenie.

A pesar de que la S.M. en plantas autégamas tiene uso limitado, presenta las
siguientes ventajas o funciones importantes en el mejoramiento de plantas:

» Es un método sequro, rapido y poco costoso para mejorar las variedades loca-
les, incrementando los genotipos deseables en esas variedades

* Sirve para purificar variedades existentes, con el tin de producir semillas puras.
La seleccion masal presenta las siguientes desventajas:

* En S.M. no se sabe si las plantas seleccionadas estan en homocigosis o hetero-
cigosis. Plantas que se encuentran en esta ultima condicion, segregaran en la
siguiente generacion, obligando al fitomejorador a repetir la seleccion. Las mejo-
res plantas pueden ser el resultado del vigor hibrido.

* No es posible saber si los fenotipos superiores se presentan debido a la carga
genética o a la influencia del ambiente. La seleccion se hace con base en el
fenotipo y no en el genotipo.

* La seleccion masal no incluye prueba de progenie.

« La efectividad de la S.M. depende de la heredabilidad del caracter. La S.M. no es
efectiva para caracteres de baja heredabilidad. .

* En S.M. se mezclan plantas buenas y malas.

El resultado de la seleccion masal es una variedad formada por la mezcla de
varios genotipos (lineas puras), muy similar a la poblacion orniginal en tipo y rendi-
miento.
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Consideraciones geneticas de la S.M. en autogamas:

« La S.M. en especies autogamas incrementa el porcentaje de genotipos desea-
bles.

« La efectividad de la S.M. depende de la heredabilidad del caracter. Cualquier
hecho que aumente las diferencias entre genotipos y reduzca la variacion am-
biental incrementara la heredabilidad y la efectividad de la S.M. Ejemplo: la S.M.
para resistencia a una enfermedad sera mas efectiva cuando hay una infesta-
cion uniforme del patégeno,

* Las consecuencias geneéticas de la S.M. en autégamas son diferentes de la S.M.
en alégamas. En autégamas, la frecuencia de genotipos heterocigotos disminu-
ye progresivamente en cada generacion de endocria y la frecuencia de genoti-
pos homocigotos aumenta, disminuyendo la efectividad de la seleccion.

En alogamas, la frecuencia de genotipos heterocigotos es funcién geénica. La
frecuencia de genotipos homocigotos y heterocigotos en una poblacion alégama
no cambia a menos que la seleccion sea efectiva para alterar la frecuencia de
alelos que controlen el caracter de interés.

15.3 Teoria de la linea pura

El bidlogo danés W. L. Johannsen (1903) dio las bases cientificas para la selec-
cion de especies autoégamas cuando definio la “linea pura” y descubrié el mecanis-
mo genético a través del cual se podria producir.

Estudio los efectos de la seleccion en el peso de la semilla del frijol. Utilizé la
variedad comercial Princess, la cual era heterogénea para peso o tamano de semi-
lla. Observo que las descendencias de las semillas mas pesadas se caracteriza-
ban por tener un peso mayor de semilla que las que provenian de semillas de
menor peso. Esto demostro que la seleccion por peso de la semilla habia sido
efectiva.

En la Figura 33 se esquematizan, de manera resumida, los experimentos de
Johannsen. En la variedad Princess se seleccionaron 19 semillas, cada una con un
peso caracteristico diferente. Estas semillas fueron sembradas separadamente con
el fin de observar su descendencia.

Como la descendencia de cada semilla conservaba el peso caracteristico, Jo-
hannsen concluyo que el lote original estaba compuesto por una mezcla de lineas
puras. De esta manera definio la linea pura como la descendencia de un individuo
homocigoto autofecundado.
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Ademas, dentro de la descendencia de cada semilla observo la presencia de
diferentes pesos o tamanos, lo cual no era debido a causas geneticas sino a
factores ambientales.

Vanedad Princess
(heterogéneo para peso de semulla)

e .
Linea pura Nisiaiiz = Linca pura
No.l19 @ @@ ... a;r;)?;r?l?a[{ QoD T |
Peso promedio Pcsu promedio
35.1c.g. 6428 c.g.
!
\
/ 5 y
®SOOS oecee SOTCO OEWOTC
Pesospgomcdm Peso promedio Peso promedio Peii protiedic
358 c.g. 348c.g. 63,1 cp. 64.9 ¢

Figura 33. Esquema de seleccion utilizado en los experimentos de Johannsen (1903).

Los experimentos de Johannsen dieron las bases para la seleccion y sus conse-
cuencias. Puesto que el frijol es una especie autogama y su autofecundacion con-
tinua conduce a la homocigosis, el lote original del que partic Johannsen debia ser
un conjunto de lineas homocigotas. Por lo tanto la descendencia de una semilla no
presentaria normalmente segregacion genética y como consecuencia las variacio-
nes observadas dentro de una linea solo tendrian el componente de origen am-
biental.

Por otra parte, la seleccion en la poblacion original fue efectiva porque la varia-
cion existente en ella tenia el componente genético. Esta interpretacion hecha por
Johannsen esclarecio la diferencia esencial entre fenotipo y genotipo. establecien-
do una fuerte base cientifica para explicar el papel de la seleccion.

15.4 Seleccion de plantas individuales con prueba de progenie

La seleccion de plantas individuales con prueba de progenie ha sido muy utiliza-
da en la producciéon de nuevas variedades de especies autogamas, a partir de
variedades locales antiguas, mantenidas por los agricultores durante muchas ge-
neraciones.
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Esquematicamente se la puede representar asi:

L1

L2
L3 —® Evaluacion —® Agricultores

Mezcla
de lineas
puras

—»Seleccion—»

Ln

Variedad local

Las lineas componentes de la variedad local pueden ser muy semejantes en
cuanto a su morfologia pero ser diferentes en cuanto a su valor agricola. Lo ante-
rior constituye la base para la seleccion de una nueva variedad estable.

La seleccion de plantas individuales con prueba de progenie generalmente in-
cluye tres etapas diferentes:

Primera etapa: Seleccion de un gran numero de plantas individuales (lineas)
dentro de la poblacion original. La diversidad genética se encuentra entre lineas y
muy poca dentro de las lineas.

Con el fin de incrementar la eficiencia de la seleccion se puede utilizar un control
ambiental a traves de la estratificacion del suelo de acuerdo con el grado de fentili-
dad o humedad del suelo, drenaje, etc.

Se debe seleccionar intensamente para caracteres de alta heredabilidad como
resistencias a enfermedades, colores, etc. No se debe seleccionar intensamente
para caracteres de baja heredabilidad como rendimiento y calidad.

Segunda etapa: Siembra de las progenies de las plantas individuales seleccio-
nadas con el fin de proceder a la evaluacion. Esta valoracion visual puede prolon-
garse durante varios anos, eliminando rapidamente las plantas con defectos apa-
rentes. Frecuentemente se realizan inoculaciones artificiales de los principales
patogenos que atacan el cultivo con el fin de eliminar las plantas susceptibles.
Posteriormente las lineas seleccionadas se cultivan en varios semestres o locali-
dades con el fin de observar su comportamiento en diferentes ambientes.

Tercera etapa: Se inicia cuando el fitomejorador ya no puede decidir entre las
lineas basandose solamente en su observacion y tiene que realizar experimentos
con disenos experimentales apropiados, suficiente nimero de repeticiones y testi-
gos con el fin de comparar las selecciones en cuanto a rendimiento y a otros carac-
teres.

En forma detallada los pasos que se deben seguir en la seleccion individual con
prueba de progenie son (Figura 34):
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Figura 34. Seleccion individual con prueba de progenie en poblaciones autogamas
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1. Primer semestre:

¢ Siembra de la variedad local con numerosas plantas individuales. Se debe
partir de poblaciones originales con gran tamano para obtener éxito en el pro-
grama. Cuando se vayan a seleccionar lineas de alta calidad o rendimiento se
debe incrementar la poblacion original.

» Seleccion de plantas con mejor apariencia para el caracter de interés. Se
deben seleccionar intensamente para los caracteres de alta heredabilidad
como resistencia, color de tallo, grano, precocidad, etc. No se debe selec-
cionar intensivamente para caracteres de baja heredabilidad como rendi-
miento, calidad.

« Cosecha de plantas individuales, en forma separada.

2. Segundo semesitre:

* Siembra de la semilla de cada planta seleccionada en un surco individual. En
esta etapa se deben tener en cuenta las siguientes observaciones:

= Eliminar las progenies que estén segregando, a menos que sean muy supe-
riores.

* Seleccionar los mejores surcos.

» Cosechar separadamente la semilla de los surcos seleccionados.

3. Tercer semestre:

« Sembrar surcos individuales de longitud apropiada.

= Utilizar varios ambientes (altura, precipitacion, fertilidad, sequia, sales, etc.).

» Seleccionar los mejores surcos.

4. Cuarto semestre:

» Pruebas preliminares de rendimiento en centros experimentales o fincas de
agricultores,

* Se debe utilizar diseno experimental y testigos apropiados.
5. Quinto semestre: Pruebas regionales en diferentes localidades y épocas.
6. Sexto semestre: Multiplicacion de semillas.

7. Séptimo semestre: Registro y entrega de la nueva variedad.
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15.5 Hibridacion en especies autogamas

Hibridacion es el proceso a través del cual se cruzan progenitores de diferente
constitucion genética, con el objeto de lograr la transferencia de caracteristicas
deseables (genes) entre los progenitores.

La hibridacién o cruzamiento es la principal estrategia para el mejoramiento ge-
nético de las especies autégamas; a través de ella se logran formas cultivadas
superiores a las existentes.

La hibridacion, como método de mejoramiento, tiene los siguientes objetivos.

» Combinar en un solo genotipo, los genes favorables presentes en dos o
mas progenitores diferentes.

» Cruzamiento entre dos progenitores diferentes

Progenitor 1 X Progenitor 2
AAbb aaBB

A.B= genes favorables

F,. Aa Bb

AABB = Genotipo deseado
AA bb
aa BB
aa bb
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« Cruzamiento entre tres progenitores diferentes:

Progenitbr 1 X Progenitor 2

F X ' Progenitor 3

F1
l ;
FZ
Seleccion del genotipo deseado en la poblacion segregante.

« Hibridacion compleja; utilizando ocho progenitores:

1x2 3x4 5x6 7x8
F F F F

1

- X<

o

N -—

>
-n

-

Seleccion del genotipo deseado en la poblacion segregante.

215




FRANCO ALIRIO VALLEJO CABRERA » EDGAR IVAN ESTRADA SALAZAR

Ejemplo:

Combinar en una sola variedad de mel6n el gene de resistencia a Oidio, (P, )
presente en la variedad A, el gen de resistencia a Mycosphaerella (M ) presente
en la variedad B, el gen de resistencia a Fusarium (F) presente en la variedad C y
el gen de tolerancia a pulgon (A ) presente en la variedad D.

Variedad A X Variedad B Variedad C X Variedad D
(Pm, Pm mc, mc,) (Mc, Mc, pm, pm,) (FF ag ag) (Ag Ag i)
Pm, pm, Mc, mc, Ff Ag ag

® ®
Y \

Pm1 Pm1 Mc1 Mct FF Ag Ag

M i 5

J ®

F

2

Seleccion de la variedad resistente a tres enfermedades y una plaga.
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* Aumentar la variabilidad genética, utilizando los procesos de recombina-

cion y segregacion.

Progenitor 1

AA bb

F,: AaBb

F.. AABB

aa bb

Progenitor 2

aa BB

- Lineas recombinantes

AA bb

aa BB

- Lineas parentales

» Aprovechar |la segregacion transgresiva en herencia cuantitativa.

En el siguiente ejemplo se supone que los genes A y B contribuyen con dos
unidades cada uno a la manifestacion genotipica del caracter y los genes ay b

contribuyen con cero unidades.

Progenitor 1

AA bb
(4 Unidades)

K

X

1

Aa Bb

Progenitor 2
aa BB
(4 Unidades)

(4 unidades)

AA BB
aa bb
AA bb
aa BB
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Segregacién transgresiva es la aparicion en F,, 0 en cualquier generacion segre-
gante, de genotipos superiores o inferiores en comparacion con los progenitores.
Es la base del mejoramiento genético de caracteres cuantitativos en especies au-
tégamas.

15.5.1. Seleccién de progenitores para la hibridacion en especies
autégamas

El éxito del mejoramiehto por hibridacién depende, en gran parte, de la buena
seleccion de los progenitores. Los criterios que se tienen en cuenta para escoger
progenitores para un programa de hibridacién, en especies autégamas, son:

= Los progenitores deben tener los caracteres deseables que se quieren combinar
o reunir. Manifestar claramente las caracteristicas que se pretenden reunir en la
nueva variedad.

Si el fitomejorador esta interesado en combinar caracteres cualitativos (re-
sistencia a enfermedad), la seleccion de progenitores es una labor facil; pero si el
objetivo es combinar caracteres cuantitativos, la seleccion de progenitores es difi-
cil porque la heredabilidad es baja.

* En lo posible esos progenitores deben ser materiales adaptados. Muchas veces

uno de los progenitores es una variedad local, bien aceptada, que presenta cier-
tas caracteristicas indeseables que no se observan en el otro progenitor.
La nueva variedad no debe ser marcadamente inferior en rendimiento, adapta-
cién y regularidad a la variedad a la que ha de sustituir. Por esta razon un proge-
nitor se elige casi siempre por su comportamiento comprobado en las zonas en
las cuales se va a cultivar y el otro porque complementa algun defecto especifico
del primero.

» Los progenitores deben tener promedios altos en el caracter de interés y que
genéticamente sean diferentes para aprovechar al maximo el valor heterético o
la segregacion transgresiva. Cuando el componente genético aditivo es el mas
importante, el promedio general es un buen indicativo para la produccion de
lineas buenas en generaciones avanzadas. También es necesario conocer la
heterosis del cruzamiento entre los progenitores para saber si se lograra produ-
cir lineas buenas.

* Deben tener buena habilidad combinatoria. Esta se eétudia a través del andlisis
dialélico, bien sea para la habilidad combinatoria general o habilidad combinato-
ria especifica.

* La seleccion de los progenitores debe ser hecha de una manera secuencial, asi:

® Evaluar los progenitores por sus caracteristicas deseables.
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¢ Evaluar la generacion F en cruzamientos dialélicos.

¢ Evaluar la generacion F, en diferentes localidades, épocas y con repeticiones.

Después de todo lo anterior el fitomejorador tendra una idea de la capacidad de
los progenitores y del potencial de los hibridos para producir buenas lineas homo-
cigotas en generaciones avanzadas de mejoramiento.

15.5.2. Tecnicas de hibridacion.

« Siembra de los progenitores seleccionados, generalmente en invernaderos. Se
debe tener en cuenta el numero adecuado de plantas por cada progenitor y la
sincronizacion de la floracion entre progenitores.

= Definir qué progenitores seran utilizados como polinizadores y cuéles seran uti-
lizados como hembras; teniendo en cuenta si existe efecto materno o si los ca-
racteres son dominantes o recesivos.

« Efectuar los cruzamientos mediante polinizacion artificial. Generalmente el dia
anterior se hace la emasculacion (retirada de las anteras) en el progenitor feme-
nino por intermedio de una pinza; enseguida se protege la flor emasculada con
una bolsa u otros dispositivos que no permitan la contaminacion con polen extra-
no. Al dia siguiente, mas o menos a las 8:00 a.m., se cosecha polen del progeni-
tor masculino y se coloca sobre el estigma de la flor emasculada, finalizando el
proceso. Después que la flor emasculada es polinizada, se recomienda que ella
permanezca protegida para tener garantia en el proceso.

* Cosecha individual de frutos o semillas hibridas.

15.5.3. Estructura genética de las poblaciones segregantes

Después de la hibridacion artificial, el hibrido F, (Aa), como consecuencia de la
autofecundacion natural, segregara en la proporcion % AA: %2 Aa: % aa; en donde
el 50% de los individuos de esta progenie seran heterocigotas. En la siguiente
generacion estas heterocigotas segregaran, aumentando el numero de individuos
homocigotos en la poblacién. Al mismo tiempo, los homocigotos AA y aa reprodu-
ciran sus propios genotipos. Despueés de varias generaciones de autofecundacion,
la poblacion resultante estara constituida apenas por los genotipos homocigotos
AA 'y aa, siendo muy baja la proporcion de genotipos heterocigotos. En el Cuadro
36 se pueden observar detalladamente los cambios en la estructura familiar e indi-
vidual después de sucesivas generaciones de autofecundacion.
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Cuadro 36 Estructura familiar e individual en diferentes generaciones de
autofecundacion.

Generacion Familias y genotipos Coeficiente de Media
(F) endogamia (F) generacional
P, AA X aa 1 0
Aa 0 h

®
F, Ya AA + 2Aa + aa 0 Y2 h

®
F, Va AA + Y2 (YaAA + V2 Aa + Y4 aa) + % aa Va h
Feo V2 AA + Y2 aa 1 0

Cuando se consideran n pares de genes y m generaciones de autofecundacion,
la proporcion (P) de plantas completamente homocigotos es dada por la formula:

S

2m

Considerando cinco genes independientes, después de cinco generaciones de
autofecundacion (F,), el 85% de los individuos de la poblacion seran homocigotos
para todos los cinco loci.

El porcentaje de plantas homocigotas (P) tambien puede obtenerse por la for-
mula:

Pi= [ 1+ (2'_-1]]'
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Esta formula representa un binomio, en donde el primer término es 1 y el segun-
do término es (2™-1). Desarrollando este binomio, el exponente del primer término

indica el numero de loci heterocigotos y el exponente del segundo término indica el
numero de loci homocigotos.

Ejemplo: Paran =3y m =4 (F,), se tiene:
[1+(2-1)P=(1+15)3
desarrollando el binomio se tiene:

13(15)° + 3(1)2 (15)' + 3 (1)' (15)? + (1)° (15)°

Por lo tanto, se tiene:

1 Planta con los tres loci heterocigotos.
45 Plantas con dos loci heterocigotos y un homocigoto.
675 Plantas con un locus heterocigoto y dos loci homocigotos.

3.375 Planta con los tres loci homocigotos.

Sumando se tienen 4.096 plantas, de las cuales el 82,39% son completamente
nomocigotas.

Por otro lado, las autofecundaciones sucesivas también conducen a reducir la
jeterocigosis y aumentar sucesivamente la homocigosis, dando como resultado
in gran numero de lineas homocigotas diferentes. Con n genes en heterocigosis,
3l numero posible de lineas es igual a 2".

La proporcion de heterocigosis después de m generaciones de autofecundacion
35 obtenida por la siguiente expresién:

221



FRANCO ALIRIO VALLEJO CABRERA * EDGAR IVAN ESTRADA SALAZAR

Asi, el porcentaje de heterocigosis en diferentes generaciones de autofecunda-
cién seré:

1

F? = é’ = 0,5000 = 50,00 %
1

= = 25 = 0,2500 = 25.00%
1

F4 = 2'3 = 0,1250 = 12.00%
1

F* - 4 = 0,0625 = 6.25%
1

F. = 2;“ 3 = Tiende a ser cero

Cuando se consideran varios loci en heterocigosis, la reduccion de ésta es mas
lenta. Sin embargo, si se consideran 10 loci heterocigotos, después de diez gene-
raciones de autofecundacién se presenta mas del 99% de homocigosis.

En el Cuadro 37 se presentan algunos datos numéricos relacionados con hibri-
dos de progenitores que difieren en n loci.

Se puede observar que el nimero de combinaciones posibles es directamente
proporcional al nimero de genes en segregacion. En un programa de mejoramien-
to es practicamente imposible manejar todas las combinaciones posibles; sin em-
bargo, se debe procurar manejar poblaciones grandes en las generaciones inicia-
les y en generaciones avanzadas tratar de obtener un numero adecuado de lineas
puras para evaluacion final. El nimero de lineas puras diferentes dependera del
nimero de loci heterocigotos n del progenitor original F,. Matematicamente se pre-
sentaran 2" combinaciones.

En la seleccion de un determinado genotipo se presentan una serie de limitacio-
nes tales como: nimero de semillas que produce una planta, espacio necesario
para evaluacion y capacidad del mejorador para evaluar el material. Ejemplo: un
hibrido original (F,) con 10 loci heterocigotos puede producir 2'° = 1.024 lineas
diferentes. )
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Cuadro 37. Datos numéricos relacionados con hibridos de progenitores que difieren en

n loci.
No. de loci No. de Genotipos P(:nblan::ilfm.lr'a Fenotipos en F,con
gametos posibles minima
enF, enF, perfecta Dominancia Ausencia de
completa dominancia y
epistasis
1 2 3 4 2 3
2 4 9 16 4 9
5 32 243 1.024 3 243
10 1024 59.049 1.084.576 1.024 50.049
20 1.048.576 3.486.784.401  1.099.511.627.776 1.048.576 3.486.784 .401
21 2097151 10460353203 4.398046511.104 2.097.152  10.460.353.203
m ar 3 4 o 3

En F,, el genotipo de cada una de esas 1.024 lineas apareceria solamente una
vez en 4" = 1.048.576 plantas. Por lo tanto, si se quieren tener todas las lineas en
F, se requiere manejar una poblacion sumamente grande. Por esta razon, el fito-
mejorador procura mantener el alelo favorable en cada locus, independiente de la
homocigosis, en las primeras generaciones [(la frecuencia de los genotipos con el
alelo favorable a partir de la F, (AA + Aa = 75%) es mayor que la frecuencia de los
genotipos homocigotos para el alelo favorable (AA = Y% = 25%)]. Asi, el fitomejora-
dor debe tratar de manejar un tamano poblacional minime en las primeras genera-
ciones, no excesivamente grande, que le permita seleccionar plantas con un alelo
favorable, por lo menos en todos los loci segregantes. A medida que avanzan las
generaciones de autofecundacion, aumenta la posibilidad de obtener loci con ale-
los favorables.

En el Cuadro 38 se presentan los coeficientes de varianza aditiva (6%) entre y
dentro de las lineas en diferentes generaciones de autofecundacion. Se observa
que a medida que avanza el proceso de autofecundacion, la varianza aditiva au-
menta entre las lineas y disminuye dentro de las lineas. En generaciones avanza-
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dasla (O?, ) entre las lineas es uno (1) y la ) (O?, ) dentro de las lineas es cero (0),
En el Cuadro 39 se observan los cambios de la varianza aditiva (02, ) y varianza de
la interaccion aditiva x aditiva (O?,, ) a medida que se avanza en generaciones de
autofecundacion. Igualmente en el Cuadro 40 se presentan los coeficientes de la
varianza aditiva (02, ) y de la varianza dominante (O?, ), entre y dentro de familias,
a medida que se avanza en generaciones de autofecundacion.

Cuadro 38. Coeficiente de varianza aditiva (O‘*A ) entre y dentro de lineas, en diferentes
generaciones de autofecundacion.

Generacion Varianza Aditiva (02, )

Entre lineas Dentro de lineas Total
E2 7 - 1/2
F3 1/2 1/4 3/4
F4 3/4 1/8 7/8
F5 7/8 1116 15/16
Fn 1- (1/2)™2 (172~ 1= (1/2)!

Lineas homocigotas 1 0 1
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15.5.4. Manejo de segregantes

Las estrategias de manejo de las poblaciones segregantes normaimente no es-
tan estandarizadas. La adopcion o la modificacion de cualquiera de ellas esta
condicionada a los recursos y al tiempo disponible por el fitomejorador y princi-
palmente a los objetivos de los cruzamientos.

Las poblaciones segregantes pueden ser manejadas mediante las siguientes
estrategias:

Genealogico o pedigri

Poblacional 0 masal.

Retrocruzamiento.

Descendencia de semilla tnica 6 S.S.D y sus modificaciones.

Seleccion recurrente.

15.6. Método genealdgico o pedigri

El método genealogico consiste en seleccionar plantas superiores, a partir de la
generacion F, y en generaciones segregantes sucesivas, conservando un registro
de las relaciones padres-progenies. Estos registros sirven para decidir qué familias
deben ser mantenidas y cuales deben ser eliminadas (Figura 35).

El método genealdgico comprende dos etapas fundamentales: Seleccion y cru-
zamiento de progenitores y manejo de materiales hibridos y segregantes; siendo
esta segunda etapa la mas demorada del método.

Generacion F: Se debe sembrar suficiente cantidad desemilla F, para obte-

ner semilla F, en la cantidad deseada. Se debe guardar una
reserva de semilla en el caso de un accidente o pérdida.

Generacion F: En esta generacién comienza la segregacion, posibilitando la

primera oportunidad de seleccion:

» Se debe practicar seleccion rigida para caracteres de alta heredabilidad y

moderada para caracteres de baja heredabilidad.

* Se deben eliminar plantas portadoras de genes mayores perjudiciales y

después seleccionar aquellas que tengan las caracteristicas de la nueva
variedad. '

El vigor de muchas plantas F, puede depender de su heterocigosis, lo cual
conlleva a seleccionar las mas heterocigotas; sin embargo, la prueba de pro-
genie puede clarificar esta situacion.

227



FRANCO ALIRIO VALLEJO CABRERA * EDGAR IVAN ESTRADA SALAZAR

VARIEDAD A VARIEDAD B
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v v

Distribucién a los agricultores

Figura 35. Esquema del método genealdgico
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+ El tamano de la generacion F, depende del nimero de familias F, que es
posible manejar. La relacion entre el numero de plantas F, y el namero de
familias F, varia entre 10:1y 100:1. La mayor relacion se usa en cruzamientos
distantes.

Generacién F,: Aqui aparecen las familias y sus diferencias. Cada familia debe
tener suficientes plantas, generalmente se cultiva entre 10 y
30 plantas por familia. Se selecciona entre familias y dentro de
familias. Como regla general, el numero de individuos F, que
se seleccionan no deben exceder el numero de familias culti-
vadas en esta generacion.

En F, se predice la potencialidad de los hibridos; si hay pocas familias promete-
doras, se puede descartar el hibrido.

Generacion F: Se maneja de la misma forma que la F,, pero se debe hacer
mas énfasis en la seleccion entre familias. Aqui se debe redu-
cir en forma drastica el numero de familias, esto se puede ha-
cer con base en la comparacion visual entre ellas o con base
en el registro que se ha venido llevando. En esta generacion
se puede comenzar a seleccionar para rendimiento u otros
caracteres de baja heredabilidad.

Generacion F_: Siembras con densidades comerciales. Algunos fitomejorado-
res cosechan en masa para obtener suficiente semilla para
ensayos de rendimiento y calidad en la generacion F..

Generacion F_y F_: El manejo es igual al de la generacion F. El objetivo princi-
pal de la seleccién en estas dos generaciones es la identifica-
cién de las mejores familias.

Cuando el numero de familias se ha reducido suficientemente, se inician los
insayos de rendimiento y calidad. La evaluacién final de las familias promisorias
ncluye: '

» Eliminacion de caracteristicas indeseables que no hayan aparecido en gene-
raciones anteriores.

* Ensayos de rendimiento y calidad.
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_* Incremento de semilla.
- » Registro de la nueva variedad.
"« Entrega al agricultor.

Cuando se efectia seleccion en F, o en generaciones posteriores, generalmen-
te surgen estas preguntas:

+ ;Con qué exactitud se puede predecir el comportamiento de las descenden-
cias de una planta o una linea?

+ ; En qué momento del proceso de consanguinidad estan los distintos caracte-
res agronomicos suficientemente fijados para permitir una seleccion eficaz?

El efecto del ambiente en el rendimiento de las plantas individuales es tan gran-
de que seria poco eficiente seleccionar en la F, para rendimiento. Sin embargo, es
posible efectuar una seleccion efectiva para resistencia a enfermedades u otros
caracteres de alta heredabilidad.

Los estudios publicados hasta hoy indican que los ensayos de la lineas F, permi-
ten una seleccion suficientemente efectiva entre las lineas, para los caracteres de
heredabilidad moderada.

Se propone que la seleccion para rendimiento se realice en generaciones poste-
riores a la F,. Sin embargo, el mejorador debe conocer los caracteres morfologicos
y fisiologicos de las buenas variedades. La mayoria de las decisiones se basan en
una rapida valoracion visual mas que en mediciones exactas.

El método genealdgico o pedigri presenta las siguientes ventajas:

* Permite al mejorador ejercitar su habilidad en la seleccion y tener un conogci-
miento genético mas amplio de! material segregante.

Permite descartar genotipos indeseables y concentrar sus esfuerzos en aque-
llos genotipos de importancia; por esto es un método muy usado en hortalizas
y frutales.

» Permite cultivar menor nimero de plantas dentro de cada cruzamiento.
* Permite estudiar la herencia de los diferentes caracteres.

» Permite lievar un registro genealdgico del comportamiento del material en cada
generacion.

.El método genealdgico presenta las siguientes desventajas:

» Exige tiempo, esfuerzo y recursos en la toma de datos de la genealogia (esta
es la principal debilidad del metodo),
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* Usa menos la variacion genética (segregacion transgresiva) resultante del cru-
zamiento,

» Se pueden descartar genotipos buenos, para caracteres cuantitativos, en ge-
neraciones tempranas,

* A menudo se acumula mucho material, el cuat no puede ser evaluado y

* No proporciona una pista segura que se pueda volver a seguir para obtener la
misma variedad, por repeticidon del mismo cruzamiento.

15.7. Método poblacional o masal

En el método poblacional los hibridos son cultivados mezclados en una sola
poblacion y no hay necesidad de hacer anotaciones de la genealogia de los indivi-
duos (Figura 36).

La generacion F, se siembra en una parcela suficientemente grande como para
acomodar varios centenares o aun mitlares de plantas. Las densidades de siembra
y las practicas de cultivo son las mismas de las siembras comerciales.

La cosecha se hace en forma masal y la semilla se usa para sembrar una parce-
la similar el siguiente semestre, repitiéndose este procedimiento tantas veces como
el mejorador lo desee.

Durante el periodo de propagacion masal, la seleccidn natural puede cambiar la
frecuencia génica en la poblacion, particularmente si el método se practica durante
un buen numero de generaciones. El fitomejorador puede, ademas, hacer selec-
cion artificial cuando lo estime conveniente.

El periodo de propagacion de la poblacion como un todo termina en la generacion
=, 0 F,, haciéndose una seleccién de plantas individuales deseables. Estas seleccio-
1es se conducen como familias, y se las evallia como en el método genealdgico.

El uso mas frecuente del método poblacional es para la obtencidn de lineas
1omocigotas con un minimo de esfuerzo y de costo. Cuando el objetivo principal es
ograr la homocigosis, la duracion del periodo de mezcla depende de las caracte-
isticas genéticas del caracter. No debe olvidarse que el porcentaje promedio de
lomocigosis, bajo autofecundacion, es bastante alto hacia la generacién F y se
iproxima al 100% en la generacién F__ aun para casos en que esté segregando un
umero considerable de genes.

107

Cuando el método se usa por tiempo corto, la seleccién natural obra principai-
1ente sobre individuos heterocigotos para muchos pares de genes. Desafortuna-
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damente cuando la poblacion llega a un estado de homocigosis casi completa,
parece que la seleccion natural deja de ser efectiva precisamente cuando debiera
serlo para obrar sobre las lineas homocigotas.

Si esto es cierto, la efectividad de la seleccion natural no es muy grande y por lo
tanto es deseable seleccionar mas plantas en la F_, para evaluar en surcos de
progenie en forma similar al método genealdgico.

El método pobiacional incluye basicamente tres etapas:
* Seleccion de progenitores y cruzamiento entre ellos.

* Periodo de propagacion como un todo que, generalmente, es terminado en la
generacion F_ o F,, donde una alta proporcion de las plantas se encuentra en
homocigosis para la mayoria de los caracteres observables.

» Seleccion de plantas individuales deseables en la poblacion. Estas seleccio-
nes son conducidas como familias, en forma similar al método genealdgico.

En una parcela masal tipica se espera que muchos genotipos estén en compe-
tencia. Los mejores genotipos se incrementaran rapidamente durante varias gene-
raciones y los mas pobres seran eliminados rapidamente.

Cuando dos o mas genotipos compiten en una parcela suficientemente grande,
la supervivencia depende de dos factores: el numero (no el peso) de semillas que
cada genotipo produce y la proporcion de semillas que alcanza la madurez y que
producen progenie.

Existen evidencias que indican que la seleccion natural ejerce fuertes presicnes
selectivas en poblaciones hibridas masales, especialmente para caracteristicas
relacionadas con la adaptacién. En caracteristicas como la resistencia a enferme-
dades, las presiones son frecuentemente naturales y por lo tanto hay oportunida-
des para practicar seleccion, con el fin de flevar la poblacion hacia tipos resistentes
y deseables agronémicamente. Los genotipos indeseables deben ser eliminados.

A continuacion se presenta una comparacion entre el método genealogico y el
masal o poblacional:

Genealégico Masal o poblacional
» La seleccion comienza en la F,. * La seleccion comienza en F.-F.
» Mas caro, mas trabajoso. ¢ Mas barato, mas simple.

e Cultiva menor nimero de plantas ¢ Cultiva mayor nimero de plantas
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Continuacion

Genealdgico

Masal o poblacional

Mas rapido.

Explora menos la variabilidad
del cruzamiento.

El mejorador se familiariza
con la variabilidad genética.

Sirve para estudio de herencia.

Mas adecuado para combinacion
entre dos variedades.

No se pueden manejar muchos
cruzamientos.

Mas demorado.

Explora mas la variabilidad del
cruzamiento.

Menos familiarizado.

No sirve.

Maés adecuado para segregacion
transgresiva.

Se pueden manejar mas
cruzamientos.

15.8. Método del retrocruzamiento

El método del retrocruzamiento, propuesto por Harland y Pope (1922), constitu-
ye una forma precisa de mejorar variedades que son sobresalientes para un buen
numero de caracteristicas pero que son deficientes para una o unas pocas. Es un
meétodo muy utilizado para incorporar resistencia a determinadas enfermedades,
en variedades cuya susceptibilidad puede comprometer la estabilidad de la pro-
duccion.

Como su nombre lo indica, el meétodo hace uso de una serie de cruzamientos
repetidos entre la progenie hibrida y la variedad que se va a mejorar (padre recu-
rrente) y durante la cual la caracteristica para la que se busca mejoramiento es
mantenida mediante seleccion.

Padre recurrente X Padre donante
aa AA
Aa x aa RC,
Aa + aa F RC
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En el ejemplo anterior y al final del proceso, el gen que se ha transferido, a
diferencia de los otros, esta en estado heterocigoto. La autofecundacién después
del ultimo retrocruzamiento producira homocigosis para este gen o genes transfe-
ridos, y asi, después de completar el proceso, se tendra una variedad con la adap-
tacién, capacidad de rendimiento y calidad del padre recurrente, pero superior a
éste en la caracteristica particular para la cual se hizo mejoramiento.

Los requisitos para efectuar retrocruzamiento son los siguientes:

Tener una variedad bien adaptada y apropiada en cuanto a rendimiento y cali-
dad (padre recurrente) pero que carece de algunos pocos caracteres gue pue-
den ser faciimente transferidos de otra u otras variedades (padre donante).

Tener una variedad o variedades que posean los caracteres requeridos por el
padre recurrente.

El gen o genes que se transfieren del padre donante deben manifestar alta
expresividad o de lo contrario el retrocruzamiento es poco eficiente.

El genotipo del padre recurrente debe ser recobrado en un numero razonable
de retrocruzamientos (seis como maximo).

El caracter se debe manifestar fenotipicamente, con alta penetracion, de tal
manera que pueda seleccionarse facilmente en cada retrocruzamiento.

Ademas de esto se debe tener en cuenta que el padre recurrente no esta cons-
tituido por una sola linea pura, probablemente esta constituido por muchas lineas
puras bastante relacionadas entre si. Por esto se debe usar un numero suficiente
de plantas del padre recurrente para tener seguridad de que el tipo mejorado por
retrocruzamiento tendra las mismas caracteristicas agrondémicas basicas de su
predecesor.

Procedimiento:

1. Cuando el caracter que se va a transferir es dominante, no es necesario ir

hasta la F, para hacer el retrocruzamiento porque su genotipo Aa se manifies-
ta en la F,. Ejemplo:

Tomate variedad Chonto: Padre recurrente, adaptada al Valle del Cauca, agro-

némicamente deseable, de gran aceptacion pero sus-
ceptible a nematodos (mi mi).

Tomate variedad Rossol: Padre donante, variedad no adaptada a condiciones

del Valle, pero resistente a nematodos (Mi Mi).
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En la Figura 37 se puede observar el procedimiento para transferir un gen domi-
nante (Mi Mi), en tomate.

Cuando el caracter que se va a transferir es recesivo, es necesario ir hasta la F,
para luego hacer retrocruzamiento hacia el padre recurrente. Ejemplo:

Tomate variedad Chonto: Padre recurrente, adaptada a! Valle del Cauca, agro-
nomicamente deseable, pero de crecimiento indeter-
minado (Sp Sp).

Tomate variedad Many: Padre donante, no adaptada, pero de crecimiento de-
terminado sp sp.

En la Figura 38 se puede observar el procedimiento para transferir un gen rece-
sivo (sp sp) en tomate.
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Chonto Rossol
X
50 % Chonto Mi mi
50% Roso X (mimi ) re

FI R < 75 % Chonto — l - Pruch
IRC 25 % Rossol < Mi mi ) + mm d?ifmiﬁ:?cuiﬁm
Eliminado

87.5 % Chonto l

FIRC 12,5 % Rossol < Mi mi , + mi mi
Eliminado

93.75 % Chonto o l .
k__—Eliminado

96.875 % Chonto . l .
: M
1RC < 3125 % Rosel +
L == Eliminado

I ®

Mi Mi +

T
®

\ Eliminado

(—'

Aumento

Registro =gp Entrcga de w3p CHONTO + M1 MI

gura 37. Esquema del retrocruzamien

to para tranferir un gen dominante (MiMi), en
tomate
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Chonto X Many

Sp Sp 1 Sp sp
- < 50% Chonto ——-——2 Sp sp indeterminado

50% Many \&\
F2 ﬁ)\EpSp + 2Sp sp 4, spsp

T Se climinan
]
SpSp X spsp ' RC,

. 75% Chonto l
F, RC
RO < 25 Many ————— Sp

| s

F, RC
P ’\Sp Sp + 2Sp sp 4 Spsp
r Se eliminan
SpSp X spsp
RC;

_ 87.5% Chonto Sp sp
¥, RC
TN 259, Many > ®

Sp Sp + 2Sp sp + spsp

_T / Se eliminan

Seleccionar hneas sp sp

/

Aumento

|

Registro

|

Entrega =w————p| Chonto sp sp

Figura 38. Esquema de retrocruzamiento para tranferir el gen recesivo (sp sp),
en tomate
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El método es facil de aplicar en especies autogamas, especialmente cuando se
va a transferir un caracter que depende de un par de genes. Sin embargo, es esen-
cial trabajar con un alto nimero de plantas del padre recurrente y realizar al menos
1 0 2 retrocruzamientos, para recuperar la variabilidad de ese padre.

En aldgamas hay que evitar la endogamia, por tanto hay que contar con una
poblacién representativa, de frecuencia génica caracteristica de dicha variedad.
Por ejemplo, en alfalfa se usan 200 plantas del padre recurrente.

El retrocruzamiento se ha utilizado mucho para obtener variedades resistentes a
enfermedades. Sin embargo, resulta adecuado tambien para modificar caracteres
morfologicos, caracteristicas de color y caracteres cuantitativos dependientes de
pocos genes, como la precocidad, altura de planta y tamano y forma de semilla.

En realidad, el método puede utilizarse para modificar cualquier caracter que
tenga una hederabilidad elevada.

El uso del retrocruzamiento para transferir caracteres controlados por numero-
sos genes depende casi que exclusivamente de la habilidad del mejorador para
seleccionar ese caracter. Sin embargo, para incrementar las posibilidades de trans-
ferencia se puede usar la metodologia conocida como retrocruzamiento recurrente
(Figura 39). Que es una estrategia de retrocruzamientos independientes para ma-
nejar mejor ese problema.

ixa) (axe) (axs)

! ) ! )
(rxa])] (Fxa])] (Fxa] (Fxa)

' ! ) !
(rmra ) (FRrRa ) [ ARG

I | I |
Linea Linea Linea Linea

~ / N~

Figura 39. Esquema del retrocruzamiento recurrente.
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El retrocruzamiento también puede utilizarse en el mejoramiento de plantas alo-
gamas. Cuando se usa el retrocruzamiento mas seleccion, se aligera la recupera-
cion del padre recurrente. Se dice que tres retrocruzamientos mas seleccion equi-
valen a seis retrocruzamientos.

En el retrocruzamiento se puede prever el resultado final y no se necesita eva-
luar el material en ensayos de rendimiento y estabilidad.

El retrocruzamiento se lo puede realizar fuera de la region del cultivo o en inver-
naderos donde se acelera mucho el proceso.

Aspectos genéticos importantes del retrocruzamiento

1. Con el retrocruzamiento se obtienen individuos homocigotos con ta misma
velocidad que en la autofecundacion, de acuerdo con la siguiente férmula:

| (2n 1)
Plantas homocigotas = *om
Donde: m = generaciones de retrocruzamientos

n = numero de genes que controlan el caracter

También se puede utilizar el binomio [ 1 + (2™-1) ]" para estimar la proporcién de
plantas homocigotas.

Ejemplo:
Sim

1]

6 generaciones de retrocruzamiento

o]
i1

21 pares de alelos

21

‘ 26 - 1
Plantas homocigotas (——--—- ) =0,7183 6 71,83%

26

El 71.83% de los individuos, en el RC, se espera sean homocigotos para 21 loci.

2. Con seleccion en cada generacion de retrocruzamiento se puede acelerar la
recuperacion del progenitor recurrente. La seleccion es deseable s6lo en las tres
primeras generaciones de retrocruzamiento, después se torna inefectiva.

3. Para romper ligamientos indeseables, el retrocruzamiento es mas efectivo en
comparacion con la autofecundacion o el cruzamiento entre hermanos:

3.1 Con el retrocruzamiento:
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P L ANTAS

Padre recurrente Padre donante

aB A_ b
aB i A b
F aB aB
1 Ab X aB (RC))
FRC,

Donde: A = gen deseable

b = gen indeseable

Si se asume una recombinacion de ¢ = 0.10, se tiene:

9 d aB Ab AB ab

(0.45) (0.46) {0.05) (0.05)
aB aB/aB Ab/aB AB/aB ab/aB
(0.45) (0.45) {0.05) (0.05)
» Gametos parentales: 0.45 aB
0.45 Ab
* Gametos recombinantes: 0.05 AB
0.05 ab

» Los genotipos aB / aB y ab /aB se eliminan porque carecen del gen A.
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* Se seleccionan los genotipos Ab / aB y AB/ aB, (0.45 + 0.05 = 0.50) porque

contienen el gen deseado A.

: 1,(0.45)+0(0.05
« Frecuencia del gen indeseable b: f(p)= 2( 0)5 ( )=0.45

» EnF,RC, la frecuencia del gen indeseable b es 45% y la frecuencia del gen B
es 55%.

3.2 Con autofecundacion:

aB X Ab
aB l Ab
F, aB
Ab
®
F2
d 0.45 0.45 0.05 0.05
9 aB Ab AB ab
045aB * (0.45)? 0.45 x 0.05 *
0.45 A b (0.45)2 (0.45)2 0.45x0.05  0.45x0.05
0.05AB 0.45x0.05  045x005  (0.05) (0.05)2
005ab . 045x005  (0.05)2 .

* Eliminados por carecer del gen A = 4/16 = 25%
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Poblacion seleccionada = 12/16 = 75%

Frecuencia del gen indeseable P en F, es igual a:

fb)=12(0.45F +12(0.45F +(0.45F +0.45x0.05+12(0.45x0.05)

+12(0.45x0.05)+1/2(0.05) +0.45+0.05+1/2(0.05)
0.75

f(b) =63%

Comparando los resultados anteriores se puede observar que en RC, la f(b) =
45% y en F, la f(b) = 63%, lo que demuestra que el retrocruzamiento favorece mas
el rompimiento de ligamientos en comparacion con la autofecundacion.

La probabilidad de eliminar un gen indeseable, ligado a un gen deseable, esta
dada por la ecuacion:

1 _(1 _p)m+1

Donde p es la cantidad de recombinacion entre los genes ligados y m es el
numero de retrocruzamientos. Por ejemplo, si la cantidad de recombinacion es

0.10, la probabilidad de eliminar un gen indeseable, sin seleccién, durante cinco
retrocruzamientos seria:

1-(1-0.10)%*' = 0.47

En el Cuadro 41 se puede observar el efecto del ligamiento sobre la probabilidad
de eliminar un gen indeseable (b) ligado a un gen deseable (A).
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Cuadro 41. Efecto del ligamiento sobre la probabilidad de eliminar un gen indeseable
(b) ligado a un gen deseable (A).

Probabilidad para eliminar el gen indeseable

% de Con cinco Con cinco
recombinacion retrocruzamientos autofecundaciones
0.50 0.98 0.50
0.20 0.74 0.20
0.10 0.47 0.10
0.02 0.11 0.02
0.01 0.06 0.01
0.001 0.006 0.001

4. Cuando se quieren transferir varios genes en programas de retrocruzamiento,
es aconsejable transferir cada uno de estos genes en programas de retrocru-
zamientos separados. Ejemplo:

Programa 1 Programa 2
P. recurrente X P. donante (AA) P. recurrente X P. donante (BB)
RC', RC'
P. recurrente + AA X P. recurrente + BB

P. recurrente + AA + BB

5. E! retrocruzamiento se lo puede utilizar en la transferencia de caracteres cuan-
titativos de alta heredabilidad. Ejemplo:
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f—Padre Recurrente J X Padre Donante J
Variedad Baart Variedad Ramona
(tardia y alta) RC, Precoz: 10 dias mas precoz
Baja: 14 pulgadas mas baja

Y

Variedad Baart g———_1 9 dias mas precozy

13 pulgadas mas baja

6. Numero total de plantas necesarias en los programas de retrocruzamiento.

Sedcole (1977) desarrollé un modelo para estimar el numero de plantas que
poseen los genes deseables en los programas de retrocruzamientos.

_kr-05)+22(1- 9+ 22 (1~ 9 + 401~ q)r-0.5)]*
2q

Donde:
n = numero total de plantas necesarias.
r = numero requerido de plantas que poseen los genes deseables.

p = probabilidad para recuperar el numero requerido de plantas con los
genes deseables.

g = frecuencia de plantas con los genes deseables.

z = valor que es funcion de la probabilidad (p).

Ejemplo: asumir que r=15,q=1/64 y p = 0.95 (z =1.645)

[2(14-5% (j -64§f(~g§’)]+1 .6:4—5[(1,645)2[%%;. +4 (_G.E ) (145)-]15

S S ) !

n=1420
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7. Recuperacion promedia de genes del padre recurrente, en un programa de
retrocruzamiento. En el Cuadro 42 se puede observar la recuperacion del pa-
dre recurrente a medida que se avanza en generaciones de retrocruzamiento.

Cuadro 42. Recuperacion promedia de los genes del padre recurrente.

(%) del padre

Generacion Recurrente Donante
F, 50,000 50,000
F,RC, 75,000 25,000
F,RC, 87,500 15,500
F.RC, 93,750 6,250
F,RC, 96,875 3,1250
F,.RC, 98,4375 1,5625

8. Porcentaje de plantas homocigotas del padre recurrente, en diferentes gene-
raciones de retrocruzamiento, de acuerdo con el nimero de genes que se
estan transfiriendo. En el Cuadro 43 se puede ver la proporcion de plantas
homocigotas para los alelos del padre recurrente, en diferentes generaciones
de retrocruzamiento.

Cuadro 43. Porcentaje de plantas homocigotas para los alelos del padre recurrente, en
diferentes generaciones de retrocruzamiento.

Numero de Generacién de retrocruzamiento

genes que se

transfieren 1 2 3 4 5 6
1 50 75 88 94 97 98
2 . 25 56 77 88 94 .97
5 3 24 51 72 85 92
10 0.1 6 26 52 73 85
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9. El retrocruzamiento se puede utilizar para romper ligamientos entre caracteres
cuantitativos correlacionados negativamente. Ejemplo: produccion y cantidad de
proteina.

Padre Recurrente Padre Donante
(alta produccion X (baja produccién
baja proteina) alta proteina)
F1

Para romper ligamiento

RC2

Seleccidn recurrente para los dos caracteres

15.9. Variedades multilineales

Segun Borlaug (1958), las variedades multilineales son resultantes de la mezcla
de lineas isogénicas, producidas por retrocruzamientos independientes, a partir de
variedades altamente difundidas, las cuales difieren apenas por un unico gen de
resistencia a enfermedades.

" Las lineas componentes de la variedad multilineal deben presentar bastante di-
versidad genética en cuanto a resistencia, pero a la vez deben ser io suficiente-
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mente uniformes en sus aspectos agronémicos, que las hagan compatibles en la
mezcla.

Las variedades multilineales operan de dos maneras sobre el contro!l de epide-
mias:

1. Actdan sobre el desarrollo de tas epidemias, como 1o hace una variedad con
resistencia vertical u horizontal, pues la mezcla de plantas resistentes y suscep-
tibles reducen el indculo inicial efectivo y crean barreras que rebajan la tasa de
incremento de la enfermedad.

2. Actian estabilizando las razas del patdégeno: mientras mas genes de virulencia
adquiera una raza, mayor sera su ventaja reproductiva, pues podra atacar mas
hospedantes, pero esta ventaja parece ser reducida por la llamada presion
estabilizadora que opera contra razas complejas cuando ataca hospedantes de
genotipo simple.

El procedimiento para producir variedades multilineales es el siguiente:

1. Seleccion del padre recurrente. Debe corresponder a la mejor variedad o linea
que comercialmente se esté utilizando. Generalmente se selecciona por alto
rendimiento promedio.

2. Seleccion del padre donante. Serian las variedades o lineas que en lo posible
sean resistentes a muchas razas conocidas del patdégeno. Los padres donantes,
generalmente, son genotipos desadaptados, muchas veces se refiere a espe-
cies silvestres. La resistencia del padre donante es determinada por la reaccion
a varias razas del patoégeno.

3. Evaluacion de la resistencia durante el retrocruzamiento. Las isolineas tienen
padres donantes diferentes y son desarrolladas por programas de
retrocruzamientos independientes que tienen lugar en forma simultanea. Proba-
blemente los genes para resistencia son diferentes en todas las isolineas. La
Unica forma para probar que los genes de resistencia han sido transferidos es
probar esa resistencia mediante inoculaciones artificiales.
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PR X PD PR X PD PR X P Duees »PR X PD
Resistente Resistente ' Resistente Resistente
razasal y2 razz 3 razasa4 ySs razgs n
(RC)l Fi1 X PR (RC)I Fi X PR (RC)l F1X PR ----)(RC)l F1 X PR
F1 RCi F1 RCi F1 RCi F1 RCi
[} I} [ ] 1
[} (] ] 1
] (] [ [}
1 ] ] | |
] [} [ ] ]
i ] [ ] 1
[} 1 1 3 L}
1 ] ] L]
1 [} L} ]
] ) ] L
1 1 1 ¥
v v L ¥
F1 RC4 F1 RCa Fi RCa F1 RC4
Seleccion Seleccion Seleccion Seleccion
Li2 L3 145 somerereniiiiinieinnans >n

Variedad multilineal = L,+L,+ Lyg+ - +L

igura 40. Esquema del método para producir variedades multilineales.
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Otra forma para probar la resistencia es mediante el uso de una raza probadora
simple. La raza probadora es aquella a la cual el padre recurrente es susceptible
pero el padre donante es resistente. Ejemplo: si el padre recurrente es susceptible
alaraza 9y el padre donante es resistente, entonces esta raza podria ser probado-
ra. Esta raza se usa hasta que el programa de retrocruzamiento haya terminado.

4. El nimero de retrocruzamientos depende de:

Necesidad de que las isolineas se parezcan al padre recurrente.
Parecido entre el padre recurrente y el padre donante.
Cantidad de pruebas de las lineas antes de comercializarse.

Tres retrocruzamientos generalmente son necesarios si las lineas provenien-
tes de cada retrocruzamiento son evaluadas para rendimiento y cuatro
retrocruzamientos cuando éstas no son evaluadas antes de formar la mezcla.

5. Evaluacion de las lineas después del retrocruzamiento.

Las variedades multilineales presentan las siguientes ventajas:

L4

Constituyen un mecanismo util para controlar epidemias.

La resistencia otorgada por estas variedades tiene caracteristicas de
horizontalidad.

Posibilita la ampliacién de la vida util de los genes para resistencia.

Aumenta la estabilidad de los materiales al disminuir los riesgos de ocurrencia
de una enfermedad.

El incremento de la poblacion del patogeno disminuye considerablemente.

Las variedades multilineales presentan las siguientes desventajas:

No son recomendables para cultivos perennes o arboéreos, donde el uso de la
resistencia horizontal seria mas adecuado.

* En términos del fitomejoramiento, es un metodo conservador, ya que esta

limitado al progenitor recurrente empleado. Si el padre recurrente se torna
obsoleto para algunas caracteristicas agrondmicas, légicamente la variedad
multilineal se tornaria también obsoleta. Fitopatolégicamente puede ser un
método progresista.

Es un método costoso.

* Requiere la utilizaciéon de genes fuertes para resistencia, los cuales no siem-

pre estan disponibles.
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* Se requiere establecer un sistema permanente de vigilancia tanto sobre los
genes de resistencia en la poblacién hospedera, como sobre los genes de
virulencia en la poblacion del patégeno.

15.10. Método de la descendencia de semilla tinica 0 S.S.D.

Este método, también llamado poblacional modificado o “Single Seed Descent”
(S.8.D.), propuesto por Goulden en 1939, consiste basicamente en avanzar cada
planta F, por medio de una semilla unica, hasta alcanzar cierto grado de homocigo-
sis y luego efectuar seleccion entre lineas. Asi, de cada planta F, proveniente de
un determinado cruzamiento, se toma al azar una semilla Unica para avanzar a la
siguiente generacion. Se repite el proceso con la generacion F, y F,. A partir de la
generacion F, o F,, en lugar de tomar una semilla por planta se cosechan plantas
individuales, gue seran sembradas en surcos individuales separadamente (planta
X surco) y evaluadas para caracteristicas agrondmicas deseables. Los surcos se-
feccionados seran evaluados posteriormente en ensayos de produccién. Este mé-
todo, actualmente, es el mas utilizado en especies autégamas.

P, 1 P,

\

{5
N

Sin seleccién

—— Evaluacion de lineas F6

El S.S.D. es un método de mejoramiento porque avanza las generaciones se-
gregantes hasta lograr homocigosis y en la etapa final efectua seleccion para alte-
-ar las frecuencias génicas de la poblacion. '
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El procedimiento tal como fue propuesto es el siguiente:

1. Cultivo de plantas F, (S ). Se cosecha una semilla por planta de todas y cada
una de las plantas F,. La generacion F, puede ser originada a partir de un cruza-
miento simple, triple, doble o miltiple. En cada generacion es necesario conser-
var cierta cantidad de semilla como material de reserva.

2. Cultivo de plantas F, (S,). Se cosecha una semilla por planta de todas y cada
“una de las plantas F. '

3. Cultivo de plantas F, (S,). Se cosecha una semilla por planta de todas y cada
una de las plantas F,.

4. Cultivo de plantas F, (S,). En esa generacion se procede a abrir las progenies.
Se cosechan plantas individuales que originaran la semilla F,.

5. Cultivo de progenies F.. Usando el método planta x surco. Se seleccionan las
mejores lineas F,. De cada linea seleccionada se toma una muestra para pasar
a la siguiente generacion.

6. Ensayos preliminares de rendimiento, registro y entrega de la nueva variedad.
Las ventajas del método son las siguientes:

+ Permite alcanzar ta homocigosis en condiciones artificiales tales como casa
de mallas, invernaderos o en regiones diferentes donde el material va a ser
usado. Con esta metodologia se pueden hacer 3-4 generaciones de
autofecundacion por afo y asi ganar mucho tiempo en la produccién de mate-
rial mejorado.

* En este método el tamano efectivo poblacional (Ne) es dos veces mas grande
que el tamano efectivo del método poblacional o masal. Esta es una gran
ventaja del método ya que permite trabajar con tamano efectivo superior al de
otros métodos, debido a la menor area ocupada por este método.

» Para caracteres de baja heredabilidad, el método S.S.D. es muy ventajoso,
porque permite trabajar con poblaciones efectivas mayores. Cuando se utili-
cen poblaciones pequefias es mejor trabajar con el método genealdgico.

» El método S.S.D. permite romper ligamientos debidd a que trabaja con pobla-
ciones grandes.

« La variabilidad genética entre progenies es mayor que en el método
genealdgico. Esta ventaja es muy perceptible a partir de la generacién F.

Las bases genéticas del método S.S.D. son las siguientes:
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¢ En términos de componentes de varianza, el método S.S.D. corresponde al
método poblacional; pero en términos de metodologia el S.S.D. es parecido al
método genealdgico.

* Enelmetodo S.S.D. generalmente se abren las progenies en la generacién F,
porgue en ésta predominan las varianzas aditivas (g?A) y aditiva x aditiva
(o? AA). Ademas porque existe una alta correlacion entre la generacion F, y el
material final.

* Cuando se trabaje con caracteres de baja heredabilidad (menor de 25%) es
aconsejable usar el método S.S.D. Con caracteres que posean heredabilidad
entre 25 -50% es aconsejable usar el método poblacional. Con caracteres
entre 50-75% es aconsejable usar el método genealdgico, teniendo en cuenta
el nimero de lineas producidas.

Casali y Tigchelaar (1975) compararon los métodos genealdgicos y el S.S.D.,
eniendo en cuenta la frecuencia de lineas superiores producidas. Encontraron
jue lo mejor es conducir por pedigri hasta la generacion F, (efectuar seleccion
ara caracteres de alta heredabilidad), luego conducir F,y F_porS.S.DyenF oF,
fectuar seleccién entre lineas (para caracteres de baja heredabilidad). En la Figu-
a 42 se puede observar esquematicamente la estrategia usada por los menciona-
los investigadores.
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VAR. A 75 VAR, B
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. ® % % % %
. * EY e % %
(1) %(4) #(7) £(10) %(13)
F, #(2) =5 #@®) ®(11) %x(14) Se abren
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Figura 41.Esguema del metodo de la descendencia de semilla unica o S.S.D.
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a= seleccion por pedigree

b= avance de generacion por S. S. D.

Figura 42. Uso del método genealogico y S.S.D. seguin propuesta de Casali y Tigchelaar
(1975)

15.11 Método S.H.D. (Single Hill Descent)

El método S.H.D es una modificacién del método S.S.D., conocido también con
el nombre $5.5.D. esquema 2 (Figura 43).

La metodologia, tal como fue propuesta, es la siguiente:

1. Cultivo de progenies F,. Se cosechan individualmente todas las plantas F, que
producen la semilla F,.

2. Cultivo de las progenies F,. La semilla de cada planta se siembra en un sdlo sitio
o0 en surcos cortos dependiendo de la especie. En general se usan 10 semillas
por sitio o por surco. La cosecha se efectia en forma masal en cada sitio o en
cada surco; aqui se obtiene la semilla F,.
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Figura 43. Esquema del método S.H.D. (Single Hill Descent)
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3. Cultivo de las progenies F,. En un slo sitio o en surcos cortos. Las semillas F,
producidas son cosechadas en forma masal en cada sitio o en cada surco.

4. Cultivo de las progenies F,. En un solo sitio 0 en surcos cortos. Se cosecha una
planta individual en cada sitio 0 en cada surco para obtener la semilla F.

5. Cultivo de las progenies F. En surcos de mayor longitud. Aqui se efectua selec-
cién entre surcos. Se cosechan en forma masal los surcos seleccionados.

5. Cultivo de las progenies F,. Para pruebas o ensayos de produccién.

15.12. Método M.S.D. (Multiple Seed Descent)

El método M.S.D. es una modificacion del método S.S.D., conocido también con
2|l nombre S.5.D. esquema 3. (Figura 44).

La metodologia, tal como fue propuesta, es la siguiente:

1. Cultivo de progenies F,: Se cosechan varias semillas (2-4) de cada una de las
plantas F,. Se realiza una mezcla balanceada y de ésta se toma una muestra
aleatoria para la préxima siembra.

2. Cultivo de las progenies F,: Manejo igual al de la etapa 1.
3. Cultivo de las progenies F: Manejo igual al de la etapa 1.
4. Cultivo de las progenies F.: Manejo igual al de la etapa 1.

5. Cultivo de las progenies F, en surcos largos. Aqui se efectua seleccion entre
progenies. Se cosechan en forma masal los surcos seleccionados.

6. Cultivo de las progenies F, para pruebas extensivas de produccion.

|5.13. Seleccion recurrente

La seleccion recurrente es cualquier método de seleccion en el cual los indivi-
luos seleccionados, con base en alguna caracteristica, son intercruzados para
btener una nueva poblacion que sera utilizada en un nuevo ciclo de recombina-
ion. Es un método eficiente para realizar un cambio gradual en las frecuencias
@nicas de la poblacién, procurando un aumento de las frecuencias de los genes
avorables para la expresion de un determinado caracter, evitando una aproxima-
ion muy rapida a la homocigosis. ‘

La seleccion recurrente ha sido muy utitizada en especies alégamas porque
| proceso de recombinacion genética, en estas poblaciones, ocurre en forma
atural.
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Figura 44. Esquema del método M.S.D. (Multiple Seed Descent)
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De acuerdo con muchos investigadores no existe razén genética para excluir

| uso de la seleccion recurrente en especies de autofecundaciéon. El principal
bstaculo ha sido justamente Ia dificultad de hacer suficientes cruzamientos para
yromover la recombinacion en cada ciclo, especialmente en especies donde el
Wwimero de semillas obtenidas por cruzamiento es muy bajo.

La seleccién recurrente permite obtener poblaciones de amplia base genética e

ntroducir genes de especies exdticas.

v, SELECCION ~RECOMBINACION,. -~~~ . SELECCION .= RECOMBINACION. . -
" ;XXX ; " oxx 7 \
POBLACION 0 ~==i - XXXX ¢ - i { POBLACION 1}wesll  XXXX {«~f {POBLACION2
¢ ; N s AN ¢ N,
5, s # - g

.,

S,

. XXX ) ;

. - <. :
» “ N gt
DAY

XX

iy ; G
- -~

El procedimiento, en forma detallada, abarca las siguientes etapas:

. Seleccion de progenitores: Se deben seleccionar como minimo cuatro progeni-

tores con base en su potencial productivo, resistencia a enfermedades, eficien-
cia en suelos problemas, etc. Estos progenitores deben ser o menos em-
parentados posible para que se pueda iniciar un programa de seleccion recu-
rrente con tamano efectivo (Ne) poblacional alto. La seleccién de progenitores
incluye pruebas experimentales de campo en donde se concentre la atencion en
el caracter de mayor importancia econémica (por ejemplo, produccién) para te-
ner mayor éxito.

. Recombinacién de los progenitores: La recombinaciéon de los progenitores, en

autégamas, es hecha a través de cruzamientos manuales. Existen varias
metodologias para hacer la recombinacion:

2.1 Cruzamientos dialélicos: Con n = 10 progenitores, por ejemplo, se produci-
rén 9‘”{—”:45 hibridos simples, sin incluir los reciprocos. Con n=40 progenito-
res se obtendran 780 hibridos simples. Para reducir el nGmero de cruzamien-
tos se pueden realizar cruzamientos en cadena.

2.2 Cruzamientos en cadena: Con n=10 progenitores, por ejemplo, se produci-
ran solo 10 hibridos simples:
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Progenitores Hibridos simples o
primer intercruzamiento

1 1x2
2 2x3
3 3x4
4 4x5
5 5x6
6 6x7
7 7x8
8 8x9
9 9x10
10 10x1

Normalmente se hacen cinco polinizaciones por cruzamiento. Tanto en el cruza-
miento dialélico como en los cruzamientos en cadena se necesitan varias genera-
ciones de intercruzamientos (2 6 3) para que la mayor parte de los genes favora-
bles puedan tener mayor posibilidad de encontrarse en un solo genotipo, asi:

Progenitores Primer intercruzamiento  Segundo intercruzamiento
1 1x2
2 2x3 (1x2) (3x4)
3 3x4 (2x3) (4x5)
4x5 (3x4) (5x6)
5x6 (4x5) (6x7)
6 6x7 (5%6) (7x8)
7 . 7x8 ) (6x7) (8x9)
8 8x9 (7x8) (9x10)
9 9x10 (8x9) (10x1)
10 10x1
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3. Endogamia

El avance de generaciones de endogamia puede ser hecho a través de S.S.D
S.H.D., o cualquier otro método.

Los hibridos resultantes del primero, segundo o tercer intercruzamiento se
avanzan a través de generaciones segregantes por los métodos de S.S.D. o
S.H.D., hasta obtener lineas recombinantes en F, que son evaluadas en en-
sayos experimentales y diferentes ambientes para seleccionar las mds sobre-
salientes y volver a iniciar un nuevo ciclo asi:

1 2 K JURRUOTUOORRURUS PRI 10 (cruzamientos)
v ov oy v
23 % * %
* % * %
% % |® % =L
% %k *: %
vov oy v
% 23 ok *
®  w| (% B,
ok % % % 4
* ok & %
vov oy v
23 ok * &
k| %k & e
w | (%] J= ot -F,
* % * %
& ,
]
v v v
1 23 45 6 T e 200 Progenies
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4. Pruebas de Evaluacién.

Generalmente se evaluan 200 progenies F,, en surcos cortos, con 2 repeticiones
y en 2 localidades. Usando una intensidad de seleccion del 30% se obtendran 60
progenies superiores.

5. Ensayos preliminares de rendimiento.

Se evaluan las 60 progenies F, en surcos dobles con dos repeticiones y en
tres localidades. Se seleccionan las 10 6 20 progenies superiores y con éstas
se inicia un nuevo ciclo de seleccion recurrente.

15.14. Seleccion recurrente usando macho esterilidad

La utilizaciéon de macho esterilidad en programas de seleccion recurrente de
plantas autégamas tiene como ventaja principal evitar la realizacién de polinizacio-
nes manuales para efectuar ta recombinacion de los materiales y asi poder trabajar
con mayor nimero de progenitores y recombinaciones.

En programas de seleccion recurrente, con uso de macho esterilidad, se deben
utilizar abejas para efectuar la recombinacion. Esta metodologia presenta algunos
problemas debido a que la macho esterilidad esta asociada con baja produccién, lo
cual afecta la ganancia genética. Afortunadamente estas plantas en generaciones
avanzadas pueden ser identificadas. Por ejemplo en soya, estas plantas son mas
tardias y presentan pocas semillas.

El procedimiento de la seleccidn recurrente usando macho esterilidad es el si-
guiente:

1. Seleccidn de progenitores con base en tres criterios:
1.1 Presencia de los genes de macho esterilidad.

1.2 Distancia genética satisfactoria entre los progenitores. Estudios tecricos so-
bre poblaciones recomiendan que el numero de padres que deben intervenir
en un programa de seleccion recurrente debe ser igual o superior a 40, con el
fin de obtener los mayores progresos, durante mas tiempo.

1.3 Los progenitoresfdeben tener una produccién_fnedia aceptable.

A manera de ejemplo se esquematiza un programa de seleccion recurrente en
soya, realizado en Nebraska, usando la macho esterilidad:

a. Seleccion de progenitores:

4 progenitores masculinos Ms, ms, (féril)
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40 progenitores femeninos Ms, Ms, (fértil)

b. Incorporacion de los genes de macho esterilidad en la poblacion, a través
de cruzamientos manuales: ‘

40 Q (Ms,Ms) | x4 (Ms,ms,)

160 F, (1/2 Ms, Ms, + 1/2 Ms, ms,)
¢ Cual es la contribucién de cada macho ( d ) a la poblacion?

50%
Cada ntcleo macho contribuye con 50%:- —7(9 =125%

50%
Cada nucleo hembra contribuye con 50%. 40°

0%
Cada citoplasma macho contribuye con 0% 40

=125%

= O,OOCVO

100%
) 40

Como puede observarse, la contribucion proporcional de cada macho (12,5%)
es mayor que la de la madre (1,25%), en términos nucleares; por esta razon, los
machos deben ser muy bien seleccionados, es decir, con altas producciones pro-
medias.

Cada citoplasma hembra contribuye con 100%-" =250%

c. Avance de la generacion F a F,

160 F,

\

160F,

d. Recombinacion natural, con la ayuda de abejas.

Se utilizaron 240 muestras; cada una constituida por la mezcla de dos semi-
llas provenientes de cada una de las 160F, (320 semillas por muestra).
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La siembra se establecid utilizando una densidad de 150 cm entre surcos (lo

normal es 60 cm) y 15 entre plantas (lo normal es 3 cm).

121
122
239

Colmena
de abejas 240
1 2 . 119 120

Surcos
sembrados
20 dias
después
de los 120
sSurcos
verticales

Se cosecharon apenas las plantas macho estériles (ms,ms,). Estas plantas
se distinguian por tener maduracion atrasada y menor cantidad de semillas
por planta. Se cosecharon 2000 ptantas macho esteriles que produjeron 7,5

kilos de semilla.

4 ¢ seleccionados (Ms, ms,) x 40 (E seleccionadas (Ms, Ms,)
160 F, 1/2 Ms, ms,, + 1/2 Ms, Ms,
®
1/2 Ms,Ms,
160 F,

1/2 (1/4Ms,Ms, + 1/2 Ms, ms, + 1/4 m,m,}
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La F, estara constituida por:

Ms Ms, = 1/2+ 1/8 = 5/8
Ms,ms, = 1/2x 1/2=1/4
ms,ms, = 1/2 x 1/4 =1/8

En el lote de recombinacion, las polinizaciones fueron aleatorias entre plantas
macho estériles ms, ms, como hembras y las plantas Ms, Ms, o Ms, ms, como
polinizadores.

Los 7,5 kilos de semilla fueron cosechados en las plantas macho estériles
(ms,ms,}; sin embargo, es necesario enfatizar que en los 7,5 kilos de semilias se
presentan genes ms,y Ms,. :
5/8 Ms,Ms, — 5/8 x 8/7 =57
1/8 ms2 msz(Q)x( )
14

—~ Ms,ms, — 1/4x8 7-27
| 7/8 ' 1

57Ms,ms, + 1,7Ms,ms, + 1/7 ms,ms,
6/7Ms,ms, + 17ms,ms,

Por lo tanto, de los 7,5 kilos de semillas cosechadas, sélo 1/7 es machoestéril.

Segunda recombinacion:

1/7 ms, ms, ( ? ) x 6/7 Ms, ms, ((¥')

Vo Ms2 ms, + 2 ms, ms,
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Como en este lote de recombinacion las semillas se cosechan en las plantas
macho estériles (ms, ms,), tenemos:

Y2 Ms, ms, Y2 ms, ms,

Por lo tanto, después de la segunda recombinacion se tiene la mitad de las
plantas macho estériles (ms, ms,) y la mitad de plantas fértiles (Ms, ms,).

Tercera recombinacion:

ms, msz(C‘P)st2 ms, ()

V2 Ms2 ms, + Y2ms, ms,

Después de la tercera recombinacion se asegura el equilibrio.

(1/2 Ms, ms,: 1/2 ms, ms,) y por lo tanto se puede continuar con el proceso de
seleccion recurrente.
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16. Mejoramiento genético
de especies aldgamas

_Las plantas alégamas presentan un alto porcentaje de polinizacién cruzada na-
tural- como consecuencia de fendmenos biocldgicos naturales, conocidos como
monoeeia, dioecia, dicogamia, protandria, protoginia, heterostilia, esterilidad o au-
toincompatibilidad.

Estas especies presentan un constante intercambio genético (recombinacion)
generacion tras generacion. En consecuencia, las poblaciones alégamas tienden
a ser altamente heterogéneas (poblaciones compuestas por plantas con genotipos
diferentes) y las plantas individuales son altamente heterocigotas.

Esencialmente, el mejoramiento de plantas alégamas presenta dos alternativas:
obtencion de poblaciones mejoradas u obtencion de una generacion F, con vigor
hibrido.

En el caso de las aldgamas, la poblacién es mejorada cuando ésta presenta una
mayor frecuencia de genes favorables en comparacion con las poblaciones origina-
les 0 no mejoradas. El aumento de los genes favorables se consigue a través de
diferentes métodos de seleccion. Tratase, por lo tanto, de un proceso dinamico en
que el mejoramiento ¢s conducido de una manera continua y progresiva.

A medida que las frecuencias génicas favorables aumentan, los progresos si-
guientes tienden a disminuir en magnitud y la fijacién de los genes raramente es
conseguida, a no ser por un evento aleatorio (oscilacion genética).

El aumento de las frecuencias génicas, como efecto de la seleccion, depende de
nuchos factores:

" Variabilidad genética presente en la poblacién original.

L]

El método de seleccion empleado.

Ei tamaho efectivo de la poblacion.

La técnica y precision de las evaluaciones de los genotipos.

La influencia del ambiente.
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» La interaccién con el ambiente.

» Los efectos pleiotrépicos.

- Las correlaciones fenotipicds 'yigenotipicas.

Obviamente, muchos de estos factores estan mterrelacnonados.

El me;oram|ento de poblacnones conduce inevitablemente a una base genética
mas estrecha, sin embargo persiste una cierta variabilidad debida a la no fijacién
de los genes o por la liberacion de variabilidad genética potencial debida al rompi-
miento de bloques gemcos a través de la recombinacion. Asi la poblac;on resultan-
te estara constituida por una mezcia de un gran nidmero de genohpos lo cual le
confiere mayor estabthdad fenotlplca Una poblacnon con cierta vanabthdad genétu-
ca estd mas protegida en comparacion con una poblacién consﬂtwda por un soio
genaotipo.

En contraposucuén alo antenor un hibrido F, proveniente del cruzamiento entre
lineas endogammas esta constituido por unos pocos genotipos. La superioridad
del hibrido es deblda ala combmacnon favorable de los genes, los cuales estan, en
gran parte, en condicién heteroagota. Asi, la frecuencia de gran parte de los genes
es de 50%. Por lo tanto, esa superioridad sélo se manifiesta en la generacién F,.
En la generacion siguiente, F,, se presentara la segregacién génica y apareceran
individuos con genes recesivos desfavorables en condicion homocigota. La media
de la generacion F, serd por lo tanto menor que la media de la F,.

Anteriormente se discutia sobre el emgleo de 10s hibridos con reiacion a las
variedades mejoradas, como si se tratase de soluciones antagdnicas. Actualmente
los dos métodos se consideran complementarios puesto que para obtener mejores
hibridos es necesario contar con poblaciones mejoradas. La aparicion de lineas
élite derivadas de una variedad o poblacion, es funcion directa de las frecuencias
génicas en la poblacion. Asi, a medida que las frecuencias de los genes mas favo-
rables se aumentan, a través del mejoramiento poblacional, las lineas supénores
tienen mayor probabilidad de ocurrencia.

El mejoramiento de poblaciones pretende alcanzar los siguientes objetivos,’fta_\_n-
to de caracter basico como aplicado: '

¢ Estudiar comparativamente los diferentes métodos y técnicas de seleccion. Los
diferentes métodos de mejoramiento no:son igualmer{te eficientes; la eficiancia
varia de acuerdo con las facilidades disponibles, el material empleado, el pro-
greso a corto o largo plazo etc ‘

* Estudiar el material bésnco su composmon y estructura genética, con miras a
incrementar el progreso a corto o largo plazo. '
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* Estudiar los componentes de la variacién genética de las poblaciones y sus alte-
raciones debidas a los diferentes métodos de seleccion, comparando los progre-
S0s esperados y observados.

» Obtener poblaciones superiores para productividad y demas caracteristicas
agrondmicas.

Los métodos que se utilizan para obtener poblaciones mejoradas son los si-
guientes: '

1.Seleccién intrapoblacional
» Seleccién Masal Simple.
» Seleccion Masal Estratificada.

¢ Seleccion Masal antes del Florecimiento.

* Seleccién planta por surco.
» Seleccion entre y dentro de familias de medios hermanos.
* Seleccion entre y dentro de familias de hermanos completos.
* Seleccion entre y dentro de familias endogamicas S, 0 S,,.
« Seleccién recurrente por h.c.g. o h.c.e. (variedades sintéticas).
2. Seleccion interpoblacional
» Seleccion Recurrente Reciproca en familias de medios hermanos.

» Seleccion Recurrente Reciproca en familias de hermanos completos.

16.1. Seleccion intrapoblacional

Busca mejorar el comportamiento per se de una determinada poblacion. Existen
dos tipos de seleccion intrapoblacional: la masal, basada principalmente en el fe-
notipo de plantas individuales y la seleccién que utiliza algun tipo de estructura
familiar o prueba de progenie.

16.1.1. Seleccion Masal Simple

La Seleccién Masal Simple consiste en seleccionar de una poblacién aislada,
1eterocigota y heterogénea, con alta varianza genética de tipo aditivo, un nimero
1décuado de plantas agrondmicas deseables. Se cosecha su semilla, se mezcla 'y
:sta mezcla constituye la semilla para la siguiente generacién (Figura 45).
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Figura 45. Esquema de Seleccion Masal Simple

Es el sistema de mejoramiento mas antiguo. La domesticacion de las plantas
pudo realizarse o acelerarse gracias a la sencillez y eficiencia de este método. La
seleccion masal practicada por millones de generaciones por nuestros antepasa-
dos contribuyé a originar ia gran variedad de tipos y razas existentes. En maiz fue
la responsable del elevado grado de domesticacion y productividad, pues a partir

»de mazorcas que producian 15-20 granos, fueron obtenidas variedades con ma-
zorcas de 500 granos o0 mas.
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Caracteristicas de la Seleccion Masal

En la Seleccién Masal se representa un tipo de seleccion materna. El control

parental se hace unicamente a través del progenitor femenino, puesto que los
gametos masculinos (polen) provienen de toda la poblacién. Eliminando los ma-
chos indeseables, antes de la polinizacién, se efectua un control de ambos pro-
genitores.

En la Seleccién Masal no existe control ambiental, de tal manera que las mejo--
res plantas generalmente son aquellas que ocurren en las partes mas fértiles o
mas favorables del terreno. Esto dificulta ia identificacion de genotipos superio-
res por el aspecto fenotipico de las plantas individuales.

La Seleccién Masal es efectiva para caracteres de alta heredabilidad.

Presenta resultados poco consistentes para alterar la media de caracteres cuan-
titativos.

Permite maxima recombinacion de genes, por lo tanto contribuye al uso de maxima
variabilidad genética.

Es el método mas econdmico y facil. Cada cosecha representa un ciclo de
seleccion.

La mayor limitacién de la Seleccidén Masal es la falta de un control o evaluacion
de la descendencia.

Progreso esperado en seleccion:

Para medir el progreso esperado en cada ciclo de seleccidn, se utiliza la regre-

3i6n lineal:

Y =a+ bX
Y-y :b(x-k)

Donde: y _y - progreso en fa seleccion (4)

b = coeficiente de heredabilidad (h?)

X—X= diferencial de seleccion (ds)

De modo que: A= h? (ds)
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En la regresion lineal multiple, con dos variables independientes, se tiene:

Y—\?=b,[x,—5(1 )+b2(X2 ~)'<2)

Ay = hi(ds,)+ h%a(ds,)= A, + Ay,

Esta ultima expresion se utiliza en seleccién combinada, por ejemplo, con base
en los promedios de progenies, dando el progresoA ,, y enseguida seleccionamos
masalmente, dentro de las familias que producen el progreso adicional A ,. Lo mis-
mo ocurre cuando se selecciona en ambos sexos, donde A, se refiere al progreso
obtenido en la seleccién sobre uno de los sexos y A .2 Sobre el otro.

Para adaptar las anteriores ecuaciones de regresion a la terminologia usada en
el mejoramiento genético, debemos considerar los siguientes términos:

)"(F — Mmedia del caracter en la poblacion original, antes de la seleccion.
)_(s — media del caracter en ¢l maieiial scieccionado, después del descarte.

Xy = Media del cardcter en la poblacién mejorada, en la generacién siguien-
te, después de la multiplicacion.

En estos términos tenemos: ds = Xe— X¢

Ag= )im-— 5(F

Por lo tanto, en términos generales, tenemos:

>‘<M_>‘<F=b(>‘<s_5@]
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Como el coeficiente de regresion b, de Y en relacion con X, es igual a la cova-
rianza entre X y Y (cov. X,Y) dividido por la varianza de X(cx?), se tiene:

cov} Xe, Xm [X‘- XPJ cov | Xe¢, Xm

Xu— Xe = =ds
0%, %X,

Por tanto, el progreso debido a la seieccion depende del diferencial de selec-
cion; de la covarianza que exista para un caracter dado entre el material probado
en el campo y el material constituyente de la poblacion mejorada y de la variacion
fenotipica Gxi del caracter en el momento de la seleccion.

La anterior covarianza es de naturaleza genética, ya que el material del campo
de seleccion y el material mejorado, en la generacion siguiente, no estan en las
mismas condiciones ambientales. De acuerdo con Kempthorne, la Cov (XF, XM)
contiene frecuentemente una porcion o la totalidad de og. Ademas, hay que re-
cordar que la covarianza entre madres e hijos, por ejemplo, es igual 2 oi .

Para estimar el progreso o ganancia genética esperada en Seleccion Masal Sim-
ple, en un solo sexo, se utiliza el siguiente esquema:

Xe

K XM
polen/

La seleccion se basa solamente en el fenotipo de las plantas madres (XF )y las
plantas mejoradas (X,,) solamente reciben la mitad de los genes de éstas.
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Entonces:

Cov (X¢, Xy ) =1/206%

9 2
Oy,

En esta seleccion sélo se aprovecha el 50% de la csi

Para calcular el diferencial de seleccion (ds) se debe tener la media del caracter
en todas las plantas del campo (XF) y después la media de las plantas selecciona-
das (xs), lo cual es muy trabajoso. Sin embargo, la distribucién del caracter es
normal y se hace seleccion truncada, esto es, se descartan todas las plantas infe-
riores para un cierto valor fenotipico, y por lo tanto se tiene:

ds :(5(5- Xe ): Ko,

Siendo K, un valor tabulado en funcion del porcentaje de individuos selecciona-
dos (Cuadro 44).

2
Aq = l/‘_?—é_gi\ KGX
’ Oy,
1/2 6%
Ay = K imiem
. o,

De esta manera se puede estimar el progreso conociendo la varianza aditiva y
fenotipica sin necesidad del diferencial de seleccion.

La variacion ambiental es un compcnente importante de la varianza y de la des-
viacion estandar fenotipica. En Seleccion Masal es dificil implementar un disefo
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experimental, que permita su reduccion. Suponiendo que se evalia una poblacion
en un sistema de bloques al azar y en una sola localidad; en este caso existira una
variacion ambiental entre surcos (05) y otra dentro de cada surco (02), de modo
que la ganancia genetica sera:

12)52
Ag:K 2 (!2bA2 2
Oy + Op + 0, + Oy

Cuadro 44. Coeficiente K =ds o, . empleado en el calculo del progreso esperado
con seleccion truncada, en funcion del porcentaje P de seleccion.

P K P K
50 0.7979 15 1.5544
45 0.8796 10 1.7550
40 0.9659 5 1.0627
35 1.0583 4 2.1543
30 1.1590 3 2.2681
25 1.2711 2 1.4209
20 1.3998 1 2.6652
0.5 2.8919

16.1.2. Seleccion Masal Estratificada

El objetivo de la Seleccion Masal Estratificada es hacer la Seleccion Masal mas
eficiente mediante el uso de un esquema que permita un cierto control sobre la
heterogeneidad del suelo. Fue propuesta por Gardner en 1961, con el fin de redu-
cir el efecto ambiental en los procesos de seleccion.

Consiste en dividir el lote de evaluacion-recombinacién en parcelas o estratos
de igual tamano, procediendose a la seleccion en cada estrato independiente de
los demas. Cada estrato representa, por tanto, una unidad ambiental diferente.
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En maiz, se utiliza la Seleccién Masal Estratificada de la siguiente manera:

« Lote aislado con 10.000 plantas aproximadamente y con densidad de siembra
normal (1 x 0.30 m).

« En la cosecha, se divide el campo en parcelas o estratos.

« Eltamano usual de cada estrato es de 10 m? (un surco de 10 m de largo, o dos

surcos de cinco metros).

Estrato

Cosecha de estas plantas
para iniciar un nuevo
ciclo de seleccion

Figura46. Esquemade la Seleccion Masal Estratificada.
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Enla cosecha, la seleccion se hace separadamente en cada estrato. Se supo-
ne que al interior de cada estrato la heterogeneidad del suelo es menor.

Se escoge una intensidad de seleccion comprendida entre 5-20%. En el caso
de usar 10% de intensidad de seleccion, como cada estrato debe tener 33
plantas, se escogen las tres o cuatro mejores plantas.

Las mazorcas de las plantas seleccionadas daran la semilla para la préxima
siembra. Para garantizar una muestra adecuada se toma un numero igual de
semillas de cada mazorca.

Et ciclo siguiente se conduce de manera idéntica al anterior.

La ganancia genética en la Seleccion Masal Estratificada, sin control de polen,

es:

Donde oéE es la variabilidad ambiental dentro de cada estrato. La GSE

a Gi (variabilidad dentro de cada surco)

(1/2) 62

2 2 2
\yOr + Op + Ope

A, =K

g

es igual

siempre y cuando el tamafo y la forma de

los estratos sean similares a las de los surcos usados. Si sobre la misma parcela
en la que se practicé la estratificacién se realiza la seleccion, sin tener en cuenta
dicha estratificacién, la varianza fenotipica aumentaria en una magnitud equivalen-

te a OEE (varianza entre los distintos estratos)

» por lo que la ganancia genética

seria:

(1/2)c2

Ag =K L2 2 2 2
VOa + Op + O + Oge

9

La Seleccion Masal Estratificada presenta las siguientes ventajas:

* Relativa facilidad de conduccion.

El tamano efectivo de la poblacion es grande.
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» Se puede aplicar fuerte presion de seleccion, pudiendo liegar al 1%.

* Elmaterial es evaluado todos los afos, lo que reduce problemas de interaccion
por anos.

» Se obtiene un ciclo de seleccion por semestre o ano.
La Seleccion Masal Estratificada presenta las siguientes limitaciones:

* No hay control de la descendencia. Plantas fenotipicamente buenas, debido a
condiciones de ambiente o a interacciones génicas especiales, pueden dar
descendientes inferiores.

* El material es evaluado en una sola localidad. Con el tiempo la tendencia es
aumentar la adaptacion a areas especificas. La poblacion resuitante tendra
una estrecha adaptacion.

* Debido a ta fuerte competencia entre plantas, las mas altas pueden ser lias
mas productivas. Plantas bajas, potencialmente buenas, son severamente afec-
tadas y no expresaron su potencial.

16.1.3. Seleccion antes del florecimiento

Con el fin de mejorar la eficiencia de la Seleccion Masal se ha sugerido la elimi-
nacion de plantas inferiores antes del florecimiento, lo cual representa una selec-
cion en ambos sexos o seleccion con control de polen.

En algunas especies como el maiz, el potencial productivo de una planta se
percibe después de la floracion. Debido a lo anterior, el reconocimiento de plantas
inferiores antes del florecimiento sea muy problematico. Solo las mas débiles se
podran reconocer y eliminar.

En otras especies como la cebolla, repollo, zanahoria, la produccion se expresa
antes del florecimiento, de ahi que el reconocimiento de plantas inferiores antes del
florecimiento sea facil. Se pueden entonces controlar los machos y las hembras.

Para estimar la ganancia genética esperada en la seleccion antes del floreci-
miento (Seleccion Masal en ambos sexos 0 con control de polen) se puede utilizar
el siguiente esquema:

Madres Xe Vo

Padres Xe Yo
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En este caso, el progreso (AQ) se estima para cada sexo:

AP . 2
A =K _Qg)GA + K2 _(Ygl...o_ﬁ
0-X GXF

F

SiK, =K,y Ox, de las hembras es igual aOx_ de los machos, se tiene que:

2 2

A Sa d ~(_5_£\

g = 2
Gy Gy

16.1.4. Seleccion familiar con prueba de progenie

El método consiste en usar la prueba de progenie con el fin de mejorar la eficien-
cia de la seleccion. La prueba de progenie se define como la evaluacién del geno-
tipo de los progenitores con base en el fenotipo de sus progenies.

Después de la obtencién y evaluacion de las progenies se identifican los proge-
nitores superiores que dieron origen a esas progenies. Estos progenitores superio-
res seran utilizados en la obtencién de la siguiente generacion mejorada.

La seleccién con prueba de progenie es mas eficiente con relacién a la Selec-
cion Masal o fenotipica, debido a la evaluacién mas precisa de las plantas selec-
cionadas. Como las progenies son evaluadas en ensayos con repeticiones, las
medias de las progenies son mas precisas, en relacién con las observaciones indi-
viduales. Ademas, la posibilidad de repeticion en varios locales (ambientes) dismi-
nuye el efecto de la interaccion genotipo x ambiente sobre el resultado de la selec-
cion, permitiendo asi una utilizacién mas amplia-del material seleccionado.

El proceso consiste en sembrar Ia progenie de una planta en un surco para
evaluacion y luego seleccionar los mejores progenitores para avanzar a la siguien-
te generacion.
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Este método tuvo su origen en los trabajos realizados en Francia por Louis de
Vilmorin, en 1840, cuando verificd que raices de remolacha de alto contenido de
azucar podrian dar descendientes de alto o bajo contenido.

El éxito obtenido por Vilmorin indujo a los mejoradores norteamericanos de maiz
a usar este meétodo para seleccionar para alto y bajo contenido de aceite y protei-
na. Estos trabajos 1os inici6 Hopkins en ia Universidad de Illinois, en 1896, utilizan-
do la variedad Burr White, que tenia en promedio 4,70% de aceite y 10,93% de
proteina.

El método consistio en lo siguiente:

* Siembra de la variedad Burr White.

» Seleccion fenotipica de las mejores 160 mazorcas.

* Andlisis para alto y bajo contenido de aceite y proteina.

* Formacion de cuatro subpoblaciones:

- Alto contenido de aceite (40 mazorcas)
- Bajo contenido de aceite (40 mazorcas)
- Alto contenido de proteina (40 mazorcas)
- Bajo contenido de proteina (40 mazorcas)

+ Siembra de las cuatro subpoblaciones utilizando el método mazorca x surco.

* Seleccion, en cada subpoblacion, de los mejores surcos, de acuerdo con la
caracteristica de dicha subpoblacion. Posteriormente la seleccion fenotipica
de las cuatro mejores mazorcas dentro de cada surco seleccionado. Por lo
tanto, en cada subpoblacion se seleccionaban 40 mazorcas.

Este proceso se repitid durante muchas generaciones. El trabajo de Hopkins fue
continuado por la Universidad de lllinois y después de 70 generaciones de selec-
cion, la cantidad media de aceite en las subpoblaciones “alto aceite” y “bajo aceite”
fueron de 16,6 y 0,4%, lo cual representa 21% y 23%, respectivamente, del conte-
nidc de aceite de la variedad original Burr White (Figura 47).

Del mismo modo, el contenido medio de proteina en las subpoblaciones “alta
proteina” y “baja proteina” fue de 26,6 y 4,4%, representando, respectivamente,
34% y 14% del contenido de proteina de la variedad original.
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El método, en su comienzo, presentaba las siguientes limitaciones:

* Inexistencia de técnicas experimentales adecuadas. El método estaba 20-30 anos
adelante de los conocimientos necesarios sobre técnica experimental de campo:
diseno experimental, repeticiones, replicaciones, tamafo de muestra, etc.

+ Endogamia debida al tamafo pequefio de las poblaciones.
+ Falta de aislamiento del campo de seleccion.

» La seleccion se basaba sélo en prueba de progenie. Asi la seleccidn visual se
hacia con base en los estandares de las exposiciones.

Cantidad % == ====~« Proteina

de Proteina 30 - L #26.6%
y aceite (%) Aceite .”
rl ¢ °
25 ™ P
- L4
” .
* ’ :
20 - Lo
. »
. . 16.6%
* . ‘
IS-J . -
L4 g -
l’.
10 el
51 Tte e l44%
1 1 T T 04%
S S S S S N
10 20 Tiempo
(anos)

Figura 47. Efecto de la seleccion realizada por Hopkins para alto y bajo contenido de
aceite y proteina, en la variedad de maiz Burr White.

16.1.5. Seleccion entre y dentro de familias de medios hermanos

Este método lo sugirié Lonnquist en 1964. En 1967, Paterniani en Brasil hizo una
>equeha modificacion y lo denominé “seleccién entre y dentro de familias de me-
fios hermanos”, teniendo en cuenta que el método consiste en la evaluacion y
seleccion de progenies de medios hermanos y después la seleccion de las mejo-
‘es plantas dentro de las progenies seleccionadas. Existen dos metodologias:
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¢ Seleccion entre y dentro de familias de medios hermanos, en ambos sexos,
y usando semilla de reserva (método de Paterniani)

En maiz, el método consiste esencialmente en lo siguiente:

« {nicialmente se procede a seleccionar mazorcas de libre polinizacién a partir
de la poblacion a ser mejorada, constituida generalmente por 2.500-5.000 plan-
tas. Cuando sea posible es conveniente seleccionar las mejores plantas direc-
tamente en el campo de la poblacion obteniéndose de éstas las mejores ma-
zorcas. Las mazorcas de cada planta constituyen una progenie o familia de
medios hermanos. Las mazorcas son desgranadas y las semillas de cada pro-
genie son colocadas en bolsas separadas. Generalmente se seleccionan en-
tre 200 y 500 progenies {(mazorcas) (10-20% de presion de seleccidn).

* Evaluacion de las 500 familias de medios hermanos: esta evaluacion general-
mente se realiza utilizando lattices (5 lattices de 10x10) en disefio bloques al
azar, colocando testigos fuera del lattice. Se anotan todos los caracteres de
interés. En funcion de los resultados, se seileccionan las mejores familias. Ge-
neralmente se utiliza una presion de seleccion entre 10-20%. Esta etapa cons-
tituye la seleccion entre familias.

+ Las mejores familias de medios hermanos (generalmente 100 familias) se
recombinan entre si. Para esto se utiliza la semilla de reserva de estas fami-
lias. Un procedimiento adecuado consiste en sembrar un lote aislado de
despigamiento, donde las familias seleccionadas seran utilizadas como sur-
cos hembras y los surcos machos seran sembrados con una mezcla de todas
las tamilias seleccionadas (control en ambos sexos). Se puede utilizar una
relacion de: 1a: 22 6 1o: 39

En el momento de la cosecha, se seleccionan generalmente las cinco mejores
plantas (mazorcas) dentro de cada surco para tener nuevamente un total de 500
mazorcas. Esta etapa se refiere a la seleccion dentro de familias de medios her-
manos. Las 500 mazorcas constituyen las nuevas familias de medios hermanos,
las cuales seran evaluadas en la generacion siguiente, iniciandose asi un nuevo
ciclo de seleccion. En la Figura 48 se presenta el esquema de seleccion entre y
dentro de familias de medios hermanos, en ambos sexos.
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Poblacion original con
Variabilidad genctica
y sembrada
a libre polinizacion

(5.000 plantas)
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v

Seleccién de 500 plantas (mazorcas), P.S =10%

v

Evaluacion de 500 familias de medios hermanos
(5 lacttices de 10 x 10 en bloques al azar con
5 repeticiones)

v

Seleccion de las mejores 100 familias; P.S = 20%
(seleccidn entre familias de medios hermanos)

v

Recombinacion de las mejores 100 familias de medios
hermanos,usando semilla de reserva (Lote de despigamiento)

Scleccién de 5 plantas (mazorcas) en cada uno
de los surcos hembras (500 mazorcas)

v

INICIO DE UN NUEVO CICLO DE SELECCION

Figura 48 Esquema de la seleccion entre y dentro de familias de medios hermanos en
ambos sexos usando semillas dé reserva.
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Cuadro 45. Resultados obtenidos por el método de seleccion entre y dentro de familias
de medios hermanos, en diversas poblaciones de maiz (Paterniani, 1978).

Poblacion Ciclos Ganancia por Ciclo (%) Referencia
Dente Paulista 3 13,6 Paterniani (1967)
Piramex 4 3.8 Paterniani (1968)
Hays Golden 12 4,6 Gardner (1976)
Kitale Composite 6 2.2 Darrah (1976)
Centralmex 6 2,0 Segovia (1976)

En el lote de recombinacion se tiene un control de ambos tipos de gametos
(porque el polen proviene de una mezcla de las familias seleccionadas) y

por lo tanto la ganancia genética, por seleccion entre familias, sera:

(1/4)o%

2

Ag :K i el e 2
\{0' +(01.a/a)+ (Ge/ar) + (Gd/am)

donde:

a = numero de ambientes
r= numero de repeticiones
n = numero de plantas por surco

varianza entre medias de familias

9
i

o,.,= varianza de interaccion genotipo por ambiente

Q
It

varianza entre surcos representando a una misma familia

o = varianza dentro de surcos

La ganancia genética dentro de familias, sera:
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2 . . . Lo
donde Of  es la varianza fenotipica entre plantas individuaies dentro de
familias.

En el cuadro 46 se presenta la distribucion de varianzas entre y dentro de dife-
rentes tipos de familias.
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Cuadro 46. Distribucion de varianzas entre y dentro de diferentes tipos de familias

Generacion F Entre familias Dentro de familias Total
ot i oi o ok wd
M -H 0 1/4 0 3/4 1 1 1
‘MH- 0 3/8 0 5/8 1 1 1
M. H-S, 0 7/16 0 9/16 1 1 1
H-C 0 1/2 Ya 1/2 3/4 1 1
“oF, Ve 1 Y 1/2 1/2 3/2 %
S,/F, % 32 3/16 1/4 1/4 7/4 7/16
S,/F, 7/8 7/4 7164 1/8 1/8 15/8 15/64
S,/F, 15/16 15/8 15/256 1/16 1/16 31/16 31/256
S/F, 31/32 31/16 31/1024 1/32 1/32 63/32 63/1024
S./F, 63/64 63/62 63/4096 1/64 1/64 127/64 127/4096
Se/Foo 1 2 0 0 0 2 0
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Donde:

F= Coeficiente de endogamia

* = familias de medios hermanos formados a partir de lineas S, 0 S,
** = asumiendop=qgq=0.5

H.C.: Familias de hermanos completos

A = coeficientes de ci de acuerdo con la siguente férmula:

e~ 1))+ ()= - 1))

con n = numero de generaciones de autofecundacion.

AA= Coeficientes de cg de acuerdo con la siguiente férmula:

(" 1l )|+ /") =l ~1)rfar)

v

¢ Seleccion entre y dentro de familias de medios hermanos, en un solo
sexo, sin usar semilla de reserva (Método Lonnquist)

Este método es muy utilizado en maiz y otras especies aldgamas y se describe
de la siguiente manera: Una vez obtenidas las familias de medios hermanos, éstas
se evaluan en varios ambientes, utilizando solamente una repeticion. Simultaneo
al proceso de evaluacion, las familias de medios hermanos se siembran en un lote
aislado de recombinacién (cada familia en un surco), las que actuaran como hem-
bras (se desespigan antes de que ocurra la floracion). Cada cierto nimero de sur-
cos hembras se intercala un surco como fuente de polen. Este surco macho estara
formado por una mezcla balanceada con semilla de todas las familias que definen
la poblacion original (control de un solo sexo).

En el momento de la cosecha y en el lote de evaluacion se seleccionan las
mejores familias (seleccion entre) con base en sus promedios respecto al prome-
dio de todas las familias a través de todos los ambientes. Una vez elegidas las
mejores familias, se cosechan en el lote de recombinacion las mazorcas de las
mejores plantas pertenecientes a esas familias seleccionadas.
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AMBIENTE |

Lotes
de
evaluacion

¥ He 3B
ikl o

. /_‘ Surco mezcla
dc\lil;u:t(:l:d(l\ de todas las familias
pesplgada hembras
:{/> S%
7N
e

v W
Surcos Surco
Figura 49.

%m
s4%s 4

Lote
de
recombinacion

Esquema de seleccion entre y dentro de las familias de medios hermanos

en un solo sexo, sin usar semillas de reserva
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La ganancia genética entre familias esta dada por la siguiente férmula.

1802

A =K
Jo,z + (ofa /a)+ (02 /ar) + (c§ /arn)

9

Aqui se asume una evaluacion en a ambientes, con r repeticiones por ambiente.
El denominador de la férmula estima ta desviacion estandar fenotipica de prome-
dios de familias a traveés de los ambientes usados en la evaluacion.

Como todas las familias en el lote de recombinacion son polinizadas por una
mezcla balanceada de la poblacion (surcos machos), la seleccion entre familias se
basa esencialmente en un solo sexo {(progenitor femenino). Eif coeficiente 1/8 re-
sulta de multiplicar el coeficiente de varianza aditiva entre familias de medios her-
manos (1/4) por (1/2) debido a que solo hay control de los gametos del progenitor
femenino.

La seleccion dentro de surcos o familias de medios hermanos sera:

3802

I .2
s‘\ OF(d)

A, =K

9

donde G,z:(d) es la varianza fenotipica entre plantas individuales dentro de familias.
E! coeficiente 3/8 resulta de multiplicar el coeficiente de la variacion entre plantas
dentro de familias de medios hermanos (3/4) por (1/2) debido a que soélo hay con-
trol de los gametos del progenitor femenino.

16.1.6 Seleccion entre y dentro de familias de hermanos completos

Las familias de hermanos completos corresponden a la descendencia del cruza-
miento entre dos plantas. En una poblacidén en via de mejoramiento, se pueden
obtener muchas progenies de hermanos completos a través del cruzamiento entre
dos plantas, asi: 1 x 2, 3 x 4, 5% 6, 7 x 8, etc. Por consiguiente, 200 familias de
hermanos completos son obtenidas de 400 plantas de la poblacion. Estas familias
pueden ser evaluadas y usadas para seleccion.
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Evaluacion de 500 familias de hermanos completos
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Obtenci'n de un nuevo conjunto de familias
de hermanos completos para iniciar
un nuevo ciclo de seleccion

Figura 50. Esquema de métodos de seleccion entre y dentro de hermanos completos.
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El método de seleccion entre y dentro de familias de hermanos completos fue
propuesto por Harland (1946) en el mejoramiento de una variedad de maiz.

El método consiste en:

» Obtencion de las familias de hermanos completos, cruzando plantas manual-
mente, dos a dos. Las semillas de cada cruzamiento se colocan en una bolsa y
constituyen una familia.

* Evaluacion de las familias de. hermanos completos en ensayos de produccion.
Usando presion de seleccion del 10-20% se escogen las mejores familias.

» Recombinacion de las mejores familias, usando semilla de reserva y en lote
aislado de despigamiento. El surco macho estara formado por una mezcla ba-
lanceada de semillas provenientes de las plantas seleccionadas.

En la generacion siguiente se procede a la obtencidn de un nuevo conjunto de
familias de hermanos completos para iniciar un nuevo ciclo de seleccion. Ciertos
investigadores, para ganar tiempo, prefieren obtener ese nuevo conjunto de fami-
lias de hermanos completos, en la primera generacion de recombinacion. En este
caso, dentro de cada familia se escogen las mejores plantas (seleccién dentro), las
cuales se cruzan individualmente con las mejores plantas de otras familias.

La ganancia genética esperada en este sistema de mejoramiento, con base en
la seleccion entre familias, para ambos sexos sera:

2
52
Y F(H.C)

donde Gﬁ(H,C) es la varianza fenotipica entre promedios de familias de hermanos
completos.

Si la evaluacién se hace en varios ambientes a, la varianza fenotipica incluira:
G!2=(H-C) = 612 + (Gfgca /a) + (Gi./ar) + (02 /arn)

pero si no se realizan mediciones de plantas individuales dentro de cada surco, la
varianza fenotipica seria:

291



FRANCO ALIRIO VALLEJO CABRERA * EDGAR VAN ESTRADA SALAZAR

GE(H-C) = G;? + (szoa/a) + (Gi /ar)

Si la seleccion se efectia en un solo sexo (no es lo usual) la ganancia genética
entre familias sera:

(1/4) 62

\/GIZ:(H.C)

A, =k

La ganancia genética dentro de familias seleccionadas, con control de ambos
sexos seria:

Aq

—

2

_ /2) 5}
~/OF

donde ci es la varianza fenotipica de plantas individuales dentro de surcos o fami-
lias.

La ganancia genética dentro de familias seleccionadas para un solo sexo seria:

16.1.7 Seleccion entre y dentro de familias endogamicas S, 0 S,

Familias o progenies endogamicas obtenidas por autofecundacién han sido
empleadas frecuentemente en el mejoramiento de poblaciones.

La metodologia utilizada en maiz es la siguiente:

» Se autofecundan las mejores 500 plantas de la poblacion que va a ser mejorada.
En el momento de la cosecha se seleccionan las plantas y mazorcas mas sanas
y de caracteristicas deseables. Las semillas de cada mazorca se las mantiene

por separado.
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« Evaluacion de las semillas autofecundadas, de igual manera que en los méto-
dos anteriores. Utilizando una presion de seleccion del 10 6 20% se procede a
escoger las mejores familias.

* Recombinacion de las mejores familias, usando la semilla de reserva. Esta
recombinacion puede ser hecha de igual manera que en los métodos anteriores,
esto es, usando lotes aislados de desespigamiento, donde los surcos hembras
estaran sembrados con las familias seleccionadas y l0s surcos machos estaran
sembrados con una mezcla de esas familias. Las semillas obtenidas de esta
recombinacion representan el primer ciclo de seleccion.

Cuando se desee efectuar una recombinacion mas completa, el material sera
sembrado en una generacion adicional. Esta recombinacion mas completa es de-
seable, aunque se necesite una siembra adicional. Después de la recombinacion
se inicia el siguiente ciclo, autofecundando las mejores plantas de la poblacion del
ciclo I

El uso de familias endogamicas en el mejoramiento de poblaciones es recomen-
dado para caracteres de baja heredabilidad, porque la endogamia hace aumentar
la varianza genética entre familias y conduce a un aumento del progreso esperado
por seleccion. El método requiere polinizacién controlada y el tamano efectivo es el
merior de todos, cuando se compara con el mismo nimero de familias selecciona-
das por los otros métodos.

Para estimar la ganancia genética a partir de seleccion de lineas S,, se debe
asumir ausencia de efectos de dominancia, frecuencias génicas p = q = 0.5 para
cada uno de los genes comprometidos en la expresion del caracter.

A =k o5 + B,

9 2
\OF (s

donde B, es la desviacion de la varianza genética debida a los efectos de dominan-
ciay cﬁ(s‘) es la varianza fenotipica de las medias de las familias S,.

Si se asume que p = g = 0.5 para todos los genes y si se realiza seleccion entre
familias S,, controlando solo uno de los sexos en la etapa de recombinacion, se
tiene que:

A =k (1/2) o2
\g/(’i(sn
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Si se controlan ambos sexos durante la recombinacién, entonces el avance ge-
nético es mayor:

2
GA

A, =k

2
VO,

Si se realiza seleccion dentro de familias S,, entonces para calcular la ganancia
genética total es necesario estimar la ganancia por seleccion dentro de familias:

2

% O

Ay =k %O
:OF

donde <5§ es la varianza fenotipica entre plantas individuales dentro de familias.

16.1.8 Seleccion recurrente

La expresion Seleccion Recurrente (S.R.) fue introducida en 1945 por Hull, para
indicar la reseleccion, generacion tras generacion, con intercruzamiento de los
materiales seleccionados con el fin de promover la recombinacion genética.

El conceplo de seleccién recurrente es bastante amplio y significa un proceso
continuo de mejoramiento, en donde se suceden ciclos de recurrencia.

El método consiste en la seleccién de las mejores plantas de una poblacién
seguida de intercruzamiento entre si para obtener la poblacion del ciclo 1. En la
poblacion resultante se repite el proceso para obtener el siguiente ciclo.

Segun este concepto, muchos métodos de seleccion se ajustan al criterio de
seleccion recurrente. Asi la seleccion masal y los demas métodos de mejoramien-
to poblacional que usan prueba de progenie son modalidades de seleccion recu-
rrente.

La seleccién recurrente tiene como objetivo aumentar continuamente la frecuen-
cia de los genes favorables, a través de los sucesivos ciclos de seleccion.

Tipos de Seleccion Recurrente

La Seleccidon Recurrente se clasifica en:
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+ Seleccion Recurrente Fenctipica (S.R.F), y

» Seleccién Recurrente Genotipica (S.R.G), esta a su vez puede ser:
¢ Seleccion Recurrente para h.c.g (S.R.h.c.g) o
¢ Seleccidon Recurrente para h.c.e (S.R.h.c.e)

Existen diferencias entre los tipos de seleccion recurrente, asi:

* S.RF

+ El fenotipo de las plantas So constituye la unidad de seleccién, (no es nece-
sario autofecundar plantas).

e Se aplica para caracteres de alta heredabilidad (resistencia a plagas, enfer-
medades, composicién quimica de granos, altura de planta, etc).

+ Se basa en la varianza genetica aditiva, 6,°.

+ No necesita de probador

* S.R.h.c.g

+ Se necesita autofecundar plantas; las plantas S, constituyen la unidad de
seleccion.

¢ Se aplica para caracteres influenciados grandemente por el ambiente o de
baja heredabilidad como el rendimiento.

¢ Se basa en la varianza genética aditiva, ¢ 2.

+ Se necesita un probador de amplia base genética.

* S.R.h.c.e
Es idéntico al método anterior, solamente con las siguientes diferencias:
* El probador es de estrecha base genética.

+ Se basa en genes heterdticos (varianza génica no aditiva).

* Seleccion recurrente fenotipica

Es sindnimo de seleccion masal tradicional o seleccion masal estratificada.
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Este tipo de seleccion se utiliza en todos los casos en los cuales el fenotipo de la
planta S, constituye la unidad de seleccion. Por lo tanto, se usa para modificar los
caracteres de alta heredabilidad, debido al efecto de genes aditivos y poco influen-
ciados por el ambiente. En este método de seleccion los genotipos a ser evaluados
no necesitan cruzarse con un probador, debido a que los caracteres pueden ser
evaluados en los propios individuos o plantas S . Tampoco se necesita efectuar
autofecundaciones.

* Seleccion recurrente genotipica

Este esquema fue sugerido por Jenkins (1940) como un método para obtener
variedades sintéticas superiores.

La S.R. genotipica se divide en:
1. S.R.h.c.g
2. S.Rh.c.e

Mediante el estudio de las variedades sintéticas se analizaran la S.R.h.cgy la
S.R.h.c.e.

La Seleccion Recurrente para h.c.g se usa para caracteres cuya heredabilidad
es debida a genes con efecto aditivo, muy afectados por el ambiente y por ende
con heredabilidad baja. Esta metodologia requiere autofecundar y cruzar ios geno-
tipos autofecundados con un probador de amplia base genética para evaluar la
habilidad combinatoria general. Este esquema de mejoramiento fue sugerido por
Jenkins en 1940 como método para obtener variedades sintéticas superiores.

La Seleccion Recurrente para h.c.e fue sugerida originalmente por Hull en 1945.
El esquema basico es semejante al de la seleccion recurrente para h.c.g, con la
unica diferencia que el probador utilizado es de estrecha base genética, como por
ejemplo una linea autofecundada. Este método se basa en el hecho de que los
genes sobredominantes o heterdticos son responsables, en gran parte, del vigor
hibrido, y de esta manera el método ofrece la posibilidad de concentrar en una
poblacién heterogénea, genes que dan la maxima heterosis en relacién con un
probador particular. Este método no ha tenido mucha aceptacion debido a dos
razones fundamentales: la primera se refiere a que ninguna linea es lo suficiente-
mente buena para que sea substituida por otra después de varios anocs de uso, y la
segunda, porque actuaimente existen muchas evidencias que sefalan que gran
parte del vigor hibrido es debido a genes complementarios dominantes y no genes
sobredominantes.
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* Variedades sintéticas
Las variedades sintéticas se pueden definir de varias formas:

* Las variedades sinteticas son el resultado de la recombinacién de lineas S,
con alta h.c.g. (no la recombinacion de lineas S, con alta h.c.e.).

+ Las variedades sintéticas constituyen poblaciones heterocigotas vy
heterogéneas resultantes de la recombinacién de gametos de genotipos se-
leccionados por su alta h.c.g. Por lo general, tales generaciones de sintesis o
recombinaciones se realizan en lotes aislados.

* Una variedad sintética es una poblacion en expansion, la cual consiste de
pocos individuos en la generacion de sintesis cero (sin. 0) y de muchos en
generaciones avanzadas de sintesis. Por haber pocos genotipos en sin. 0, los
relacionados tienen una gran posibilidad de cruzarse en tales generaciones
avanzadas, originandose la endocria.

» Una variedad sintética, en maiz, constituye la generacion avanzada de un
hibrido multiple aumentado mediante libre polinizacion.

Las lineas gue constituyen una variedad sintética tienen las siguientes caracte-
risticas:

Deben tener alta capacidad de combinacion general para que tales lineas S,
combinen bien entre si. La capacidad de combinacion de estas lineas no solo debe
expresarse en las primeras generaciones de recombinacion o sintesis (sin.1 y sin.
2); sino también en las posteriores generaciones, sobre todo si dichas sintéticas
van a recomendarse en forma comercial.

Estas lineas ademds deben ser vigorosas, resistentes a plagas y enfermedades
y de buen porte agronomico.

En cuanto al nimero de lineas endocriadas que se deben utilizar para producir
una variedad sintética no se tiene un criterio definido al respecto, sin embargo, se
recomienda producir una sintética mediante la mezcla y recombinacion de igual
numero de semillas de un minimo de 10 lineas endocriadas.

Al mantener semilla en reserva de las lineas que constituyen una variedad sinte-
tica, ésta se puede reconstruir cuando haya necesidad de ello. Se debe ademas
procurar que la recombinacién de tales lineas sea un proceso de azar, de tal forma
gue cada linea contribuya por igual en el juego gamético de dicho evento.

Las variedades sintéticas se pueden utilizar en forma comercial como varieda-
des o como material basico para producir lineas endocriadas, hibridos varietales o
nuevos ciclos de seleccidn recurrente.
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Ejemplos de variedades sintéticas de maiz producidas y comercializadas en

Colombia:

1. Para clima frio:

1.1 Diacol V502 (harinoso Mosquera | sin. 3)

1.2 1ICA V533 (blanco rubi Il sin. 3)

1.3 ICA V453 (kilate x Colombia (S) llI)

2. Para clima caliente:

2.1 Diacol V103 (Ven 1 x Ven 471) | sin. 3

2.2 Diacol V153 (Diacol VI x Diacol V361) | sin. 3

3. Para clima medio y caliente:

3.1 ETO

Método para formar variedades sintéticas de maiz, mediante S.R.h.c.g.

o S.R.h.c.e.

Primer semestre:

Segundo semestre:

Tercer semestre:

Autofecundar unas 250 plantas So de buenas caracteris-
ticas agronémicas (ejemplo de la poblacion original: blan-
co rubi).

Formacion en lotes aislados de desespigamiento de los
cruzamientos tineas x variedad (C.L.V.) para probar las
lineas endocriadas S, (en este momento se sabe si la
variedad sintética se formara mediante S.R.h.c.g 0
S.R.h.c.e y todo depende del tipo de probador utilizado).
Si el probador es de amplia base genética se usa
S.R.h.c.g. y si es de estrecha base genética se emplea
S.R.h.c.e.

a) Ensayo de rendimiento de los C.L.V., usando disefos
experimentales especiales, varios ambientes y testigos.

b) Seleccion de las mejores lineas endocriadas S,, con
base en el resultado de sus C.L.V.

¢) Mezcla de igual niUmero de semillas de las lineas se-
leccionadas. Dicha mezcla constituye la generacion de
recombinacion o sintesis cero (sin. 0).
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Cuarto semestre: Siembra, en lote aisiado, de la generacién sin. 0 para ob-
tener la generacioén sin. 1.

Quinto semestre:  Siembra, en lote aislado, de sin. 1 para obtener la sin. 2.

Después de haber obtenido la generacidn sin. 2, se hacen ensayos compara-
tivos de rendimiento, en donde se estudia el comportamiento de la nueva varie-
dad sintética en relacion con la variedad original y con otras variedades como
testigos.

Si la nueva variedad es superior, se reparte como un nuevo tipo mejorado de
maiz. Obseérvese que, segun el método anteriormente explicado, cada ciclo de
seleccion cubre un periodo de cinco semestres. Es decir, cada ciclo de seleccion
incluye: formacion de lineas endocriadas, C.L.V., ensayo de rendimiento de los
C.L.V,, siembra de la generacion sin. O para obtener sin. 1, y siembra de la sin. 1
para obtener sin. 2.

Si se desea continuar con el mismo método de seleccién, se usara como ma-
terial basico (So) la variedad sintética obtenida previamente. Al final de este se-
gundo ciclo de seleccion (otros cinco semestres) se tendra una nueva variedad
sintética.

Nomenclatura usada en Seleccion Recurrente
Ejemplo:

Variedad sintética de maiz conocida como: “Blanco rubi | sin 1”7, donde:
Blanco rubi es el material basico (So) a partir del cual se obtuvieron las lineas
endocriadas S, para formar la variedad sintética.

I: indica el primer ciclo de seleccién recurrente, que en este caso, cada ciclo
incluye cinco cosechas.

Sin: sintesis o recombinacion al azar.

1: una generacién de sintesis o recombinacion.

16.2. Seleccion interpoblacional

16.2.1 Seleccion recurrente reciproca en familia de medios hermanos

La S.R.R. fue propuesta por Comstock, Robinson y Harvey en 1949 como un
procedimiento Gtil para mejorar la respuesta heterética entre dos poblaciones, apro-
vechando simultaneamente la varianza genética aditiva y no aditiva. Selecciona
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simultdneamente por h.c.g y h.c.e y necesita dos probadores (una poblacion es
probadora de la otra).

Ef método parte de dos poblaciones (A y B), preferiblemente no relacionadas,
que se mejoran simultdaneamente y se conocen como poblaciones reciprocas. El
objetivo bdsico es aprovechar al maximo los efectos aditivos y no aditivos de ge-
nes. El resultado es el mejoramiento per se de las dos poblaciones (basado en
efectos aditivos) como la heterosis del cruzamiento entre ellas (basado en efectos
de dominancia).

El procedimiento original prevé las siguientes etapas:

1. Autofecundacion de plantas en la poblacion A y cruzamiento simultaneo con las
plantas de la poblacion B. De igual manera, se autofecundan plantas en la po-
blacion B y simultaneamente se cruzan con plantas de la poblacion A. Para los
cruzamientos, el polen de la planta autofecundada se coloca al azar en estigmas
de 4 a 5 plantas de maiz de la otra poblacion.

2. Evaluacion, en ensayos de rendimiento, de las progenies obtenidas de los cru-
zamientos.

3. Recombinacién de las mejores lineas S, de A de acuerdo con los resultados de
los ensayos. De igual manera, recombinacion de las mejores lineas S, de B. De
esta forma se obtienen dos poblaciones de primer ciclo (Al y Bl). Se puede ini-
ciar un nuevo ciclo, repitiendo las etapas anteriores.

En la Figura 51 se ve el esquema de mejoramiento interpoblacional por selec-
cion recurrente reciproca, con evaluacion de familias de medios hermanos.

En forma resumida la S.R.R. en familia de medios hermanos se puede presentar asi:
Primer semestre:

a) Siembra de las dos poblaciones heterocigotas y no relacionadas A y B.

b) Seleccion de plantas en la poblacién Ay en B.

c) Autofecundacion de las plantas seleccionadas.

d) Simultaneamente, cruzamiento de las plantas seleccionadas AxB y BxA.
Segundo semestre:

Evaluacion de los cruzamientos A x By B x A y seleccién de los mejores cruza-
mientos y consecuentemente de las mejores lineas S..

Tercer semestre:

Recombinacion, en lotes aislados, tanto de las mejores lineas de la poblacién A
como de las mejores lineas de la poblacién B. Sin. O para obtener Sin. 1.

La ganancia genética esperada, medida como el comportamiento promedio es-
perado del cruzamiento interpoblacional, es la siguiente:
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Ensayo de rendimiento Ensayo de rendimicnto
(A, xB) (B,x Ap)

v
Recombinacién de las mejores
familias S, provenicntes de la

poblacion A, y scleccionadas
a través de los ensayos de

v

Recombinacion de las mejores

familias S,, provenientes de la

poblacién B, y seleccionadas a
través dec ensayos de rendimiento.

rendimiento
Version mejorada Version mejorada
de la poblacidon A (ciclo A)) de la poblacion B (ciclo B))

El cruzamiento (A, x B,) muestra

mayor heterosis que el cruzamiento
(A, x By)

Figura 51. Esquema de la seleccion Recurrente Reciproca de familias de medios her-
manos
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2 2
¢ o .
Ag:K t: (ZAB) + K "(ZBA)
v OF(a) " Ofg)

1/402(“8) LK 1/4§i ©A)

2 2 [ 2
\/GF(A) JOF@)

N

donde: waa) y Gf @xa) SON los varianzas entre medias de familia de medios
hermanos para los cruzamientos (A x B) y (B x A), respectivamente, y estiman:

2 _ 4/4 ~2(AXB
Of(ag) = 1’40A( xB)

2 2
Oigxa) = 1/4(5A(BxA)

2 2 . . . . . .
Or(a) Y Of) Son las varianzas fenotipicas de las medias de familias de medios
hermanos en las poblaciones A y B, respectivamente. Son estimadas a través de
los cuadrados medios de! andlisis de varianza; asi:

Gi(A' = C M de las familias de medios hermanos cuando la poblacion A actua
de macho/n-r

Oi{a) = CM de las familias de medios hermanos cuando la poblacion B actua de
macho/n-r

donde n = numero de plantas por familia de medios hermanos

r= numero de repeticiones

16.2.2 Seleccion recurrente reciproca en familias de hermanos
compietos

Es una modificacion de la S.R.R. tipo tradicional, propuesta por Comstock, Ro-
binson y Harvey (1949).
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Este método es idéntico al anterior, con la diferencia de que aqui se evaltian
familias de hermanos completos en vez de medios hermanos. Una ventaja de este
método es que se puede muestrear el doble de plantas en las poblaciones de
referencia que en el método de medios hermanos, porque sélo se realiza un ensa-
yo de evaluacion en donde las familias de hermanos completos sirven para identi-
ficar al mismo tiempo los mejores progenitores tanto en la poblacion A como en la
B. Esta metodologia se la puede utilizar cuando las poblaciones producen dos o
mas inflorescencias. ’
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Ensavo de rendimiento
dc hermanos completos
(AxB-BxA)
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Recombinacion de las
mejores familias S,

Recombinacion de las
mcjores familias S,
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Poblacion mejorada Poblacion mcjorada

ciclo A, ciclo B,

El cruzamiento (A, x B))
mucstra mavor heterosis
que el cruzamiento (A, x B,)

Figura 52 Esquema de la Seleccion Recurrente Reciproca en familias de hermanos
completos
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La ganancia genética esperada en este tipo de seleccion sera:

2 2
1/2(0A(A><B) + GA(BXA))

2
\ Ok

donde o,f es la varianza fenotipica de las medias de familias de hermanos comple-
tos. Como solo se realiza un ensayo de rendimiento, se tendra s6lo una estimacion
de la varianza entre familias ¢*f(AxB-BxA)

2 A f<2 2
Of (axB-BxA) = 1/4(0A(Ax8) *+ Oa@xa) ) 14 (GD AB - BxA))

La Seleccion Recurrente Reciproca en familias de hermanos completos presen-
ta las siguientes caracteristicas:

Utiliza al maximo los efectos no aditivos.

Requiere de dos poblaciones prolificas, es decir, con dos o mas inflorescencias
por planta.

Selecciona pares de genotipos en cada generacion de autofecundacion, en
lugar de genotipos en forma individual.

Puesto que la seleccion se basa en pares de genotipos, el interés primario es
el comportamiento agrondémico de combinaciones simples especificas.

La seleccion se basa en el comportamiento de las familias entre hermanos
completos, en lugar de una mezcla de hermanos completos y medio herma-
nos, como ocurre en el caso anterior.

La metodologia difiere de la prueba temprana, porque sélo se cruzan plantas
So en forma individual, en lugar de cruzar éstas a un probador comun.

Los dos progenitores de las mejores familias se seleccionan y se recombinan
dentro de cada poblacion, para formar nuevas poblaciones a fin de iniciar un
nuevo ciclo de seleccion.

La principal ventaja de este sistema de seleccion es que si se identifican fami-
lias superiores, éstas se pueden reproducir pues se dispone de semilla de
ambos padres.
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» El cruzamiento entre dos poblaciones puede producir hibridos superiores.

» El valor promedio de un individuo depende del de su companero y una familia
de hermanos completos dara una estimacion menos precisa del valor prome-
dio de un padre que una familia de medios hermanos.

* En resumen, este sistema consiste en aislar un grupo de genotipos de una
poblacion o poblaciones y determinar cuales genotipos se comportan mejor
en combinaciones hibridas especificas.

En forma detallada, la metodologia en maiz consiste en lo siguiente:

1. Se requieren dos poblaciones basicas heterocigotas y heterogéneas, las pobla-
ciones deben ser prolificas.

2. Las dos poblaciones se siembran intercaladas.

3. Se cubren o protegen las mazorcas de las plantas prolificas seleccionadas en
ambas poblaciones.

4. Las mazorcas superiores se utilizan para el cruzamiento interpoblacional entre
cada par de plantas S escogidas.

5. Las mazorcas inferiores se autofecundan para formar pares de lineas
endogamicas S,.

Si se poliniza primero la mazorca superior, la inferior no se desarrolla. Se autofe-
cunda la inferior, porque en la superior se obtiene mayor cantidad de grano para las
pruebas de rendimiento y evaluacion de lineas.

® ®
)
N7 E\
(\ y S
S, S,
MB-51 MB-56
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6. El par de lineas que salen de la autofecundacién se evaltian a través del cruza-
miento interpoblacional So x So que proviene de la mazorca superior.

» El'material So x So se siembra en ensayos de rendimiento con disefio experi-
mental adecuado.

* Dada la poca semilla que se obtiene de cada par de cruzamientos, la evalua-
cién no podria ser muy extensiva.

* La presion de seleccion debe ser intermedia (30-50%).

7. Si se selecciona un determinado nimero de lineas hay dos posibilidades:

7.1 Cada par de lineas S,, seleccionadas por los C.L.V., se siembra utilizando el
sistema mazorca por surco; Por ejemplo: si se seleccionan 60 pares de li-
neas, la siembra sera asi:

MB - 518, Hasta
obtener los
N/ 60 pares

Primer par de lineas

Dentro de cada linea S, se seleccionan de 4-10 plantas prolificas, y se vuelve a
repetir el proceso anterior; es decir, autofecundar las mazorcas inferiores para for-
mar S, y cruzar pares de plantas de lineas S, para formar C.L.V,, y evaluar las
lineas S,, y asi sucesivamente hasta tener lineas homocigotas que se cruzan entre
si para producir el hibrido sencillo.

7.2 Si se seleccionan 20 lineas S, de MB51 y 20 de MB56; se pueden recombinar
en forma separada, asi:
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20 lineas S, 20 lineas S,
de MB-51 de MB-56
Recombinacion Recombinacion :
variedad variedad
sintética: sintética:
(MB-51-I-sin 1) (MB-56-1-sin 1)

Otra alternativa es cruzar cada linea seleccionada en MB-51 con todas las lineas
de MB-56 seleccionadas. Este método fue propuesto para producir casi exclusiva-
mente hibridos sencillos (hibridos cripticos). Hibrido criptico: Es el hibrido resultan-
te de la S.R.R. entre familias de hermanos completos. 3

La Seleccion Recurrente Reciproca se emplea basicamente para producir li-
neas endogamicas que pueden utilizarse en la formacioén de hibridos simples o
variedades sintéticas. '

16.2.3 S.R.R. modificada por Paterniani

Se basa en familias de medios hermanos y en el caso del maiz se sigue la
siguiente metodologia:

1. Se requieren dos poblaciones heterogéneas y heterocigotas.
Ejemplo: MB-51 y MB-56.

2. Cada una de estas poblaciones se siembra en lotes aislados. Se seleccionan
250 plantas (familias de medios hermanos)en la poblacion MB-51 y 250 plantas
en la poblacion. MB-56, se desgranan en forma individual (de cada poblacion
habra 250 bolsas). '

3. Luego, en dos lotes aislados de desespigamiem'o se siembran estas plantas
seleccionadas siguiendo el método de Mazorca x Surco, y usando 25 plantas
por surco; asi; o .
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MB-56 (")

Lote
Aislado 1

&
ﬁ% M@& b M s

MB-56 ( Q )

Los polinizadores son mezclas balanceadas de las 250 plantas seieccnonadas
na poblacién es probadora de la otra.

De los 250 surcos, supongamos que se cosechan 169 surcos de plantas So, en
ada lote aislado.

- Se evallan las 169 familias en lattice triple 13 x 13. Se tendran dos ensayos de
rendimiento, uno para cada poblacion.
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13x 13 ————p 169
169 C.L.V ———» MB-56 x MB-51

169 C.LV ————p MB-51 x MB-56

e

1 MB-51
testigos -—-———»{ 1 MB-56

1 MB-56 x MB-51

1 MB-51 x MB-56

5. Con base en los andlisis de estos ensayos, se selecciona el 10% de los surcos y
se obtendran 17 familias de MB-51 y 17 familias de MB-56.

6. En los lotes aistados se producira el primer ciclo de recombinacion, asi:

17 familias provenientes de la poblacion MB -51, recombinadas a libre poliniza-
cidn, originaran la variedad sintética (MB-51) | sin. 1. De la misma forma 17 familias
provenientes de la poblacion MB- 56, recombinadas a libre polinizacion originaran
la variedad sintética (MB -56) | sin. 1.

7. En lotes aislados se siembran:
. (MB-51) | Sin. 1 para producir (MB-51) | Sin. 2.
. {(MB-56) 1 Sin. 1 para producir (MB-56) | Sin. 2

16.2.4. Seleccion Recurrente Reciproca con familias de medios hermanos,

obtenidas de plantas prolificas de maiz.

¢ Se siembra, en el mismo dia, dos lotes aislados de desespigamiento. En un lote,
la poblacion A es usada como hembra y la poblacion B como macho. En el otro
campo, la poblacién B constituye las lineas femeninas y la poblacién A las lineas
masculinas. En la época de floracién, las plantas de los surcos hembras son
desespigadas (se elimina la inflorescencia masculina) y se protegen las mazor-
cas de las plantas prolificas en esos surcos femeninos. Es recomendable hacer
seleccion para caracteres deseables tales como aitura de mazorca, resistencia
al volcamiento, sanidad, etc.
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* En cada lote aislado, las primeras mazorcas seran polinizadas naturaimente con
el polen de los surcos masculinos que corresponden a la poblacion contrastante
oreciproca. Las segundas mazorcas (protegidas) seran polinizadas con una mez-
cla del polen obtenido de los surcos masculinos del otro campo. De esta forma
se obtienen, de cada planta prolifica trabajada de la poblacién A, dos mazorcas:
la primera mazorca cruzada con la poblacién B y cuyas semillas seran evalua-
das en ensayos para medir la capacidad de combinacion de la planta en cues-
tion y la segunda mazorca, polinizada con polen de la misma poblacion A y cu-
yas semillas seran guardadas para una eventual utilizacion si la planta en cues-
tion tuviera buena capacidad de combinacion. Ambas mazorcas constituyen fa-
milias de medios hermanos.

 Evaluacion, en ensayos de rendimiento, de las progenies provenientes de las
semillas de las plantas A cruzadas con B e igualmente de las progenies de las
plantas B cruzadas con A.

 Con base en los ensayos de rendimiento se determinan las plantas que presen-
tan mayor capacidad de combinacion. Las semiilas de las segundas mazorcas
de esas plantas son usadas para sembrar dos nuevos lotes aislados de
desespigamiento, repitiéndose el proceso del primer afio. Las semillas de esas
mazorcas son usadas tanto para la siembra de los surcos femeninos de un cam-
po, como para la siembra de los surcos masculinos en el otro campo. Al comple-
tarse el ciclo se obtienen las poblaciones A, y B,.

Las poblaciones obtenidas después de cada ciclo pueden ser utilizadas inme-
Jiatamente como fuentes de lineas, cruzamientos en pares, cruzamientos interva-
ietales o para continuar la seleccion recurrente reciproca.

El método presenta las siguientes ventajas.

' Cada ciclo se realiza en dos afos, que es un tiempo reducido para seleccion
recurrente reciproca, posibilitando mayor ganancia por ailo y menos interaccion
genotipo por anos.

En todos los anos, las plantas se someten a seleccion, pues se realiza una fuerte

seleccion para prolificidad en un afo y fuerte seleccién para capacidad de com-

binacion en el afio siguiente. Asi, las poblaciones mejoradas deberan ser mas

productivas como tales (debido principalmente a la seleccion por prolificidad) y

tener también mayor capacidad de combinacién (debido a la seleccion recurren-

te reciproca).

La metodologia es relativamente simple, lo que posibilita que un gran nimero de

plantas y, por tanto de genotipos, sean evaluados. '

'6.3. Hibridacion entre lineas endocriadas

El sistema tradicional de hibridacion entre lineas endocriadas de maiz incluye
1S siguientes etapas:
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1. Formacién de las lineas endocriadas.

2. Evaluacién de las lineas endocriadas.
2.1 Por habilidad combinatoria general.
2.2 Por habilidad combinatoria especifica.

3. Formacion y evaluacién de hibridos simples, combinando las mejores lineas
endocriadas.

4, Prediccion de hibridos dobles.

5. Produccién de los hibridos dobles mas rendidores; por lo general, no menos de
40.

6. Evaluacion de tales hibridos en diversos ambientes y con adecuados testigos.

7. Selecciéon del mas indicado, para evaluaciones mas refinadas o mas amplias,
segun el caso.

8. Evaluar las combinaciones simples y dobles posibles del hibrido doble seleccio-
nado, para definir los cruces especificos de las lineas y el simple de tal hibrido
doble.

9. Registro del hibrido doble escogido.

* Formacion de lineas endocriadas

El propésito primario de la endocria como herramienta en el mejoramiento de
alégamas es el aislamiento de biotipos (lineas), que pueden ser utilizados en la
produccién de combinaciones hibridas.

La endocria en poblaciones de polinizacién cruzada produce la separacion de la
poblacidn en lineas entre las cuales la seleccion serd efectiva.

La seleccion entre lineas durante el proceso de endocria es particularmente efec-
tiva para caracteres fenotipicos propios de una baja heredabilidad.

La identificacion y evaluacion de lineas superiores puede faciimente realizarse
después de unas pocas generaciones de endocria. Endocria continuada y selec-
cion puede conducir a la pérdida de algunos genes favorables presentes.

En el caso de maiz, se han producido y evaluado miles de lineas endocriadas. Al
comienzo cualquier linea endocriada que pudiera combinarse, se guardaba. A
medida que el mejoramiento avanzaba, los requerimientos eran mas estrictos. Los
caracteres, ahora, de valor son: rendimiento, habilidad combinatoria y caracteristi-
cas agrondmicas generales.
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Los métodos para producir lineas endocriadas son:

1. Método tradicional: Se utiliza la autofecundacion como herramienta para conse-
guir la endogamia. La seleccién es hecha entre y dentro de las progenies a
medida que se realiza el trabajo de endogamia. Las plantas son seleccionadas
por sus caracteres fenotipicos: vigor, resistencia y buenas caracteristicas
agrondémicas. En el caso del maiz, se seleccionan también las mazorcas en el
momento de cosecha y en la preparacion para la proxima siembra.

El esquema general, en maiz, es el siguiente:

Primera siembra: Autofecundar mas o menos 200 plantas So de buenas ca-
racteristicas agronémicas de variedades o hibridos promisorios, descartando
las malas.

Segunda siembra: Sembrar 25-30 plantas de cada progenie o familia.

Autofecundar 2-5 plantas seleccionadas en cada progenie y seleccionar entre
y dentro de las progenies. Escoger 1-3 mazorcas por progenie.

Tercera siembra: Sembrar 1-3 surcos de cada mazorca seleccionada,
autofecundar y seleccionar, repitiéendose este proceso hasta que las lineas
alcancen homocigosis relativamente altas, lo cual lleva de 5-7 afos.

2. Método del sitio unico: Este método fue sugerido por Jones y Singleton en 1934
y difiere del método tradicional porque cada progenie esta representada por un
sitio Unico con tres plantas en lugar de un surco con varias plantas. Asi se redu-
ce el area, facilitando trabajar con un numero mayor de progenies y aumentando
la posibilidad de seleccidn entre progenies.

» Evaluacion de las lineas endogamicas

La evaluacion se realiza con base en el comportamiento de las lineas en combi-
raciones hibridas.

l. Top-Cross o Cruzamiento Linea x Variedad (CLV)

Para evaluar el comportamiento preliminar de las lineas, Davis en 1927 y
Lindstrom en 1931, sugirieron el empleo de Top-Cross o cruzamiento linea x
variedad (CVL), o sea el cruzamiento de cada una de las lineas endogamicas
con un probador de amplia base genética. Esto representa una prueba por
habilidad combinatoria general (h.c.g).

La h.c.g. implica comportamiento promedio en combinaciones hi’bridyas. Este
comportamiento promedio puede medirse utilizando un cruzamiento con un
unico probador que puede ser una variedad de libre polinizacion o una varie-
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dad sintética, la cual proporciona combinaciones con un amplio arreglo de
gametos o por el comportamiento promedio con un grupo de lineas, las que
corresponden a un razonable numero de gametos, los cuales proporcionan un
buen estimado del comportamiento de las lineas en pruebas.

Cuando la meta es producir hibridos, a la prueba de h.c.g. le sigue la prueba de
h.c.e., la que se define como la desviacion de un cruzamiento particular de dos
lineas, de lo esperado de sus habilidades combinatorias generales. h.c.g. es, por
tanto, el comportamiento promedio de lineas en una serie de cruzamientos, mien-
tras h.c.e. es funcion de un cruzamiento particular. La prueba de h.c.e. general-
mente se realiza a través de cruzamientos dialélicos con pocas lineas evaluadas y
seleccionadas por su alta h.c.g.

Zﬁi 1 2 Y\
PROBADOR 198 199 200

\ bl !
'

(98]

S |

Linea S
L

La h.c.g. se basa principalmente en los efectos aditivos de los genes y h.c.e. se
basa en los efectos epistaticos y dominancia de los genes.

La seleccién del probador, para evaluar el potencial de una linea endogamica,
es uno de los aspectos mas discutibles en el mejoramiento. De un modo general y
con base tanto en los estudios tedricos como en las evidencias experimentales, se
puede decir que es mas recomendable utilizar un probador homocigoto recesivo o
una variedad con baja frecuencia de genes favorables.

En otras palabras, la constitucion genética de un probador debe ser tal que
permita la maxima expresion de la constitucion genética-de las lineas a probarse.
En general se asume que un probador con alta resistencia al volcamiento no
permitira seleccionar lineas resistentes a tal caracter agronémico. Argumento
similar puede aplicarse para rendimiento aunque hasta ahora parece que proba-
dores con buena o regular capacidad de rendimiento son los que se vienen utili-
zando.
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Como probadores para h.c.g. se pueden utilizar: variedades de libre poliniza-
cion, variedades sintéticas, poblacion compuesta por lineas de origen diferente a
las lineas a probarse.

Como probadores para h.c.e. se pueden utilizar lineas encodriadas, cruzamien-
tos simples o dobles.

2. Cruzamientos dialélicos

El cruzamiento de lineas endocriadas en todas sus combinaciones posibles,
seleccionadas previamente por su alta h.c.g. se utilizan para escoger las mejores
combinaciones hibridas F, y para predecir hibridos dobles. El cruzamiento dialélico
no solo determina la h.c.g. sino también la h.c.e. Por lo general, aquellas lineas
que han sido seleccionadas por su alta h.c.g. en el Top-Cross son las escogidas
para probarlas nuevamente en cruzamientos dialélicos y obtener informacion de la
h.c.e. para producir hibridos simples superiores.

* Tipos de hibridos producidos con lineas endocriadas

Las lineas endocriadas son las unidades fundamentales para el desarrollo de un
programa de produccion de semillas hibridas. Las lineas endocriadas son poco
productivas, pero los hibridos, debido al vigor, son mas productivos que las varie-
dades o variedades mejoradas.

Diferentes tipos de hibridos se pueden producir:

1. Top-Cross o C.L.V: Cruzamiento linea x variedad.

2. Hibrido simple: linea A x linea B.

3. Hibrido simple modificado: (AxA')xB; (AxA') x (BxB').

4. Hibrido triple: (AxB) x C.

5. Hibrido doble: (AxB) x (CxD).

6. Hibrido multiple: (AxB) x (CxD) x (ExF) x (GxH) ------- y otros.

7. Hibrido intervarietal: Variedad A x Variedad B.

Top-Cross: Resulta del cruzamiento entre una linea endocriada y una variedad
de amplia base genética; Este tipo de hibrido no ha sido considerado de valor
comercial, pero es ampliamente usado en los programas de evaluacion de lineas
para la utilizacion en hibridos. En algunos paises estos tipos de hibridos han sido
utilizados comercialmente.

315




FRANCO ALIRIO VALLEJO CABRERA * EDGAR IVAN ESTRADA SALAZAR

Hibrido simple: Es obtenido mediante el cruzamiento de dos lineas endocriadas.
En general es mas productivo que los otros tipos de hibridos, presentando mayor
uniformidad de plantas. La semilla tiene un costo de produccién mas elevado por- .
que es producida en las lineas que, por ser endocriadas, exhiben produccién mas
baja.

Hs - no-1)
2

Donde: n= numero de lineas endocriadas

Hibrido simple modificado: Se utiliza como progenitor femenino el hibrido entre
dos progenies afines de la misma linea, esto es (A x Al), y como progenitor mascu-
lino ofra linea (B) o también un hibrido entre progenies afines (B x B!). En cualquie-
ra de los casos, el costo de produccion de semillas es reducido porque el progeni-
tor femenino presenta un cierto vigor que se manifiesta en mayor produccion.

Hibrido triple: Se obtiene a partir del cruzamiento entre un hibrido simple
(A x B) y una linea (C). La linea polinizadora debe ser suficientemente vigorosa
para poder ser sembrada intercaladamente al hibrido simple y producir polen
suficiente para garantizar una buena produccion de granos en las lineas femeni-
nas. El hibrido triple también puede ser obtenido como un hibrido modificado,
esto es (A x B) x (C x C'), donde C y C' son dos progenies afines de la misma
linea. E! hibrido triple es también uniforme y requiere dos aflos para ser produci-
do a partir de las lineas.

3 (n!)

HeT = e aran

Donde: n = nimero de lineas endogamicas

Hibrido doble: Es el hibrido mas utilizado, obtenido del cruzamiento de dos hibri-
dos simples, (A x B) (C x D), incluyendo por lo tanto cuatro lineas endocriadas.

3n!

b= =

Donde: n= numero de lineas endocriadas
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Hibrido multiple: Es producido mediante la utilizacion de 6, 8 0 mas lineas. Co-
mercialmente ha sido poco usado y su principal ventaja reside en la mayor variabi-
lidad genética que puede resuitar en una mayor adaptacion.

* Produccioén de hibridos simples

En maiz, un hibrido entre dos lineas puras muestra aigun aumento en el vigor,
en comparacién con sus progenitores. Sin embargo, muy pocas de las miles de
lineas puras que se han ensayado han presentado un grado de heterosis con im-
portancia economica.

Un estimativo hecho en 1952 indicaba que de 100.000 lineas puras que se ha-
bian probado hasta entonces, sélo unas 60 eran lo suficientemente buenas para su
utilizacion como progenitores de maiz hibrido comercial. Aunque actualmente se
cultivan muchos hibridos, el nimero de lineas puras que se han utilizado para
producirio es bastante reducido y algunas lineas entran en la genealogia de la gran
mayoria de los hibridos.

* Prediccion de hibridos dobles

Una vez que se han identificado las mejores lineas para producir hibridos sim-
ples, el paso siguiente es la formacion de los dobles. Sin embargo, el nimero de
combinaciones aumenta. Por ejemplo con 20 lineas puras se producen 190 cruza-
mientos simples y 14.535 hibridos dobles. Como es practicamente imposible eva-
luar un numero alto de hibridos dobles, se recomienda efectuar la prediccion del
comportamiento de estos hibridos con el fin de seleccionar las mejores combina-
ciones, y posteriormente evaluarlas en campo. Existen cuatro metodologias para
efectuar la prediccion de los hibridos dobles:

Método A: Se basa en el rendimiento promedio de los seis hibridos simples
posibles que resultan al combinar las cuatro lineas endocriadas.

Si las lineas son A, B, C, D; el valor del hibrido doble sera el correspondiente al
promedio de los seis simples (A x B); (A x C); (A x D); (B x C); (B x D) y (C x D).

Método B: El comportamiento del hibrido doble sera igual al rendimiento prome-
dio de los hibridos simples no parentales. Tomando las lineas A, B, C y D se forman
los cruces simples (A xB); (A xC) (A x D); (B xC); (B x D) y (C x D). La prediccion del
hibrido doble (A x B) x (C x D) sera: -f
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(AXxC)+ (AxD)+ (BxC)+ (BxD)
4

(AxB) (CxD) =

Método C: El hibrido doble tendra un valor equivalente al rendimiento promedio
de cada linea en todas las combinaciones simples posibles.

E! rendimiento de la linea A serd el promedio de los simples (A x B); (A xC) y
(A x D); igual se calcula para las otras lineas que formaran el doble.

A B C D
(A x B) (Bx A) (CxA) » (D x A)
(A xC) B xC) (C x B) . (DxB)
(A xD) (BxD) (CxD) (D x C)

Xa Xs Xc Xo

[xA+>‘<B+>‘<c+>'<D)
HD =3A

4

Método D: El hibrido doble debe rendir una cantidad igual al rendimiento prome-
dio de los cruzamientos linea x variedad, que resulta al cruzar cada una de las
cuatro lineas con una variedad probadora comun.

(Linea A x Variedad)

(Linea B x Variedad)

(AxBY(CxD)= )'( Linea x Variedad
(Linea C x Variedad)

(Linea D x Variedad)
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El método B ha sido el mas indicado para las predicciones de los hibridos dobles
en maiz y actualmente se tiene un programa de computadora, basado en el com-
portamiento promedio de los 45 cruces simples, que resultan al combinar dialélica-
mente diez lineas endocriadas. Se predice el comportamiento de los 630 hibridos
dobles que pueden formarse al cruzar tales lineas.

Con base en la prediccidon se escogen 40 6 45 hibridos dobles, los de mejor
comportamiento, y se los evalta en campo, en ensayos de rendimiento replicados
en diferentes ambientes. Con la anterior evaluacion, el mejorador decide cual sera
el hibrido doble que escogera para su produccién comercial.

Ejemplo: Al combinar cuatro lineas puras de maiz se obtuvieroﬁ seis hibridos
simples que produjeron los siguientes rendimientos (kilogramos por hectérea):

Cruzamiento Rendimiento
(A x B) 2804
(AxC) 4210
(Ax D) 4762
(BxC) 4412
(B xD) 4849
(C x D) 4318

Prediccién del valor del hibrido doble (A x B} x (C x D):

Método A:
(AxB)= 2804
(A X C): 4210
25.355
(AxD)= 4762 Hibrido doble =——=" = 4226
(BxC)= 4412
(Bx D)= 4849
(CxD)= 4318

Totali: 25355
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Método B:
(AxC)= 4210
(AxD)= 4762
BxC= 4412 Hibrido doble — 18-§33 _ 4556
BxD)= 4849
Total: 18233
Método C:

Promedio Linea A Promedio Linea B Promedio Linea C Promedio Linea D
(AxB)= 2804 (AxB)= 2804 (AxC)= 4210 (AxD)=4762
(AxC)= 4210 (BxC)= 4412 (BxC)= 4412 (Bx D) = 4849
(AxD)= 4762 (BxD)= 4849 (CxD)= 4318 (CxD)=431 8

Xa = 3925 Xe = 4022 Xc =4313  Xo = 4643

3925+ 4022 + 4313+ 4643 16903 _ 4225
4 4

Hibrido doble =

Rendimiento real del doble (A x B) x (C x D) = 4627 kg/ha

Orden de apareamiento en los hibridos dobles:

La diversidad genética tiene gran importancia en el apareamiento de los hibridos
y, por lo tanto, en un cruzamiento doble los hibridos de lineas relacionadas son
menos rendidores que aquellos obtenidos de lineas no emparentadas.

Si las fineas A, y A, provienen del recurso genético A, y si las lineas B, y B,
provienen de otro recurso B, genéticamente diferente de A, el hibrido doble mas
indicado seria:

(A, xA)x(B,xB)
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Pero si se va a formar un hibrido simple, las combinaciones mas deseables
serian:

(A, xB,): (A, xB,); (A,xB) 6 (A, x B,
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17. Resistencia genetica de
plantas a enfermedades

17.1. Importancia

La importancia de la resistencia genética de las plantas cultivadas a las diferen-
tes enfermedades fue reconocida a comienzos del siglo XX. El desarrolio de la
Genética y la Fitopatologia proporciond al mejoramiento de plantas condiciones
favorables para la produccion de cuitivares resistentes a enfermedades, capaces
de evitar los danos causados por los patégenos.

El control genético de las enfermedades, basado en la utilizacion de cultivares
resistentes, es el método mas eficaz y economico en la medida en que suprime o
disminuye la aplicacion de pesticidas durante el cultivo, aminora la contaminacién
de las cosechas, del medio ambiente y los riesgos para la salud humana; ademas
de reducir los costos de produccion de los cultivos tornandolos competitivos y sos-
tenibles.

Durante los ultimos anos se han intensificado los esfuerzos dentro de los progra-
mas de mejoramiento que han dado como resultado la produccion de numerosas
variedades o hibridos con resistencia a diferentes clases de patégenos, limitantes
de la produccién. Muchas veces, la obtencidn de cultivares resistentes a enferme-
dades se convierte en el principal objetivo de los programas de mejoramiento ge-
nético de las plantas cultivadas.

El valor econémico de las variedades resistentes es inmenso; representa un
ahorro de muchos billones de délares al anc por el hecho de disminuir o no usar
pesticidas. En muchos cultivares, como en los cereales, hortalizas y frutales, es el
unico medio de control viable.

17.2. Concepto de enfermedad

Una forma de definir enfermedad en las plantas es comparar una planta enferma
con una sana. La sana es aquella que expresa todo su potencial fisiologico y gené-
tico cuando las condiciones ambientales (temperatura, humedad, luz, agua, nu-
trientes) estan en niveles 6ptimos. La presencia de una enfermedad implica una
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desviacion de los procesos fisiologicos, interfiriendo el desarrolio normal de las
plantas.

Los agentes que inducen desviaciones de los procesos fisiologicos pueden ser
bidticos y abioticos. Los bidticos corresponden a los agentes patogénicos (hongos,
bacterias, virus, nematodos) y los abioticos a condiciones ambientales estresantes
como deficiencia de nutrientes, agua, dafio de herbicidas, efecto de luz, radiacio-
nes, etc. -

Enfermedad tambien se puede definir como un proceso dinamico en el cual hos-
pedero y patdégeno, en intima relacién con el ambiente, se influencian mutuamen-
te, a partir de lo cual resultan modificaciones morfoldgicas vy fisiologicas. Este con-
cepto excluye ciertas enfermedades que no incluyen la participacion de parasitos
pero que se presentan como sucesion de eventos concatenados de un proceso
dinamico. Ejemplo: pudricion estilar en tomate.

Hospedero

(susceptible)

NN

Patogeno g >

(virulento o agresivo) (favorable)

Ambiente

Para que se presente la enfermedad debe existir la interaccion de los tres com-
ponentes: patdégeno virulento o agresivo, hospedero susceptible y ambiente favo-
rable.
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17.3. Agentes bioticos causantes de enfermedades

Los principales agentes bi6ticos son los hongos, bacterias, virus y nematodos.
Estos organismos necesitan obtener alimentos elaborados, bien sea a partir de
fa materia organica muerta o a partir de las plantas vivas, estableciendo la enfer-
medad.

De acuerdo con el grado de evolucion del parasitismo del patdégeno se presen-
tan diferentes procesos fisiologicos de la enfermedad (patogenicidad) en la planta.

* Patogenos que destruyen organos de reserva: Se caracterizan por ser agre-
sivos, causando grandes destrucciones en los frutos, raices, tubérculos, se-
millas y yemas en estado de dormancia. Son parasitos débiles que penetran a
través de las heridas o por accién enzimatica. Ejemplo: Erwinia, Rhizobium 'y
Penicillum.

» Patogenos que atacan plantulas o tejido juvenil: Son mas evolucionados
que los anteriores y atacan en la fase de plantula, causando volcamiento de
plantas (Damping off). Ejemplo: Phytium, Rhizoctomia y Diplodia.

* Patogenos que causan pudricion de raices: Son mas evolucionados que
los anteriores y atacan raices diferenciadas. Para estos patégenos se puede
conseguir resistencia horizontal, pero en forma dificil. Ejemplo: Fusarium,
Sclerocium, Aphanomyces.

» Patogenos que interfieren la translocacion del agua y nutrientes: Son
parasitos mas especializados y atacan especies vegetales especificas. Cau-
san enfermedades en el sistema vascular, produciendo la marchitez de la planta
porque suspenden el transporte de agua y los nutrientes. Algunos son faculta-
tivos y viven a expensas de la materia organica muerta presente en el suelo.
Aigunos son diseminados a través del suelo infectado como: Fusarium,
Verticillium y Pseudomonas. Otros son diseminados por insectos como Pseu-
domonas stewart y Ceratotonella ulnei.

* Parasitos de los drganos de la fotosintesis:

Son patoégenos marcadamente especializados, facultativos, que provocan le-
siones como chancros y pudriciones. Ejemplos: Alternaria, Colletotrichum,
Helminthosporium.
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Pardsitos mds especializados que los anteriores, casi obligados, forman
haustorios (estructura que penetra en la célula del hospedero sin destruirla) y
retiran delicadamente los nutrientes del hospedero, disminuyendo los danos.
Ejemplo: Todos los mildeos pertenecientes a los Ficomicetos: Phytoph-
thoraceae.

Oidio polvoriento: Son parasitos obligados, forman haustorios, siendo minimo
el dano directo provocado por el patogeno. El efecto danino es debido a las
alteraciones fisiologicas en el hospedero, especialmente en la fotosintesis,
porque reducen la absorcion de la luz.

Royas (Uredinales). Son mas especializados que los Oidios. Presentan esta-
do haploide-diploide. Se dan en los patégenos heteroécios que requieren un
hospedero alternativo, como en el caso de ia roya del trigo que se produce en
el Barberis; nunca viven en la forma saprofitica. Existen también los patégenos
autoécios que poseen un solo hospedero, como en el caso de la roya del café.

* Patdgenos que causan interferencias en los productos resultantes de la
fotosintesis:

Carbones: Son patégenos mas especializados que las royas e infectan es-
tructuras florales y ramas. Ejemplo: Tilletia y Ustilago.

Patdgenos que causan agallas y tumores: Son bacterias y hongos que esti-
mulan el metabolismo del hospedero, induciendo multiplicacion exagerada de
las células. Ejemplo: Agrobacterium tumefaciens.

Virosis: Patégenos compuestos de ARN y proteinas. E! ARN altera el metabo-
lismo del hospedero. El hospedero pierde nitrégeno para la multiplicacién del
virus, aumentando la respiracion y causando necrosis en el fioema.

Los organismos que causan pudriciones de los érganos de reserva y los que
causan el Damping off son dificiles de ser controlados genéticamente, pues cau-
san gran destruccion y tienen poca capacidad de parasitismo, atacando muchas
veces tejidos completamente diferenciados. Los patégenos mas evolucionados
causan menos destruccion y son mas faciles de ser controlados por la resistencia
genética del hospedero. El éxito de obtener resistencia a enfermedades esta rela-
cionado positivamente con la especializacion del parasito.
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17.4. Problemas del mejoramiento en la obtencion de resistencia
a enfermedades.

* Variabilidad de los patogenos y vulnerabilidad de los cultivares
resistentes.

La resistencia de las plantas a las enfermedades no es una caracteristica per-
manente, debido a la variabilidad genética de las interacciones hospedero-para-
sito. De la presién de seleccién resultante de la coevolucion de los parasitos y
hospederos surgen nuevos genes de virulencia en el patégeno que producen las
llamadas razas fisiolégicas, capaces de vencer los genes de resistencia del hos-
pedero. Similarmente, la actuacion de los genes de virulencia de los parasitos
puede promover la seleccion de genes de resistencia en las poblaciones de hos-
pederos.

Normalmente, en esta interaccion hospedero-patégeno prevalece el equilibrio
favorable al segundo, debido a la mayor facilidad de multiplicacién y diseminacion.
En el caso de ios genes de resistencia del hospedero, en la mayoria de las veces
hay necesidad de intervencién del hombre para identificarlos, mantenerlos y utili-
zarlos.

Esta interaccion permanente entre hospedero-parasito explica el hecho de que,
en muchos casos, la utilizacién de variedades resistentes esta limitada a un tiempo
bastante corto. Por ejemplo, la resistencia del trigo a la roya se pierde, en prome-
dio, entre los tres y siete ahos. Lo mismo ocurre en los cultivos de plantas autéga-
mas constituidos por lineas puras. Los cultivares de plantas alégamas permane-
cen resistentes por un tiempo mas largo debido a la variabilidad para resistir la
accion selectiva de los genes de virulencia de nuevas razas. Por ejemplo, el desa-
rrollo de nuevas razas de roya en maiz es tedricamente imposible.

Por otro lado, se debe resaltar que no todos los patégenos son aitamente va-
riables. Las razas fisiolégicas son estables por un periodo largo y por io tanto se
han detectado pocas razas en las poblaciones de ciertos patdgenos. Por ejem-
plo: la marchitez del tomate causada por Fusarium oxysporum f. sp..-lycopersici,
del algodon causada por F. oxysporum f. sp. vasinfectum, de la arveja causada
por F. oxysporum f. sp. pisiy del repollo causada por F. oxysporum {. sp. conglu-
tinans.

327



FRANCO ALIRIO VALLEJO CABRERA * EDGAR IVAN ESTRADA SALAZAR

» Efecto del medio ambiente sobre la interaccion hospedero-parasito

La reaccién de una variedad resistente a una raza especifica de un patégeno
esta condicionada por determinados pares de genes encontrados en el hospedero
y en el parasito, en determinadas condiciones ambientales. La modificacion del
ambiente puede modificar la reaccioén de la interaccion genética de esos dos orga-
nismos. Ejemplo: para la marchitez del repollo causada por F. oxysporum f. sp.
conglutinans existen dos tipos de resistencias: Tipo A y tipo B. La tipo A es contro-
lada por un gen simple dominante y la tipo B lo es por muchos genes y se torna
inestable cuando la temperatura del suelo es alta. Las variedades de repolio con
resistencia tipo B se vuelven susceptibles cuando son cultivadas en suelos conta-
minados por patdégeno y a temperaturas superiores a 24°C, mientras que las porta-
doras del tipo A no son afectadas.

17.5. Teoria del gen a gen en las relaciones hospedero-parasito

En un sistema hospedero-parasito, la reacciéon de resistencia o susceptibilidad
del hospedero depende de su genotipo para ese caracter y del genotipo para viru-
lencia de la raza fisioloégica del patégeno.

H.H. Flor, en 1942, después de muchas investigaciones desarrolladas sobre la
herencia de la resistencia y de la virulencia en el sistema lino-roya (Melampsora
lini) concluyd que “para cada gen que confiere resistencia al hospedero, existe un
gen en el patégeno que le otorga virulencia” (primera teoria de Flor).

"La introduccion o aparecimiento de un gen de resistencia en el hospedero provo-
ca el surgimiento de un gen de virulencia en el patdgeno que le posibilita vencer
ese gen de resistencia. Los patégenos que pueden vencer esa resistencia suelen
estar presentes en bajas frecuencias, en la poblacién del patégeno, o ser el resul-
tado de una mutacion.

De esta manera, para cada gen nuevo de resistencia incorporado surgira uno de
virulencia correspondiente en el patégeno.

Un ejemplo bastante conocido es el sistema Solanum-Phytopthora infestans.
Las variedades de papa resistentes son designadas por la letra R sequidas por
un subindice que indica el gen de resistencia envuelto: si el gen de resistencia es
el gen 1, la variedad sera representada por R, si el gen de resistencia es el gen
2 la variedad sera R, y asi sucesivamente. La raza de P. infestans capaz de
vencer la resistencia conferida por R, sera llamada raza (1) y asi sucesivamente
(Cuadro 47).
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Cuadro 47. Interaccion entre variedades de Solanum y razas del hongo Phytophthora
infestans

Genotipo Genotipo de la raza del patégeno

de la
variedad (0)

—
-
—

) ©)] (1,2) (1,3) (2,3)

R, S S S S S S S

R, R S R R S S R

R, R R S R S R s

R, R R R S R S S

R, R, R R R R S R R

R, R, R R R R R S R

R, R, R R R R R R S

R, R, R, R R R R R R R
Donde:

R = Resistencia
S = Susceptible

La teoria gen a gen se aplica para el caso de parasitos obligados que poseen un
unico hospedero. La teoria prevé que el patégeno siempre vencera, pero esto no
ocurre en forma tan drastica debido a que se presentan fenémenos importantes
conocidos como seleccion estabilizadora y genes fuertes.

H.H. Flor también analizé la calidad de Ios genes de resistencia y patogenicidad
y postulé su segunda teoria que dice que la calidad del gen de resistencia determi-
na la adaptacién del gen de virulencia del patdégeno; en otras palabras: “razas con
genes desnecesarios para virulencia son menos aptas para sobrevivir’. Ejemplo: si
se cultiva una variedad R,, la raza predominante del patégeno sera (1). Si se intro-
duce una variedad R,R,, la poblacion del patogeno, por seleccién, pasara a estar
constituida por la raza (1,2) (seleccién direccional). Si se vuelve a cultivar la varie-
dad R,, la poblacion del patégeno también volvera a ser predominante de la raza

(1) (seleccion estabilizadora).
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Hospedero Patégeno

Gen de resistencia R, ———® Gen de virulencia (1)

Seleccion direccional

\

Gen de resistencia R R, ®> Gen de virulencia (1,2)

Seleccion estabilizadora

\

Gen de resistencia R, ® Gen de virulencia (1)

Seleccion direccional: El cultivo de un determinado hospedero ejerce presion
de seleccion sobre el correspondiente prototipo virulento, el cual predominara en la
poblacién del patégeno. Es la seleccion en direccion a la virulencia que ocurre en
el paso de la raza (1) a la raza (1,2) por haber sido cambiado el cultivar R, por el
R,R,.

Seleccion estabilizadora: Se presenta cuando el cultivo de un determinado
hospedero cesa, disminuyendo la poblacion del patégeno. Es el regreso a la pobla-
cion original de patégeno cuando la presion de seleccion es removida. Cuando se
deja de cultivar la variedad R,R,, se disminuye la poblacién del patégeno (1,2) y se
vuelve a la poblacion original del patégeno (1).

La seleccion estabilizadora se fundamenta en la menor capacidad de sobreviven-
cia de razas con genes de virulencia desnecesarios. La seleccion estabilizadora ac-
tia muy bien cuando el gen de resistencia del hospedero es FuepTe, es decir la
seleccion es drastica contra la raza del patégeno con el gen complementario de
virulencia. Ejemplo: si tenemos una poblacién de plantas R, y cambiamos a una
poblacién R,, la raza predominante del patdgeno también cambiara de (1) hacia (2).
Si volvemos a sembrar hospederos R,, dos cosas pueden suceder: a) el patdgeno
vuelve a ser (1), lo cual significa que el gen R, es fuerte, b) el patégeno continta
siendo predominantemente (2), significando que el gen R, es débil.
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En el caso de parasitos obligados se debe usar un conjunto de plantas con las
mismas caracteristicas agronémicas pero con genes fuertes diferentes (varieda-
des multilineales). Aqui la seleccion estabilizadora actuara entre lineas. En el caso
de parasitos no obligados (facultativos) se necesita solamente una variedad con un
gen fuerte. La seleccion estabilizadora actuara entre el hospedero y la fase sapro-
fitica del patégeno.

17.6. Heredabilidad de la resistencia a enfermedades

Para el fitomejorador es necesario conocer la heredabilidad de la resistencia a
enfermedades, con el fin de determinar la estrategia que se debe adoptar en los
programas de mejoramiento. La herencia de la resistencia puede ser monogénica,
oligogénica, poligénica o citoplasmatica.

* Resistencia monogénica

Es aquella determinada por un solo gen. Manejar este tipo de resistencia es
sencillo, especialmente si ella es dominante. Lamentablemente esta resistencia
controlada monogénicamente es Unicamente para razas especificas del patégeno
y usualmente tiene una corta duracién en el control efectivo de las enfermedades,
debido al hecho de ser rota o superada por nuevas razas fisiologicas de los patdge-
nos. Para que una variedad permanezca resistente a una gran variedad de razas,
es necesario disponer de un gran nimero de genes de resistencia. Por otro lado,
hay casos en que un solo gen confiere resistencia por muchos afos, como es el
caso de ciertas marchiteces causadas por Fusarium o Verticillium.

* Resistencia oligogénica

Es controlada por un pequefo nimero de genes mayores, cada uno con un
efecto amplio en la manifestacion de la resistencia como un todo. La mayoria
de los casos de resistencia vertical o especifica, en la cual se presenta actua-
cion diferencial sobre las diferentes razas de los patégenos, es de naturaleza
oligogénica.

* Resistencia poligénica

Es controlada por muchos genes, cuyo efecto individual es muy bajo. Es hereda-
da de forma semejante a los caracteres cuantitativos como produccion o calidad.
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Es una resistencia estable y duradera, pero a la vez es de naturaleza compleja, lo
cual dificulta su aprovechamiento en los programas de mejoramiento. La mayoria
de los casos de resistencia horizontal o inespecifica, o sea aquella que actda uni-
formemente sobre todas las razas del patégeno, son de naturaleza poligénica.

* Resistencia citoplasmatica

Los factores citoplasmaticos son los responsables de la resistencia de las pian-
tas a los patégenos. Ejemplo: el citoplasma normal (N) del maiz es resistente a las
razas O y T del patégeno Helminthosporium maydis. El citoplasma del maiz an-
droestéril tipo Texas (Tms) es susceptible a la raza T de este patogeno.

17.7. Clasificacion epidemioldgica de la resistencia

* Resistencia vertical

_La resistencia es de tipo vertical cuando una variedad es mas resistente a cier-
tas razas del patégeno que a otras. Presenta una interaccion diferencial entre las
variedades del hospedero y las razas del patégeno y generalmente esta controlada
por un solo gen (Cuadro 48).

La resistencia vertical es muy comun contra hongos y nematodos, pero es rara
contra insectos, bacterias y virus.

Ejemplo de presencia de interaccion diferencial:

Cuadro 48. Interaccion diferencial entre variedades de hospedero y las razas del pato-

geno.
RAZAS Variedades
A B C
1 5 1 1
2 1 5 1
3 1 1 5
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Puede existir o no diferencias estadisticamente significativas entre razas y/o entre
variedades pero siempre hay una interaccion diferencial significativa entre razas y
variedades. El orden de las variedades, de acuerdo con la resistencia, o de las
razas, de acuerdo con su patogenicidad, no puede ser determinada apenas por la
reaccién frente a una raza o una variedad respectivamente. Para cada variedad se
tiene siempre un orden diferente de razas, en el sentido de mayor a menor grado
de capacidad de causar enfermedad. La raza 1 en la variedad A, la raza 2 en la
variedad By la raza 3 en la variedad C.

La consecuencia epidemiologica de la resistencia vertical es la reduccién de la
cantidad efectiva del indculo inicial, realizado en el inicio de la enfermedad. En la
Figura 53 se puede observar el efecto de ia resistencia vertical sobre el desarro-
llo de la enfermedad. En la variedad susceptible la epidemia se inicia rapidamen-
te, mientras que en la variedad resistente la enfermedad se presenta mucho mas
tarde.

100 Variedad
Susceptible

Enfermedad
(%)

Variedad

50 - Resistente

) ] T T R ¥

Tiempo (dfas)
Figura 53. Efecto de la resistencia vertical sobre el desarrollo de la enfermedad.

Este tipo de resistencia se caracteriza por los siguientes aspectos:

* En resistencia vertical, una variedad es mas resistente_a ciertas razas del
patégeno que a otras.

* Presenta interaccion diferencial entre variedades del hospedero y razas del
patégeno. o
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Presenta un control genético simple, es decir, herencia cualitativa.
Funciona bien contra hongos y nematodos; poco contra bacterias y virus.

Disminuye el indculo inicial del patdégeno, sin afectar la tasa del desarrollo de
la enfermedad.

Es poco afectada por el ambiente.
Se presenta en las fases juvenil y adulta de la planta.
Actiia como reaccién de hipersensibilidad.

Confiere resistencia completa, pero es transitoria, porque puede ser vencida
por el patégeno.

Asociada a la teoria de H.H. Flor: gen a gen.

Asociada con razas virulentas.

Robinson (1971), presento algunas ideas que ayudan a decidir el uso o no de la
resistencia vertical:

No es aconsejable usar este tipo de resistencia en cultivos perennes o de
dificil proceso de mejoramiento genético.

La resistencia vertical funciona mejor en enfermedades cuyo patégeno demo-
ra muchos afios para difundirse ampliamente (enfermedades de interés sim-
ple). No es aconsejable utilizarla en enfermedades cuyo patégeno se difunde
ampliamente en periodos cortos como por ejemplo en uno o dos ahos (enfer-
medades de interés compuesto).

No es aconsejable usar resistencia vertical para patégenos que presentan
alta mutabilidad.

Tiene poco valor cuando la poblacion del hospedero es genéticamente unifor-
me 'y se siembran grandes extensiones con un solo cultivar.

La resistencia vertical tiene gran valor cuando la presion estabilizadora puede
ser aprovechada. .

Cuando se trabaja con parasitos obligados se necesitan dos genes fuertes de
resistencia vertical, es decir, dos hospederos verticales. En el caso de parasi-
tos facultativos, 1a presion estabilizadora se puede aprovechar usando un solo
gen fuerte, es decir, un solo hospedero vertical.
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* La resistencia vertical tiene poco valor en enfermedades que se transmiten
por material vegetativo.

» Esta resistencia es mas efectiva en paises o regiones que presentan estacio-
nes climaticas; en el trépico es mas limitada. |

* | a resistencia vertical tiene mas valor cuando se la refuerza con resistencia
horizontal.

e Resistencia horizontal

La resistencia es de tipo horizontal cuando una variedad es resistente a todas
las razas del patogeno, es decir, no es especifica para las razas del patégeno. No

presenta interaccion entre variedades del hospedero con las razas del patégeno
(Cuadro 49).

Cuadro 49. Ausencia de interaccion diferencial entre variedades de hospedero y razas
del patogeno.

Razas Variedades Razas  Variedades Razas Variedades
D E F G H i J K L
4 3 4 5 7 4 3 2 10 4 4 4
5 2 3 4 8 4 3 2 1 3 3 3
6 1 2 3 9 4 3 2 12 2 2 2

En el Cuadro 49(a), la variedad D es la mas resistente a las tres razas (D>E>F),
¢ laraza 4 es la mas agresiva para las tres variedades (4>5>6). En el Cuadro 49(b),
as variedades presentan niveles diferentes de resistencia horizontal (I > H > G) sin
yeurrir resistencia vertical, virulencia o niveles diterentes de agrésividad entre las
azas. En el Cuadro 49(c), las razas presentan niveles diferentes de agresividad
10>11>12), sin ocurrir virulencia, resistencia vertical o niveles diferentes de resis-
encia horizontal entre variedades.
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* La consecuencia epidemioldgica de la resistencia horizontal es bien diferente al
de la resistencia vertical que generaimente se manifiesta confiriendo a la variedad
gue la posee inmunidad o hipersensibilidad contra determinadas razas del patége-
no. La resistencia horizontal, a pesar de ser efectiva contra todas las razas, apenas
disminuye el tamano de las lesiones producidas por el patégeno, aumenta el perio-
do de incubacién del mismo, disminuye el numero de esporas producidas por le-
siones, etc. Todos sus efectos son parciales: menor nimero de esporas infectan el
follaje de las variedades horizontaimente resistentes; las lesiones se desarrollan
mas lentamente; las esporas son producidas en menor cantidad y mas tardiamen-
te. Todos estos efectos sumados producen una reduccién en la taxa de desarrolio
de la enfermedad. La Figura 54 ilustra los aspectos descritos anteriormente.

100 —

Enfermedad
(%)

50 —

Tiempo (dias)

Figura 54. Efecto de la resistencia horizontal sobre el desarrollo de la enfermedad:
resistencia horizontal de la variedad A, B, C.

- También se puede evaluar el comportamiento de las resistencias vertical y hori-
zontal en conjunto. En la Figura 55 se presentan cuatro variedades hipotéticas: la
variedad A tiene poca resistencia horizontal y ninguna vertical. La variedad B tiene
la misma poca resistencia horizontal que la variedad A, pero tiene resistencia ver-
tical; esta resistencia vertical es suficiente para atrasar la enfermedad en la varie-
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dad B por diez dias. La variedad C se asemeja a la variedad A por no tener resis-
tencia vertical, pero tiene resistencia horizontal; esta resistencia horizontal es sufi-
ciente para doblar el tiempo gastado por el patégeno, en la variedad C, para doblar
el nivel de enfermedad, en relacién con la variedad A. La variedad D tiene la misma
resistencia vertical de la variedad B y la misma resistencia horizontal de la variedad
C. El comportamiento de la variedad D tiene la misma inclinacién de la variedad C
porque la resistencia horizontal es igual. Ei comportamiento de la variedad B esta
retrasado solamente diez dias en relacion con la variedad A y la variedad D esta
veinte dias atras de la variedad C porque la resistencia horizontal redujo a la mitad
la tasa de infeccién y duplicé el tiempo necesario para que la enfermedad recupere
la pérdida del indculo inicial, causada por la resistencia vertical.

100 —

Enfermedad
(%)

50

¥ T T T

Tiempo (dias)

Figura 55 Efecto de la resistencia horizontal y vertical, separaydas y combinadas: La
variedad A posee poca resistencia horizontal y ninguna resistencia vertical;
la variedad B tiene la misma resistencia horizontal que la variedad A pero
tiene mas resistencia vertical; la variedad C no tiene resistencia vertical
pero tiene mas resistencia horizontal que A y B; la variedad D combina
resistencia vertical con resistencia horizontal de C.
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La resistencia horizontal muestra las siguientes caracteristicas:

. Una variedad con resistencia horizontal presenta resistencia a todas las razas

del patdgeno.

No presenta interaccién entre variedades del hospedero con las razas del
patégeno. ' '

Presenta control genético complejo, es decir la herencia es cuantitativa.
Retarda la tasa de desarrollo de la enfermedad.

Es afectada por el ambiente.

Confiere proteccié.h incompleta pero es duradera o permanente.

Se presenta en la fase adulta de la planta.

Asociada con razas agresivas.

La resistencia horizontal puede ser utilizada en los siguientes casos:

Cuando el hospedero es perenne y de dificil proceso de mejoramiento,

En patégenos con alto potencial de reproduccion y diseminacion (interés com-
puesto).

En patdgenos con alta capacidad de mutacion.

En patégenos que poseen diseminacion pasiva, es decir por medio de semilla
o material vegetativo.

En hospederos genéticamente uniformes y que se cultivan en grandes exten-
siones.

En regiones donde no se presentan estaciones climaticas, como en el tropico.

Desafortunadamente, la resistencia horizontal por si sola es insuficiente para con-
ferir a las variedades que la poseen un nivel de resistencia satisfactorio. Por lo tanto,
se debe reforzar con genes fuertes de resistencia vertical. Cualquier programa de
mejoramiento que trabaje con resistencia vertical, como por ejemplo en la produc-
cién de multilineas, debe iniciar primero con la incorporacion de resistencia horizon-
tal a sus lineas. En otrés palabras, la resistencia horizontal, en forma aislada, se
debe usar en enfermedades que no tengan elevadas tasas de desarrollo o en con-
junto con'la resistencia vertical u otro método de control como la aplicacion de fungi-
cidas para aquellas enfermedades con altas tasas de desarrollo.
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17.8. Mecanismo de resistencia a enfermedades

Los principales mecanismos de resistencia de las plantas a las enfermedadés
pueden ser constitutivos o inducidos. Los constitutivos corresponden a un meca-
nismo pasivo, existente en el hospedero e independiente de la presencia del pato-
geno. Los inducidos equivalen a mecanismos activos o inducidos por la‘presencia
del patégeno.

La resistencia constitutiva puede ser fisica o quimica. La resistencia constitutiva
fisica esta asociada con la presencia de cera, cuticula o pared celular gruesa, pre-
sencia y disposicion de pelos o tricomas, numero y tamafo de estomas, menor
apertura de estomas, menor formacién de lenticelas. La resistencia constitutiva
quimica esta asociada con disponibilidad de nutrientes y pH en condiciones desfa-
vorables para el patégeno, presencia de compuestos toxicos e inhibidores enzima-
ticos que impiden el desarrollo de Ia enfermedad tales como catecol, acido proto-
catecoico, fenoles, etc.

La resistencia inducida estd asociada con la respuesta del hospedero a la pre-
sencia del patégeno como por ejemplo la disposicion de calosa, lignificacion, absi-
cion de hojas, formacion de tilosa o formacién de sustancias toxicas. En cuanto a
estas ultimas, se sabe que una vez el patégeno penetra en el hospedero, éste es
estimulado a tiberar sustancias téxicas (fitoalexinas) que causan la muerte de algu-
na de sus células y también del patégeno. Esta reaccion es muy rapida y se la
conoce como reaccion de Hipersensibilidad.

Otro tipo de resistencia inducida esta relacionada con la proteccion cruzada que
consiste en la inoculacion previa de un hospedero con algunos microorganismos
no patogénicos o con razas -avirulentas, con el fin de proteger a dichos hospederos
contra la inoculacion subsiguiente con microorganismos patogenicos.

17.9 Métodos de mejoramiento para producir cultivares resistentes

En la produccion de cultivares con resistencia a enfermedades se deben tener
en cuenta dos organismos: el hospedero y patdégeno y sus respectivas interaccio-
nes con el ambiente. La metodologia de mejoramiento dependera del sistema de
reproduccion de la planta hospedera, si es aldgama o autégama, y también de la
disponibilidad de los genes que confieren la resistencia deseada.

Un trabajo de esta naturaleza debe realizarse siempre en presencia del patoge-
no y combinando bien la resistencia con las caracteristicas agronémicas requeri- -
das para que el cultivar sea aceptado comerciaimente.
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El proceso de produccion de cultivares resistentes a enfermedades, necesaria-
mente debe abordar las siguientes etapas:

1. Aislamiento e identificacion del patdgeno causante de la enfermedad. Es nece-
sario estudiar 0 conocer la variabilidad del patégeno, ciclo de la enfermedad,
velocidad de diseminacién, transmision, capacidad de esporulacion, cambios en
la virulencia, etc.

2. Busqueda de fuentes de resistencia. Se debe procurar encontrar genes de resis-
tencia en los cultivares de la misma especie y ojala en ambientes propicios para
-la presencia de la enfermedad. Si lo anterior no es posible se deben buscar
genes de resistencia en las especies silvestres relacionadas con el cultivo o en
otras especies relacionadas. Fuentes de resistencia se pueden encontrar en
nichos ecoldgicos donde el hospedero y el parasito coevolucionan, en regiones
donde se cultiva la especie con bajo nivel tecnoldgico o en los centros de diver-
sidad del cultivo. Los bancos de germoplasma nacionales o internacionales pue-
den, en un momento dado, tener los genes de resistencia que el fitomejorador
esté buscando.

3. Reaccion del hospedero al patdgeno: Este proceso es dificil puesto que implica
tener un buen conocimiento de la epidemiologia de la enfermedad. En general
es necesario recurrir a infecciones artificiales; sin embargo, el método de infec-
cion es determinante en la comprobacién de la resistencia: métodos drasticos
son Uutiles para seleccionar resistencias verticales pero se corre el riesgo de eli-
minar plantas interesantes que poseen solamente resistencias parciales u hori-
zontales.

Las infecciones naturales son demasiado aleatorias o heterogéneas para permi-
tir medir la resistencia; sin embargo, cuando se utiliza este tipo de infecciéon se
debe reforzarla con la aplicacién de indculo producido artificialmente. Estos méto-
dos naturales reforzados, que tienen la ventaja de permitir apreciar el valor de las
resistencias a campo, no obstante tienen dos grandes defectos: los riesgos de
diseminacion de 1a enfermedad fuera de las parcelas experimentales y la lentitud
de los programas de seleccion. .

Las inoculaciones artificiales en condiciones controladas permiten resolver es-
tos problemas, por eso actualmente son ampliamente utilizadas. Las inoculacio-
nes en condiciones controladas implican utilizar razas bien determinadas de un
patogeno y estar alerta para detectar variaciones de estas razas. Es necesario
estudiar las metodologias méas adecuadas para la conservacion del inéculo sin que
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ocurra pérdida de la capacidad de esporulacion o cambio de la virulencia. La refri-
geracion, el uso de nitrégeno liquido, agua isotdnica, aceite, tejido seco o vivo del
hospedero o Ia liofilizacion son técnicas que se pueden utilizar para el manteni-
miento del indculo.

También es necesario estudiar los métodos de inoculacion mas apropiados para
establecer la enfermedad. Para cada patégeno y hospedero existe un método es-
pecifico que garantiza la presencia de la enfermedad. Técnicas como la pulveriza-
cion, inyeccion, injerto, frotamiento, uso de suelo o gelatina son muy utilizadas en
esta etapa del programa. Para apreciar el valor discriminante de un método es
necesario emplear dos testigos en los ensayos de resistencia: una variedad sus-
ceptible y una resistente.

La concentracion del inéculo es importante: concentraciones bajas pueden ser
insuficientes para establecer la enfermedad, concentraciones altas (superiores a
las que existen en condiciones naturales) pueden eliminar genotipos potencial-
mente resistentes. Cuando se trabaja con resistencia horizontal, las concentracio-
nes intermedias son las mas recomendadas.

La reaccion del hospedero al patégeno se mide utilizando una diversidad de
metodologias que dependen del hospedero, del patégeno y condiciones ambienta-
les. La incidencia o intensidad de la enfermedad (nimero de plantas enfermas) y la
severidad (porcentaje de destruccion) se miden a través de los siguientes criterios:
a) nimero de plantas, 6rganos o tejidos enfermos. Cuando se trabaja con resisten-
cia horizontal se deben realizar varias lecturas durante el desarrollo del cultivo,
b) escalas descriptivas, utilizando calificaciones tales como resistencia alta, inter-
media, baja, etc., o empleando escalas numéricas, comprendidas entre 0 y 4, don-
de 0 es asignado a una planta resistente y 4 es asignado a una planta susceptible.
Se pueden utilizar escalas aritméticas en los casos que se registre el nimero de
plantas u érganos afectados en clases porcentuales de intensidad, escalas logarit-
micas cuando se utiliza la capacidad del ojo humano para discriminar los diferen-
tes grados de intensidad o severidad y el indice de infeccion cuando la escala
empleada no es de naturaleza porcentual, permitiendo obtener un valor medio de
una parcela o cultivo.

Y (grados de la escala X frecuencia) .

i ion = - 100
Indice de Infeccion No. de plantas x grado maximo

c) Medidas combinadas, cuando se hacen evaluaciones integrando observaciones
de numero y tamafo de los sintomas.
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4. Control genético de la resistencia. Es necesario saber si la resistencia es
monogénica (controlada por un solo gen), poligénica (controlada por muchos
‘genes cuyo efecto individual es bajo) o citoplasmatica.

La resistencia vertical o absoluta generalmente esta controlada por uno o pocos
genes mayores, dominantes o recesivos, con poca influencia ambiental. Se expre-
sa usualmente en condiciones severas de inoculacion (plantas jovenes, fuerte pre-
sién de indculo y condiciones ambientales variables).

La resistencia horizontal o parcial generalmente esta controlada por muchos
genes menores y es muy afectada por el ambiente. Se expresa regularmente en
planta aduita, en condiciones de campo y con grados intermedios de resistencia.

E! control genético de la resistencia determina en gran parte el método de mejo-
ramiento que se debe sequir para producir un cultivar con resistencia.

5. Mecanismos de resistencia: Es necesario conocer los mecanismos de resisten-
cia, especialmente para facilitar la evaluacion de la enfermedad. Estos mecanis-
mos pueden ser: a) escape a la enfermedad, cuando el hospedero presenta un
rapido crecimiento, desarrollo y maduracién; b) tolerancia, cuando el hospedero
soporta la enfermedad sin sufrir dafios en la produccion; c) inmunidad, cuando el
hospedero presenta ausencia total de la enfermedad, o d) resistencia a la pene-
tracién o resistencia después de la penetracion del patégeno.

Los mecanismos de resistencia también pueden ser clasificados como constitu-
tivos (pre-existentes) o inducidos, como se estudiaron anteriormente, dentro de
este mismo capitulo.

6. Métodos de mejoramiento. Dependen especialmente del sistema reproductivo
del hospedero (autégama o alégama), del control genético de la resistencia, de
la naturaleza del patégeno y del hospedero y de las interacciones hospedero-
patégeno- ambiente.

Cuando los genes que confieren la resistencia estan presentes en una variedad
comercial, el método mas rapido y facil para obtener una variedad resistente es
la seleccion de las plantas portadoras de esa caracteristica. Para identificar es-
tas plantas resistentes se deben utilizar inoculaciones artificiales o sembrar en
regiones donde esté presente el patdgeno.

Cuando no es posible encontrar genes de resistencia, dentro de la variedad o
cultivo que se pretende mejorar, éstas se deben transferir de otras fuentes, usando
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la hibridacion sexual o la ingenieria genética. Las progenies resultantes del cru-
zamiento entre individuos susceptibles y resistentes deben someterse a la pre-
sién del patégeno para identificar y seleccionar las plantas resistentes. En la
evaluacion de las progenies se deben utilizar testigos susceptibles y resistentes
y tener en cuenta si se selecciona para resistencia vertical u horizontal.

El retrocruzamiento es un método recomendado cuando el progenitor resistente
(progenitor donador) no posee caracteristicas agronémicas deseables tales como
rendimiento o calidad y el progenitor susceptible si las posee (progenitor recu-
rrente). En este caso es necesario hacer varios retrocruzamientos hacia el pro-
genitor recurrente para recuperar las caracteristicas agronémicas deseables y
conservar los genes de resistencia. Esta metodologia es muy recomendada para
obtener cultivares con resistencia vertical, o también multilineas.

Cuando los cruzamientos incluyen progenitores resistentes y con otras caracte-
risticas agronomicas deseables, se pueden utilizar diferentes metodologias para
manejar las poblaciones segregantes: genealdgico, poblacional, S.S.D., selec-
cion recurrente, etc. Sin embargo, en todas las generaciones segregantes o de
seleccion se deben utilizar testigos e inoculaciones artificiales.

. Prueba de las variedades resistentes. La variedad resistente, antes de ser culti-
vada en gran escala, se debe probar en diferentes localidades y épocas, con el
fin de tener seguridad plena de su resistencia. Ademas, esta variedad debe re-
unir caracteristicas agronomicas deseables para que pueda ser cultivada co-
mercialmente.
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18. Resistencia genética
de plantas a insectos
plagas

18.1. Importancia

Existe en el mundo la necesidad urgente de producir plantas con resistencia
genética a los insectos plagas con el fin de reducir las pérdidas en los cultivos,
estimadas en 20-30% de la produccion total; disminuir también el consumo de
insecticidas quimicos estimado en US$ 10 billones por afio; la contaminacion am-
biental y los riesgos en la salud y alimentacion.

La principal alternativa de control siempre ha sido el uso de insecticidas quimi-
cos. Otros métodos de control tales como: bioldgico, cultural, por comportamiento,
mecanico, fisico o legislativo, han contribuido en algunos casos especificos a re-
ducir las poblaciones de los insectos plagas. La resistencia varietal, dentro de una
estrategia de manejo integrado de plagas (MIP) es considerada como la gran es-
peranza. Sin embargo, esta resistencia esta asociada con caracteres cuantitativos,
controlada por muchos genes, en donde el progreso ha sido lento y las posibilida-
des de éxito son limitadas dentro de los programas de mejoramiento convencional.
Con la llegada de la ingenieria genética, basada en la tecnologia del DNA recom-
binante, es posible ahora introducir al genoma de los cultivos, genes de proceden-
cia muy diferente con el fin de conferir resistencia a los insectos plagas.

La resistencia varietal es considerada como el mejor método de control de in-
sectos plagas. Es un método ecoldgico, limpio y natural. Reduce la dependencia
del uso de insecticidas sintéticos, es durable, econémico, facil de utilizar por parte
de los agricultores y compatible con otros métodos de control.

18.2. Concepto de planta resistente

Una planta resistente es aquella que, debido a su constitucion genotipica, es
menos danada que otra, por insectos plagas, en igualdad de condiciones. En la
practica es la habilidad que tiene una variedad para producir una cosecha de mas
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alto rendimiento y de mejor calidad que otras variedades a un nivel dado de pobla-
cién de un insecto plaga.

La resistencia es relativa puesto que implica una comparacion entre dos o
mas plantas, con determinadas condiciones especificas. Asi por ejemplo, cuando
se dice que la variedad A es resistente a un determinado insecto, quiere decir
que la resistencia de la variedad A esta siendo comparada con la resistencia de
la variedad B o variedades B, C, D, etc.; por lo tanto, no es una caracteristica
absoluta.

La resistencia es hereditaria. Las progenies de la planta resistente se deben
comportar como resistentes, desde que las condiciones ambientales sean las mis-
mas. La resistencia es especifica a determinada plaga. Una planta puede ser resis-
tente a un insecto y susceptible a otro.

18.3. Grados de resistencia

+ Inmunidad: planta inmune es aquelia que no presenta ningun dafo debido a la
plaga, en cualquier condicidon ambiental.

¢ Alta resistencia: planta con aita resistencia es aquella que sufre poco dafio en
comparacion con otras, en determinadas condiciones.

* Resistencia moderada: cuando la planta sufre un dafio menor que el dafo pro-
medio causado en las variedades en general.

* Susceptibilidad: la planta sufre un dafio semejante al dano promedio sufrido por
las variedades en general.

* Alta susceptibilidad: la planta sufre un dafio mayor que el dano promedio sufrido
por las variedades en general.

Bajo las mismas condiciones ambientales se pueden presentar plantas con me-
nos dafo que otras, pero no son resistentes; esto se puede deber a:

« Escape: plantas que debido a efectos del azar no sin infestadas por parte del
insecto. Incluso en infestaciones elevadas, algunas plantas se pueden escapar
al ataque. La prueba de progenie define si es escape o resistencia.

* Evasion: cuando la planta pasa su etapa de mayor susceptibilidad por una épo-
ca de menor densidad poblacional de la plaga.

* Resistencia inducida: es una resistencia temporal conferida a la planta por algu-
na practica cultural como fertilizacién, irrigacion, rotacion, insecticidas. Esta re-

sistencia desaparece, pero algunas practicas deberian ser mejor aprovechadas
en el combate de insectos plagas.
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18.4. Bases de la resistencia

Para que exista resistencia de plantas a insectos es necesaria la presencia o
mediacion de aleloquimicos que actuan en dos niveles tréficos: la planta y el insec-
to plaga.

Un aleloquimico es un metabolito secundario que no es esencial para la fisiolo-
gia del cultivo pero que actua como mecanismo de defensa. Los mas importantes
son: a) alomona: compuesto producido por la planta (emisor) para beneficio de la
misma pero perjudica al insecto (receptor); b) sinomona: compuesto que beneficia
a la planta y al insecto; c¢) antimona: compuesto que no beneficia ni a la planta ni al
insecto y d) kairomona: compuesto que beneficia al insecto pero no a la planta.

La resistencia varietal, especialmente en sus mecanismos de antibiosis y antixe-
nosis, ocurre basicamente por la presencia de alomonas (sustancias que favore-
cen a las plantas) o por la ausencia de kairomonas (sustancias que favorecen al
insecto).

Las alomonas toxicas o repelentes constituyen la mas elemental forma de de-
fensa de las plantas. Afectan directamente la biologia del insecto, impiden que se
alimente o pueden favorecer la accion de enemigos naturales del insecto. Las kai-
romonas sirven como atrayentes, deterrentes, retardantes o estimulantes de ovo-
posicion o alimentacidon. Muchos de estos compuestos pueden actuar como alo-
monas y convertirse asi en base fundamental de la resistencia. En muchos casos
las plantas responden a sustancias producidas por insectos y contrarrestan su ac-
cién mediante defensas facuitativas (aumento de tasas de crecimiento, crecimien-
to diferencial de tejidos, producciéon de alomonas).

18.5. Mecanismos de resistencia

Painter (1951), diferencio tres tipos de resistencia de plantas a insectos y los
agrupo6 de manera triangular.

Antixenosis - Antibiosis
o No Pretferencia - — (efecto adverso sobre
(por ovoposicion, la biologia del insecto)

alimentacion o refugio)

Tolerancia
(regeneracion o capacidad
de soportar la infestacion)
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Una planta resistente puede tener al mismo tiempo los tres tipos de resistencia,
esto es, puede ser no preferida para ovoposicion o alimentacion, puede tener anti-
biosis y ser tolerante. Los factores genéticos que condicionan la no preferencia,
antibiosis o tolerancia pueden ser independientes o tener accion acumulativa. Esto
muestra la posibilidad de acumular factores de resistencia en una variedad, contra
una plaga.

¢ Antixenosis o no preferencia

Es un conjunto de caracteristicas que hacen que una variedad sea menos prefe-
rida por el insecto para los procesos de cdpula, ovoposicion, alimentacion e inges-
tion de alimento. La respuesta del insecto estd dada por la habilidad de percibir e
integrarse con los estimulos externos dados por los sentidos del olfato, vista, tacto
y gusto que hacen que la planta no sea seleccionada.

Los mecanismos de defensa de la planta pueden ser fisicos, como presencia de
tricomas, superficies cerosas o dureza del tejido; o quimicos, como repelentes (ter-
penos, aceites) o deterrentes (alcaloides, flovonoides, lectonas, fenoles, taninos).

La antixenosis, generalmente, da lugar a niveles bajos de resistencia; puede dar
niveles aceptables de resistencia siempre y cuando la planta antixenoética presente
dos o mas caracteristicas para que sea no preferida por el insecto o que presente
cualidades repelentes que sobrepasen a los estimulos atractivos o los enmascaren.

e Antibiosis

Se dice que hay antibiosis cuando la planta tiene un efecto adverso en la biologia
del insecto. Ocurre por la presencia de alomonas o por ia ausencia de kairomonas.

La antibiosis puede deberse a la presencia de factores quimicos tales como
proteinas, toxinas (alcaloides, quetonas, acidos organicos), inhibidores (de alfa-
amilasa, tripsina, proteasas) o a la presencia de factores fisicos tales como creci-
miento hipersensitivo, tricomas, deposiciones de silice, etc.

Dependiendo de la magnitud del efecto antibictico, el insecto puede sobreponer-
se y recuperarse. Sin embargo, en muchos casos los efectos son irreversibles y
entonces el nivel de resistencia es muy alto. La antibiosis se manifiesta de una o
varias maneras, asi:

* Muerte del insecto en los instares tempranos.

+ Tasas de crecimiento anormales, generalmente como prolongacion del ciclo
de vida del insecto.
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* Conversion anormal del alimento.

* Fallas en el proceso de empupamiento.

» Fallas en la emergencia de adultos a partir de la pupa.

* Emergencia de adultos muy pequefios o mal formados.

» Fallas en la acumulacién de reservas alimenticias para hibernar.
» Fecundidad y fertilidad reducidas.

* Conducta anormal.

El efecto total de estos fenédmenos es una reduccion sustancial de la poblacién
del insecto en la variedad resistente.

e Tolerancia

Es la habilidad genética de una planta para soportar un ataque y sobreponerse a
él mediante la recuperacion de tejidos o adicién de tejidos nuevos, después de la
destruccion o remocion causadas por un insecto.

La tolerancia de ninguna manera afecta la colonizaciéon de la planta (antixeno-
sis) ni el desarrollo o reproduccién del insecto (antibiosis). Sin embargo, es comun
encontrar a la tolerancia actuando en combinacién con otros mecanismos de resis-
tencia.

La resistencia por tolerancia presenta ventajas y desventajas. La ventaja mas
importante es que es regida por genes diferentes de los demas componentes de
resistencia y cuando esta presente los refuerza. Como no afecta la poblacion del
insecto, reduce la posibilidad de aparecimiento de nuevas razas fisiologicas y se
ajusta bien a un programa de manejo integrado de plagas. Las desventajas mas
importantes se refieren a que no reduce la poblacion de la plaga y es muy afectada
por el ambiente.

Una gran cantidad de factores pueden afectar positiva o negativamente la expre-
sién de la resistencia: edad de la planta, parte de la planta atacada, condicién
fisiologica de la planta, edad del insecto, especie de insecto, razas fisiolégicas del
insecto, condiciones ambientales (humedad, temperatura), nutricion de la planta,
épocas de siembra, cultivos adyacentes cultivos anteriores.

« Combinacion de mecanismos de resistencia.

Muchas veces una variedad puede presentar combinaciones de mecanismos de
resistencia a un insecto dado. La combinacién mas frecuente es la de antibiosis y
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antixenosis. Cardona (1997), presenta en el Cuadro 50 los efectos de una combi-
nacion antibiosis-antixenosis sobre los niveles de resistencia esperados.

Cuadro 50. Efectos de una combinacidn antibiosis-antixenosis sobre los niveles de re-
sistencia esperados.

Cantidad CONDUCTA
de efecto
antibiético Preferencia No Preferencia Repelencia

en la proxima
generacion.

* Desarrolio normal Susceptibilidad Resistencia baja Resistencia

* Desarrollo lento,
menor tamafo, Resistencia baja Resistencia Resistencia aita
menor fecundidad

» Alta moralidad, pero  Resistencia, pero Resistencia, pero Resistencia alta,
un bajo porcentaje ~ cuidado con menor peligro muy dificil que se
de los individuos se los biotipos. de biotipos. desarrolien biotipos

desarrollan normales.

¢+ Poco o ningun
desarrolio de Resistencia Casi inmunidad Inmunidad
inmaduros.

18.6. Requisitos para la evaluacion de la resistencia

Dahms (1992), mencioné los requisitos para realizar la evaluacion de la resis-
tencia a insectos: -

 |dentificacion completa y precisa del insecto y del cultivo que se va a evaluar.

* Uso de niveles de infestacion uniformes y controlados. Las infestaciones bajas

no son confiables porque se pueden presentar escapes; las infestaciones altas
no permiten detectar resistencias.
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* Enlo posible, las infestaciones naturales son las preferidas. Si se hacen evalua-
ciones en el invernadero o laboratorio, se recomienda reconfirmar bajo infesta-
cion natural. Hay formas de simular infestaciones naturales en el campo como
son sembrar bordes susceptibles, colocar la parcela en medio de cultivares sus-
ceptibles o transportar insectos.

Este mismo autor enfatiza la importancia de contar con una metodologia total-
mente confiable para poder declarar como resistente lo que si es en realidad resis-
tente. Se considera esencial tener un excelente conocimiento de la biologia y habi-
tos del insecto, asi como la fenologia del cultivo, saber cuando y con qué infestar,
desarrollar buenas técnicas y tamafnos de parcelas, buscar sincronia en tiempo y
espacio de insecto y cultivo, asegurarse de que no se trabaja con una mezcla de
especies de insectos, usar un adecuado numero de replicaciones y utilizar meto-
dos de evaluacion probados y comprobados.

18.7. Criterios para medir resistencia

La resistencia puede ser medida en la planta y en el insecto. El efecto que el
insecto le causa a la planta puede ser medido a través de: evaluacion visual de la
cantidad de dafio directo o cuantificacion de: achaparramiento, trozamiento, deco-
loracidn de tejido, supervivencia de plantas, area foliar consumida, tallos dafados,
necrosis de tejidos, abscision de flores y/o frutos, pérdidas en el rendimiento, tasas
de crecimiento, etc.

El efecto de la resistencia de la planta en el insecto puede ser medido a través
de la duracion del ciclo de vida, tasa de mortalidad, de reproduccion y de ovoposi-
cién, peso de individuos, progenies por hembra, cantidad de alimento consumido,
cantidad de alimento utilizado, cambios en la conducta, etc.

En los ultimos aftios han aparecido otras técnicas que pueden ayudar a la eva-
luacion de la resistencia: electroféresis, marcadores moleculares, cultivo de teji-
dos, etc.

18.8. Técnicas para determinar mecanismos de resistencia

Panda y Khush (1995), describieron la metodologia para diferenciar cada uno de
los tres mecanismos de resistencia: antixenosis, antibiosis y tolerancia.

* Para evaluar antixenosis: Plantas uniformes se infestan con insectos de la mis-
ma edad, sexo y condicion de crecimiento. Las plantas sembradas en inverna-
dero se organizan en circulo y los insectos se liberan en el centro para garanti-
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zarles una libre escogencia del material. Los insectos se dejan en las plantas
hasta que la variedad testigo susceptible muestre dafo o una acumulacion de
poblacion.

* Para evaluar antibiosis: Puede ser evaluada a través de pruebas forzadas, don-
de las variedades son separadas e infestadas individualmente. Las pruebas de
antibiosis estan disefiadas para determinar si la biologia del insecto es afectada
negativamente cuando el insecto se alimenta en materiales susceptibles versus
materiales resistentes. Sin embargo, un ejemplo es el retardo en el crecimiento
larval que puede ser debido a factores potencialmente deletéreos responsables

- de antixenosis, o de la presencia de inhibidores de crecimiento o toxinas, resul-
tando en antibiosis.

e Para evaluar tolerancia: No incluye la interaccion de la planta con el comporta-
miento del insecto o la fisiologia. A diferencia de los dos anteriores tipos de
resistencia, la tolerancia se involucra como una comparacion de la pérdida de
biomasa en presencia del insecto y en ausencia de él. La diferencia de campo
entre plantas infestadas y no infestadas puede ser usada como un estimativo del
porcentaje de pérdidas. La evaluacion de tolerancia debe ser conducida en con-
diciones comparables de la poblacion del insecto y pérdidas de campo de las
variedades tolerantes versus las susceptibles.

18.9. Produccion de variedades resistentes a insectos plagas

La produccion de variedades resistentes a insectos puede ser un componente 0
un fin Unico de un programa de mejoramiento genético de plantas. Dependiendo
de la importancia del insecto plaga, se justifica desarrollar programas de mejora-
miento cuyo objetivo principal sea producir cultivares resistentes. Requiere un tra-
bajo mancomunado de fitomejoradores y entomdlogos.

Las etapas fundamentales para producir variedades resistentes son:

» Conocimiento completo de la bioecologia del insecto. A través de ese conoci-
miento se puede realizar con eficiencia la cria de insectos en laboratorio para
posteriormente efectuar infestaciones artificiales.

e Conocimiento de las fuentes de resistencia. Es imposible adelantar mejoramien-
to cuando no existen en el cultivo, en sus ancestrales o en cultivos relacionados,
los genes de resistencia que se puedan manipular. En muchos cultivos no se ha

- encontrado resistencia a determinados insectos; no se ha reportado por ejem-

plo, resistencia a tierreros en ningun cultivo, a la mosca de las frutas en frutales
0 a moscas blancas en frijol.
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Los genes de resistencia se los debe buscar en los bancos de germoplasma
nacionales o internacionales, en los campos de agricultores tradicionales y con
bajo nivel tecnolégico o en los centros de diversidad. Se debe procurar encontrar-
los primeramente dentro del cultivo, si esto no es posible se debe recurrir a las
especies silvestres relacionadas, especies relacionadas dentro del mismo género
y finalmente en especies de géneros relacionados.

» Conocimiento de la genética de la resistencia: El conocimiento de los factores
genéticos que regulan la herencia de la resistencia es mas importante en la
practica, que el conocimiento de la causa de la resistencia. Este conocimiento
permite definir la estrategia de mejoramiento que se debe seguir. En muchos
casos, la resistencia a insectos esta condicionada por un solo gen (resistencia
vertical), facilitando la produccién de cultivares resistentes; pero en otros casos
la resistencia es debida a la presencia de muchos genes menores (resistencia
horizontal), muy afectados por el ambiente, dificultando su obtencion.

* Métodos de mejoramiento convencionales: Dependiendo del sistema reproductivo
de la planta y de la base genética de la resistencia se sefecciona la estrategia de
mejoramiento que debe seguirse. Los métodos mas usados son la seleccion
masal, seleccién por linea pura e hibridacién (genealégico, poblacional, descen-
dencia de semilla Gnica, retrocruzamiento, seleccién recurrente). Los detalles de
cada uno de estos metodos fueron analizados en capitulos anteriores.

18.10. Ingenieria genética para producir cultivares resistentes
a insectos plagas

* Los cultivos transgénicos

La ingenieria genética es una alternativa muy importante para producir varieda-
des con resistencia a insectos porque permite aprovechar toda la variabilidad ge-
nética de especies relacionadas y no relacionadas con el cultivo de interés, asi
como reducir los costos de produccion de los cultivos, la contammacuon ambiental,
los riesgos en la salud humana y por consugu:ente obtener una produccuon limpia y
sostenible.

El uso comercial de los cultivos transgénicos en el mundo, se ha incrementado
en forma espectacular: en 1996, se cultivaban apenas 1,7 millones de hectareas,
pero en 1999 se cultivaban 39,9 millones. E! Valor de estos cultivos en 1996 era de
US$225 millones; en 1999 era de 2.300 millones y en 2001 de 25.000 miliones. Los
cultivos transgénicos mas utilizados son aquellos que poseen resistencia a herbici-
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das (19,8 millones de hectareas) seguidos de los que poseen resistencia a insec-
tos (7,7 millones de hectareas).

* Genes potenciales para la transformacion genética de plantas con resis-
tencia a insectos

Existe una gama muy amplia de genes que pueden ser utilizados en transforma-
cion genética:

« Genes que codifican para cristales de proteinas de Bacillus thuringiensis (Bt),

» Genes que codifican para inhibidores de enzimas: inhibidores de proteinasas,
o-amilasa, quitinasa, lipoxigenasa, acil-hidrolasa.

¢ Proteinas insecticidas vegetativas.

* Lectinas: manosa sp, Nac Glu sp.

e Proteinas parecidas a las lectinas: arcelina.
* Colesterol oxidasa.

De todos los genes anteriores, los mas estudiados son los que codifican para
cristales de proteina procedentes de la bacteria del suelo, gran positiva: Bacillus
thuringiensis. Esta bacteria es muy variable y cuando esporula produce diferentes
tipos de cristales proteicos conocidos como & endotoxinas o cristales Bt: Bt var.
kurstaki produce cristales toxicos contra lepidopteros, Bt var. israelensis produce
cristales téxicos contra dipteros y Bt var. tenebronis produce cristales toxicos con-
tra coledpteros.

Actualmente se conocen varias clases de cristales toxicos (Cry): Cry | (130 Kda)
actua contra lepiddpteros, Cry |l (70 Kda) actian contra lepiddpteros y dipteros,
Cry 1l (70 Kda), actua contra coledpteros, Cry IV contra dipteros, Cry t (proteina no
relacionada) contra dipteros, Cry V y Cry VI contra nematodos. Estas toxinas oca-
sionan paralisis del intestino medio del insecto o lisis celular osmética que condu-
cen a la muerte del insecto.

Existen muchas plantas transgénicas que estan siendo utilizadas comerciaimente
y otras en vias de experimentacion que estan expresando los genes de resistencia
Bt, por ejemplo: algoddn, maiz, papa, arroz, tomate, tabaco, brocoli, repolio, uva,
soya, alfalfa, berenjena, cafia, pera, manzano, etc. En el éuadro 51 se presenta un
listado de plantas transgénicas que expresan el gen Cry.

Genes inhibidores de proteinasas, de origen vegetal y animal, también han sido
- introducidos en otras plantas con el fin de obtener resistencia a insectos. En los
Cuadros 52 y 53 se presenta un listado parcial de estos genes.
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Cuadro 51. Plantas transgénicas expresando genes Cry de Bacillus thuringiensis

Genes Cry Insecto Plantas transgénicas

Cryl Aa Lepiddpteros Granberry, dlamo, nabo

CrylA Lepiddpteros Manzano, algodén, maiz, alamo,
papa, arroz, tabaco, tomate, trébol
blanco

CrylA Lepidépteros Manzano, brocoli, repollo, algodén,
uva, colza, mani, arroz, soya, taba-
co, tomate, nogal.

Cry!Ba Lepidépteros Trébol blanco

CrylCa Lepidopteros Alfaifa, arabidopsis, tabaco

CrylH Lepidépteros Maiz

Cry | ZAa Lepidbpteros Algodén

Cry 3A Coledpteros Berenjena, papa, tabaco

Cry 6A Coleopteros Alfalfa

Cry 9C Lepiddpteros Maiz

Bt (no especifico) Lepidépteros Cana, papa
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Cuadro 52. Genes inhibidores de proteinasa, de origen vegetal, utilizados para producir
cultivares resistentes a insectos

Inhibidor de proteinasa Insecto Plantas transformadas
Inhibidor de serina proteinasa Coledpteros Papa, tabaco, alamo
de soya Lepiddpteros
Inhibidor de tripsina de Lepiddpteros  Tabaco
cebada
Inhibidor de tripsina de caupi  Coledpteros  Manzana, lechuga, papa,
Lepidopteros  arroz, fresa, coliflor, tabaco,
tomate
Inhibidor de cisteina proteina Lepiddpteros  Tabaco, dlamo
de arroz Coledpteros
Inhibidor | de proteinasa Lepidopteros  Tomate, tabaco, alfalfa
de tomate
Inhibidor Il de proteinasa Lepiddpteros  Tomate, tabaco

de tomate

Inhibidor de o- Amilasa

Coledpteros

Azuki, arveja, tabaco

de frijol y cereales Lepiddpteros

Aglutimina del germen de trigo Coledpteros  Maiz
Lepidopteros

Lectina de arroz Lepidopteros  Maiz

Coledpteros

Lectina de Galanthus nivalis  Homépteros  Papa, arroz, cana, tomate
Lepidépteros  Coliflor

Quitinasa de frijol Homépteros  Papa
Lepidopteros

Peroxidasa anidnica Lepidopteros  Tomate, tabaco

del tabaco Coledpteros
Homopteros

Quitinasa del tabaco
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Cuadro 53. Genes inhibidores de proteinasa, de origen animal, usados para producir

cultivares resistentes a insectos.

Productos del gen insecto

Plantas transformadas

1, Inhibidores de proteinasa
* Anti-quimotripsina de Homépteros

Manduca sexta

* Anti-elastasa de Manduca Homopteros
sexta

* o Antitripsina Lepidopteros

* Antitripsina de Manduca Homopteros
sexta

» Tripsina pancreatica Lepidopteros
de bovinos Orthépteros

Quitinasa

* Quitinasa de Manduca Lepidopteros
sexta

Algoddn, tabaco

Alfalfa, algodoén, tabaco

Papa

Algodén, tabaco

Lechuga, petunia, papa,

tabaco, clavel

Tabaco

De otro lado, para aumentar la eficiencia de transcripcion del m RNA, se estan
buscando promotores mds especificos para los genes de resistencia asi:
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Promotor Sitio de Proteina Planta

expresion Insecticida
¢ Manopine-sintetasa  Tejidos de planta Cry | Ab  Tabaco, papa
bacterial.
¢ Fitohemaglutina Semillas a -Al-Pv  Frijol, azuki, tabaco
de frijol.
* Virus 35 S del Tejidos de planta Mayoria  Muchas plantas
mosaico de coliflor. de las
proteinas
* Sucrosa-sintasa Floema GNA Tabaco
del arroz.

* Ubiquitina de maiz.  Organos de planta  Cry | Ac  Arroz

* Actina-1 del arroz. Organos de planta Cp Ti Arroz

¢ Limitaciones de las plantas transgénicas

# Las plagas secundarias no son controladas en ausencia de aspersiones qui-
micas para las plagas mayores.

4 La necesidad de controlar las plagas secundarias con aspersiones quimicas
matara a los enemigos naturales.

# E! costo para producir y emplear plantas transgénicas puede ser alto.

& E! desarrollo de resistencia en ios insectos puede limitar el uso de las
transgénicas.

€ La migracion de insectos puede reducir su efectividad.
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* La tecnologia ideal de plantas transgénicas debe ser:
¢ Comercialmente factible.
# Biodegradable.
¢ Facil de usar en diversos agrosistemas.
#® Amplio espectro contra las plagas del cultivo.
¢ Poco dafio a los enemigos naturales de las plagas.
# Actuar bien contra insectos que han desarrollado resistencia a pesticidas.

¢ Producir efectos agudos contra las plagas.

* Consideraciones finales
¢ En la transformacién genética se han utilizado exitosamente los genes Bt.

¢ Actuaimente se estudian genes promisorios que codifican para: inhibidores de
proteasas, inhibidores de o amilasa, lectinas, enzimas, VIP, toxinas de
predatores, metabolitos secundarios.

4 La mayoria de los genes de resistencia no garantizan un 100% de control,
pero tienden a retrasar el crecimiento y desarrollo de la plaga.

¢ Es importante piramidizar genes de resistencia o utilizar genes exdticos en
combinacion con la resistencia convencional de la planta.

¢ EJ éxito de esta tecnologia depende de:
- Conocimiento profundo de la biologia del insecto.
- Interaccién de la plaga con la planta.
- Respuesta a las proteinas insecticidas.
- Expresion temporal y espacial de las proteinas insecticidas.
- Estrategia para el manejo de la resistencia.
- Impacto de los genes de resistencia sobre los enemigos naturales.

¢ Las plantas transgénicas con resistencia a plagas tendran efectos importan-
tes en el manejo de plagas; pero no seran la panacea.
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19. Biotecnologia
y mejoramiento geneético

Desde un punto de vista amplio, la biotecnologia puede ser definida como cual-
quier técnica que utiliza organismos vivos (0 partes de ellos) para producir o modi-
ficar productos, mejorar plantas y animales o desarrollar micrcorganismes para
usos especificos. En este sentido, la biotecnologia es tan antigua como la propia
humanidad.

Desde un punto de vista especifico, el término biotecnologia se refiere a las
técnicas derivadas de la bioquimica y biologia molecular que pueden producir be-
neficios a los seres humanos. Los grandes desarrollos alcanzados en el area de la
biologia molecular, a partir de la década de los anos setenta, como la capacidad de
manipular y transferir informacion genética entre seres vivos, de especies diferen-
tes, por vias no sexuales, abrieron nuevas posibilidades en el area de la biotecno-
logia, culminando con el desarrollo de organismos genéticamente modificados
(OGM) u organismos transgenicos.

La biotecnologia vegetal, como herramienta de apoyo al mejoramiento de plan-
tas, comprende una serie de técnicas tales como el cuitivo de tejidos, ingenieria
genética y uso de marcadores moleculares; estrategias que generalmente son in-
terdependientes.

19.1. Cultivo de tejidos vegetales

Todas las células somaticas de una planta se originan por mitosis a partir del
cigoto. Igualmente, cada una de las células de la planta es totipotente, es decir
capaz de originar una planta adulta, idéntica a la planta madre. E! principio basico
del cultivo de tejidos es la aplicacion de la totipotencia celular, esto es la capacidad
de regenerar plantas a partir de células aisladas, no diferenciadas, o a partir de
organos y tejidos vegetales. Tales células, cuando son colocadas en un medio
apropiado, pueden dividirse indefinidamente y hasta diferenciarse. lo que propicia-
ra la regeneracion de una parte de la planta y posteriormente de la planta entera.
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De esta forma millares de plantas se pueden producir a partir de una o algunas
células del mismo clon.

El cultivo de tejidos es una forma de multiplicacion asexual. La principal dificul-
tad de! cultivo de tejidos es identificar, para cada especie, el medio de cultivo mas
adecuado.

El cultivo de tejidos tiene muchas aplicaciones dentro de los programas de me-
joramiento.

19.1.1. Micropropagacion comercial de plantas

La produccion comercial de plantas in vitro es muy importante en la agroindus-
tria de flores, especies forestales, fruticolas y olericolas. El método se basa en la
produccion de plantas mas uniformes, sanas y a una velocidad mayor en compara-
cion con los métodos tradicionales, sin considerar el mantenimiento de cantidades
considerables de plantas por metro cuadrado dentro de frascos, protegidas contra
el ataque de plagas, enfermedades y condiciones abidticas estresantes.

El proceso de biofabricacion de plantas incluye las siguientes etapas:

» Selecciony desinfestacion de los materiales que servirdn de fuente de explante.
* Establecimiento del explante en el medio de cultivo.

* Multiplicacion de los propagulos a través de sucesivos subcultivos.

» Elongamiento y enraizamiento de las plantulas in vitro.

+ Traslado a invernaderos y aclimatacion.

19.1.2. Conservacion de germoplasma

Esta técnica es muy promisoria especialmente para aquellas especies que po-
seen reproduccién asexual como yuca, papa y banano. Las plantas se conservan
en tubos de ensayo, ocupando un espacio muy pequeno. Con esta técnica se faci-
lita el intercambio de germoplasma y se disminuye el riesgo de introducir patoge-
nos a otras regiones o paises. El germoplasma de yuca (CIAT) y de la papa (CIP),
se conserva utilizando esta técnica. )

19.1.3. Limpieza viral

En muchas especies, el cultivo de tejidos, especialmente el de meristemos, es
una de las maneras mads eficientes de eliminar ciertos tipos de virus responsa-
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bles de fa degeneracion de los cultivares. Debido a la rapidez de la multiplicacion
de las células meristematicas, las particulas virales no consiguen infectar tales
tejidos. Ademas de lo anterior, el sistema vascular de esas regiones no se en-
cuentra totaimente desarrollado, 1o cual dificuita el transporte del virus a otras
partes de la planta.

19.1.4 Cultivo de embriones

En los cruzamientos interespecificos se presentan, con mucha frecuencia, dife-
rentes grados de incompatibilidad genética, lo cual dificulta el flujo de genes entre
las especies. Esta incompatibilidad o barrera genética impide el éxito en estos
cruzamientos. Estas barreras, generalmente son poscigoticas y pueden superarse
utilizando el cultivo de embriones in vitro, en etapas tempranas.

19.1.5. Haplodiploidizacion: (cultivo de anteras o polen)

E! desarrollo de lineas homocigotas es un proceso importante en la produccion
de nuevas variedades o hibridos de los cultivos agricolas. Tradicionalmente, los
fitomejoradores han consegquido la homocigosis a través de un proceso de autofe-
cundacion o de retrocruzamiento muy prolongado (cinco a diez anos). Para acortar
el tiempo en [a obtencién de lineas homocigotas o lineas puras, desde hace algu-
nos anos se ha venido utilizando la habilidad que tienen las células gaméticas de
poder regenerar plantas completas cuando son cultivadas in vitro. Las plantas ob-
tenidas de polen o de évulos cultivados en medios apropiados, son haploides, y
por ello cada gen esta representado por un solo alelo. Cada cromosoma de la
planta haploide puede ser duplicado por medio de tratamiento con colchicina. Al
duplicar el juego cromosomico se obtiene un doble haploide que es completamen-
te homocigoto o isogénico (linea pura).

Las plantas haploides se pueden producir por medio de cultivo de anteras o de
granos de polen inmaduro (microsporas). El proceso de produccion de plantas
haploides, seguido de la duplicacion de sus cromosomas, se conoce como haplo-
diploidizacion.

Esta estrategia presenta grandes ventajas para los programas de mejoramiento:

* Permite economizar significativamente el tiempo para producir nuevos
cultivares.

» Permite la manifestacion de los genes recesivos que estan enmascarados en
la condicion heterocigota.
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* Aprovecha mejor la variacion genética generada en ia hibridacion.
* Incrementa la eficiencia de seleccion en favor de los individuos homocigotos.

« Permite identificar rapidamente los cruzamientos promisorios.

En plantas alégamas, altamente heterocigotas, la produccion de haploides in
vitro facilita la produccion de lineas puras, que pueden ser utilizadas como proge-
nitores en el desarrollo de cultivares hibridos.

La regeneracion de plantas haploides se ha conseguido en aproximadamente
200 especies. Aunque estos reportes resaltan la potencialidad de la técnica como
una alternativa para el mejoramiento genético de una gran variedad de cultivos
agricolas, en la practica se la ha utilizado, efectivamente, en un numero reducido
de especies cultivadas. Esto se debe primordialmente al hecho de que la fre-
cuencia de regeneracion a partir de células gameéticas es relativamente baja. Por
ello es necesario desarrollar sistemas eficientes de regeneracion en los principa-
les cultivos.

A continuacion se detallaran las principales ventajas del método.
« Economia de tiempo

En un programa de mejoramiento convencional, la homocigosis se alcanza sola-
mente después de siete a nueve generaciones de autofecundacion, permanecien-
do siempre una pequena proporcion de heterocigosis residual. La produccion de
haploides a partir de poblaciones hibridas F, permite a los fitomejoradores obtener
lineas homocigotas en una sola generacion, después de la duplicacion de los cro-
mosomas que puede ser espontanea o inducida con colchicina. Cuando se aplica
esta técnica en arroz (Figuras 56 y 57), cebada y trigo, por ejemplo, se pueden
cosechar granos homocigotos de las plantas Ro (primera generacion de las plan-
tas haploides) en apenas ocho a nueve meses, contados a partir de la siembra de
una generacion hibrida F .

e Economia de costos

‘Como no se realizan siembras y evaluaciones de progenies segregantes se dis-
minuye el trabajo y espacio en los campos experimentales. Esto puede representar
una economia de aproximadamente 30% de los costos, en relacion con el método
genealogico.
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Figura 56. Cultivo de polen de arroz (Adaptado de Cornejo y Primo, 1984)
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Figura 57. Cultivo de anteras de arroz (Adaptado de Cornejo y Primo, 1984)
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¢ Eficiencia de seleccion

El cultivo de anteras o granos de polen aumenta la eficiencia de seleccidn, tanto
para los caracteres cualitativos como cuantitativos, facilitando la identificacion de
genotipos superiores, en comparacion con la selecciéon efectuada durante las pri-
meras generaciones del sistema genealdgico.

Normalmente, la seleccion de plantas en la generacion F, es mas efectiva para
los alelos dominantes en comparacién con los alelos recesivos quée estan presen-
tes en la proporcion (1/4)". En una poblacion de doble-haploides, los genotipos
recesivos tienen una frecuencia de (1/2)". Esto facilita la seleccion de genes rece-
sivos deseables, ya que no existe el enmascaramiento causado por la dominancia.
Teodricamente, si los progenitores del hibrido tienen n pares de alelos recombi-
nandose independientemente, para seleccionar un genotipo de una poblacion F,,
la eficiencia de seleccidon debe ser (1/2)>" en el mejoramiento con doble-haploides
y (1/2)" en el mejoramiento convencional. Esto indica que la eficiencia de seleccion
en el mejoramiento con doble-haploides es 2" veces superior a aquella del mejora-
miento convencional (Figura 58).

* Variabilidad genética en poblaciones resultantes de la haplodiploidizacion

Considerando que cada grano de polen proveniente de la planta hibrida F1 re-
presenta un gameto genotipicamente diferente, la poblacion de las plantas doble-
haploides deberia, tedricamente, exhibir la misma variabilidad genética encontra-
da en una generacion F,, con la ventaja adicional de que cada individuo tiene un
genotipo homocigoto, o sea fijado definitivamente.

Diversos estudios, en cebada y arroz muestran que la variabilidad producida por
cultivo de anteras de las poblaciones F, F, o F, es superior a la variabilidad obteni-
da por otros métodos como S.S.D, poblacional o genealdgico.

* Uso de la haploidizacion en el mejoramiento

En la Figura 59 se puede observar la gran variabilidad de alternativas para pro-
ducir nuevas lineas puras a partir de haploides. Desde el cultivo de anteras se
puede obtener directamente la planta homodiploide por duplicacion natural de los
cromosomas del gameto, ocasionando una reduccion de tiempo bastante signifi-
cativa. Por otro laéo, a partir de las células haploides se pueden producir protoplas-
tos o0 embrioides, en ios cuales se pueden inducir mutaciones y efectuar la selec-
cién in vitro con mucha eficiencia.

La técnica de haploides reduce considerablemente el tiempo para producir una
nueva variedad mejorada y permite obtener todos los segregantes a partir de la
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~ Progenitores: AAbb X aaBB

F, AaBb
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L Autofecundacion 1 Cultivo de anterasj
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Figura 58. Comparacion entre el método de produccion linea homocigotas por
autofecundacion y el método de cultivo de anteras.
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Figura 59. Produccion de nuevas lineas a través de las técnicas de haploides
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generacion F.. También es una técnica util para acelerar la introgresion de caracte-
risticas deseables en los programas de mejoramiento.

Existen muchos casos reportados por la literatura, de produccion de cultivares
mejorados por esta metodologia. Entre 1975 y 1991 se reportaron 42 variedades
liberadas. El CIAT ha desarrollado un programa de cultivo de anteras para facilitar
y acelerar la producciéon de lineas de arroz con caracteristicas especificas para
determinados ecosistemas latinoamericanos. Embrapa (Brasil) también ha produ-
cido, por este método, algunas variedades de trigo y cebada.

En un estudio llevado a cabo en CIAT se demostro que el cultivo de anteras de
arroz puede reducir los costos entre US$ 53.000 (cultivar tipo indica x japénico de
secano) y US$ 91.000 (cultivar tipo japdnico irrigado) por cultivar desarrollado, de-
pendiendo del genotipo y del ecosistema seleccionados. Estos costos representan
disminuciones de hasta aproximadamente 30%, en relacion con el método genea-
I6gico (Lentini et al., 1994).

19.1.6. Hibridos somaticos-fusion de protoplastos

Ef término protoplasto se refiere a una célula vegetal desprovista de su pared
celular, por accidon de enzimas pectoceluloliticas. Cuando se los conserva en solu-
ciones con calcio, entran en contacto y eventualmente se pueden fusionar, produ-
ciendo un hibrido somatico.

Los protoplastos se utilizan en el mejoramiento genético, para producir plantas
transgénicas, de hibridos somaticos y de mutantes o variantes somaclonales. Ade-
mas, los protoplastos sirven para realizar estudios de expresion de genes aislados
y su regulacion.

Para producir hibridos somaticos se utilizan técnicas como el tratamiento con
polietitenoglicol (PEG) en condiciones salinas, o la aplicaciéon de corriente eléctrica
(electrofusién) con el fin de favorecer la agregacion de los protoplastos, que nor-
malmente se repelen debido a sus cargas negativas de la membrana plasmica.

La fusion somatica, generalmente, conduce a la hibridacion de los citoplasmas y
muy poco a la hibridacion de los nucleos. Los cloroplastos y mitocondrias se distri-
buyen aleatoriamente en las primeras divisiones. Después de varias generacio-
nes, permanecen solamente las organelas de un solo progenitor. La fusion con
intercambio apenas de las organelas de una célula, sin que ocurra modificacion de
su nucleo, se denomina “cihibrido”.

Cuando ocurre hibridacién de nucleos, se puede presentar la reunién de los
caracteres de los progenitores o la introduccion en un cultivar, de un caracter com-
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plejo proveniente de la otra especie. En la mayoria de los casos, la convivencia de
los dos genomas nucleares, de las dos especies, es temporal debido probable-
mente a ia falta de sincronizacion de los ciclos de replicacion del DNA.

Existen muchos ejemplos de hibridos somaticos (Cuadro 54); sin embargo, un
caso interesante es el hibrido entre papa, Solanum tuberosum, 2" = 48 y tomate,
Lycopersicon esculentum, 2" = 24 (Figura 60). Estas dos especies pertenecen a la
familia Solanaceae, pero son sexualmente incompatibles. £En 1978, se produjeron
hibridos somaticos mediante la fusion de protoplastos de células di-haploides de
papa con células foliares de tomate. Algunas plantas formaron estalones pareci-
dos a tubérculos, pero ninguna produjo frutos. Estos hibridos no poseen valor in-
mediato pero pueden ser punto de partida para un futuro programa de introduccion
de genes y formacion de nuevas combinaciones genéticas.

Cuadro 54. Algunos hibridos somaticos producidos a través de la fusion de protoplastos
(Torres, 1998).

1)  Brassica campestris + Arabidopsis thaliana
2)  Citrus sinensis + Poncirus trifoliata

3) Daucus carota + Petroselium hortense
4)  Nicotiana tabacum + Salpiglossis sinuta

5)  Lycopersicon peruvianum  + Petunia hybrida

6) Oriza sativa + Echinochlora orizicola

7)  Solanum tuberosum + Lycopersicon esculentum
8)  Solanum tuberosum + Solanum chacoense

9) Brassica oleraceae + Brassica campestris
10)  Brassica napus + Brassica campestris

11)  Oryza sativa +  Oriza officinalis
12)  Oryza sativa ~+ Oriza perrieri
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Figura 60. Fusion de protoplastos de tomate y papa, con la formacion del hibrido
interespecifico (Adaptado de Lisei de Sa. 2000)
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19.1.7. Variacion somaclonal

Durante el proceso del cultivo de tejidos o células se pueden presentar alteracio-
nes genéticas, conocidas como variacion somaclonal. Este fenémeno ha sido am-
pliamente demostrado en plantas regeneradas por cultivo de tejidos que muestran
gran variacion en relacion con la planta madre. Muchas de esas variantes soma-
clonales poseen caracteristicas agronémicas deseables que pueden ser aprove-
chadas mediante seleccion.

En la Figura 61 se puede observar esquematicamente la produccién de varian-
tes somacionales.

El aprovechamiento de la variacidon somaclonal, a nivel celular, representa gran-
des ventajas para los programas de mejoramiento, sobre todo cuando se utilizan
agentes bioquimicos en la identificacion de variantes resistentes desde el punto de
vista agrondmico, economizando espacio y tiempo en el “screening” en cuanto al
procedimiento tradicional, realizado en condiciones de campo. En la seleccion con-
vencional, el fitomejorador aplica los agentes selectivos (herbicidas, fungicidas,
etc.) directamente en el campo; en cambio en la seleccion celular, los aplica a nivel
celular discriminando entre millones de esas células, aquellas que son resistentes.
Las plantas regeneradas a partir de esas células son evaluadas para averiguar si
mantienen el caracter de resistencia. Posteriormente se evalta su progenie para
determinar si el caracter es heredado en forma estable.

Otra aplicacion de la variacion somaclonal es en la introgresion de genes desea-
bles entre especies, aprovechando la formacién de callos a partir del embrién hibri-
do. También puede ser utilizada en la obtencidén de genotipos adecuados a condi-
ciones ambientales estresantes, como por ejemplo genotipos resistentes a tempe-
raturas elevadas, suelos acidos con altos contenidos de aluminio o suelos pobres
con deficiencias de algun elemento nutritivo.

En la Figura 62 se presenta una estrategia de mejoramiento para aprovechar la
variacion somaclonal. Esta estrategia implica utilizar una suspension celular de un
cultivar de reconocida superioridad para seleccionar un caracter especifico, como
por ejemplo la resistencia a una determinada enfermedad. Una vez que los varian-
tes R, son identificados, estos se prueban en parcelas con repeticiones con el fin
de evaluar su estabilidad genética. Se incrementa la semilla, al mismo tiempo, con
el fin de producir rapidamente las lineas promisorias. Se pueden realizar cruza-
mientos reciprocos entre las plantas R, deseables y testigos, con la semilla deriva-
da, con el fin de determinar la base genética de los variantes somacionales. Las
nuevas lineas, consideradas promisorias, pueden someterse nuevamente a culitivo
celular para adicionar otro caracter, por ejemplo resistencia a temperaturas eleva-
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Figura 61. Representacion esquematica de la produccion de variantes somaclonales
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das o para mejorar el comportamiento agrondmico del variante somaclonal selec-
cionado.

A través de esta metodologia se pueden producir nuevas lineas, con caracteres
deseables, en cortos periodos. Una nueva variedad de tomate, por el método tra-
dicional, se produce en 7-8 anos; por variacién somaclonal se la puede obtener en
3-4 anos; en el caso de la caha de azucar el plazo se puede reducir de 14 a 7 afnos
y en el del café, se reduce de 15-20 afos a 7 -10 anos.

19.1.8. Produccion de semilla sintética

Los estudios sobre embriogénesis somatica in vitro abrieron las puertas para la
produccion de semilla sintética. La embriogénesis somatica se refiere a la forma-
cion de embriones a partir de células somaticas o haploides. Los embriones soma-
ticos presentan una estructura bipolar, constituida de un apice caulinar y otro radi-
cal, ademas de presentar un sistema vascular cerrado, sin conexién con el tejido
del explante inicial. Estas caracteristicas los diferencian de los embriones somati-
cos, de los propaguios resultantes del proceso de micropropagacion y de organo-
génesis. También se diferencian de los embriones cigéticos por cuanto en éstos
estd presente la recombinacion genética.

La formacion de embriones somaticos ocurre en forma natural, por ejemplo en
citricos, y por ser idénticos a la planta que les dio origen, permiten ia perpetuacién
de poblaciones clonales por medio de semillas.

En el proceso de produccion de semilla sintética, los embriones sométicos son
encapsutados en hidrogel. La Figura 63 ilustra un esquema de produccion de se-
milla sintética, utilizando el proceso de embriogénesis directa, en que los embrio-
nes surgen directamente del tejido original y la embriogénesis indirecta en la cual
los embriones se originan del tejido que se diferencié en la forma de callo.

El material mas utilizado para encapsular embriones es el alginato de sodio,
debido a sus propiedades gelificantes, bajo costo, facilidades de uso y ausencia
de fitotoxicidad.

Las semillas sintéticas son importantes debido a la posibilidad de producir gran-
des cantidades de embriones somaticos en cortos periodos y en espacios fisicos
reducidos. Ademas, permiten mantener la identidad ger{ética y la produccién de
semillas independientemente del efecto climatico y en ausencia de estructuras,
como invernaderos, para la aclimatacion de plantula.

Presenta problemas como la baja resistencia a la disecacién, no tolera el daho
mecanico y la baja difusion del oxigeno y CO,,. '
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Figura 63. Produccion de semilla sintética a través de embriogénesis somatica directa
e indirecta, a partir del embrion nucelar o cigético (Adaptado de Lisei de Sa,

2000)
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19.2. Transformacion genética de plantas

Transformacion genética es el proceso a través del cual se realiza la introduc-
cién controlada de acidos nucleicos en un genoma receptor, los cuales deben inte-
grarse y manifestarse. Se excluye de este concepto la introduccion por fecunda-
cion. Se diferencia de la hibridacién somatica y de la cihibridacion en que éste es
un proceso mas controlado en el cual s6lo un fragmento de acido nucleico (DNA)
es introducido en el hospedero o genoma receptor.

Esta tecnologia, conocida también con los nombres de tecnologia del DNA re-
combinante o ingenieria genética, posibilitd la transferencia de genes entre espe-
cies no relacionadas (aisladas reproductivamente), pertenecientes a géneros dis-
tintos y muchas veces a reinos diferentes, dando origen a combinaciones genéti-
cas inexistentes en la naturaleza conocidos como transgénicos u organismos ge-
néticamente modificados (OGM). Debido a la complejidad de la ingenieria genéti-
ca, eésta se debe usar solamente para transferir genes entre especies, cuando no
es posible por otros medios.

La técnica de la ingenieria genética incluye tres etapas basicas: identificacién y
aislamiento del gen responsable de una determinada caracteristica, preparacién
del gen (clonacion y secuenciamiento) y transferencia a la especie receptora.

Para la aplicacion de las técnicas de transformacion es necesario que las célu-
las o tejidos transformados sean regenerados en plantas que expresen el gen in-
troducido. Estas plantas pueden usarse directamente o en programas de mejora-
miento convencional, para producir nuevos cultivares con caracteristicas agrono-
micas interesantes.

Existen diferentes técnicas de transformacion genetica de plantas, agrupa-
das en dos categorias: transferencia indirecta y directa de genes. La transfe-
rencia indirecta es aquella que utiliza un vector como Agrobacterium tumefa-
ciens o Agrobacterium rhizogenes. La transformacion via Agrobacterium tumefa-
ciens ha sido el método mas utilizado para la obtencion de plantas transgéni-

" cas; sin embargo, muchas especies, en particular las’ monocotiledéneas, son
poco susceptibles a la infeccion por Agrobacterium. Esto estimuld a estudiar
otros métodos directos.

La transferencia directa de ADN se basa en métodos fisicos o quimicos tales
como la biobalistica (aceleracién de particulas), microinyeccion, electroporacion
de protoplastos o utilizacion del polietilenoglicol (PEG).

Las metodologias detalladas para transformacion genética de plantas pueden
ser estudiadas en Torres (1998), Ramalho (2000) y Miranda Brasileiro (2000).
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La transformacion genética de plantas ha permitido la produccion de plantas
transgénicas con caracteristicas agronémicas de importancia econémica. A conti-
nuacién se presentan algunas estrategias para la produccién de plantas transgéni-
cas con caracteristicas de interés:

* Resistencia a virus: Para desarrollar plantas transgénicas con resistencia a
virus se utilizan satélites RNA, secuencias antisentido virales que inhiben la
multiplicacién viral o genes de la capa proteinica (CP). De estas tres estrate-
gias la mas utilizada es la de la expresion del gen de la capa proteinica. Plan-
tas transgénicas, con resistencia a virus, estan siendo comercializadas e in-
cluyen tabaco, tomate, pimentén, zapallo.

* Resistencia a hongos: Para producir plantas transgénicas con resistencia a
hongos se utilizan genes que codifican para enzimas que hidrolizan compo-
nentes de la pared celular, como las quitinasas y gluconasas o que actuan en
la membrana citoplasmatica, modificando su permeabilidad como la osmotina.
Se ha producido tabaco con resistencia a Altemaria longipes utilizando quitinasa
de Serratia marcescens.

* Resistencia a insectos: Para obtener plantas con resistencia a insectos se
utilizan muchas estrategias, pero la mas empleada es el aprovechamiento de
toxinas bacterianas como por ejemplo los genes que codifican para las toxi-
nas de Bacillus thuringiensis. Existen muchos genes Cry de B. thuringiensis
con actividad especifica contra lepidopteros, coledpteros o dipteros. También
se estan utilizando los inhibidores de proteinasas de origen vegetal o animal.
La utilizacion de la proteina arcelina es una nueva alternativa para la obten-
cion de plantas resistentes a plagas de almacenamiento. Existen muchos ejem-
plos de plantas transgénicas con resistencia a insectos como por ejemplo en
maiz, algodon, papa, soya, tomate, etc.

* Resistencia a herbicidas: Plantas genéticamente modificadas para resisten-
cia a herbicidas pueden favorecer el uso de herbicidas de amplio espectro
de accién y posibilitar el uso de productos menos téxicos y mas faciimente
degradables en el suelo, aumentando las opciones de combate de las
arvenses.

Los genes que confieren resistencia a herbicidas se pueden encontrar en la
naturaleza o se pueden obtener por mutacion. Las estrategias utilizadas en la
manipulacion de la resistencia a herbicidas, en plantas transgénicas, son: i) ex-
presién de genes mutantes que codifican para las “proteinas-blanco” modifica-
das en el sitio de unién del herbicida, lo cual reduce la capacidad de unién del
herbicida y consecuentemente la capacidad de inhibicién; como por ejemplo la
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resistencia a los herbicidas triazinas (que inhiben la fotosintesis) herbicidas sul-
fonilureas e imidazolinonas (que inhiben la biosintesis de aminoacidos de cade-
na ramificada como valina, leucina e isoleucina) y el herbicida glifosato (que inhi-
be la biosintesis de aminoéacidos); ii) superexpresion del gen que codifica la “en-
zima-blanco”, como ya fue hecho para el herbicida glifosato; iii) inactivacion del
herbicida por medio de la introduccion de una enzima que detoxifica el herbicida
como acontece con el herbicida fosfinotricina (PPT) que es inactivado por el pro-
ducto del gen bar y iiii) introduccion de un gen que metabolice el herbicida, como
bor ejemplo, el gen glifosato oxireductasa que tiene la habilidad de convertir el
glifosato en AMP y glixolato. Ejemplos de especies transformadas incluyen maiz,
algodon, soya y cana de azucar.

* Resistencia a estrés ambiental: La resistencia a estrés ambiental, como por
ejemplo resistencia a metales pesados encontrados en el suelo {cadmio,
mercurio, zinc y cobre) esta siendo estudiada en diferentes especies vege-
tales. Plantas transgénicas de Brassica napus, que tienen un gen que codi-
fica para la metalotioneina humana, son tolerantes al cadmio. Plantas con
resistencias a temperaturas bajas o heladas asi como tolerantes a baja hu-
medad, también pueden ser obtenidas por transformacion génica. Una pro-
‘teina anticongelante ha sido introducida al tomate para suministrarle resis-
tencia a las heladas.

' - Maduracion del fruto: Se utilizan generalmente RNA antisentido que inhiben
la expresion de genes especificos, que codifican enzimas envueltas en el pro-
ceso de maduracién. Plantas de tomate, transformadas con un gen antisentido
de un transcﬁto correlacionado con la sintesis de etileno, mostraron inhibicién
en la produdcién de etileno y consecuentemente, frutos mas resistentes a la
maduracion. Frutos transgénicos de tomate con mayor periodo de poscosecha,
que contienen el gen Flavr Savr estan comercializandose en Estados Unidos,

© desde 1994. '

o Color de la flor: Para la-manipulacion de la coloracion de Ia flor se esta utilizan-
do, con éxito, genes antisentido e introduccion de enzimas responsables de la
biosintesis de flavonoides.

* Calidad nutricional: S_e:'Utili'zan genesth'ue codifican péra proteinas ricas en un
determinado aminoécido esencial. Ejemplo: transferencia de un gen que codi-
fica una proteina de reserva, rica en metionina, presente en la castafia del
Para hacia el frijol. Embrapa (Brasil) realizé este trabajo con el fin de producir
un frijol con alto contenido de metionina en su semilla.
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La introduccion de genes exdgenos en.plantas, via ingenieria genética, se esta
convirtiendo en una estrategia muy importante en el mejoramiento genético de
plantas. Sin embargo, existe todavia una cantidad de incognitas y limitaciones rela-
cionadas con la regeneracion de plantas, el sitio de insercién de los genes, la ex-
presion de los genes introducidos, que todavia es lmprewsuble 'y la bnosegundad
de las plantas genéticamente modificadas.

A pesar de las grandes posibilidades de la ingenieria genéticva;‘graves interro-
gantes o dudas sobre bioseguridad y bioética han conducido a muchos paises a
adoptar posiciones prudentes en relacion con la adopcion de esta.nueva tecnolo-
gia. El cuestionamiento sobre el impacto de ios productos transgénicos en la natu-
raleza y en la salud humana y animal, ha llevado a estos paises a adoptar unas
legisiaciones que reglamentan el trabajo y uso de los productos transgénicos. Con
legislaciones claras y precisas, el desarrollo.de la ingenieria genética debe conti-
nuar, con mucho énfasis, para beneficio de la humanidad.

19.3. Uso de marcadores moleculares en el mejoramiento
genético de plantas.

Los marcadores moleculares son utilizados para identificar o0 marcar. alelos de
dificil expresién fenotipica. En otras palabras, son herramientas que facilitan la
seleccion del alelo de interés a través de! marcador.

Los marcadores deben ser altamente heredables (heredabilidad proxima a 1:0),
de facil evaluacion y estar intimamente ligados al alelo que se desea seleccionar.
De esta manera, el marcador y el gen de interés tienden a permanecer juntos y por
lo tanto, una planta que exprese el fenotipo del marcador debe ser portadora, al
mismo tiempo, del alelo de interés. Estas propiedades hacen de los marcadores
unos instrumentos muy eficientes para efectuar seleccion indirecta de alelos de
interés para los programas de mejoramiento. Ademas, por poseer un numero ilimi-
tado de polimorfismos con base en el DNA y ser independientes del efecto ambien-
tal y del estado fisiolégico de la planta, permiten identificar en forma precoz y pre-
cisa las plantas con una mejor combinacién de alelos favorables.

Los marcadores moleculares también son utilizados en estudios de variabilidad
genética, identificacion de cultivares, proteccion de los derechos del fitomejorador
u obtentor, evaluacion de la pureza genética de las serhiHas, mapeamiento genéti-
co e incremento de conocimientos sobre la organizabi()n de los genomas.

Los marcadores moleculares mas utifizados son los bioquimicos o a base de
proteinas y los que usan el propio DNA. .
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19.3.1 Marcadores bioquimicos

Los mas utilizados son las isoenzimas (esterasa, fosfatasa, peroxidasa, etc.) y
las proteinas de reserva de las semillas. Como estos marcadores constituyen los
productos directos de los alelos, basta identificarlos para seleccionar la planta con
el fenotipo deseado, que es producido por el alelo de interés. Los marcadores
bioguimicos, a semejanza de los marcadores morfoldgicos, poseen escasa varia-
bilidad, entonces, su nimero de marcadores en una especie es relativamente pe-
quefo. En consecuencia, la utilidad de la misma es reducida, a pesar de ser una
tecnologia de bajo costo.

19.3.2 Marcadores que usan el propio ADN

« RFLP (Restriction Fragment Lenght Polymorphisms = Polimorfismos de longi-
tud de los fragmentos de restriccién). Fue el primer marcador de DNA que se
utilizé en la construccion de mapas genéticos de la especie humana.

La técnica de! RFLP se basa en la digestidon o corte del DNA gendmico por una
0 mas enzimas de restriccion, generando millares de fragmentos. Estos fragmen-
tos son separados por medio de electroféresis con base en el tamaino de los mis-
mos. Algunos son identificados por medio de una sonda que posee una secuencia
de bases complementarias al fragmento.

El polimorfismo se obtiene cuando se presentan peérdidas o aparecimientos de
sitios de restriccion, que son secuencias especificas de cuatro a seis nucledtidos
reconocidas por las enzimas de restriccion utilizadas en la digestion del DNA. Las
inserciones, deleciones u otros arreglos, también afectan el tamano de los frag-
mentos. Estos fragmentos polimérficos son utilizados en la caracterizacion de indi-
viduos genéticamente diferentes.

Los RFLP presentan las siguientes ventajas: a) herencia codominante, siendo
posible la identificacién de genotipos homocigotos y heterocigotos, b) amplio poli-
morfismo, ¢) permiten el mapeamiento comparativo entre especies correlaciona-
das porque representan loci tnicos en cada genoma y posibilitan la utilizacién de
sondas heterélogas.

Una de las grandes limitaciones de la técnica de RFLP es la necesidad de cons-
truir bibliotecas gendmicas para la obtencion de sondas; sin embargo, en la mayo-
ria de los cultivos de interés agronémico existe disponibilidad de sondas de DNA
que pueden ser obtenidas gratuitamente de instituciones publicas internacionales.
Otra limitacion es su complejidad técnica, lo que requiere de laboratorios bien equi-
pados y mano de obra especializada.
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* PCR. (Polimerase Chain Reaction = Reaccion en cadena de la polimerasa).
La técnica de PCR consiste en la sintesis enzimatica in vitro de un segmento
de DNA, delimitado por un par de “primers “ de secuencias especificas de
nucleotidos de cinta simple. Los “primers” son secuencias cortas de DNA que
se aparean como el DNA molde y sirven de iniciadores para la sintesis in vitiro
de una nueva cinta de DNA.

La tecnologia del PCR ha sido impulsada gracias al descubrimiento de la enzi-
ma DNA polimerasa termoestable (resiste temperaturas de 95° C) y de los termoci-
cladores programables con elevada capacidad de procesamiento que incrementa-
ron la eficiencia en la sintesis in vitro del DNA.

Cada ciclo de PCR incluye tres etapas: a) desnaturalizacion de la cinta doble del
DNA, b)apareamiento de los “primers” con las secuencias complementarias ubica-
das en el “sitio -objeto” y ¢) sintesis de la nueva cinta del DNA a partir de las
extremidades 3'- OH libres de los “primers”. El ciclo se repite varias veces generan-
do una amplificacion del DNA, en progresion geométrica. Asi estas técnicas de
PCR requieren una cantidad muy pequefia de DNA-molde, lo cual es deseable.

Debido a la facilidad, rapidez y sensibilidad de la técnica, surgié una nueva ge-
neracion de marcadores moleculares basados en PCR.

* RAPD. (Random Amplified Polymorphic DNA = DNA polimérfico amplificado
al azar). Es una variacién técnica del PCR que utiliza un solo “primer” de
diez nucleétidos y con secuencia arbitraria. Por lo tanto, para que un frag-
mento de DNA sea amplificado, las dos regiones complementarias al “pri-
mer” deben estar separadas por hasta 2.000 pb y con orientaciones opues-
tas. Con esto, son amplificados fragmentos de DNA, distribuidos al azar en
el genoma, sin necesidad de un conocimiento previo de la secuencia del
DNA. La identificacién de los productos de ampilificacién se realiza en gel de
agarosa tratado con brometo de etidio y se los observa bajo luz ultravioleta.
Las bases moleculares del polimorfismo de RAPD son mutaciones de punto
o deleciones en el sitio de apareamiento del “primer”, o inserciones entre los
sitios de apareamiento, dejandolos a una distancia tal que imposibilita su
amplificacion. .

EL RAPD es una técnica de facil ejecucion, de bajo costo y puede ser utilizada
en cualquier organismo. Sin embargo, tiene problemas inherentes a la reproducibi-
lidad de los patrones de amplificacién, ademas del bajo contenido de informacion
genética por locus, debido a que son marcadores dominantes. Este marcador per-
mite identificar apenas un alelo por locus (una banda en el gel identifica individuos
dominantes AA y heterocigotos Aa). No permite distinguir el genotipo AA del Aa. El
homocigoto recesivo aa es identificado por la ausencia de banda.
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* Microsatélites o SSR (Simple Sequence Repeats). Los genomas eucarioticos
presentan varias clases de secuencias repetidas y una de ellas consiste en
tandem de uno a cuatro nucledtidos, siendo denominadas microsatélites. En
plantas, los microsatélites son muy frecuentes y se distribuyen al azar a lo
largo del genoma, siendo muy utilizadas en la construccién de mapas genéticos.
Los microsatélites son los marcadores mas promisorios debido a que son
codominantes y multialélicos, suministrando una gran informacién genética
por locus. Las mayores limitaciones del método son la obtencion de los “primers”
especificos para los microsatélites, la necesidad de construcciéon de bibliote-
cas genomicas y el secuenciamiento del DNA en gran escala, requiriendo
para ello laboratorios especializados.

» AFLP (Amplified Fragment Length Polymorphisms). Es un marcador molecular
recientemente descubierto que combina muy bien la especificidad de los si-
tios de restriccion del RFLP con la facilidad de amplificacion del PCR, consti-
tuyéndose, por esta razon, en una poderosa herramienta en la caracterizacion
de genomas y en el mapeamiento genético.

La técnica se basa en la digestion simultanea del DNA genémico con dos enzi-
mas de restriccion, siendo E co R | y Mse |, las mas utilizadas.

Una de las ventajas del AFLP es la gran capacidad para identificar variabilidad
genética debido a que esta técnica explora polimorfismos de restriccion y de ampli-
ficacion. Una de las limitaciones del AFLP es el bajo contenido de informacion
genética por locus que, a semejanza de RAPD, también son marcadores esencial-
mente dominantes. Es una técnica que implica mucho trabajo, necesita DNA ge-
nomicos de alta calidad y un maydr numero de reactivos, convirtiéndola en una
técnica muy costosa. Adlcxonalmente en esta técnica la resolucién de los polimor-
fismos se realiza en geles de secuenmamlento que utilizan radioactividad o fluo-
rescencra lo cual mcrementa su complejldad

19.3.3. Uso de los ‘marcadofés moleculares

“+ Diversidad genética y seleccion de progenitores. Todos los marcadores
moleculares dlspombles por presentar una gran capacidad de muestreo del
genoma, pueden ser utilizados en la evaluacion de la diversidad genética,

~ bien sea para aplicaciones filogenéticas y evolutlvas, como para fines practi-
cos en programas de mejoramiento genético y en la conservacion de
germoplasma

[

Los genotipos son evaluados por medio de los marcadores; las bandas comu-
nes a todos los individuos son interpretadas como semejanzas genéticas, y las no
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comunes como diferencias genéticas. Los resultados son codificados de tal mane-
ra que generan una matriz de similaridad, que puede interpretarse graficamente
por medio del analisis de agrupamiento o multivariado.

La seleccion de progenitores mas divergentes para programas de hibridacién
también puede ser apoyada por medio de los marcadores moleculares. Esto per-
mite generar hibridos F, o lineas méas productivas.

En programas de retrocruzamiento, la seleccién de los progenitcres donadores
de genes de interés agrondémico y que sean genéticamente mas similares a los
progenitores recurrentes, permite la récuperacién mas rapida del genoma de estos
progenitores. De este modo, el estudio de la diversidad genética, auxiliado por
marcadores moleculares, puede direccionar cruzamientos, favoreciendo la obten-
cion de cultivares superiores.

De otro lado, el estudio de la diversidad genética dentro de los bancos de germo-
plasma genera informacion que permile optimizar la conservacion y el manejo de las
colecciones basicas, facilitando el acceso de los fitomejoradores a las colecciones.

* Fingerprinting y proteccion de cultivares. La caracterizacién de varieda-
des, lineas o hibridos, por medio de marcadores moleculares es muy impor-
tante en la proteccién del derecho intelectual del fitomejorador y puede ser
utilizada como una prueba legal en procesos juridicos en los paises que po-
sean leyes de proteccion de cultivares.

Actualmente, la proteccion de cultivares se realiza utilizando descriptores morfo-
l6gicos; sin embargo estos no discriminan bien, sobre todo en especies que po-
seen una base genética estrecha y en las cuales Ios cultivares se obtienen utilizan-
do un grupo élite de progenitores genéticamente parecidos. En este caso, las nue-
vas variedades tienden a ser muy semejantes y muchas veces indistinguibles con
base en descriptores morfoldgicos. Entonces, un sistema con base en marcadores
moleculares de DNA y que pueda identificar un patrén unico de combinacion de
estos marcadores, como una “huella dactilar’ (fingerprint), para cada variedad, es
necesario para proteger las nuevas variedades. La utilizacion de marcadores mul-
tialélicos y altamente conservados como los SSR (Simple Sequence Repeats) per-
mite obtener un patrén unico para cada variedad.

Los marcadores moleculares también pueden utilizarse para controlar la pureza
genética de las semillas hibridas o lineas, por cuanto los marcadores discriminan
la contribucién genética de cada progenitor en su descendencia; para determinar
la taxa de polinizacidon cruzada en especies autégamas y para evaluar el tipo de
fecundacion predominante.

385



FRANCO ALIRIO VALLEJO CABRERA * EDGAR IVAN ESTRADA SALAZAR

* Analisis de la pureza genética de las semillas. Los marcadores moleculares
son dtiles en la identificacion de las mezclas varietales, en el proceso de cer-
tificacion de semillas. Este método se aplica Unicamente cuando se presentan
dudas en la caracterizacién morfolégica o visual de la semilla.

* Mejoramiento genético asistido por marcadores

¢ Construccion de mapas moleculares. Los mapas moleculares difieren de los
mapas genéticos convencionales {donde se usan apenas caracteres cualitativos)
en que los primeros usan una gran cantidad de marcadores de ADN y en poco
tiempo se puede producir un mapa genético molecular saturado. Esto significa
que se pueden colocar marcadores proximos, por ejemplo, distanciados a 10 cM
en promedio, en todos los cromosomas de la especie. Esto permite marcar to-
dos los alelos de los genes de interés, incluyendo los responsables de los carac-
teres cuantitativos.

Para construir un mapa molecular, primeramente se deben cruzar progenitores
fenotipicamente contrastantes al maximo. El analisis de los marcadores molecula-
res se puede realizar en F,, retrocruzamientos o en lineas descendientes del cru-
zamiento. Se puede utilizar RFLP o RAPD o cualquier otro marcador o varios mar-
cadores en forma integrada. El RAPD es menos eficiente que el RFLP en el anali-
sis de la F, porque es un marcador dominante en lugar de codominante. Esto ocu-
rre cuando el marcador de RAPD vy el alelo de interés se presentan en repulsion.
Sin embargo, los marcadores dominanies y codominantes son igualmente eficien-
tes cuando se utiliza retrocruzamiento o lineas descendientes de un cruzamiento.

“Una vez se disponga del conjunto de marcadores, se construye el mapa.con el
auxilio del computador, y uno de los programas mas utilizados es el mapmaker.
Este programa calcula las distancias (frecuencias de recombinacion) entre las cen-
tenas de marcadores que se obtienen. Con esos datos, los marcadores son colo-
cados en los cromosomas de la especie, esto es, son mapeados.

_El mapeamiento genético molecular se basa en la hipétesis de que la co-transmi-
sién de dos marcadores refieja la proximidad entre ellos, toda vez que la probabilidad
para que se presenten permutas genéticas entre dos marcadores es menor entre
mas cerca estén localizados. No existe una relacion general entre distancia genética
y distancia fisica, se presenta una gran variacion entre organismos y dentro de un
mismo cromosoma. La cantidad de DNA correspondiente a 1§M puede variar entre
140 Kb (1Kb=1.000 pares de bases) en Arabidopsis a 2.000 Kb en maiz.

L.os primeros trabajos de mapeamiento utilizaron caracteres de herencia simple,
debido a que las variaciones fenotipicas resultantes de la segtegacién de uno o
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pocos genes son faciles de caracterizarse. Actualmente se emplea la técnica de
“bulks” segregantes (BSA=Bulked Segregant Analysis) para identificar regiones
genomicas asociadas con caracteres de herencia simple. Esta técnica se basa en
la construccion de dos “bulks” de DNA contrastantes para una caracteristica feno-
tipica entre los individuos de una poblacién segregante. Cada “bulks” contiene can-
tidades iguales de DNA de individuos con fenotipos extremos, que comparten una
misma regién gendémica que contiene el gen de interés. El DNA de los dos “bulks”
contrastante es probado con marcadores y los polimorfismos encontrados tienen
una gran posibilidad de estar ligados a la caracteristica que contrasta los “bulks”,
debido a que las demas caracteristicas segregan independientemente. El ligamiento
de los marcadores obtenidos con el fenotipo deseado es probado por el andlisis de
cosegregacion de la poblacion segregante. Una de las ventajas del BSA es que la
identificacion de marcadores ligados a caracteres de interés no requiere de la cons-
truccion de un mapa genético saturado.

Esta técnica es utilizada con éxito en la identificacién de marcadores ligados a
caracteristicas de herencia simple como las resistencias a enfermedades.

Debido a que la mayoria de los caracteres de importancia agronémica son cuan-
titativos, actuaimente se estd dando mucho énfasis al mapeamiento de los mis-
mos, con el fin de facilitar su seleccién o manejo en los programas de mejoramien-
to. A las regiones gendmicas que contienen loci génicos asociados a caracteres
cuantitativos se las denomina QTL (Quantitative Trait Loci). EI mapeamiento de
QTL posibilita estimar el nimero y la localizacién de genes que controlan el carac-
ter, la magnitud de sus efectos y las interacciones con otros QTL. La habilidad para
detectar QTL por medio de marcadores moleculares es funcion de la magnitud del
efecto del QTL, del tamafnio de la poblacién en estudio y del nivel de saturacion del
mapa genético.

El mapeamiento de QTL se basa en pruebas de asociacion entre marcadores
moleculares y los datos fenotipicos, por medio de varias metodologias estadisticas
tales como Ia regresion lineal y el analisis de varianza, que analizan la distribucion
de los valores fenotipicos para cada marcador, separadamente. Un limitante de
este analisis es no poder identificar la posicion del QTL y no estimar la magnitud de
su efecto. Existe otro método para estudiar las asociaciones, conocido como ma-
peamiento por intervalo que permite aumentar el poder de identificacion de estas
asociaciones y estimar el efecto y la posicién de las QTL.

¢ Seleccion asistida por marcadores (SAM). La seleccion de caracteres sim-
ples, con la ayuda de marcadores moleculares, tiene gran utilidad cuando la
caracteristica de interés es de dificil cuantificacién o identificacion, o cuando
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se desea seleccionar para muchas caracteristicas simultaneamente, como en
el caso de piramidizacién de genes. Tiene gran aplicacién en la seleccion de
caracteres cuantitativos, especialmente en generaciones tempranas de se-
gregacion.

La seleccién asistida por marcadores aumenta significativamente la eficiencia
de los programas de mejoramiento. Es mas eficiente cuando se la compara con la
seleccién fenotipica o seleccién recurrente tradicional; sin embargo, las dificulta-
des de evaluacion de los caracteres cuantitativos, sumadas a las necesidades de
ligamiento de los marcadores con los QTL y las dificultades para obtener los pro-
pios marcadores, hacen que esta técnica sea dificil y trabajosa. Hace falta mas
investigacién para incrementar ia eficiencia de los marcadores moleculares en el
estudio de caracteres cuantitativos.

4 Retrocruzamientos asistidos por marcadores moleculares. La utilizacion
de marcadores moleculares en programas de introgresion de genes por me-
dio de retrocruzamientos es el mejor ejemplo de mejoramiento asistido por
marcadores. En los programas de retrocruzamientos generalmente se utiliza
germoplasma exdtico o no adaptado pero que tiene caracteres de herencia
simple que pueden ser introducidos a germoplasma adaptado, como la resis-
tencia a enfermedades. En estos casos, el uso de marcadores moleculares
ligados a genes de interés es de gran importancia en la seleccion de genotipos
resistentes. Ademas, permite seleccionar genotipos semejantes al progenitor
recurrente, disminuyendo el nimero de retrocruzamientos necesarios para su
recuperacion, acelerando la produccién de cultivares mejorados.
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