CONTRIBUCIONES DE LA GENETICA AL MEJORAMIENTO DEL MAIZ!
Arnel R. Hallauer?'?

INTRODUCCION

La genética ha provisto la informacidn basica necesaria para el mejoramiento
del mafz (Zea mays L.). Desde el redescubrimiento de las investigaciones de Mendel
con chfcharo (P{sum sativum), el mafz ha sido un importante organismo de prueba en
las investigaciones sobre genética vegetal. No es posible enfatizar demasiado la
importancia de los estudios genéticos, puesto que han provisto la fundacién para el
desarrollo de conceptos como los de hibridacion y péra el mejoramiento genético dél
germoplasma. Los estudios genéticos bdsicos para determinar la organizacién del
genomio, localizacién de genes, modos de herencia, relaciones del ligamiento, inte-
racciones dentro de loci (dominancia) y entre loci (epistasis), y varios tipos de
aberraciones cromosémicas (translocaciones, inversiones y supresiones) proveyeron
la estructura para la comprensién y.manipulacién de los materiales genéticos. La
informacién obtenida a partif de estudios genéticos en maiz, ha sido continda y las
técnicas han llegado a ser muy refinadas. Los geneticistas moleculares estdn pro-
porcionando mis penetracidn en la organizacién del genomio, la estructura del gene
y la accién génica. Elementos que se transponen, por ejemplo, fueron detectados y
descritos primero en maiz (McClintock, 1950). Se estdn logrando avances rapidos en
el conocimiento de la transduccién, la transposicién, la secuenciacidn del ADN, el
cultivo de tejidos, la estructura de los genes, el ADN mitocondrico, la fusidn de
protoplastos, y las funciones de los genes. Aunque el mafz no ha sido décil a to-
dos los aspectos de la genética molecular, es una de las especies cultivadas con?
siderada como mis importante para la aplicacion de las diferentes técnicas de gené-
tica molecular.
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GENETICA CLASICA

La genétice ha causado impactos directos e Indirectos en el mejoramiento del
mafz. Los geneticistas han estado primordialmente Interesados en caracteres que
son de herencia particular; es decir, aquéllos cuya expresién fenotipica puede ser
asignada a clases baséndose en los efectos de la sustitucién alélica. Este tipo de
caracteres son usualmente descritos como de herencia cualitativa, porque los feno-
tipos pueden ser asignados a genotipos especfficos. En contraste, los me joradores
de maiz estdn usualmente interesados en caracteres que tienen una herencia compleja
y cuya expresidn fenotipica representa una combinacién de efectos genéticos y am-
bientales. A estos tipos de caracteres se les describe como heredados cuantitati-
vamente. Los mejoradores de maiz reconocen, sin embargo, que independientemente
de la naturaleza de la herencia de los caracteres, en sus investigaciones aplican
los principios fundamentales de la genética.

Las contribuciones directas de la genética han incluido la identificacidn de
genes especificos que han tenido uso en materiales de mejoramiento; el desarrollo
de aberraciones cromosémicas para localizar genes dentro del genomio; estudios ge:
néticos bisicos sobre las funciones de los genes, y la herencia citoplasmitica.
Localizaciones especificas de genes y la expresidn de alelos en loci especificos
han sido identificados y descritos (Neuffer et af., 1968). Aunque no todos los ge-
nes hayan sido Utiles directamente en el mejoramiento del mafz, varios de ellos han
sido valiosos sirviendo como marcadores genéticos en el genomio del mafz. Pero,

a la vez, varios genes especificos han sido incorporados a programas de mejoramien-
to y han extendldo los usos posibles del mafz. Por ejemplo, los genes opaco-2
(G}) y harinoso-2 (fl2) fueron descritos y probados por geneticistas y se encqptré
que ambos incrementaban la calidad de la protefna en el'endospermo del mafz, la
cual es deficiente en los aminodcidos lisina y triptéfano, que son esenciales en
las dietas de humanos y animales monogdstricos (Mertz et af., 1964). Aunque se en-
contrd algunos problemas con la transferencia de los genes g2 y fl2 en el endosper-
ma normal, ambos genes han extendido el uso potencial del maiz, particularmente pa-
ra consumo directo como un alimento balanceado para humanos. Alexander y Greech
(1977) han listado 94 genes que afectan el endospermo del mafz. Cada gene tiene
un efecto especifico, bero han sido reportadas varias interacciones que alteran las
propiedades quimicas del endospermo. Algunos de los genes mutantes endospérmicos
importantes incluyen: azucarado-1 (sugary-1, su4,) y azucarado-2 (sugary-2, suz),
que alteran las propiedades de los carbohidratos del endospermo del maiz; extensor
de amilosa (amylose-extender, ae) que aumenta el contenido de amilosa sin dismi-
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nuir el contenido-total de almidén; arrugado-1 (shrunken, sh;) que reduce la can-
tidad de almidéh; ceroso (waxy,.x) que aumenta 'a amilosa en el almidén y la com-
binacién shzy su; que afecta la distribucién de los carbohidratos del endospermo.
Estos genes mutantes han probado ser muy Gtiles para usos especificos del mafz,
aunque el volumen total de produccidn de cada uno es rele*'vumente limitado con
respecto al tipo de endospermo normal.

Han sido identificados otros genes que modifican la fenologia de la planta,
la mayorfa de los cuales no han sido tan extensahente usados como los mutantes ‘en-
dospérmicos. Genes que afectan el desarrollo de la espiga (t8;, 1482, ta3, 154,
185, y 1), orientacién de las hojas (lg;, lgay lga), altura de la planta (b)),
conformacién de la mazorca(na;, 2, y n4;3) y color de la nervadura central de la
hoja (bm, bmz, bms y bm,), han sido todos incluidos en programas de mejoramiento
genético; pero excepto por br; en algunos programas tropicales, estos genes no han
causado gran impacto en el mejoramiento del maTz. Los genes tienen expresiones es-
pecificas y fueron de interés para modificar ciertos caracteres morfolGgicos. Pero
su expresién modifica también otras funciones de la planta del maiz, las cuales fue
ron usualmente indeseables.

La resistencia monogénica a plagas del mafz, no ha sido tan frecuente como en
otras especies cultivadas. Las razones especificas para esto puede que no sean
siempre claras; pero debido a que el maiz es una especie de polinizacidn cruzada,
la evolucion de la resistencia tiende a ser poligénica. Una excepcion fue el des-
cubrimiento del gene Ht& que suprime la esporulacién del patSgeno causante del ti-
z6n nortefio foliar, Hefminthosporiwn turcicum (Hooker, 1961). A partir del descu-
brimiento de Ht,, se ha reportado que Htz, Hty y Hin, condicionan resistencia a H.
tuwreicum. Todos son genes dominantes simples que pueden ser transferidos con rela-
tiva facilidad, pero ha habido casos en los que el patdgeno puede superar la resis-
tencia de los genes individuales. El uso de genes Individuales junto con seleccidn
para resistencia poligénica, pudiera ser el modo futuro de resistencia general.

Los genes para resistencia a H. fwwcicum, sin embargo, no fueron descubiertos por
geneticistas sino més bien por fitopatdlogos y mejoradores durante la valoracidn de
progenies para nuevas fuentes de resistencia.

Un descubrimiento que tuvo un impacto directo sobre la industriz de semillas
de mafz hTbrido, fue la herencia citoplasmitica de la androesterilidad (Rhoades,
1931). Este descubrimiento fue hecho por un geneticista y extensamente incorpora-
do en los linajes progén!tores para facilitar la produccidn de maiz hibrido.
Aunque la esterilidad masculina citoplasmitica no mejord el mafz per 4e, si permi-
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tié la produccidn econdmica de semilla de mafz hibrido, 1o cual la puso al alcance
del agricultor a un precio aceptable. La androesterilidad citoplasmiatica fue rdpi-
damente incorporada en 1fneas, pero desafortunadamente una fuente (Texas androes-
téril) fue preferida sobre las otras y era susceptible a la cepa de la raza T de
Helminthosporniuwn maydis. La epidemia de la raza T. de H. maydis de 1970 en los Es-
tados Unidos, causé la eliminacién del uso de la fuente Texas de androesterilidad
citoplasmitica. Geneticistas y mejoradores han identificado otras fuentes de cito-
plasmas androestériles (Becket, 1971) y éstas estdn siendo usadas hasta cierto punto
(Zuber y Darrah, 1980)

Este breve resumen ilustra que los geneticistas han contribuido directamente
al mejoramiento del maiz, pero las contribuciones han sido para caracteres especi-
ficos,vmuchos de los cuales tienen apenas un impacto pequefio sobre el mejoramiento
genético. La identificacién de genes y de aberraciones cromosdmicas, sin embargo,
han apoyado a los fitomejoradores en la manipulacidén de genes que afectan otras
caracteristicas y su herencia. El uso de cepas con translocaciones ha permitido
a los mejoradores identificar segmentos cromosdmicos que contribuyen a la expresidn
de caracteres especificos (Onukogu et af., 1978). Los geneticistas han desarrolla-
do recientemente series B-A de translocaclones y &éstas seran también de utilidad
para identificar cudles brazos cromosémicos tienen genes que contribuyen a la expre
sidn de caracteres especificos (Beckett, 1978). Las investigaciones conducidas'por
~ geneticistas continuardn contribuyendo al mejoramiento del maTz. Hasta el momento
es especulativo el impacto que la genética molecular y disciplinas asociadas ten-
drén sobre el mejoramiento del mafz. Pero una mayor resolucién del genomio del
mafz y de la herencia de los genes, serdn de interés para todos los programas de me

joramiento de este cereal.

GENETICA CUANTITATIVA

Los caracteres cuantitativamente heredados son aquellos que se aproximan a una
distribucidn normal de densidad; la variacién es continua y los efectos individuales
de los genes normalmente no pueden ser identificados y aislados. En consecuencia,
se requiere de diferentes técnicas para el andlisis genético de los caracteres cuan
titativos. Como la variacidn continua se aproxima a una distribucién normal de den
sidad, se hace uso de parimetros estadisticos (i.e. medias, variancias y covarian-
cias) para describir los caracteres y hacer inferencias con relacién a la distribu-
cidn ae;densidad normal. La mayorfa de los caracteres econéuﬁcamente importantes
en maTz,.-on heredados de una manera cuantitatiQa; i.e., rendimiento, calidad de
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tallo, madurez, calidad fisica del grano, fortaleza radical, tamafio de. mazorca,
resistencia al barrenador del tallo, etc. Debido-a 1a importancia de los caracte-
res cuantitativos en el mejoramiento del mafz, se ha acumulado una amplia base de
datos en los Gltimos 40 afos, con respecto a la herencia de los caracteres cuanti-
tativos. Al lgual que con los estudios-genéticos cl3sicos, el mafz fue también un
buen organismo de prueba para la conduccién de estudios de genética cuantitativa.
Investigacién bdsica sobre la herencia de caracteres cuantitativos en mafz, ha pro=
visto los modelos para otras especies cultivadas.

Aunque €l estudio de los caracteres cuantitativos requiere de supuestos y téc-

,nlcas diferentes al de los caracteres cualitativos, los modelos genéticos basicos,
sin embargo, estdn basados en la genética Mende]iana. El desarrollo rapido de es-
tudios sobre genética cuantitativa en mafz, no hubiera sido posible-sin una prolija
comprensién de los mecanismos genétlcos basicos. Las expresiones de los caracteres -
cuantitativamente heredados, dependen de un niimero grande y desconocido de loci
dentro del genoma. Cada uno de este gran niniero de loci tiene un efecto pequefio so
bre la manifestacién total del carScter y la expresién de los alelos de cada locus
depende de los efectos ambientales a los cuales est8n expuestos. Por lo tanto, .la
expresién fenotfpica de un caricter cuantitativo depende de los efectos conjunto
del genotipo y el ambiente. Si se usan los procedimientos experimentales apropia-
dos, el fenotipo (F) de un individua puede ser expresado medjante un modelo aditivo
que incluye los efectos genotipicos (G) y ambientales (E):

F=G+E

Ademds de los efectos genotfpico vy ambiental; puede ocurrir una interaccién
de los genotipos y los ambientes (GE). Cada uno de los componentes del genotipo
puede ser estimado a partir de ensayos experimentales repetidos en ambientes y la
expresién fenotipica puede ser expresada como cg'é"aé + UE + cég. Los datos son
recolectados en ensayos repetidos y sometidos a .un andlisis de variancia que divide
la variacién total en los componentes del modelo 1ineal:

Yijk =H+e + rpt gk'+ (eg).‘k + Yijk

en el que W, e, r, g, eg,yY son, respectivamente, Ya media general y los efectos de-
bidos al ambiente, la repeticién, el genotipo, la Interaccidn genotipo-ambiente y

el error experimental. La variacién total es dividida para cada fuente de variacién
del modelo y se puede calcular los compéﬁentes de variancia para determinar la here-
ditabilidad del cardcter bajo estudio (Cuadro 1). A partir de este cuadro, se pue-
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de determinar la variacidn entre genotipos (oé) en relacién con la variacién feno-
tipica (Ué), manipulando los cuadrados medios esperados. La proporcidn de la va-
riacién fenotipica que es debida a la variacién entre genotipos, provee una estima-
cién de la hereditabilidad (h?) del caracter bajo estudio:

2
h? = 8

o*/re + ofg/e + o}

(¢4

Las estimaciones de la hereditabilidad son valores relativos, porque son espe-
cificos para la poblacidn de la que han sido derivados los genotipos, para los am-
bientes en los cuales los genotipos fueron evaluados, para los tipos de progenies
evaluadas y al grado hasta el cual fueron conducidos los experimentos. De ahi que
se necesita un cuidado extremo de interpretar estimaciones de hereditabilidad
(Hansen, 1963).

Cuadro 1. Andlisis de variancia de genotipos evaluados en ambientes diferentes.

Fuente Grados de Libertad Cuadrados Medios Esperados
Ambientes (E) e-1 . o2 + gc;/E + rgcé
Repeticiones/E e (r-1) o? + 90;/5

Genotipos (G) g-1 o® + roéE * reaé

G xE (e-1) (g-1) o + roéE

Error conjunto e(r-1) (g-1) o?

Total : erg-1

e, ryg, se refieren a ambientes, repeticiones y genotipos, respectivamente.

La informacion derivada del Cuadro 1, provee datos sobre la variacion total
entre genotipos, pero no sobre los tipos de variacién genética. La variacidn entre
genotipos puede ser dividida aiin, para incluir los efectos aditivos (A) y de domi-
nancia (D) de alelos dentro de loci, y los de interaccién entre alelos entre loci

(1):
G=A+D+ 1
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Con los sistemas de apareamiento y los supuestos adecuados a los modelos gené-
ticos (Hallauer y Miranday 1981), la variacién genética total (0f) puede ser esti-
mada como: '

oé =0} + os + o}
donde 03, of *+ 3} son la variancia debida a los efectos aditivos, de dominancia y
espistaticos, ruspectivamente. Esta divisién de la variancia genética total es de
interés para el fitomejorador, para planear métodos de seleccidn efectivos y efi-~
cientes. Si la mayor porcién de Oé es debida a a;, esto sugiere que los efectos
genéticos son fijables y una seleccidn directa con base en progenies seria efectiya.
Si la mayor porcién de 0f es debida a los efectos de interaccidn (o} v o}), serédn
mas apropiados los métodos de seleccién que enfatizan hibridacién.

Las definiciones usadas en la estimacidn de los componentes de variancia para
caracteres cuantitétivos, son de naturaleza estadistica y reclaman los disefios de
apareamiento y de campo apropiados para proveer estimaciones vSlidas. La divisién
de la variancia genética total en la debida a 0}, 0§ y of, también se basa en con-
ceptos estadisticos para la particidén ortogond] de la variacién. Pero los con-
ceptos fundamentales de la genética Mendeliana se usan para derivar las expresiones
para 0%, 0} y o}. Suponga un locus con dos alelos (A, y Az) con frecuencias de p
para A; y q para Ay y unién aleatoria de alelos para dar los genotipos listados en
el Cuadro 2. La informagién incluida en este Cuadro estd basada en el modelo gené-
tico Mendeliano en equilibrio de Hardy-Weinberg. En este punto, sin embargo, hace-
mos una digresion del uso de conceptos genéticos, hacia el de conceptos estadisticos,
para determinar la variacidn genética total entre los tres genotipos (2 g.1.) y las
porciones de GE debidas a oﬁ (1 g.1.) vy 05 . Esta particién es ortogonal y respon-
de por las fuentes de variacién posibles para un locus con dos alelos, la cual in-
volucra las mismas divisiones empleadas en el an&lisis de regresién con 2 grados de
libertad (Cuadro 3).

Cuadro 2. Valores genotipicos y frecuencias para una poblacién en equilibrio de
Hardy-Weinberg para un locus con dos alelos.

Genotipos Frecuencia Nimero de Valor Valor genotipico
A alelos (X) genotfipico codificado (Y)

Ay A p2 2 u+ 2a a

A1 Ay 2pq 1 u+a+d d

Ay Ay q2 0 u -a




Cuadro 3. Andlisis de variancia para un modelo de regresién lineal simple que in-
: cluye ‘tres puntos con datos.

Fuente Grados de Libertad Suma de Cuadrados [4
Debida a regresién . 1 2 g3 (v; - -)2 = 0}
) i=1

2y 3 2 2
Desviaciones de la 1 (1-r%) 22 (Y; - = a3
regresion .

isl

Total 2 2 (v -N?=od

i=1

El cdlculo de las fuentes de variacidn para el modelo usado en el Cuadro 2 es
el mismo que para el de las presentadas en el Cuadro 3, excepto que las frecuencias
génicas deben ser incluldas en los cilculos. Debido a que p + q = 1, en algunos
casos se simplifican los cdlculos., Partiendo del Cuadro 2, usando las frecuencias
génicas y la informacién incluida en las columnas X y Y, podemos calcular lo que
sigue: ‘

edia de Y = (p-q)a + 2pqd

0% = 2pq Eaz + 2(q-p)ad +(l-2pq)d2 J =0
Media de X = 2p

9% = 2 pq

Oyy = 2 PQ Ca+ (1-2p)d 7]

Por definicién (Cuadro 3), oﬁ‘es la suma de cuadrados debidos a la regresidn.

Por lo tanto oﬁ se determina como:

2 .
o (oxy) o I
2=
o . o2
X Y

La variancia debida a aﬁ puede obtenerse por substraccién como: s

o = of - o}
2.2 2
=4 p®q° d
Las expresiones fueron derivadas para un locus con dos alelos, lo cual no es
realista para caracteres cuantitativamente heredados; pero ilustra como estdn invo-
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lucrados los mecanismos de la genética Mendeliana. Los principios basicos emplea-
dos para la derivacién de las férmulas, se extienden sumando sobre loci y tomando
en cuenta las interacciones entre loci (Kempthorne, 1957; Falconer, 1981; Hallauer
y Miranda, 1981).

Los conceptos de genética cuantitativa y sus aplicaciones, han sido extensa-
mente usados en la planeacidn de programas de mejoramiento de maTz (Hallauer y Mi-
randa, 1981). Hace treinta afos, tales conceptos eran relativamente nuevos y sin
comprobarse. En la actualidad, hay disponible un gran volumen de literatura sobre
estudios de genética cuantitativa en mafz y muchos de los conceptos considerados
dnicos en su género hace 30 afios, son aceptados e integrados a los métodos actua-

les de mejoramiento.

SELECCION RECURRENTE

La seleccidon recurrente incluye métodos de crianza y de seleccién que han sido
disefados para mejorar genéticamente poblaciones de maiz de una manera sistem3tica.
Todos los métodos de seleccidn recurrente, excepto seleccion masal, incluyen tres
fases que son conducidas consecutiva y repetitivamente: desarrollo de progenies repre
sentando la variabilidad genética de una poblacién; evaluacidn de las progenies en
ensayos repetidos de comportamiento para determinar sus valores relativos de trans-
misién a la progenie; y recombinacién de las progenies superiores para sintetizar
una poblacién para continuar con la seleccién. Los objetivos primarios de la se-
leccién recurrente son el aumento de la frecuencia génica de aquellos alelos favo-
rables de los caracteres bajo seleccién y mantener variabilidad genética para selec
cidn continua., Los métodos de seleccién recurrente fueron disgfiados para mejorar
los caracteres heredados de una manera cuantitativa. Por lo tanto, el desarrollo
e interpretacion de los diferentes métodos, corrieron paralelos con los adelantos
de la teoria genética cuantitativa y el andlisis e interpretacién de datos empf-
ricos. Debido al desarrollo rapido de los conceptos de hibridacién, al interés en
la base genética de la heterosis expresada en los hibridos, a la preocupacién para
mantener la variacién genética para el mejoramiento genético continuo y a la impor-
tancia econdmica del cultivo, fueron sugeridos varios métodos de seleccidn recu-
rrente para el mejoramiento genético sistemitico de caracteres cuantitativamente
heredados en maiz. Adem3s, la planta de mafz también se prestd para la prueba de
los diferentes tipos de métodos.

Los métodos de seleccidn recurren:e actualmente en uso fueron sugeridos prime-

ramente por Jenkins; pero los argumentos presentados por Hull para la variabilidad
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genética disponible en poblaciones de maiz y la importancia de la sobredominancia
en la expresion de la heterosis, fueron muy valiosos para el diseiio y la prueba de
los diferentes métodos. Debido a que es posible obtener cantidades adecuadas de
semilla de mafz, sea de autofecundacién o de polinizacién cruzada, fueron ideados
varios esquemas de seleccidn recurrente para probar las hipdtesis con respecto a
los tipos predominantes de accidn génica considerados como los de mayor importancia
en las poblaciones de mafz. En consecuencia, fueron sugeridos métodos que enfati-
zaban la seleccién para aptitud combinatoria general (primordialmente efectos gené-
ticos aditivos), para aptitud combinatoria especifica (primordialmente efectos ge-
néticos no aditivos) y para ambos tipos de efectos genéticos (seleccién recurrente
reciproca). Conforme hubo datos sobre genética cuantitativa y seleccion recurrente
fueron sugeridas modificaciones para aumentar la efectividad de los métodos previa-

mente usados (i, e., seleccién masal y mazorca-por-surco modificado).

. Restmenes de los métodos de seleccidn recurrente y de los datos empiricos para
evaluar.los efectos de tal seleccién, han sido presentados por Sprague y Eberhart
(1977) y por Hallauer y Miranda (1981). Los métodos de seleccién recurrente pueden
ser agrupados en las categorias amplias, de selecci6n dentro y seleccién entre po-
blaciones. La seleccién dentro de poblaciones hace hincapié en el mejoramiento de
la poblacién per se,.mientras que la seleccidn entre poblaciones lo hace en el me-
joramiento del cruzamiento entre las mismas. La categoria a usar depende del cardc
ter y de la poblacién bajo seleccién, y de la importancia relativa de los efectos
no aditivos en el cruzamiento de las poblaciones. Ademis de escoger entre la selec-
cién dentro y entre poblaciones, existen varias opciones en cuanto a la eleccidn de
los tipos de progenies a evaluar. La seleccifn recurrente dentro de una poblacién,
puede basarse en la evaluacién de progenies de medio-hermanos, de hermanos copple-
tos o autofecundados (generalmente Sq y 52)5 mientras que la seleccidn recurrente
entre poblaciones estd restringida al uso ya sea de familias de hermanos completos
o de medio-hermanos. La eleccién del método que sea mas efectivo para una situa-
cidn dada, tiene que ser determinada por el mejorador con base en las poblaciones
de mafz disponibles, las facilidades y equipo disponible, el nivel de asistencia

técnica y los caracteres bajo seleccién.

El progreso derivado del uso de seleccién recurrente en programas de mejora-
miento de mafz, ha sido positivo. Las tasas de ganancia han sido similares para
los diferentes métodos de evaluacidn de progenies tanto para la seleccién dentro
‘como entre poblaciones. El mejoramiento del rendimiento ha sido el de mayor inte-
rés y las tasas de ganancia son generalmente de entre 2 y 4% por ciclo de seleccidn
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(Sprague y Eberhart, 1977; Hallauer y Miranda, 1981). Los efectos a largo plazo de
1a seleccidn recurrente en maTz; no han sido determinados ain. La mayor parte de
los estudios de seleccién han incluido de 3 a 8 ciclos y en 1a mayorfa de ellos no
se dispone de estimaciones de los efectos, a largo plazo, de los tamafos 1imitados
de poblacidn sobre la variabilidad genética, de la deriva genética y de la endoga-
mia en las poblaciones. Smith (1983) evalué tres poblaciones después de'ocho ci-
clos de seleccidn recurrente para rendimiento y encontrd que habfa sido efectiva,
pero que eran evidentes los efectos del pequefio tamafio efectivo de poblacidn en la
poblacién per 4e.

El potencial de la seleccidn recurrente para el mejoramiento del mafz, parece
bueno porque permite la mejora genética sistemadtica del germoplasma. Los datos em-
pfricos son positivos hasta el momehto, pero los efectos a largo plazo de la selec-
cién recurrente, tendrin que ser determinados a partir de estudios genéticos que
estdn en proceso. Se necesita informacién adicional para determinar los efectos de
los tamafios efectivos de poblacidn, la cantidad y grado de recombinacidn entre ci-
clos de seleccidn, poblaciones abiertas versus poblaciones cerradas, e integracién
de métodos de seleccidn recurrente a programas de mejoramiento pr&ctico del mafz.

La informacion derivada de los estudios sobre seleccién recurrente ha ido pa-
ralela con la tebrica y empirica derivada de estudios de genética cuantitativa. Am
bos han sido de importancia en los programas modernos de mejoramiento genético del
mafz. Aunque los modelds usados aparecen como simplistas, la concordancia entre
los desarrollos tedricos y los datos empiricos, es mejor de lo que pudiera esperar-
se. En muchos aspectos, el mejoramiento genético préctico del mafz, es considerado
tanto un arte como una ciencia. La genética cuantitativa (basada en modelos gené-
ticos cldsicos) y la seleccién recurrente, sin embargo, han provisto al mejoramiento
del mafz con una base cientifica. Conforme aparece informacién nueva, se hacen
ajustes y refinamientos a los métodos de mejoramiento genético, para aumentar la
eficiencia y la efectividad de la seleccién, tanto en programas de investigacién
bisica como en los de investigacién aplicada.

MEJORAMIENTO DEL MAIZ

El maiz es una de las pocas especies cultivadas de importancia, indigena del
Hemisferio Occidental. Aunque las civilizaciones PreColombinas seleccionaron efec~
tivamente linajes diferentes y distintos, para uso'de sus culturas, la seleccién
estuvo primordialmente dirigida a los caracteres fenotipicos que eran facilmente

reconocibles. Después del arribo de los colonizadores europeos, el maiz fue
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ripidamente asimilado en sus culturas y se convirtid en una fuente importante de
alimento humano y animal. No obstante, no se llevaba a cabo un mejoramiento siste-
mitico. Un ejemplo es el de los Estados Unidos. Hay promedios de rendimiento de
mafz disponibles desde 1865 hasta hoy y los rendimientos fueron consistentemente
bajos hasta los afios 1930 (Fig. 1). Los rendimientos nacionales no fluctuaron mu-
cho de 1875 a 1935 y alcanzaron a 1800 kg/ha solamente en dos afios (1905 y 1920)
antes de la mitad de la década de los 30 (Hallauer y Miranda, 1981). Con la intro-
duccién de los hibridos dobles en la Faja Maicera de los Estados Unidos en los \
afios 30, los promedios nacionales han aumentado de una manera firme hasta 6000
kg/ha en 1981. Aunque los aumentos en los rendimientos ocurrieron durante la acep-
tacidn y uso de los hfbridos, no todo el aumento puede ser atribufdo al uso de &s-
tos. ‘Fue durante este perfodo que fueron modificadas las practicas de manejo y
cuidado, debido a la aparicién de pesticidas, la disponibilidad de fuentes econdmi-
cas de fertilizante nitrogenado, al uso de aumentos en la densidad de plantas y a
las mejoras en el equipo que permitieron una mejor oportunidad de las operaciones
de campo. Pero la respuesta a los cambios en el cuidado y manejo de campo, estuvie
ron relacionados con el mejoramiento gehético logrado en los hibridos.

Una valoracién de las contribuciones relativas de mejoramiento genético de los
hibridos al aumento en los rendimientos promedio del mafz en los Estados Unidos,
fue publicada por Rusell (1974; 1985a) y por Duvick (1977; 1984). Sus estudios es-
tuvieron disefiados para determinar las proporciones relativas de la ganancia total
en los rendimientos de los hfbridos, que eran debidas al mejoramiento genético de
los mismos y a las mejoras en las précticas culturales y de manejo. En la mayoria
de los casos, los estudios incluyeron hibridos que eran representativos de aquellos
usados durante cada uno de los perfodos de 10 afios (eras) a partir de 1930. Para
determinar los efectos relativos de los cambios en las practicas culturales y de
manejo sobre los rendimientos de los hfbridos, algunas de las variables evaluadas
incluyeron niveles de fertilizante nitrogenado, densidades de poblacién de plantas
representativas de las usadas por los agricultores en las diferentes eras y los mé-
todos de cosecha (manual versus mecinica). En algunos experimentos fueron medidos
algunos caracteres de planta y de mazorca, pero el rendimiento fue el de mayor in-
terés.

Russell (1985b) presentd un amplio resumen de los estudios, y las estimaciones
de los cambios en rendimiento debidos al mejoramiento genético de los hibridos en
la Faja Maicera de los Estados Unidos aparecen incluidas en el Cuadro 4. Las
Gltimas tres columnas de este cuadro son las de mayor interés: la ganancia total
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en rendimiento de los hibridos, la ganancia genética en rendimiento de los hibri-
dos y la proporcién de la ganancia total en rendimiento que fue debida al mejora-
miento genético. Esta proporcidn varié de 33 a 89% (Duvick, 1984); pero excepto
por los andlisis publicados separadamente por Darrah y por Tapper, el porcentaje

de la ganancia total, debido al mejoramiento genético, excedié 56%. La ganancia
genética promedio para los 13 estudios, fue 63.6%. Por lo tanto, el mejoramiento
genético de los hibridos ha sido responsable por cerca de dos tercios del aumento
del rendimiento de los mismos, lo cual es una hazafia impresionante. Los métodos de
me joramiento genético desarrollados y aplicados por los fitomejoradores desde que
Shull (1909) sugirié el concepto de maiz hibrido, aparentemente han sido muy efec-

tivos.

Cuadro 4. Resumen de 13 estimaciones de ganancias en rendimiento total de grano y
la ganancia genética total en rendimiento de hibridos de maiz (Russell,

1985a) !

e Afo Lapso Aﬁqs de Ganancia Gan§n§ia Ganﬁn?ia

reportado Experimentos total genética genética

-- kg/ha/afo-- %

Frey 1971 1926-1968  1926-1968 -- -- 56
Darrah 1973 1930-1970  1930-1970 99 33 33
Russell 1974 1930-1970  1971-1973 78 63 79
Russell? 1974 1930-1970  1971-1973 78 L9 63
Duvick 1977 1935-1971 1972-1973 88 50 57
Duvick 1977 1935-1972  1972-1973 88 53 60
Tapper?® 1983 1930-1970  1980-1981 -- -- 42
Tapper® 1983 1930-1970  1980-1981 -- -- 167
Castleberry 1984 1930-1980 1980-1981 110 82 75
et al.
Duvick 1984 1930-1980  1978-1980 103 92 89
Duvick 1984 1930-1980  1977-1979 103 73 71
Russell 1984 1930-1980  1981-1982 90 71 79
Russell? 1984 1930-1980  1981-1982 90 50 56
Promedio 92.7 61.6 63.6

lGanancias calculadas con base en los rendimientos de maiz de USA por Castleberry
et al; base, los rendimientos del estado de lowa para todas las otras estimaciones.

2Ajuste hecho a las ganancias estimadas debido a la diferencia entre rendimientos
experimentales y del estado de lowa.

3ganancias calculadas en relacién con los hibridos de la era de 1930; Primera esti-
macién: rendimientos totales; segunda estimacién: rendimientos de cosecha mecdnica.
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Aunque las contribuciones del avance genético a la ganancia total en rendi-
miento, son muy impresionantes, debe reconocerse que los avances genéticos fueron
logrados en conjuncién con los cambios en las practicas culturales y de manejo. EI
rendimiento pet 4e no cambid tanto como los cambios genéticos logrados en 1ineas
e hibridos que respondieran mejor a niveles altos.de fertilizacién nitrogenada, que
toleraran densidades mds elevadas de planta y tuvieran niveles mis altos de resis-
tencia a las plagas comunes. Por ejemplo, Russell (1984) apunta que el rendimiento
promedio de los hibridos dobles de la era de 1930, era de 8110 kg/ha contra 8390
kg/ha de los hibridos simples de la era de 1970 sembrados a 31000 plantas/ha (Cua-
dro 5). El aumento en rendimiento para los 40 afios fue solamente de 280 kg/ha para
las poblaciones de plantas cominmente usadas en los afios 30. Los rendimientos de
los mismos hibridos sembrados a una densidad de 64 500 plantas/ha, fueron de 7920
kg/ha para los hibridos dobles de la era de 1930 versus 10050 kg/ha para los hibri-
dos simples de la era de 1970; una diferencia de 2130 kg/ha o un aumento de cerca
de 10 veces en relacién con los hibridos dobles de la era de los 30. Los hibridos
de 1a era de los 70 tenfan la capacidad de responder a las practicas culturales y
de manejo usadas en 1970; mientras que los de los afos 30 estaban adaptados a den-
sidades de plantas mas bajas. Aunque la proporcién de la ganancia total en rendi-
miento debida al mejoramiento genético parece vdlida, los efectos combinados de usar
practicas mas elevadas de produccién y mejores hibridos, fueron inseparables en
este estudio. La mayorfa de los estudios, sin embargo, han mostrado que los hibri-
dos mas nuevos tenfan mejores rafces y tallos, menos plantas jorras, mejor sincro-
nizacién de la polinizacién y la emergencia de los estigmas y mejor permanencia ver

de (un indicador de sanidad de planta).

Las tasas de ganancia genética han sido resumidas para el mejoramiento de po-
blaciones de maiz (Sprague y Eberhart, 1977; Hallauer y Miranda, 1981) y para los
hibridos (Russell, 1985b). Los materiales genéticos y los métodos de mejoramiento
para estas dos fases en el mejoramiento del maiz, tuvieron objetivos distintos y a
menudo se les considera como esfuerzos diferentes o separados. Los programas que
primordialmente se encauzan para el desarrollo de nuevas lineas e hibridos, enfati-
zan la endogamia en poblaciones con una base genética restringida (i.e. seleccidn
genealdgica); mientras que aquéllas para el mejoramiento de poblaciones (i.e. selec-
cién recurrente) enfatizan la seleccién en poblaciones de amplia base genética y mi-
nimizan los efectos de la endogamia. Aunque usualmente se les considera como dos
métodos distintos de mejoramiento genético, las ganancias genéticas puede maximi-
zarse cuando se les integra dentro de un programa comprensivo (Sprague, 1972).

Duvick (1977) consigna tasas promedio de ganancia de 68 y 71 kg/ha para los métodos
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Cuadro 5. Rendimientos promedio y coeficientes de regresién lineales y cuadraticos
para siete eras de variedades de maiz evaluadas a tres densidades de
plantas. Datos promediados para cuatro localidades en dos afos, 1981 y
1982 (Russell, 1984).

e Plantas por hectdrea Media de Regresiones1
31100 L7800 654500 grupo by bq

PiL: 63.4 59759 57.6 60.3 -2.90 0.20
1930 81.1 82.7 79.2 81.0 -0.95 -0.85
1940 78.0 17.7 72.6 76.1 -2.70 -0.80
1950 76.0 75.4 72.7 74.7 -1.65 -0.35
1960 83.1 90.5 91.1 88.2 4.00 -1.13
1970 83.9 96.6 100.5 93.7 8.30 -1.47
1980 89.3 99.4 105.5 98.1 8.10 -0.67
D.M.5. (0.05) 6.5 6.5 6.5 352

Coeficiente de regresién calculados usando coeficientes polindmicos.
E.S. (by) = 0.74, (bg) = 0.43

de genealogTa y de seleccidn recurrente, respectivamente. Las tasas de rendimiento
. fueron similares y €1 concluye que los dos métodos produjeron casi la misma tasa de
ganancia; por lo tanto, no habria ventaja de uno sobre el otro. Pero los benefi-
cios maximos de ambos no se realizardn si se les considera por separado. Los méto-
dos de seleccidn recurrente han sido efectivos para el mejoramiento de poblaciones
de mafz; pero la seleccidn genealdgica sera necesaria para extraer lfneas e hibri-
dos de esas poblaciones mejoradas. De igual manera, los programas de seleccién ge-
nealdgica que tienen una base genética restringida, pueden tomar ventaja de las
fuentes de germoplasma desarrolladas mediante el uso de seleccién recurrente. Los
dos métodos de mejoramiento no deberfan considerarse como entidades separadas, sino
mis bien se les deberfa usar para apoyar las ventajas de cada uno de ellos. Pueden
realizarse ganancias genéticas sistemidticas, imponiendo la seleccién genealégica en
fuentes de germoplasma que han sido mejoradas mediante métodos de seleccién recu-

rrente.

FUTURO

La evidencia sugiere que se han logrado ganancias genéticas mediante los méto-
dos de mejoramiento actualmente en uso en los Estados Unidos. $Se ha presentado da-
tos sobre el uso de seleccién recurrente para el mejoramiento de poblaciones de

mafz y de seleccién genealégica para el de hibridos. La evidencia acumulada es
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alentadora yApropbrclona un fuerte apoyo a los métodos de mejorémiento genétlco
actualmente en uso. Una preocubaciéh de importancia, es si estas tasas de avance
documentadas, pueden continuar en el futuro. Evidencia circunstancial suglere que
es posible. Aunque los rendimientos del mafz son afectados por los caprichos del
ambiente, no tenemos evidencia para esperar una disminucién de la tasa de ganancia
genética en el futuro inmediato.

La variabilidad genética es el Ingrediente esencial para programas exitosos
de mejoramiento. La evidencia acumulada proveniente de estudios sobre genética
cuantitativa y de experimentos sobre seleccidn, sugiere que existen cantidades sig-
nificativas de variabilidad genética aditiva como para esperar avances continuos
(Hallauer y Miranda, 1981). El avance logrado en los Estados Unidos provino del
uso de menos de 5% del germoplasma de mafz a disposicién de los mejoradores (Brown,
1975). Aunque no parece que la variabilidad genética sea un factor que limite las.
ganancias genéticaé continuas hasta el momento, hay disponible una tremenda reserva
de germoplasma por si pareciera que hay un estancamiento en la respuesta a la se-
leccién. La mayor parte del germoplasma no est3 adaptado y, en consecuencia no es
directamerite utilizable en los programas de mejoramiento de la Faja Maicera de los
Estados Unidos. Por lo tanto, los: me joradores necesitan introducir, adaptar y eva-
luar la mayor parte (mis de 95%) del germoplasma, para tenerlo disponible para usos
futuros (Hallauer, 1978). ‘

Un ejemplo especifico es el progreso logrado con los programas de seleccién
recurrente conducidos en "iowa Stiff Stalk Synthetic" (BSSS), que es una poblacidn
de malz desarrollada a partir de la recombinacidn de 16 Ifneas. que tenfan una forta-
leza de tallo arriba del promedio (Hallauer et al., 1983). La seleccidn recurrente
fue comenzada en BSSS en 1939 y el programa ha sido continuo dentro del proyecto
cooperativo (federal y del estado) de mafz. Los resultados. de estos estudios de
seleccidn por largo tiempo, fueron resumidos por Hailauer et al. (1983). La res-
puesta a mtodos diferentes de selecci6n se realizg y no ha habido evidencia de un
efecto de meseta en la tasa de ganancia genética. Smith (1983) y Oyervides Garcfa
(1984), también evaluaron los estudios de seleccion y conéignan una respuesta posi-
tiva a la selecclén; pero también apuntan que los efectos de la deriva genética son
significativos en las poblaciones per se. Un aspecto de gran importancia fue, sin
embargo, las Ifneas derivadas de las poblaciones seleccionadas Yy sus contribuciones
a la industria semillera de mafz en los Estados Unidos. Las selecciones recomb!qg;
das para formar la poblacién para el siguiente ciclo de seleccidn, tambi&n fueron
incluidas en los viveros de cruzamiento de prueba y del programa aplicado de mejora-
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miento, para mis seleccién y pruebas. Con base en el mejoramiento y las pruebas
practicas, las 1ineas superiores son liberadas para su uso por la industria de la
semilla hibrida de maiz. Cuatro lineas derivadas de los experimentos sobre selec-
cidn recurrente conducidos en BSSS, han tenido un uso extenso en la produccién de
semilla comercial durante las Gltimas tres décadas (Hallauer-et af., 1983). Russell
(1985b) resumié los datos para cuatro lineas cruzadas con Mo 17, un probador comiin.
Se obtuvo datos de 33 ambientes por un perfodo de 9 afios (Cuadro 6). B84 fue ex-
trafda del 7° ciclo de seleccién-y liberada en 1978. En comparacién con Bih, ex-
traida de la poblacidn BSSS original sin seleccién, B84 x Mol7 fue 32.2% mis rendi-
dor que Bl4 x Mol17. El avance genético en comportamiento del hfbrido simple fue
4,6% para rendimiento, por ciclo de seleccién, que es similar a las ganancias en el
comportamiento de la poblacién per 4e. Las ganancias genéticas realizadas con la
seleccion recurrente, se reflejan en las de los hfbrfdos desarrollados a partir de
los productos de 1a misma. Debido a que los métodos de seleccién recurrente han
sido un componente relativamente menor de programas aplicados de mejoramiento, pa-
rece que el uso de la seleccidn recurrente puede contriBuir a ganancias continuas
en los rendimientos de los hibridos. La aplicacidn de métodos de seleccién recu-
rrente con objetivos practicos de mejoramiento, también contribuird a ganancias ge-
néticas sistemiticas.

Cuadro 6. Datos agronémicos para cuatro lineas extraidas de BSSS y cruzadas en un

probador comiin (Mo17). Los cruzamientos simples fueron evaluados en
cuatro localidades por 9 afos (1976-1984) en lowa (Rusell, 1985b)?!

Cruzamiento Eé?égc?gnz Rendimiento®  Humedad -EETEﬁEEE$ETﬂE M::?zgzs

t/ha = - ==-------~ E R
BI4A x Mol7 €O (1953) , 7.08 20.4 12.3 7.5 11
B37 x Mol7 co (1958) 7.63 22.5 17.3  16.4 1.2
B37 x Mol7 co (1972) 8.31 22.2 15.7 9.4 1.7
B84 x Mo17 - €7 (1978) - 9.36 22,6 1.9 10.8 0.9
Aprox. D.M.S. 0.28 0.4 3.3 2.2 Ce-
(p=0.05) : :

133 ambientes localidad-afio, tres ensayos descartados.
2Ciclo de seleccién del que fue derivada la ITnea y afio de liberacién.
SRendimiento: B84 > 873 > B37 > B14A = 12.6%, 8.9%, 7.8%, respectivamente.

. Otra indicacién de que los rendimientos de los hibridos continuardn siendo al-
téé, es sugerida por los rendimientos comparativos obtenidos a partir de hibridos
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sembrados bajo buen manejo, frente al promedio para lowa (Fig. 2). Estas tenden-
cias pueden estar relacionadas con diferencias en manejo mids bien que con cambios
genéticos; pero los hibridos deben tener el potencial genético para responder a si-
tuaciones de mejores practicas culturales y de manejo. Los datos incluidos en la
Fig. 2 comparan los rendimientos obtenidos por ganadores de concursos y el promedio
para el estado, de 4.0 a 5.6 millones de hectdreas de maiz. Los agricultores en-
traron voluntariamente a los concursos para determinar cual podia cosechar el ren-
dimiento mds alto. Todos los campos que entraron en el concurso y reportaron rendi
mientos en exceso de 11250 kg/ha, fueron verificados por un juez independiente.

Los datos son de 1954, cuando fueron medidas por primera vez parcelas cosechadas a
miquina, hasta 1984, y los aumentos en rendimiento fueron casi paralelos para el
concurso y el promedio estatal. Pero el rendimiento de las parcelas del concurso
fue casi 6000 kg/ha mayor que el promedio para el estado. Las tasas de aumento en
rendimiento para el periodo de 30 afios, fueron 131 kg/ha para el promedio estatal

y 156 kg/ha para el concurso. Si las tasas de aumento en rendimiento durante los
Gltimos 30 afios son proyectados hasta el afo 2000, el promedio estatal predicho de
rendimiento para lowa es 9610 kg/ha y 16560 kg/ha para el concurso de maiz. En am-
bos casos, los niveles de rendimiento continuardn ascendiendo debido a hibridos me-

jores, mejores practicas culturales y mejor manejo.

Aunque las ganancias genéticas logradas en maiz durante los Gltimos 50 afios
han sido impresionantes, también parece que podemos esperar aumentos continuos en
rendimiento (Fig. 3). Estos incluirdn una combinacién de hibridos mejorados y mejo-
res practicas culturales y de manejo. Parece razonable esperar mejoras constantes
en ambos aspectos. Los métodos de mejoramiento estdn siendo refinados, las fuentes
de germoplasma han sido mejoradas, las compaiias privadas estdn expandiendo sus
programas de mejoramiento genético y los agricultores estan mejorando la eficiencia
de sus practicas de produccidn. La genética ha hecho contribuciones importantes
al mejoramiento del mafz y lo continuard haciendo en el futuro. Aungue el impacto
de las técnicas mds nuevas en biotecnologia (genética molecular, fusién de proto-
plastos, cultivo de tejidos, transformacién, elementos que se transponen, etc.)
no son predecibles actualmente, los productos de la biotecnologia contribuirdn a las

ganancias genéticas predichas del futuro.
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PROPAGACION 4n vitro DE VARIEDADES DE VIOLETA AFRICANA .GENERADAS POR HIBRIDACION

Armando Garcfa Veldzquez y Alfredo Carballo Quirds®

INTRODUCC I ON

De las plantas utilizadas como ornamentales, la violeta africana (Saintpaulia
Lonantha) ¢s posiblemente una de las de mis reciente domesticacidn, ya que fue a
fines del siglo pasado cuando fue introducida al. cultivo (Anderson, 1961) . OElng
naria de Tanzania, fue llevada a Alemania ;lredgdor de 1890-1893, de donde se ha
distribuido a todo el mundo como una planta ornamental- para interiores por lo
atractivo de su follaje y floracién (Kramer, 1977).

La violeta africana pertenece a la familia Gesneriaceae, que comprende varios
géneros de ornamentales como las gloxinias, Achimenes, Aeschyanthus y Alsobia,
entre otros. Las dos especies mds conocidas como violeta africana son Saintpaulia
donantha y S. confusa, dentro-de las cuales existen variaciones en forma de la
planta y hojas asf como de forma y color de las flores.

Posiblemente las actuales variedades cultivadas sean de origen hfbrido entre
S. donantha y S. confusa.

Usualmente la reproduccién de la violeta africana es asexuada, utilizando dos
métodos: uno de ellos consiste en sumergir el peciolo de las hojas en agua pota-
ble para estimular el enraizamiento y el otro enraizando las hojas en un medio s&-
lido, como suelo orgSnico, mezclas de suelo-arena-materia orgénica o bien agrolita.
De ambas formas de propagacién se obtiene una planta por hoja enraizada, lo que
significa un nimero relativamente reducido de plantas. Ademds, excepto por muta-
cidn somitica, que no se sabe con qué frecuencia pudiera ocurrir, se comprendé que
las nuevas plantas son copia fiel de aquélla de la cual se tomaroh las hojas.

Pocos horticultores cruzan y cultivan plantas de violeta africana proveniente
de semilla, que es la manera de aumentar la variabilidad tanto en follaje como en
flores. ‘

! profesores Investigadores del Centro de Gendtica, Colegio de Postgraduados,
56230 Montecillos, México.



