EL CONTROL GENETICO DE
LOS COMPONENTES DEL RENDIMIENTO

A. von der Rahlen

INTRODUCCION

El rendimiento es un caracter ficil-
mente seleccionable cuando una especie
no ha sufrido una presion de seleccion in-
tensa. Este es el caso de muchas especies

forrajeras, o especies descubiertas recien-

temente por los fitomejoradores, como
por ejemplo, la nueva estrella agronomi-
ca tropical de las leguminosas, Psophocar-
pus tetragonolobus (n. v. poroto alado)
y otras. En esta situacion se pueden ob-
servar facilmente diferencias de 50 a 100%
en rendimiento entre diferentes poblacio-
nes o genotipos.

Mientras existieron grandes diferen-
cias en rendimiento entre los genotipos de
las especies del gran cultivo, los fitomejo-
radores se preocuparon relativamente po-
co de analizar este caricter, pero una vez,
que fue mas dificil el progreso, comenza-
ron a estudiar sus componentes, dado que
la herencia del rendimeinto se presentaba
de una manera muy compleja como lo in-
dicaban los datos de varianzas genéticas
(aditivas, dominantes y sus interacciones)
'y ambientales. La hipotesis 1ogica es que
los componentes del rendimiento tienen
que presentar una herencia mas simple y,

por lo tanto, el progreso de seleccion lo-
grado mediante la seleccion de esos com-
ponentes, puede ser mayor que seleccio-
nando directamente para rendimiento.
Ya, Sewal Wright en 1955 comenta-
ba sobre la complejidad de este caracter.
En el ganado bovino se pensdé primera-
mente que la herencia de la produccion
de la leche estaba gobernada por uno o
dos genes, luego por una docena y en ese
tiempo, por todos los genes del animal.
No podemos decir que el rendimien-
to de las plantas esté determinado por to-
dos los genes del organismo, pero si, que
intervienen una gran cantidad, atin algu-
nos que aparentemente. no lo afectarian,
como por ejemplo, podria ser el color de
flor en plantas de polinizacién entomofila,

"donde algunos colores pueden ser mas

atractivos que otros a los insectos polini-
zadores y por consiguiente esas plantas
podrian producir més semilla, o, genes
que en un determinado ambiente no se
manifiestan, pero si lo hacen en presencia
de, por ejemplo, una plaga, condicién de
suelo o de clima particulares.
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CONCEPTOS GENERALES

Para poder trabajar con esos caracte-
res es necesario conocer bien las relacio-
nes que tienen entre si los componentes
del rendimiento. Si la correlacion genética
entre los mismos es negativa, es decir, se-
leccionando para aumento de un caracter,
disminuimos otro, no conseguiremos pro-
gresar en el objetivo final, o sea el rendi-
miento..

Ejemplos tipicos tenemos en nimero
y tamafio de semillas, nimero de huevos
en gallinas, porcentaje de solidos solubles
y tamaiio en el fruto del tomate, etc. Au-
mentando la magnitud de un caracter dis-
minuimos la del otro. Cuando la correla-
cion genética estd dada por un limite fi-
sioldgico, podemos pensar en anularla, au-
mentando el limite fisiologico de la espe-
cie mediante la seleccion de otros carac-
teres. como por ej. aves mas pequeflas que
consumen menos pero ponen el mismo
nimero y tamafio de huevos, incorpora-
cion de los genes de Norin 10 al trigo que
cambian la arquitectura de la planta y au-
mentan su capacidad de asimilacion, etc.

Aunque en el caso de Norin 10, son
pocos los genes que intervienen, sin em-
bargo no fue tan ficil incorporarlos a los
cultivares comerciales debido justamente
a las delicadas interacciones de los genes
de la planta entre si. Son necesarios pro-
cesos arduos de recombinacion y selec-
'cion para crear un nuevo conjunto armo-
nico.

Esa armonia se nota también, cuando
se incorporan nuevos alelos mediante el
proceso de mutacion. Bajo esa circunstan-
cia disminuye la aptitud (fitness) del ge-
notipo. Por ejemplo el gen Hiproly res-
ponsable del aumento del porcentaje de

lisina de la proteina en un cultivo de ce--
bada bajo condiciones favorables produce

igual que el cultivar original, pero menos
que el original bajo condiciones desfavo-
rables. La situacion del gen opaco 2 en
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maiz la conocemos todos. Hasta que no
se modifique la mazorca para adaptarla al
nuevo tipo de grano, el rendimiento sera
inferior. Ocurre también con los mutantes
de patogenicidad de las royas. A mayor
numero de mutantes acumuladas por pro-
cesos mutagénicos, menor su aptitud. Es-
to no es asi cuando esos genes se recom-
binan y forman un nuevo conjunto armo-
nico, (Mac Key, comunicacién personal).

Un investigador que se destaco por su
preocupacion por los componentes fue
Grafius (1961) quién equipar6 el rendi-
miento al volumen de un cuerpo multidi-
mensional en el cuai cada componente era
una medida lineal. Supuso que para obte-
ner el maxime rendimiento era convenien-
te no exagerar ningin componente, dado
que el mayor volumen se obtendria en un
cuerpo en el cual la magnitud de sus com-
ponentes era semejante. Si nos imagina-
mos tres componentes, el cuerpo de ma-
yor volumen estard representado por un
cubo. Cuando mas aleje un paralelipedo
de la forma de un cubo, menor seri el vo-
lumen, aunque la suma de las tres magni-
tudes sea la misma.

GENETICA DE LOS COMPONENTES

Qué se sabe acerca de la herencia de
los genes que determinan los componen-
tes del rendimiento?

A los fines didicticos, podemos divi-
dir la herencia de los caracteres en cuatro
grupos.

1.-. Uno o pocos genes, sin influencia del
ambiente en la expresion de los mis-
mos, no hay variancia ambiental. He-
redabilidad alta. '

2.- Uno o pocos genes, influenciados
fuertemente por diferentes condicio-
nes ambientales. El efecto de los ale-
los es enmascarado, necesitamos re-
currir a técnicas especiales para poder
progresar en la seleccion. Entre las
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més simples se cuenta la seleccion
masal estratificada. Heredabilidad
baja.

3.- Muchos genes, sin influencia del am-
biente. Heredabilidad alta.

4.- Muchos genes influenciados por el
ambiente. Heredabilidad baja. (Fig.1).

La heredabilidad sensu stricto es la
proporcion de variabilidad posible de se-
leccionar en ese ambiente y para esa po-
blacién de genotipos.

Como ejemplo del primer caso tene-
mos los genes de Norin 10, de insensibili-
dad a la luz, genes de resistencia a facto-
res desfavorables de suelo, o a patogenos.

Como ejemplo del segundo caso, po-
demos citar el trabajo de Goldemberg
(1979), con precocidad de Antirrinum
majus. Cuando se observa el carédcter a la
época de floracion, la infuencia ambiente
enmascara la accién de los genes. Sin em-
bargo, observindolo en la época del pri-
mordio floral, podemos separar el efecto
de los alelos. Vemos que el carcter esta
determinado principalmente por un gen.
Este trabajo también nos ensefia que se
puede diferenciar mejor el efecto de los
alelos cuanto mds cerca de la iniciacion
del funcionamiento del gen nos encontra-
mos.

Los casos tres y cuatro, no son tan
simples porque el efecto de todos los ge-
nes no es el mismo. La relacion de la va-
rianza genética con respecto a la ambien-
tal es diferente de acuerdo a algunos es-
tudios efectuados como fuera el caso de
precocidad de trigo estudiada por Allard
y Wehrhahn (1965). Lo mismo he encon-
trado en resistencia en pimiento al virus y
de la papa. Algunos genes casi no son in-

fluenciados por las condiciones cambian-
tes del ambiente y en otros el ambiente
enmascara el efecto de los alelos. Ademas,
el efecto de cada uno de los genes no es

igual.

Muy importante fue lograr la separa-
cion de la variabilidad fenotipica en va-
riabilidad genética ambiental. Estos con-
ceptos permitieron disefiar métodos de
mejoramiento, algunos muy simples comc
la seleccion masal estratificada, que signi-
ficaron nuevas posibilidades para el fito-

mejoramiento genético.
A veces un componente del rendi--

miento puede tener heredabilidad baja,
como por ejempio las estimaciones que se
hicieron para resistencia a la sequia en
maiz en los Estados Unidos, pero la he-
redabilidad depende del genotipo, del am-
biente y del método usado para discrimi-
nar los genotipos. Modificando el método
de medicion del caricter puede aumentar-
se la heredabilidad. En Gran Bretafia en-
contramos que la resistencia a la sequia se
debia a la conformacién de los estomas y
de la cuticula de la hoja en Dactylis mari-
na. Esperan transferir ese caricter a Dac-
tylis glomerata sin tener dificultades con
la varianza ambiental.

Por otro camino, estian tratando de
identificar en Australia, en la colza com-
ponentes de la resistencia a sequia, que
sean heredables y de herencia mas simple.
Richards, (1978a) encontré variacion ge-
nética bajo condiciones de stress hidricos
en la acumulacion de prolina, estabilidad
clorofilica, tasa de germinacion, turgor re-
lativo, tasas de crecimiento y eficiencia en
el uso del agua en Brassica napus y B.
campestris (Cuadro 1), asociados aparen-
temente algunos de ellos con la tolerancia
a sequia.

La resistencia a la sequia parece de-
berse a una interaccion de muchos carac-
teres morfologicos y fisiologicos que es
necesarjo estudiar ain, la mayor parte pa-
recen estar bajo control poligénico. B. na-
pus es mas resistente porque en B. cam-
pestris la mayor parte del peso secodela
planta se acumula después de la antesis
cuando la sequia en esa region de Austra-
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Figura 1: Lineas (simuladas) y datos experimentales (puntos); peso seco de frutos (P), de porte fo-
liar (V) y total (T) de cuatro cultivares de mani. (de Duncan et al, 1978).
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CUADRO 1: Diferencias entre cultivares de Brassica campestris y B. napus con res-
pecto a stress hibrido (de Richards, 1978a).
Indice
de rendi-
miento
Porcentaje derivado
de germi- de rendi-
nacién Turgor Acumu- mientos
con un relativo laci6bn en grano
tratamiento en de de nueve
simulado diferentes prolina Estabilidad ambientes
de sequfa niveles mg/g clorofifilica con defi-
de de peso en tejido ciencia
Cultivar -17,5 bars humedad seco foliar (*) hidrica
B. CAMPESTRIS .
Arlo 82 80,6 11,6 0,89 * 0,27 0,55
Echo 80 84,6 12.1 108 * 0,17 0,21
Polar 67 83,1 16,7 1,33 * 0,11 0,58
Span 65 83,2 13,4 1,02 * 0,11 0,73
B. NAPUS .
Masoweicki 78 86,1 12,7 135 X 0,16 0,30
Oro 69 84,8 143 1,08 * 0,09 0,24
Target 93 82,7 12,4 084 * 0,14 0,20
Turret 94 89,5 22,1 0,78 * 0,13 0,89
Forto - 89,0 20,0 081 * 0,26 -
Rechsburg - 89,7 - 0,84 * 0,10 -
(*) Coeficiente de regresién por el método de Finley y Wilkinson (1963).

lia es mas severa, mientras que en B. na-
pus el peso seco se acumula antes de la
antesis. Richards (1978b) estudi6 en esas
especies la heredabilidad de la resistencia
a la sequia como carécter y tuvo una he-
redabilidad relativamente alta de 0,48 a
0,44 en Brassica campestris y B. napus,
respectivamente. Fue mayor la estimacién
del progreso genético esperado de aumen-
to de rendimiento bajo condiciones de se-
quia, que bajo irrigacién.

Un componente del rendimiento que
estd despertando mucho interés, es la efi-
ciencia fotosintética para la cual se ha en-
contrado variabilidad genética. En maiz,
por ejemplo, existe variabilidad aditiva,
dominancia y heterosis (Crosbie et al,
1978).

Sin embargo, los resultados de los es-

tudios sobre la asociacion de este caracter
con el rendimiento son contradictorios,

"aunque pareciera que la relacion tendria

que ser simple (Wilhelm y Nelson, 1978).
A mayor posibilidad de acumular hidratos
de carbono, mayores tendrian que ser las
posibilidades de aumentar el rendimiento.
Los autores mencionados concluyen que
la eficiencia fotosintética es necesario es-
tudiarla junto con la tasa de crecimiento,
indice de area foliar y mejor intercepcion
de la luz.

Estudios efectuados en Alberyswith
(Wilson, . 1979) indican que en forrajeras
existe una correlaciéon genética negativa
entre ancho de hoja y eficiencia fotosin-
tética, o sea, presentan mayor eficiencia
los genotipos de hojas angostas.

Ademads, aparentemente, existe varia-
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bilidad genética para la eficiencia de trans-
locacion de los hidratos de carbono, sin la
cual no es 1util 1a eficiencia fotosintética.

Estos estudios indican que probable-
mente dentro de algunos afios, los mejo-
radores tendran herramientas para seguir
adelantando con mayor eficiencia en la
seleccion de caracteres. Cuanto mejor los
comprendamos, tanto mayores seran las
herabilidades de los caracteres con los
cuales nos manejaremos y mayores los
progresos logrados durante el proceso se-
lectivo.

Estudio de componentes a través de los
progresos realizados por la selecccion para
rendimiento.

Un método para analizar qué com-
ponentes estin asociados al rendimiento
consiste en estudiar cultivares viejos y ac-
tuales para estudiar los componentes que
cambiaron en magnitud.

Comparando la remolacha silvestre y
la actual, se observa una eficiencia mucho
mayor en la intercepcion de la luz solar.
En la forma silvestre las hojas se superpo-
nen, en la moderna el tallo es mas largo.

En mani (Duncan ez. al., 1978) anali- .

zaron que los cultivares nuevos presenta-
ban una tasa de crecimiento mejor, pero
el resultado indic6 un mejor indice de co-
secha. Es decir, aument6 proporcion de
peso seco en los frutos en relaciéon a la
parte vegetativa.

En la figura 1 observamos el peso se-
co de frutos, parte aérea y peso total de
un cultivar antiguo Dixie Runner y culti-
vares posteriores, Early Runner de 1952,
Florunner de 1964 y Early Bunch de 1977.

A medida que nuevas selecciones son
difundidas, aumenta la proporcion del pe-
so seco de los frutos en relacion a la parte
vegetativa.
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Figura 2: Relacion entre el numero de hojas y
drea foliar total por planta para cin-
co cultivares de lechuga. (de Smiets,
1977).

Smiets (1977) compard cultivares de
lechuga difundidos en diferentes épocas.
Pudo observar que el mejoramiento gené-
tico en la lechuga se debié primero a una
mayor produccion de hojas y luego un au-
mento del tamafio de las hojas (Fig. 2).
Simultineamente los requerimientos de
calor para crecimiento 6ptimo aumenta-
ron (Fig. 3).

En el cultivar antiguo Meikoningin,
el crecimiento a 17° y 14°C es el mismo.
En cambio, a medida que los cultivares
son mas recientes aumenta la tasa de cre-
cimiento a mayores temperaturas.

Un caso interesante presenta la avena
en el medio oeste de Estados Unidos. En
las Gltimas cuatro décadas el rendimiento
s6lo aumenté entre 9 o 14% de acuerdo a
diferentes estimaciones (Langer et al.
1978). De la comparacion de 66 cultiva-
res surge que se progresO para estabilidad,
vale decir para ambientes mas marginales.
La herabilidad de esa estabilidad o seguri-
dad de cosecha es variable de acuerdo al
material genético empleado. Pero la esta-
bilidad es un caricter que no tiene mucho
significado si no se analiza la causa (Favret,
1979). El anilisis de la estabilidad de mez-
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Figura 3: Efecto de la temperatura sobre el crecimiento de cinco cultivares de Lechuga.

Izquierda;'experimento 1; derecha; experimento 2. (de Smiets, 1977).
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clas de lineas isogénicas de cebada (von
der Pahlen, 1972, 1975) demostré que la
causa residia en una mejor tolerancia a la
sequia. En el caso de cultivares de avena,
entre otros factores se mejoré la resisten-
cia a la roya (Puccinia coronata avenae)
mediante la introduccién de multilineas.
El material genético que mejor6 todos
estos cultivares es muy restringido. Por es-
ta razén, no fue posible aumentar el ren-
dimiento en los nuevos cultivares median-
te el mejoramiento genético. El andlisis de
los componentes- de rendimiento indic
que dificilmente podria mejorarse el indi-
ce de cosecha (relacion de la parte pro-
ductiva con la vegetativa). Takeda y Frey
(1977) analizaron la genética de un com-
ponente del rendimiento, la tasa de creci-
miento, en cruzamiento entre Avena sati-

A. von der Pahlen

va y A. sterilis y obtuvieron estimaciones
de herabilidad bastante altas, de 0,4 para
este caricter, controlado por un nimero
aparentemente pequefio de factores efec-
tivos hereditarios, entre tres a nueve.

En la figura 4 se observa la distribu-
cion de frecuencias para tasa de creci-
miento (g/dia/parcela) para lineas deriva-
das de la F, de una retrocruza por Avena
sativa de un cruzamiento de A. sterilis x
A. sativa. Las areas negras denotan tasas
de crecimiento significativamente supe-
riores a la media del progenitor recurren-
te. P, y P, son A, sterilis y A. sativa, res-
pectivamente (de Takeda y Frey, 1977).

Existen muchos otros componentes
que pueden ilustrar los esfuerzos exitosos
que se estan realizando en muchos paises
para conocer la genética de los compo-
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Figura 4: Distribucién de frecuencias para tasa de crecimiento (g/dia/parcela) para lineas derivadas
de ocho F2 productos de retrocruzas por Avena Sativa. Las dreas negras indican lineas
con tasas de crecimiento significativamente superiores a la media del progenitor recurren-
te. P1 y P2 son A.sterilis y A. Sativa respectivamente. (de Takeda' Frey, 1977).
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nentes del rendimiento, como puede ser
dormicion de la semilla, tolerancia a sue-
los salinos (Crougham et al. 1978), 0 a
suelo con alto contenido de aluminio
(Deanrhue et al. 1978), interacciones fa-
vorables entre el Rhizobium sp. y la legu-
minosa hospedante que aumentan la tasa
de fijacién de nitrégeno. El-Sherbeeny et
al. 1977), variabilidad genética para movi-
lizacidbn del nitr6geno en la planta (Jeprson
et al. 1978), etc. imposibles de incorporar
en una presentacion que sélo pretende
ilustrar con algunos ejemplos los progre-
sos en marcha.

El panorama que se desprende es op-
timista, permite -abrigar la esperanza que
todavia estamos lejos de haber logrado los
maximos rendimientos posibles y que una
mejor comprensién de los componentes
permitird obtener en el futuro a los fito-
mejoradores importantes aumentos de
rendimiento.
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