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Resumen 
La fertilidad de los suelos es el problema más importante en los trópicos, siendo altos niveles de 
aluminio y bajo fósforo (P) los factores más limitantes de la producción. Se inicio la evaluación de 
la variabilidad genética para la tolerancia a bajo P utilizando 457 líneas del CIMMYT. Se 
encontró variabilidad genética para la tolerancia y se seleccionaron 78 líneas con diferente 
respuesta. Con 12 líneas contrastantes se hizo un dialélico y se evaluó en 2 ambientes con bajo 
(4 ppm) y alto (15 ppm) P. Habilidad combinatoria general (ACG) y específica (ACE) fueron 
altamente significativas en los dos ambientes, siendo ACE 3 veces más grande, lo que sugirió 
que en la tolerancia a bajo fósforo son más importantes los efectos genéticos no aditivos. La 
tolerancia mostró ser un carácter poligénico. Con 6 líneas contrastantes de hizo un análisis de 
medias generacionales y se evaluó en alto y bajo P en un diseño de bloques completos al azar 
con 3 repeticiones. La eficiencia en la toma y uso de P, y la tolerancia genética se ajustan a un 
modelo aditivo dominante en donde los efectos genéticos aditivos y no aditivos son importantes, 
siendo los últimos los de mayor importancia relativa. La epistásis no mostró ser significativa en la 
tolerancia a bajo P. La tolerancia es poligénica e involucra de siete y 26 genes, dependiendo del 
estrés. La heredabilidad en sentido estrecho está entre 13.3 y 29.7%. 

 
Abstrat 
Soil fertility is important for low maize production in the tropics being aluminum toxicity and 
phosphorus (P) deficiency the most important limiting factors.  Four hundred and fifty seven 
CIMMYT’s maize inbreds were evaluated in a low P (4 ppm) soil using a lattice design and 78 
inbreds were selected.  From these, 12 inbreds contrasting for their reaction for P uptake and use 
efficiency were selected and a diallel was generated. The diallel was evaluated in low (4 ppm) 
and high (15 ppm) P environments I a diallel design. General (GCA) and specific (SCA) 
combining abilities were significant in both environments, being the SCA sum of squares (SS) 3 
fold the GCA SS; which suggest that non-additive gene effects were more important that the 
additive.  A set of the most contrasting inbreds was selected for a generation mean analysis study 
that was evaluated on low (4ppm) and high (15 ppm) P environments.  P uptake and P use 
efficiency was explained by an additive-dominant model, being the additive effects more 
important.  This trait is polygenic and includes fro 7 to 26 genes depending upon the P stress.  
Narrow sense heritability varied from 13.3 to 29.7%. 
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Prólogo 
 
 
 
1.1 Los suelos ácidos en Colombia y el mundo 

Después del trigo y el arroz,  el maíz es el tercer cultivo más importante del mundo tanto en área  

como en producción. En los países en desarrollo, se siembran 82 millones de hectáreas, con una 

producción de 183 millones de toneladas. El maíz proporciona el 15% de los requerimientos de 

proteína en el mundo y 19% de las calorías, siendo el alimento básico de cientos de millones de 

personas en América Latina, Asia y África. 

 

Los suelos ácidos cubren aproximadamente 3950 millones de hectáreas, que corresponden al 

30% del área terrestre libre de hielo. Se distribuyen sobre el todo el globo terrestre, 

especialmente en el área tropical y subtropical. Representan el 41% del área de las América, 

26% en Asia, 17% en África, 10% en Europa y 6% en Australia y Nueva Zelanda, (Von Uexkull 

and Mutert, 1995). En los trópicos más de 8 millones de hectáreas con suelos ácidos están 

sembrados con maíz, que no tolera altas saturaciones de aluminio. En condiciones de los 

trópicos tolera hasta un 30% de saturación de aluminio, obteniéndose muy bajos rendimientos 

por unidad de área (Pandey and Gardner, 1992). 

 

Los suelos ácidos se caracterizan por tener un bajo pH, tienen baja saturación de bases 

catiónicas (Ca, Mg, K, y Na), o porque estos elementes han sido removidos del suelo ya sea por 

lixiviación o por la siembra intensiva de cultivos (Granados et al., 1993). Por lo tanto los suelos 

acido tienen bajo pH, contienen altos niveles de Al y Mn y son deficientes en bases 

intercambiables como Ca, Mg, K, y son deficientes en P y en algunos elementos menores como 

Mo y Zn. Todas estas características limitan la fertilidad de los suelos ácidos e inhiben el 

desarrollo del sistema radical, inhibiendo la toma de agua y nutrientes y por lo tanto disminuyen 

el rendimiento de grano por unidad de área (Duque-Vargas et al. 1994).  



 2 

 

Para corregir la acidez del suelo y habilitar nuevas áreas de producción agrícola que presentan 

suelos ácidos, se han abordado diferentes enfoques los cuales van desde la corrección química 

y física de los suelos hasta el mejoramiento genético. Entre las practicas agronómicas 

propuestas están el uso de residuos orgánicos para subir el pH del suelo, reduciéndose las 

cantidades de cal a aplicar (Mokolobate and Haynes, 2002). Se han propuesto varios 

mecanismos para explicar como la adición de materia orgánica incrementa el pH del suelo, entre 

estos están: 1. Consumo de protones por grupos funcionales asociados con los materiales 

orgánicos, 2. Consumo de protones durante la decarboxilación de los aniones de los ácidos 

orgánicos que normalmente ocurren durante la descomposición de la materia orgánica, 3. 

Adsorción especifica de moléculas orgánicas y liberación de iones OH. Otro factor importante en 

la desintoxificación del Al es la formación de complejos de materia orgánica-Al en la solución del 

suelo, disminuyendo la concentración de formas monoméricas de Al (Haynes and Mokolobate 

2001). 

 

La tolerancia del maíz a suelos ácidos ha sido reportada por diferentes autores, entre los cuales 

se encuentran aquellos que sugieren que la herencia de la tolerancia a suelo acido es cualitativa 

(Rhue et al., 1978; Miranda Filho et al., 1984), hasta los que sugieren que la herencia es de tipo 

poligénica en donde está controlada por un complejo número de genes con efectos pleiotrópicos 

y aditivos (Lima et al., 1992; Duque-Vargas et al., 1994; Pandey et al., 1994; Borrero et al., 1995; 

Salazar et al., 1997) 

 

El efecto del estrés de Al sobre el desarrollo del sistema radical ha sido reportado por varios 

autores. Entre los parámetros asociados a la raíz que se ven afectados directamente esta la 

longitud de la raíz seminal, cuando esta es evaluada en estadios tempranos de 4 hojas (Welcker, 

1998). Este es un método fisiológico destructivo, y no permite hacer ganancias en tiempo que 

permitan ser más eficientes a los programas de mejoramiento. Por lo tanto se hace necesario 

encontrar métodos no destructivos que permitan hacer evaluaciones de un gran número de 

genotipos en campo y ganar tiempo en el proceso de selección. Entre los métodos no 

destructivos se han propuesto métodos a nivel de fitotrones (Lorenz, 2000) y la medida de la 

capacitancia eléctrica al momento de la floración es un buen predictor del volumen de la raíz 

(Chloupeck, 1972, Citado por Welcker, 2000). La capacitancia eléctrica medida al momento de la 

floración, mostró ser afectada drásticamente por la acidez del suelo. Este método  no destructivo, 

nos permite observar diferencias entre genotipos contrastantes para la tolerancia a suelo acido, 

donde el valor que se toma con un capacitómetro da una medida del volumen de la raíz y por 

consiguiente la capacidad teórica de un genotipo de tener mayor capacidad de absorción de 

nutrientes en suelo con estrés. Otro parámetro que puede ser tenido en cuenta en la selección 
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de genotipos tolerantes a suelo acido es la formación de carbohidratos como la callosa que se 

forma en la puntas de la raíz cuando son sometidas a estrés por Al (Horst et al., 1997, Collet et 

al, 2000, Collet and Horst, 2001). 

 

1.2 Fósforo 

Sierra et al. (2003) y Bonhomme et al. (2004), mostraron que la combinación de toxicidad por Al 

y estrés por bajo P, tienen un efecto muy severo en el sistema fotosintético, reduciendo el área 

foliar, retrasando la aparición y desarrollo de las hojas, con un consecuente retraso de la 

floración masculina. 

 

La deficiencia de P afecta el rendimiento de los cultivares en los suelos tropicales y 

subtropicales. Suelos con alta capacidad de fijar P requieren de altas cantidades de fertilizantes 

para alcanzar un rendimiento óptimo, incrementándose los costos de producción. Por eso se 

hace necesario el uso de cultivos de rotación y la adición de fosfatos reactivos. La matriz 

orgánica del P es muy importante en el mantenimiento del poder de buffer en el suelo. Los 

exudados radicales, descomposición de las raíces y la agregación de residuos vegetales en la 

superficie del suelo no labrados, incrementan el contenido de C y la masa microbial en el perfil 

del suelo. Bajo esta condición, el P inorgánico es parcialmente transformado a P orgánico en la 

masa microbial, lo que contribuye a disminuir la adsorción del P y contribuye a que esté 

disponible en las capas superficiales del suelo. La baja capacidad del adsorción, sumado a una 

baja y gradual mineralización de los residuos orgánicos, conduce a la formación de formas 

orgánicas de P menos susceptibles de adsorción a los coloides del suelo (Olibone y Rosolem, 

2006). 

 

La rotación de cultivos durante largo tiempo altera el contenido total de P en el suelo. Las 

diferentes cantidades de P total encontradas en el suelo resultaron del efecto neto de la 

fertilización, remoción por los cultivos y la eficiencia en el uso de P por parte de los cultivares. La 

rotación de monocultivos, mostraron la acumulación de P, mientras que la rotación constante de 

cultivos entre cereales y leguminosas tiende a disminuir el contenido de P. La clave para mejorar 

la eficiencia en el uso de P es combinar la aplicación de fertilizantes fosforados a cultivos bajo 

varios sistemas de rotación. La selección de cultivares eficientes en la absorción del P del suelo, 

pueden ayudar a e incrementar el uso de fertilizante fosforados (Tang et al. 2006). 

 

La respuesta de los cultivos a la fertilización fosfatada depende del nivel de P disponible en 

suelo, pero también es afectada por factores del suelo, del cultivo y de manejo del fertilizante. 

Entre los factores del suelo se destacan la textura, la temperatura, el contenido de materia 
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orgánica y el pH, mientras que entre los del cultivo deben mencionarse los requerimientos y el 

nivel de rendimiento.  

 

1.3 Factores que afectan la disponibilidad del P en  el suelo: 
 

1.3.1 Ácidos orgánicos 

Los ácidos orgánicos juegan un papel importante en la disponibilidad del P en suelos tropicales 

húmedos. Los ácidos orgánicos pueden ser adsorbidos por las arcillas minerales del suelo con 

gran energía, reduciendo la adsorción del P y por lo tanto aumentando la disponibilidad de este 

elemento para las plantas. El conocimiento de la dinámica de los ácidos orgánicos en los suelos 

y su capacidad para aumentar la difusión de P, es importante para entender cómo afectan los 

ácidos orgánicos su disponibilidad en los suelos tropicales. La aplicación de los ácidos orgánicos 

aumenta el contenido de materia seca y de P en la parte aérea y en las raíces. Su efectividad 

para aumentar la toma del P e incrementar el contenido de materia seca depende mucho de la 

naturaleza del acido orgánico usado, presentándose una gradación de mayor a menor cuándo se 

usan ácidos húmicos, acido cítrico y acido acético (Andrade, et al. 2006). 

 

1.3.2 Contenido de agua 

Las variaciones hidrológicas del suelo afectan principalmente las propiedades del suelo 

incluyendo la estructura, aeración, actividad química y biológica. Ellos pueden afectar un número 

de procesos del suelo incluyendo la movilización y la lixiviación del P, que es un factor 

importante en la eutroficación de las aguas superficiales. Hay muchas causas de las 

perturbaciones hidrológicas del suelo, entre las cuales están:  

 

1. Procesos y propiedades físicas del suelo. Entre las propiedades físicas del suelo que pueden 

ser afectados por períodos de humedad y sequía están la estructura, estabilidad y la agregación 

del suelo, ellas pueden influir en la movilización de coloides asociados con P, además el 

transporte y la erosión del P del suelo.  

 

2. Procesos y propiedades biogeoquímicos del suelo. Estos incluyen el potencial redox, la 

capacidad aeróbica y el pH. Ellas tienen muchos efectos complejos en las formas del P. En 

particular están asociadas con la precipitación o disolución del complejo del P con Fe, Ca, y Al, 

así como en la mineralización del P. 

 

3. Procesos y propiedades biofísicas del suelo. Entre estos están la deshidratación y la osmosis. 

La deshidratación de las células tiene como resultado la mortalidad y la lisis con la consecuencia 

de la liberación del P orgánico e inorgánico. Las condiciones extremas en el contenido del agua 

en el suelo como son los puntos de anegamientos y la marchites permanente están asociado con 
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la disponibilidad y uso del P por parte de la planta, ocasionándose una disminución del potencial 

redox en el caso del encharcamiento y un alto redox en el caso de punto de marchites, ya que 

ambos pueden ocasionar una condición anaeróbica en donde la planta no responde a la 

fertilización  (Blackwell et al. 2006). 

 

1.3.3 pH del suelo 

Entre los factores que controlan la disponibilidad del P para las plantas, la rizosfera es uno de los 

más importantes. Dependiendo del contenido de protones, el pH del suelo depende de la 

cantidad de H+ adicionados o perdidos de la solución del suelo y de la intensidad búfer del suelo 

(Arshad, et al. 2006). 

 

 

1.4 Toma y uso del P por las plantas 

 

1.4.1 La importancia de la arquitectura de las raíc es en la toma eficiente de P 

Varias de las características de las raíces están involucradas en la eficiencia en la toma de P en 

las plantas. Entre estas están la arquitectura de la raíz, o la configuración espacial del sistema de 

raíces en el suelo. El P y otros recursos del suelo varían espacial y temporalmente, lo que hace 

que la eficiencia en la toma de P sea esencial para las plantas para pode competir por estos 

recursos en condiciones de estrés. La arquitectura de la raíz, determina la distribución en el 

suelo y por lo tanto puede determinar la accequibilidad de los nutrientes al sistema de raíces. La 

arquitectura de las raíces puede ser un limitante crítico en la toma de los nutrientes dispersos en 

la solución del suelo como es el caso de P y puede afectar la productividad en agroecosistemas 

de baja fertilidad. Plantas con una arquitectura superficial tienen mejor configuración espacial en 

la capa arable que es rica en P y por lo tanto tienen una gran toma de P tanto en condiciones de 

alto y bajo P.  

 

El análisis genético de RILs en maíz, indica que la arquitectura de la planta es un carácter 

cuantitativo y por lo tanto es controlado por un loci para un carácter cuantitativo (QTL). Sistemas 

radicales superficiales y bastante ramificados en la capa superior del suelo pueden ser bastante 

ventajosos en la toma de P y puede ser incluida como una característica a ser mejorada a través 

de procesos de mejoramiento (Liu et al. 2006). 

 

La disponibilidad de nutrientes abarca un rango de procesos que conllevan como consecuencia 

final a la absorción. En el caso de P es bastante claro que la absorción no es el paso limitante.  

Procesos importantes son la difusión y reabastecimiento de la solución del suelo perdida y la 

elongación de las raíces. La arquitectura de la raíz y los pelos radicales son los que finalmente 
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determinan la superficie actual de absorción. La micorriza arbuscular es otra característica 

importante que ayuda a las plantas a incrementar la superficie de absorción. Dependiendo del 

coeficiente de difusión de P en el suelo, el área de pérdida que se espera se desarrolla alrededor 

de las raíces como una consecuencia de la absorción, pudiéndose extender como un mililitro o 

más. Esto significa que únicamente una menor proporción de la mezcla de P contenida en el 

suelo es asequible por las raíces. Los pelos absorbentes de las raíces contribuyen a incrementar 

el volumen de la zona de disminución de P. Las hifas de las micorrizas también contribuyen a 

incrementar significativamente la superficie de absorción de P de las células hospederas. 

Mientras que los pelos absorbentes solo se extienden unos pocos milímetros, las hifas se 

extienden varios centímetros y por esta razón se tendrá mayor área de exposición de iones P a 

mayores distancias de la superficie radical, en donde en condiciones normales el P no sería 

asequible para las plantas. Muchas de las especies vegetales responden a la deficiencia de P 

con aumento en la liberación de protones, encontrándose que esta fue una característica para 

diferenciar genotipos eficientes y no eficientes en la toma de P. Las plantas también exudan 

compuestos ácidos orgánicos como una respuesta al estrés ya sea se aluminio y P, que dan 

como resultado un incremento en la disponibilidad de P en la rizosfera. 

 

La identificación de los canales aniónicos implica que la exudación de ácidos orgánicos como 

citrato y malato son nuevos objetivos a ser trabajados por los mejoradores para incrementar la 

eficiencia de la toma de P. Además el conocimiento de la forma de trabajar de la fosfatasa puede 

ser otra de las áreas a ser trabajadas con miras a mejorar la toma de acido orgánico de la 

rizosfera  (Hinsinger, et al. 2006). 

 

La toma de nutrientes es influenciada por el suelo, clima y por otros factores de la planta. 

Además el rendimiento de grano es un factor importante que está asociado con la acumulación 

de nutrientes. Esto permite tener una idea  de la pérdida de la fertilidad y ayuda a hacer un uso 

adecuado de los recursos del suelo. El mejor momento para hacer una estimación de la 

acumulación de nutrientes de la planta es durante la floración a la cosecha y es el estado 

fonológico ideal en donde se deben hacer los muestreos para la estimación de cantidad de 

nutrientes translocados y predicciones de rendimiento de grano. En especies anuales se deben 

de tener en cuenta además del rendimiento, la toma y uso eficiente del P. El uso eficiente del P 

fue mayor en los cereales que en las leguminosas, lo cual está asociado con los altos 

rendimientos de los primeros.  

 

1.4.2 Prácticas de manejo para mejorar el uso efici ente de P 

La agricultura moderna requiere la implementación de prácticas eficientes, sostenibles y 

ambientalmente limpias. La fertilización es una práctica requerida para obtener el máximo 
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rendimiento de los cultivares. La fertilización es una de las prácticas más costosas en la 

producción agrícola y si se usa de manera inadecuada puede contribuir al deterioro del ambiente 

y a disminuir el rendimiento. El manejo integrado de los nutrientes puede ser usado para mejorar 

la disponibilidad y uso eficiente por parte de las plantas. Prácticas de manejo para mejorar el uso 

eficiente de P incluyen el manejo del pH, fuente de cal correcta, método y forma de aplicación, 

manejo de aguas y plagas y el uso de cultivares mejorados o de alto potencial de rendimiento. 

En los suelos ácidos, el uso adecuado de las cantidades de cal es el más importante de los 

factores para mejorar la eficiencia en la fertilización de las plantas. La cal no solamente 

suministra Ca y Mg, también neutraliza el Al, mejora el pH del suelo y la saturación de bases, 

solo es necesario hacer un mejoramiento a las propiedades químicas y biológicas del suelo para 

maximizar el potencial de rendimiento. (Fagaria et al. 2006) 

 

1.5 Efecto de la deficiencia de P en la área foliar  y el desarrollo de las raíces 

El P tiene un efecto directo sobre la elongación de las hojas. La deficiencia de P disminuye 

rápida y drásticamente el área foliar. El contenido de P en la parte aérea y en las raíces 

disminuyó cuando el P fue reducido en la solución nutritiva, siendo esta disminución más baja en 

las raíces. Algunos estudios han mostrado que a partir de la hoja 6, la expansión individual de las 

hojas disminuye drásticamente, reduciendo su crecimiento exponencial a un crecimiento casi 

lineal en los tratamientos sin P. Como consecuencia una reducción final de la hoja. El contenido 

de azúcar en las zonas meristemáticas fue ligeramente superior en las hojas sin P al igual que 

disminuyó el contenido de almidones. El contenido de P en las zonas meristemáticas fue 

drásticamente reducido en los tratamientos con bajo P. Se observó una estrecha relación entre la 

velocidad de elongación de la hoja y el contenido de P (Mollier y Pellerin, 2006).  

 

Sánchez-Calderón et al. (2006), en trabajos realizados en Arabidopsis thaliana, encontraron que 

el estrés de P afecta el desarrollo de la raíz, siendo los principales cambios en el desarrollo de 

los pelos absorbentes o raíces laterales y cambios en la raíz principal. Estos últimos involucran 

cambios en la división celular, elongación y la diferenciación prematura de células que salen en 

los meristemos de las raíces. 

 

1.6 Bases moleculares de la tolerancia a bajo P y h erencia 

En arroz la tolerancia a bajo P es de herencia cuantitativa con efectos genéticos aditivos y 

dominantes y se ha encontraron QTLs asociados a la tolerancia. Se identificaron 4 QTLs, el 

mayor ubicado en el cromosoma 12, que controla más del 70% de la variación observada en la 

tolerancia a bajo P. Este QTL mayor incrementa notoriamente la toma de P en suelos bajo estrés 

de P, sin ningún efecto aparente cuando se tienen suelos sin estrés de P. Líneas con la 
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introgresión del QTL Pup1 mostraron un aumento del crecimiento de las raíces en suelos con 

estrés de P (Wissuwa et al., 1998 y Wissuwa et al., 2002). 

 

El QTL Pup1, se estimó está conformado por 34 genes, basados en secuenciación genómica. 

Fue mapeado como una pequeña región del cromosoma 12. Se encontraron por lo menos dos 

genes mayores como los responsables de la tolerancia a bajo P, además estos son 

responsables de algunas de las rutas metabólicas asociadas en la tolerancia. (Ismail et al. 2006). 

 

Estudios moleculares en microarreglos en Arabidopsis thalina (Hammond et al., 2003) y Brasica 

oleracea (Hammond et al., 2005), encontraron que algunos genes se activaran cuando se 

inducía el estrés de P y paraban su acción una vez se haya terminado el estrés. Hammond et al. 

(2006), trabajando con microarreglos en papa, monitoreó cambios en la expresión de los genes 

cuando se inducía un estrés de P y los cambios a su posterior aplicación de P. Los cambios 

transcripcionales ocurren en las tres especies que se han estudiado, así como en otras especies 

durante el estrés de P. Con la detección de estos genes de respuesta se tiene una potente 

herramienta para detectar de manera fisiológica cuales cultivares presentan o no tolerancia a 

estrés de P. Encontraron también que el estrés de P afecta la expresión de algunos genes que 

codifican proteínas de importancia en rutas metabólicas primarios y secundarias. La expresión 

de estos genes cod4ifican para subunidades del fotosistema y pequeñas subunidades de 

rubisco.  
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2. Justificación 
 

La importancia de los cereales en la nutrición de millones de personas de todo el mundo es 

ampliamente reconocida. No se les puede considerar sólo una fuente de energía, sino que 

además suministran cantidades notables de proteínas. El contenido de hidratos de carbono y 

proteínas de los granos de maíz depende del  endospermo y del germen. El maíz aporta 

aproximadamente el 10% de proteína, con una variación entre el 5% y 14%, y aproximadamente 

el 72% de carbohidratos con una variación entre (66 y 76%). 

 

El maíz, junto con el trigo y el arroz son los cereales más importantes del mundo. Suministra 

elementos nutritivos a los seres humanos, a los animales y es una materia prima básica de la 

industria de transformación, con la que se producen almidón, aceite, proteínas, bebidas 

alcohólicas, edulcorantes alimenticios y desde hace poco, combustible (FAO, 1993). 

 

En Colombia, en los últimos 10 años la población se ha incrementado en un 20% (Dane, 2004), 

al igual que el consumo nacional de maíz, siendo en la actualidad de 3.2 millones de ton/año, de 

las cuales se están importando 2 millones de toneladas (FAO, 2004). 

 

La demanda de maíz para el año 2020 en los países en desarrollo será mayor que la demanda 

de arroz y trigo. Se estima en 867 millones de toneladas, lo que representa un incremento del 

50% tomando como referencia el año 1995. Para América Latina el incremento en la demanda 

pasará de 76 a 123 millones de toneladas, para el mismo periodo, lo que representa un 

incremento del 62%  (CIMMYT, 1999 y 2000) 

 

La forma de satisfacer esta demanda es mediante el incremento del rendimiento por unidad de 

superficie o incorporando nuevas áreas a la producción del maíz. Esta última opción es posible, 

ya que se dispone de nuevas áreas cultivables donde la baja fertilidad de los suelos es el 

problema más importante. Las causas de la baja fertilidad de estos suelos es principalmente la 

acidez del suelo, siendo la toxicidad del Al y la deficiencia de P los factores más importantes y 

limitantes. Actualmente se siembran entre ocho y 20 millones de hectáreas de maíz en suelos 

ácidos con pH bajo, altas saturaciones de aluminio y deficientes en fósforo. 

 

Estas limitaciones económicas y ecológicas obligan a la búsqueda de alternativas 

complementarias a la aplicación de fertilizantes para satisfacer las deficiencias de P en el suelo. 

A través del mejoramiento genético se espera lograr nuevos cultivares que no solamente toleren 

altas saturaciones de aluminio, sino que sean además eficientes en la toma y uso de los 

elementos que se encuentran en pocas cantidades en el suelo o que en muchos casos 
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presentan altos niveles de fijación como es el caso del fósforo. Por este motivo el CIMMYT ha 

iniciado un proyecto de investigación encaminado a evaluar el germoplasma tolerante a suelo 

ácido con respecto a la toma y uso eficiente del fósforo y conocer los mecanismos involucrados 

en la herencia para hacer un uso más eficiente de las metodologías de mejoramiento con miras a 

generar germoplasma eficiente en la toma y el uso del fósforo.  

 

  

3. Objetivos 
 

3.1 Objetivo general 
 

Conocer la variabilidad genética existente en el banco de germoplasma de maíz del CIMMYT, 

Cali, Colombia; y el tipo de herencia que controla la tolerancia a bajo P en líneas endogámicas 

del CIMMYT tolerantes a suelo ácido. 

 

3.2 Objetivos específicos 
 

1. Evaluar la variabilidad genética de la tolerancia a bajo P en poblaciones tolerantes a 

suelo ácido.  

 

2. Seleccionar líneas endocriadas tolerantes a bajo P y eficientes en su uso 

 

3. Conocer la habilidad combinatoria general y especifica, y heterosis involucrada en la 

tolerancia a bajo P 

 

4. Conocer los componentes de la variación genética que controla la tolerancia a bajo P 
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Resumen 
La baja fertilidad de los suelos es el problema más importante en la reducción del rendimiento 

del maíz en los trópicos, siendo los altos niveles de aluminio y el déficit de fósforo las principales 

causas. Actualmente se siembran entre ocho y 20 millones de hectáreas de maíz en suelos 

ácidos con pH bajo, altas saturaciones de aluminio y deficientes en fósforo, calcio y magnesio. El 

CIMMYT inició la evaluación de la variabilidad genética para la absorción y uso de P en suelos 

con bajo P, con el objeto de hacer una selección de genotipos contrastantes que permitan 

conocer sobre la genética y mecanismos fisiológicos involucrados en la eficiencia en la toma y 

uso de P, para llevar germoplasma mejorado y nuevas tecnologías a zonas agrícolas con suelos 

marginales. La evaluación del germoplasma se realizó en dos experimentos conducidos en los 

ciclos 2002A y 2003A en la estación Menegua y la finca el Tomate que presentan suelos típicos 

de la altillanura Colombiana, con altos niveles de aluminio y bajos niveles de P. El primer 

experimento fue sembrado en un diseño de bloques aumentados con una parcela útil de 1 surco 

de 2.5m. El segundo experimento fue sembrado en un diseño de alpha lattice con tres 

repeticiones y una parcela útil de 5 m. Se seleccionaron 36 líneas con diferente respuesta en 

cuanto a la toma y uso de P. El déficit de P ocasiona un descontrol de la planta, disminuyendo su 

crecimiento, alargando el ciclo de floración, asincronización de las floraciones masculina y 

femenina, disminuye el área foliar y la masa radical, ocasionando una reducción significativa en 

el rendimiento de grano superior al 45%. 

 

 

Palabras claves : Fósforo, Absorción, Aluminio, Maíz 
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Summary 
Low soil fertility is the most important problem causing reductions in maize yields in the tropics. 

The main causes of this low fertility are the high levels of aluminum and the deficit of phosphorus 

in these soils. From 8 to 20 million hectares of maize are currently planted in acid soils that 

present low pH, high Al saturation, and deficient P, Ca, and Mg. To better understand the 

genetics and physiological mechanisms involved in low P efficiency, CIMMYT has begun to 

evaluate the genetic variability of genotypes for efficiency of absorption in soils with low P. 

Contrasting genotypes will be selected regarding their response with a view to disseminate new 

germplasm and technologies in agricultural areas with marginal soils. Germplasm was evaluated 

in two experiments carried out in cycles 2002A and 2003A at the Menegua experiment station 

and at El Tomate farm, both presenting typical soils of the Colombian Altillanura (high Al levels 

and low P). The first experiment was planted using an augmented block design and a useful plot 

area consisting of one 2.5-m furrow. The second experiment was planted using a alpha lattice 

design with three replicates and a useful plot area of 5 m. A total of 36 contrasting lines were 

selected for P-use efficiency and response to phosphate fertilization. The deficit of P affected 

maize plants, reducing their growth, prolonging the flowering stage, de-synchronizing the 

flowering of male and female plants, decreasing leaf area and root mass, and causing a loss in 

grain yield. 

 

 

Key words  : Phosphorus, Absorption, Aluminum, Maize 
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1. Introducción 
 

El fósforo como fosfato es una componente integral de un número bastante importante de 

compuestos presentes en las células, como son las azucares fosfatadas usadas en la respiración 

y en la fotosíntesis, los fosfolípidos que hacen parte de la membrana celular, de los nucleótidos 

usados en el metabolismo energético de la planta y de las moléculas de ADN y ARN. Los 

requerimientos de P para un crecimiento óptimo están en el rango de 3 a 5 mg por gramo de 

materia seca durante la etapa vegetativa de crecimiento. La deficiencia de P resulta en la 

reducción del crecimiento de la planta, en un retardo de la madurez y por consecuente en una 

reducción en el rendimiento. (Gaume, 2000, Gaume et al, 2001). 

 

Se ha estimado que el 43% del área terrestre en los trópicos, aproximadamente 2050 millones 

de has esta ocupada por Oxisoles, Ultisoles o Inceptisoles, los cuales se caracterizan por ser de 

naturaleza ácida y deficientes en P (Rao et al, 1999). En la América tropical, estos ordenes 

edáficos ocupan 1476 millones de has (72.6% del área) y los suelos están caracterizados 

generalmente por una acidez extrema, deficientes en P y bajos niveles de nutrimentos 

disponibles (CIMMYT, 1996; Howeler, 1990). En América del sur se tienen 808.2 millones de 

hectáreas con problemas de acidez y bajo fósforo y en Colombia se tiene el 57% del área total  

(67.5 millones de ha) con problemas de suelos ácidos, con niveles que pasan el 90% de 

saturación de aluminio, (Salinas y Castillas, 1990; León, 1990). 

 

La baja fertilidad de los suelos es el problema más importante en la reducción de los 

rendimientos del maíz en los trópicos, y la acidez de los suelos causada por aluminio es la 

principal causante de la baja fertilidad. Actualmente se siembran entre ocho y 20 millones de 

hectáreas de maíz en suelos ácidos con pH bajo, altas saturaciones de aluminio y deficientes en 

fósforo, Calcio y magnesio. 

 

1.1 Distribución de los suelos ácidos en el mundo 

Se estima que en el mundo hay aproximadamente 3950 millones de hectáreas, de las cuales El 

continente Americano tiene aproximadamente 1616 millones (41%), Asia 1044 millones (26%), 

África 659 millones (17%), Europa 392 millones (10%) y Australia 239 millones de hectáreas 

(6%) (Figura 1.1). Se ha estimado que el 43% del área terrestre en los trópicos, 

aproximadamente 2050 millones de has está ocupada por Oxisoles, Ultisoles o Inceptisoles, los 

cuales se caracterizan por ser de naturaleza ácida y deficientes en P (Rao et al, 1999). En la 

América tropical, estos ordenes edáficos ocupan 1476 millones de has (72.6% del área) y los 

suelos están caracterizados generalmente por una acidez extrema, deficientes en P y bajos 

niveles de nutrimentos disponibles (CIMMYT, 1996; Howeler, 1990). En América del Sur se 
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tienen 808.2 millones de hectáreas y en Colombia el 57% del área total  (67.5 millones de has) 

tienen problemas de suelos ácidos, con niveles que pasan el 90% de aluminio, (Cuadro 1.1) 

(Salinas y Castillas, 1990; León, 1990). En la América Latina se tiene un área menor ubicada en 

aéreas demográficamente importantes que pertenecen a los órdenes de los Andisoles y 

Spodosoles (2% del área tropical) que presenta deficiencias de P (Rao et al, 1999). 

 

 

 

Figura 1.1. Distribución de los suelos ácidos en el mundo 

 

Cuadro 1.1. Distribución de oxisoles y ultisoles en América del Sur 

 
 

En América Central se tienen aproximadamente 49.53 millones de hectáreas con problemas de 

suelos ácidos, de las cuales La Guayana Francesa (94%), Trinidad (84%), Surinam (62%), 
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Panamá (62%) y Guayana (63%) tienen más del 50% de su territorio con suelos ácidos (Cuadro 

1.2). 

 

Cuadro 1.2. Distribución de oxisoles y ultisoles por país en América Central y el Caribe 

 
 

En América tropical, la mayoría de los oxisoles está confinada tanto en las regiones 

intertropicales y en superficies geológicas antiguas y estables, identificadas por los escudos 

continentales de Guyana y Brasil, como en la mitad del valle del Amazonas, formado a partir de 

sedimentos fuertemente interperizados provenientes de la erosión de los escudos continentales. 

A su vez los ultisoles predominan en el amplio valle sedimentario que ocupa la mitad occidental 

de la cuenca del Amazonas, formados a partir de sedimentos finos provenientes de la erosión de 

las elevaciones andinas; por consiguiente, ocupan superficies más recientes que los oxisoles. 

También ocupan extensiones grandes en las partes más quebradas del escudo Brasileño, que 

han sido afectas por la erosión, y en algunas áreas de la cuenca del Orinoco. (Salinas y Castilla, 

1990). 

 

1.2 Características de los suelos ácidos tropicales  deficientes a P 

La distribución global de suelos muestra que los suelos pobres dominan regiones localizadas en 

latitudes tropicales, mientras que las zonas más productivas se encuentran en ciertas áreas de la 
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zona templada. La inherente infertilidad de muchos de los suelos tropicales es una consecuencia 

de su formación geológica, ya que provienen de materiales parentales muy bajos de elementos 

minerales, acompañados por lo general de procesos muy activos de intemperización bajo 

condiciones húmedas de las regiones tropicales. Bajo estas condiciones se aceleran los 

procesos químicos y biológicos, los cuales acompañados de altas precipitaciones dan como 

resultado una pérdida de los nutrientes por un lavado continuo, ocasionando en la mayoría de los 

casos la formación de suelos de tipo acido en donde predominan minerales de tipo caolonitico, 

óxidos e hidruros ácidos de hierro y aluminio (Rao et al, 1999) 

 

La toxicidad por aluminio, rara vez es el único factor responsable del bajo rendimiento del maíz 

en suelos ácidos, ya que está asociado con otras toxicidades y deficiencias causadas por varios 

elementos, interacciones entre ellos e interacciones de éstos con la materia orgánica, lo cual se 

constituye en el complejo que reducen el rendimiento del maíz en suelos ácidos. (Duque-Vargas  

et al. 1990; Pandey, 1991; Duque, 1992; Duque-Vargas  et al. 1994). 

 

La acidez del suelo afecta negativamente el crecimiento de la planta en muchas partes del 

mundo, es causada por el incremento de la concentración de iones de hidrógeno (H+), con un 

incremento en la concentración de Manganeso (Mn) e hierro (Fe), y un decrecimiento en la 

concentración de macronutrientes como Calcio (Ca), Magnesio (Mg) y Potasio (K); y una 

disminución de la cantidad de Fósforo (P) disponible en la solución del suelo y de algunos 

microelementos como el Molibdeno (Mo). Esto hace que se produzca una acumulación del 

Aluminio (Al) ocasionando una inhibición del crecimiento de la raíz y por ende de la toma de 

agua (Rao, 2001). 

 

En suelos ácidos, con pH menor de 5.6, el bajo rendimiento del maíz se encuentra asociado con 

la toxicidad de Al y Mn, y/o deficiencias de Ca, Mg, P, Mo y Zn... Esto ocasiona la inhibición del 

desarrollo radical del maíz, reduciendo la toma de agua y nutrientes, (Pandey, 1991). 

Adicionalmente los cultivares de importancia agronómica presentan diferentes respuesta 

genéticas en cuanto a la tolerancia a suelo acido, específicamente el maíz no crece bien en 

suelos con más del 30% de saturación de aluminio (Cuadro 1.3).  

 

La baja disponibilidad del fósforo es la mayor limitante en la producción en los trópicos. Los 

suelos de los ordenes oxisoles y ultisoles, están caracterizados por su bajo contenido de 

minerales intercambiables y un alto contenido de arcillas de baja actividad y óxidos de hierro (Fe) 

y aluminio (Al), con estos minerales empiezan a aparecer productos que intercambian con el P 

en forma de minerales de fosfato de calcio el cual al ser hidrolizado adquiere capacidad de 

moverse a través de la solución del suelo hacia varias formas en donde es adsorbido, precipitado 



 22 

y orgánicamente inmovilizado. Los resultados de los procesos de interperización también 

ocasionan la perdida de bases cationicas, en la desilización de las arcillas y en la generación de 

hidruros ácidos de Fe y Al ocasionando que el P en forma de fosfato sea inmovilizado o 

precipitado. Estos órdenes también presentan una alta capacidad de fijación de P, en donde se 

considera que para la obtención de 0.1 mg P/L de la solución del suelo en equilibrio se necesitan 

entre 110 a 450 mg P/kg de suelo. (Rao et al. 1999; Le Mare, 1982). En condiciones de sabana 

nativas en Latinoamérica la concentración de P es menor a 7 ppm (Bray II), lo cual hace 

necesario la aplicación de P en forma de fertilizante. (Rao, 2001) 

 

Cuadro 1.3. Niveles críticos de porcentajes de saturación de aluminio que afectan el desarrollo 
normal de algunos cultivares de importancia agronómica 

Especie Nombre Cientifico % Saturacion Al critico

Arroz Oriza sativa L > 45
Maiz Zea mays L 30
Trigo Triticum aestivum 30
Cebada Hordeum vulare  L 30

Frijol Phaseolus vulgaris L 20
Soya Glycine max L 20
Avena Avena sativa L 15
Alfalfa Medicago sativa L 15
Algodón Gossypium hirsutum L 10

 
Tomado de: Fegaria y otros, 1988.  
 

Las plantas toman P de la solución del suelo en la forma de iones orthofosfato (Pi), el cual está 

en un equilibrio dinámico en la solución del suelo con las formas de Pi adsorbidas a las capas  de 

las arcillas. 

 

1.3 Efectos de la deficiencia de P en la planta 

En suelos deficientes en P el crecimiento de la planta y la producción de los cultivos disminuye, 

ya que el P es un nutriente esencial para la planta y está involucrado en un amplio rango de 

procesos que van desde la división celular hasta la fructificación y maduración de las cosechas. 

El P es requerido principalmente por tejidos jóvenes con alta velocidad de división, donde 

participa en reacciones relacionadas con el crecimiento celular, desarrollo, fotosíntesis y en la 

utilización de los carbohidratos. (Clarkson and Hanson, 1980; Rao, 1996). El P es un 

constituyente de la Difosfato Adenosina (ADP) y del Trifosfato de Adenosina (ATP), que son dos 

de las más importantes moléculas que intervienen en el proceso de la vida. Las deficiencias de P 

tienen un efecto directo sobre la expresión de algunos genes que están involucrados en la 

tolerancia a bajo P, entre estos están los genes que codifican proteínas de tipo fosfatasas, 

RNAsas, (Schaffert et al, 1999). Es tan importante el fósforo en el desarrollo y producción de la 
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planta que es considerado uno de los elementos mayores y debe ser suministrado en forma de 

fertilizantes fosforados en suelos que presentan deficiencias del elemento. 

 

 

Figura 1.2. Síntomas de la toxicidad de Al en maíz en suelos de la Altillanura Colombiana 
(CIMMYT, Colombia). 

 

Los requerimientos de P para un óptimo desarrollo de la planta están en el rango de 0.3 – 0.5% 

de materia seca durante el estado de crecimiento vegetativo. Los contenidos de materia seca en 

exceso por encima de 1%  pueden ser toxica para la mayoría de los cultivos, sin embargo 

muchos cultivos de tipo hortalizas son tolerantes a excesos de P. La eficiencia productiva parcial 

de P para granos o semillas es superior en estados tempranos de crecimiento que en estados 

tardíos, porque el P es necesario para llenado. Si la planta absorbe suficiente P en estados 

tempranos de crecimiento, este puede ser distribuido a otros órganos de crecimiento. (Bell et al, 

1990). 

 

El más fuerte efecto causado por la deficiencia de P es la reducción en la expansión de la hoja y 

el área de la superficie de la hoja, así como el número total de hojas. La reducción en la 

expansión de la hoja en bajo P está fuertemente relacionado a la extensión de las células 

epidermales de la hoja que puede ser atribuido a su bajo contenido de P (Figura 1.3). La 

reducción de la expansión de la hoja puede estar relacionada a un decrecimiento de la 

conductividad hidráulica en la raíz. También afecta el crecimiento y por lo tanto reduce el área 

foliar y el área fotosintética y la utilización de los carbohidratos. También se retarda la formación 

de cloroplastos y clorofila. Con bajas cantidades de P se incrementa la solubilidad de las 

proteínas y el contenido de clorofila por unidad de área, dando como resultado hojas pequeñas y 

de un color verde oscuro. Por lo tanto el no suministro de cantidades adecuadas de Pi resulta en 
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una disminución de la velocidad de la fotosíntesis y finalmente influye en el desarrollo de la 

maquinaria fotosintética y del metabolismo. (Rao, 1996; Marschner, 1995). 

 

  

   

Figura 1.3. Síntomas foliares causados por la deficiencia de P 

 

 

A corto plazo, la deficiencia de P restringe la foto fosforilación lo cual puede ocasionar un 

desbalance y un incremento en la energía al nivel de la membrana del tilacoide, disminuyendo el 

flujo de electrones con una inhibición asociada de la fotosíntesis. En contraste, una deficiencia 

de P a largo plazo disminuye la velocidad de la fotosíntesis debido a una limitación de la 

capacidad de regeneración de la ribulosa 1.5 bifosfato en el ciclo fotosintético de reducción del 

carbono. A este nivel los daños causados por la deficiencia de P son irreversibles. (Rao and 

Terry, 1995). 

 

Con mucha frecuencia los síntomas ocasionados por las deficiencias de P no son fácilmente 

reconocibles, en muchos casos las plantas no muestran síntomas visibles y en otros casos los 

síntomas tienden a ser confundidos con los síntomas causados por la deficiencia de otros 

elementos. Entre los efectos más comunes por la deficiencia a P en las plantas están el 

achaparramiento de la planta, disminución de la división o bifurcación de las ramas, hojas más 



 25 

cortas y erectas y floraciones tardías, las hojas viejas pueden tornarse de un color verde oscuro 

o púrpura rojizo en el caso de deficiencias extremas (Figura 1.3).  

 

 

 

Figura 1.4. Efecto de toxicidad de aluminio y bajo P sobre una planta susceptible (izquierda) y 
una tolerante (derecha) 

 

El crecimiento de la raíz en plantas susceptibles, relativamente es menos inhibido que el 

crecimiento de de la parte aérea, lo cual puede ser reflejado por el incremento de la proporción 

entre masa de la raíz y el peso seco de biomasa. Además de todos los efectos mencionados el 

bajo suministro de P en muchas especies forman proteoides de raíz que son importantes en la 

formación de las raíces laterales, también puede limitar la formación de estructuras 

reproductivas, senescencia prematura de las hojas y un retraso bien marcado de la floración, un 

decrecimiento en el numero de flores y una restricción bien marcada en la formación de la 

semilla, lo cual es una de las causas de la disminución del rendimiento en muchas de las 

especies vegetales. (Rossiter, 1978; Barry and Miller, 1989; Rao, 2001), (Figura 1.4). 

 

1.4 Fisiología de la tolerancia al aluminio 

No todas las especies responden de igual forma al estrés por Al, además se ha demostrado la 

tolerancia diferencial entre cultivares susceptibles (Cuadro 1.3). Los síntomas de daño de 

aluminio en plantas no son siempre fácilmente identificables.  En algunas plantas los síntomas 

foliares se asemejan a deficiencia de P con total detención del crecimiento, hojas pequeñas, 

verdes oscuras; maduración tardía; color púrpura en los tallos, hojas y venas de las hojas; 

amarillamiento y necrosis en puntas de las hojas. En otras, la toxicidad por el Al se manifiesta 

como inducción de deficiencia de Ca o reducción de su transporte con encrespamiento de las 

hojas jóvenes y colapso de puntos de crecimiento (Figura 1.2). 
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La toxicidad del aluminio afecta principalmente las raíces, reduciendo el desarrollo del sistema 

radical y de la planta en general como efecto secundario. Tales raíces son ineficientes para la 

absorción de nutrientes y agua. En general, las plantas jóvenes son más susceptibles a Al que 

las plantas más viejas (Foy et al. 1978; Pandey et al. 1991; Urrea et al. 1994). Interfiere con la 

división celular, con la síntesis de ADN (Roy et al. 1988). Aumenta la rigidez de las paredes 

celulares e interfiere con las enzimas que controlan la fosforilación del azúcar y la acumulación 

de polisacáridos en las paredes celulares. 

 

Al nivel de las células, la desorganización de la membrana plasmática es uno de los primeros 

signos de toxicidad por Al. En general, las células de los extremos de las raíces llegan a 

vacuolarse y muestran interrupción de la función de golgi y del desarrollo de plastidios, alteración 

de la estructura nuclear, pérdida y desintegración del citoplasma (Bennet y Breen, 1991). 

 

Según Taylor (1988) hay dos mecanismos de tolerancia a Al, basados en los conceptos de  

desintoxicación o inmovilización, o en la adaptación al estrés, o en el comportamiento del 

apoplasma (exclusión externa) o en el simplasma (interno). En el Mecanismos de exclusión, el Al 

es inmovilizado en la interface raíz-suelo, sin esta inmovilización, es poco probable que las 

plantas puedan tolerar el Al. En la inmovilización del Al, la pared juega un papel importante en la 

entrada del Al, la permeabilidad selectiva de la membrana plasmática, funcionando como barrera 

selectiva; barreras inducidas por el pH en la interface raíz-suelo, limitando la entrada del 

Aluminio al simplasma; la exudación de quelatos, que actúan a nivel de la rizosfera formando 

complejos estables con el Al, entre estos los más comunes son la liberación de ácidos orgánicos 

como es el acido cítrico (Pellet et al. 1995). 

 

Entre los mecanismos internos de tolerancia se tienen la quelatación del Al en el citosol en 

donde el Al monomérico es reducido. La compartimentación en la vacuola, en donde el Al es 

aislado. Las proteínas de unión al aluminio, similares a las proteínas de choque, las cuales 

aparecen cuando se induce el estrés y bloquean al Aluminio. Otros proponen la evolución de 

enzimas tolerantes al aluminio, ya que se han encontrado plantas con altos niveles de aluminio 

en el citosol, lo cual podría estar conllevando a la coevolución de enzimas tolerantes (Taylor 

1991). 
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Figura 1.5. Efecto de P y Al sobre el desarrollo de la raíz en las variedades de maíz BR206 
(tolerante) y Lixis (susceptible), (tomado de: Collet, 2001) 

 

1.5 Interacción Al – P 

Collet, (2001), trabajando en plántulas de maíz a nivel de invernadero, desarrollo una serie de 

experimentos para evaluar el efecto del aluminio y la exposición al fósforo en solución nutritiva, 

encontró que en general la dosis de bajo P inducía a una elongación, crecimiento de las raíces y 

acumulación de materia seca en ellas, así como a un decrecimiento en el contenido de P en los 

meristemos de las raíces. Los niveles de aluminio condujeron a un decrecimiento en la 

elongación de las raíces y por ende a una disminución de la materia seca de las raíces. Se 

detectaron diferencias estadísticamente significativas para la elongación de la raíz, bajo los 

tratamientos con aluminio y fósforo, aunque la interacción entre aluminio y fósforo no mostró 

diferencias significativas para el carácter bajo estudio. El efecto del fósforo sobre la elongación 

fue mayor en los tratamientos sin aluminio, siendo más fuerte el efecto cuando se tiene un nivel 

de bajo fósforo (Figura 1.2). Tampoco se observaron diferencias en las raíces de la misma planta 

cuando fueron colocadas bajo diferentes niveles de fósforo aunque su elongación fue más 

notoria y uniforme cuando se le suministro el nivel más alto, lo cual hace pensar que la 

elongación de la raíz es controlada por el estado de la raíz más que por el suministro del fósforo 

en la solución. 
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La elongación de la raíz principal fue inhibida por la aplicación de aluminio y que esta inhibición 

del crecimiento es independiente de la cantidad de fósforo se le aplique al medio de cultivo, sin 

embargo cuando las plantas fueron sembradas bajo una dosis uniforme de aluminio y los dos 

niveles de fósforo el efecto sobre el crecimiento fue más drástico en los niveles de bajo fósforo.  

 

El efecto de los tratamiento con aluminio y fósforo no solamente fue estadísticamente 

significativo sobre la raíz principal, también se encontró que estos afectaban las raíces 

secundarias de las plantas. La aplicación de aluminio redujo la producción de materia seca en 

las raíces en ambos cultivares, pero en el nivel de bajo fósforo la reducción mas fue más drástica 

en el cultivar Lixis que en la variedad BR201M, lo cual nos está indicando que este carácter el 

más importante criterio de selección entre cultivares tolerantes y susceptible. 

 

1.6 Mecanismos fisiológicos involucrados en la tole rancia a bajo P 

Los requerimientos de P en las plantas están definidos por sus requerimientos internos y 

externos para crecimiento y rendimiento; por lo tanto dependen de la base genética que ellos 

tengan para adaptarse a condiciones de bajo P. Generalmente los requerimientos internos están 

asociados con la mínima cantidad de P tomada por una planta para obtener un rendimiento 

específico el cual ocurre cerca del máximo de crecimiento. En términos de concentración es 

conocida como la concentración crítica donde se alcanza el óptimo de crecimiento o de 

rendimiento. Los requerimientos externos por lo tanto están asociados a la concentración de P 

(en forma de ion fosfato) disponible en la solución del suelo que está asociada con una 

adecuada nutrición o crecimiento, estos requerimientos son diferentes en la mayoría de los 

cultivares (Rao et al. 1999). 

 

El potencial genético del cultivar y el ambiente juegan un papel importante en el crecimiento y su 

productividad. La adaptación de cultivares a suelos con bajo P que le permitan incrementar su 

rendimiento puede deberse a dos mecanismos. El primer mecanismo contribuye a la habilidad 

para tomar el P en condiciones de bajo P y  el segundo contribuye al uso eficiente de P en su 

estructura interna. En la Figura 1.6, se muestran estos dos mecanismos y las características que 

están involucradas en él. En la adaptación de cultivares tropicales a suelos con bajo P son 

importantes los mecanismos genéticos relacionados con la absorción, translocación, distribución 

y acumulados de P en órganos de la planta (Rao et al. 1999; Rao, 2001). El conocimiento de 

estos mecanismos será importante en la identificación, mejoramiento y selección de 

germoplasma adaptado a suelos de bajo P (Caradus, 1990).  
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Adaptación genética de plantas a bajo P

Caracteristicas 
morfologicas de la  
ra iz                                        
1. Crecimiento y 
distribucion                    
2. Diametro              
3.Desarrollo de pelos 
adventicios                    
4. Asociacion de 
micorrizas 

Caracteristicas 
fisiologicas de la  
ra iz                                   
1. Sistema de 
absorcion de P             
2. Movilidad en la 
rizosfera

Partición de P 
dentro de la  Planta                                         
1. Removilización de 
P en la planta                     
2. Cantidad P en 
organos de cosecha

Mecanismos que mejoran la 
toma  de P

Mecanismos que mejoran la 
utilización de P

Utilización  e ficiente  
de P a  nivel ce lular                                          
1. Compartimentacion 
Intracelular de P             
2. Requerimentos 
metabolicos para P

Figura 1.6. Mecanismos que mejoran la adaptación genética de plantas a bajo P 

 

 

1.6.1 Mecanismos que mejoran la toma de P 
La eficiencia en la absorción de P, se refiere a la habilidad que tienen las plantas en tomar gran 

cantidad de P por unidad de longitud de raíz (Rao, 2001), o la habilidad que tienen los genotipos 

eficientes de tomar P cuando se han sembrado en condiciones de bajo P (Schaffert et al. 2001; 

Alves et al. 2002).  

 

Las plantas toman el P por mecanismos que dependen de características morfológicas y 

fisiológicas de la raíz. La relativa inmovilidad del fósforo en la solución del suelo, hacen que la 

toma dependa directamente de la exploración que hace la raíz en el suelo en el tiempo y en el 

espacio (Marschner, 1991). Los cultivos que están adaptados genéticamente a suelos tropicales 

con bajo P se caracterizan por necesitar un bajo requerimiento de P en su metabolismo o por ser 

eficientes en la absorción del elemento para ser usado en su crecimiento, aun cuando los suelos 

presenten deficiencias de P (Randall, 1995). 

 

Los mecanismos relacionados con la toma de P, depende de características morfológicas de la 

raíz, como son la longitud, diámetro número, longitud y duración de los pelos radicales, así como 

las asociaciones que puedan formar con las micorrizas, son importantes para determinar la 

capacidad de absorción de P en suelos que son deficientes (Rao et al. 1999; Alves et al. 2002). 

 

El crecimiento y distribución de la raíz, el diámetro de la raíz y el desarrollo de pelos radicales en 

el perfil del suelo, juegan un papel importante en la eficiencia de absorción de P. Estas 

características están influenciadas por el genotipo de la especie, propiedades químicas y físicas 

del suelo y sistemas de labranza. El diámetro de la raíz define el volumen máximo de suelo que 
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puede ser explotado para la acumulación de nutrientes y su translocación para la producción de 

fotosintatos y los pelos radicales ayudan a incrementar el área de absorción. En general estas 

son variables para ser tenidas en cuenta como criterios de selección.  

 

La asociación con micorrizas, generalmente está en el sistema radical de la planta, sirve como 

un enlace entre la planta y el suelo. Este tipo de enlaces ayuda a incrementar la eficiencia en la 

absorción de P.  

 

Entre las características fisiológicas de la raíz, se tiene el sistema de absorción de P, en donde 

están involucradas proteínas transportadoras a nivel de la membrana plasmática y está 

generalmente asociada a una alta afinidad del transportador al P cuando se tienen bajas 

concentraciones o a una baja afinidad cuando se tiene una alta concentración de P. Esta alta 

afinidad es considerada uno de los primeros mecanismos en la toma de P en condiciones 

naturales de bajo P (Schaffert et al., 1999). En la toma de Pi  a través de la membrana plasmática 

de una célula vegetal, el Pi ingresa a la célula ayudado por un cotransporte de 2H+/H2PO4 dado 

por un gradiente electroquímico de protones. El mecanismo de toma de P por la planta es muy 

similar entre diferentes especies. Bajo condiciones de deficiencia de P, se puede inducir una 

toma mejorada de P, la cual hace una rápida acumulación de P en las hojas en donde está 

disponible en forma de Pi para ser aprovechado por las raíces (Rao y Terry, 1995). 

 

Otra característica fisiológica de la raíz es la movilización de P en la rizosfera. En suelos con 

bajo P, la raíz induce cambios en el pH de la rizosfera lo que puede jugar un papel importante en 

la absorción de P; entre estos está la producción de ácidos orgánicos (málico, citrato, oxálico). 

Los ácidos orgánicos difieren en su capacidad para atrapar Fe y Al y por lo tanto solubilizar el P 

que está acoplado a estos iones (Pellet et al. 1995; Horst et al. 1997; Gaume, 2000; Tanaka et 

al. 1995)  

 

1.6.2 Mecanismos que mejoran la utilización de P 

La eficiencia en el uso de P se refiere a la habilidad de la planta para dar un buen rendimiento (o 

producción de biomasa) por unidad de P tomado de la solución del suelo (Rao, 2001; Alves et al. 

2002). La eficiencia está controlada directa o indirectamente por características de la planta, por 

mecanismos relacionados con el metabolismo, por patrones de partición y redistribución del P 

entre los diferentes órganos y tejidos, en la capacidad que tienen las plantas para  acumular 

materia seca y el uso posterior del P en los procesos metabólicos. La eficiencia del uso de P 

también puede ser definido con base  a una respuesta, (por ejemplo materia seca) cuando se da 

un incremento en el contenido de P en un tiempo dado (Rao, 1996).   
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La Distribución de P dentro de la planta, es uno de los mecanismos que mejoran la utilización de 

P, dentro de este mecanismo esta la translocación de P dentro de la planta, la acumulación de P 

en los órganos de cosecha, el uso.  

 

El uso eficiente de P a nivel celular, es el segundo mecanismo que está asociado a mejorar la 

utilización de P por parte de la planta, dentro de estos mecanismos tenemos la 

compartimentación intracelular de P a nivel de la vacuola, la cual puede ser tomada como un 

reservorio de P para ser utilizado de manera lenta. Otro de los mecanismos está relacionado con 

los  requerimientos metabólicos de P y consiste en la utilización de fracciones de P foliar (P 

soluble y residuos de P). Especies con bajo Pi foliar, pueden ser hábiles para mantener una alta 

actividad metabólica a un bajo suministro de Pi externo y por lo tanto adaptarse a suelos con 

bajo P (Rao, 1996) 
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2. Justificación 
 

Después del trigo y el arroz,  el maíz es el tercer cultivo más importante del mundo tanto en área 

como en producción. En los países en desarrollo, se siembran 82 millones de hectáreas, con una 

productividad máxima de 183 millones de toneladas. El maíz proporciona el 15% de los 

requerimientos de proteína en el mundo y 19% de las calorías siendo el alimento básico de 

varios cientos de millones de personas en América Latina, Asia y África. 

 

Un cambio en la demanda global de cereales se espera que ocurra para el año 2020. La 

demanda en maíz para el año 2020 en los países en desarrollo llegará a pasar la demanda de 

arroz y trigo. Este cambio puede ser un incremento del 50% en la demanda global del maíz 

desde 1995 con un nivel de 558 millones de ton a 837 millones de ton para el año 2020. (Cuadro 

1.4; CIMMYT, 1999/2000). 

Cuadro 1.4. Proyección de la demanda del maíz 1995-2020 (Millones de toneladas) 
Region % Cambio

1995 2020

Global 558 867 50

Países desarrollados 282 504 79

Este y Sureste de Asia 150 280 46

Sur de Asia 12 23 92

SubSaharan África 27 52 93

América Latina 76 123 62

WANA (Oeste de Asia y Norte de África) 16 26 63

Fuente: CIMMYT (2000)

Demanda

  
 

Los suelos ácidos cubren una parte significativa de 48 países desarrollados e involucra 1660 

millones de ha. Aproximadamente el 64 % de la superficie de América tropical, 32 % de Asia 

tropical y 10% de América central, el Caribe y México son considerados como suelos ácidos. 

(CIMMYT, 1996). 

 

Lo anterior hace necesario la búsqueda a través del mejoramiento genético de nuevos cultivares 

que no solamente toleren altas saturaciones de aluminio, sino que sean además eficientes en la 

toma y uso de los elementos que se encuentran en pocas cantidades en el suelo o que en 

muchos casos presentan altos niveles de fijación como es el caso del fósforo. Por este motivo el 

CIMMYT, ha iniciado un proyecto de investigación encaminado a evaluar el germoplasma 

tolerante a suelo ácido con respecto a la toma y uso eficiente del fósforo y conocer los 
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mecanismos involucrados en la herencia para hacer un uso más eficiente de las metodologías de 

mejoramiento con miras generar germoplasma muy eficiente en la toma y el uso del fósforo.  

 

3. Objetivos 
 
En esta parte de la investigación se plantearon los siguientes objetivos específicos: 

  

1. Evaluar la variabilidad genética existente para la eficiencia en la absorción y uso del 

fósforo, en una población de líneas de maíz tolerantes a suelo ácido con diferentes 

grados de endogamia, generadas por el programa de maíz del CIMMYT para 

Suramérica. 

 

2. Seleccionar líneas contrastantes para la absorción y respuesta bajo dos niveles de 

fósforo en suelos ácidos de la altillanura Colombiana, y 

 

3. Evaluar el efecto del estrés de P en el desarrollo de la planta y de las características 

relacionadas con el rendimiento de grano bajo condiciones de suelo ácido. 

 

 

4. Materiales y métodos 

Esta fase de la investigación se desarrollo en dos etapas (experimentos) durante los ciclos 

2002A y 2003A en los lotes experimentales del CIMMYT, en la Finca Lagos de Menegua, en 

cercanías a Puerto López, en el departamento del Meta. En ambos casos se tomaron suelos 

vírgenes, representativos de la altillanura colombiana (Cuadro 1.5), los cuales fueron corregidos 

a un nivel de saturación del 55% de Al, con dos niveles de P (4 y 16 ppm). 

 

4.1 Material genético 

El primer experimento se inició con la evaluación en campo de una población de 457 líneas 

endogámicas a un nivel de S4 y S5. Estas líneas fueron seleccionadas bajo condiciones de altas 

saturaciones de aluminio (55% y 65%), en Villavicencio y Puerto López (Meta); y por la respuesta 

a diferentes estreses bióticos como la tolerancia a cogollero y phaeosphaeria en Granada (Meta, 

con suelo ácido) y Caicedonia (Valle del Cauca, suelo normal). En el cuadro 1.6, se muestran los 

orígenes y respuesta a caracteres de selección de las 457 líneas a evaluadas. 
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Cuadro 1.5. Características químicas de un lote típico de la altillanura Colombiana. 

Propiedad Cantidad

PH < 4.5
Materia Organica (%) < 2.7
Saturación de Al (%) 98
P (ppm) < 1.65
Ca (meq/100gr suelo) 0.08
Mg (meq/100gr suelo) 0.03
K (meq/100gr suelo) 0.04
Zn (meq/100gr suelo) 0.29
Mn (meq/100gr suelo) 0.81
Fe (meq/100gr suelo) 14.19

 
 

De la población inicial (457 líneas) se seleccionaron durante el ciclo 2002A 78 líneas con 

diferentes respuestas a la absorción y utilización de fósforo. Estas líneas fueron sembradas por 

segunda vez (segundo experimento), durante el ciclo 2003A, bajo condiciones de estrés de Al y 

P, en donde finalmente se seleccionaron 36 líneas no emparentadas que presentan una 

respuesta contrastante a bajo fósforo, teniendo en cuenta los criterios de eficiencia y respuesta 

en la toma de fósforo. De las 36 líneas seleccionadas, se tomaron seis líneas eficientes y seis 

ineficientes en la toma y uso de P, para continuar con el segundo objetivo de la investigación.  

Cuadro 1.6. Genotipos, resistencia y origen de 457 líneas avanzadas de maíz tropical del 
CIMMYT 

Genotipos Origen Carácter
Nivel de 

Endogamia
# 

Entradas
Familias 

S3/S5

Caracteres especiales Colombia Al, Acame S4 22 22
Lin Am Res Insectos Colombia Al, Cogollero S4 6 2
Lineas Sn Am Res Insectos Mexico Al, Cogollero S4 34 14
Pob Phaeosphaeria Colombia Al, Phaeosphaeria S4 49 18
Pob SA SRR-C0 Colombia Al S4 12 7

Pob SR Tol a Insectos Colombia Al, Cogollero S4 109 46
Reciclaje (CLA27xCML357) Colombia Al, Precocidad S4 110 42
Spodoptera Grupo A Argentina Al, Cogollero S4 13 6
Caracteres especiales Colombia Al S5 46 46
Pob SA SRR-C0 Colombia Al S5 45 27
Reciclaje SSA496A Colombia Al S5 11 3

Total 457 233
 

 

 

Las líneas fueron mantenidas y aumentadas en los campos del CIMMYT, en el CIAT, Cali, 

(Departamento del Valle del Cauca), donde los suelos no presentan ningún estrés edáfico 

(Cuadro 1.7). El aumento de las líneas se hizo a través de autofecundaciones de las familias 



 35 

seleccionadas. De cada una de las familias se sembraron cinco surcos de 5 m, haciéndose 

selección en contra de las plantas atípicas antes y durante la floración. Las mazorcas fueron 

seleccionadas con base en el aspecto y la sanidad. El total de mazorcas seleccionadas se 

desgranó en una mezcla balanceada para representar genéticamente a la línea. 

 

4.2 Manejo agronómico y selección transversal para los dos experimentos 

Para los dos experimentos conducidos durante el 2002A y 2003A el manejo agronómico y los 

criterios de selección fueron similares, los cuales se describen como un manejo transversal para 

estos dos experimentos. 

 

4.2.1 Criterio de selección y concepto de eficienci a  en toma y uso de P 

Línea eficiencia: Se considera una línea eficiente, a aquella que presenta una media por encima 

de la media general en un suelo con bajo fósforo 

 

Línea que responde: se considera que una línea responde a la aplicación de fósforo, cuando 

presenta una respuesta relativa por encima de la media de las respuestas relativas bajo dos 

niveles de fósforo. La respuesta relativa de un genotipo estará dada por la relación del 

rendimiento de grano en bajo y alto fósforo: 

 

LP

HP

Y

Y
RY=  

 

En donde: 

RY = rendimiento relativo de grano 

YHP = rendimiento de grano en alto fósforo 

YLP = rendimiento de grano en bajo fósforo. 

 

De acuerdo a las anteriores definiciones, los genotipos evaluados se clasificaron en cuatro 

clases de acuerdo a la eficiencia en la toma de fósforo y a la respuesta que estos tengan cuando 

se hace una aplicación. Las cuatro clases son: (Figura 1.7) 

 

1. Eficientes en la toma de P y responde a aplicaciones de P, 

2. Eficientes en la toma de P y no responde a aplicaciones de P, 

3. No eficientes en la toma de P y responden a aplicaciones de P, y 

4. No eficientes en la toma de P y no responden a aplicaciones de P (Schaffert, et al., 

2001). 
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Figura 1.7. Clasificación de genotipos con base a la respuesta  en toma y uso de fósforo. 

 

4.3 Sitios de evaluación 

La estación experimental Menegua está ubicada en las cercanías de Puerto López  (Meta). Es 

una región típica y representativa de la altillanura Colombiana, con niveles de saturación de 

aluminio del 98% y niveles de P inferiores a 2 ppm, con una altura de 500 msnm y caracterizada 

por suelos de los ordenes oxisol y ultisol, con una precipitación media por encima de de los 3500 

mm/año, distribuidos entre los meses de mayo a octubre, temperatura media de 30 ºC y una alta 

humedad relativa (mayor a 80%). 

 

Tanto el primer como el segundo experimento fueron sembrados en lotes vírgenes y típicos de la 

altillanura Colombina. Las siembras se realizaron en lotes de investigación del CIMMYT, en la 

estación experimental Lagos de Menegua (Puerto López, Meta). Para cada uno de los 

experimentos los suelos fueron corregido a través de una fertilización con cal dolomita hasta 

llevarlos a un nivel de 55% de saturación de Al. En cada ambiente de evaluación se manejaron 

dos niveles de P, 4 y 15 ppm de fósforo. El nivel de P fue alcanzado con la adición de 

superfosfato triple (SFT). En el cuadro 1.7, se muestran el estado inicial de los lotes en donde se 

plantaron los dos experimentos en la Finca Lagos de Mengua, durante los ciclos 2002A y 2003A, 

respectivamente. Además se muestran las cantidades de SFT adicionado a cada uno de los 

lotes para alcanzar los niveles críticos de selección. Estos dos niveles fueron tomados con base 

en experiencias anteriores en la localidad de Villavicencio, (CIMMYT, 1995), ya que por debajo 

de 4 ppm, el maíz se ve fuertemente estresado y no desarrolla raíces que le permitan la 



 37 

absorción y utilización del P. En 15 ppm, se tiene un nivel óptimo para el desarrollo de la planta y 

permite mostrar la respuesta potencial del genotipo a la fertilización fosforada. 

 

Los lotes de los viveros para aumentar y mantener las líneas se hizo en la estación experimental 

del CIAT, en Palmira. Esta localidad se caracteriza por no presentar ningún estrés edáfico 

(Cuadro 1.7). El CIAT, está localizado en Palmira, Valle del Cauca, con una altura de 980 msnm, 

precipitación anual de 1200 mm y una humedad relativa moderada.  

 

Cuadro 1.7. Características edáficas de la estación experimental Menegua. Puerto López (Meta) 
Sitio Año Lote M.O pH P Al Ca Mg K zn Sat Al Urea SFT KCl SO4Zn

% ppm miliequivalentes/100 gr de suelo % Kg/ha

Menegua 2002A Alto P 3.8 4.6 6.7 1.56 0.75 0.33 0.13 0.79 56 250 414 44 33
Bajo P 3.9 4.6 3.2 1.77 0.68 0.31 0.14 0.69 61 250 40 22 34

Menegua 2003A Alto P 3.9 4.6 1.2 3.59 0.24 0.16 0.05 0.22 89 250 687 219 38
Bajo P 3.9 4.6 1.2 3.59 0.24 0.16 0.05 0.22 89 250 139 219 38

Palmira 2003B Normal 2.4 7.2 60.0 23.00 8.88 0.69 0.40 300 100 200 0  
 

4.4 Manejo agronómico 

Una vez encalado el lote, se hizo una preparación convencional, con un pase de cincel vertical 

se hicieron los surcos espaciados a 80 cm. La siembra se hizo manual, colocando la semilla a 5 

cm de profundidad en la parte superior del surco.  

 

La fertilización nitrogenada (N) se hizo con la aplicación de Urea y se colocaron 250 Kg*ha-1 

tanto el experimento 1 (2002A) y el experimento 2 (2003A). El potasio (K), fue puesto en forma 

de cloruro de potasio (KCl) y se adicionaron 44 y 22 Kg*ha-1 para Mengua 2002A en el lote para 

alto y bajo P, respectivamente. Durante el 2003A se adicionaron 219 Kg*ha-1 de KCl tanto en alto 

y bajo P. La fertilización fosforada se hizo con la adición de SFT. En el primer experimento se 

adicionaron 414 y 40 Kg*ha-1 al lote de alto y bajo P, respectivamente. Para el segundo 

experimento se adicionaron 687 y 139 Kg*ha-1 de SFT para el lote de alto y bajo P, 

respectivamente. El zinc (Z), fue puesto en forma de sulfato de zinc (SO4Zn) y se adicionaron 33 

y 38 Kg ha-1 para el experimento 1 y 2, respectivamente (Cuadro 1.7). La fertilización con cal 

dolomita fue realizada entre uno y dos meses antes de la siembra y se adiciono 500 Kg*ha-1 para 

el lote de alto P en el experimento 1 y 1.5 Kg*ha-1 para el lote del experimento 2. La forma de 

aplicación del fertilizante se hizo de acuerdo al plan de fertilización parra todos los ensayos 

conducidos por el CIMMYT, en la altillanura y consistió en la adición total del SFT, el 50% de 

KCl, una tercera parte de la urea y todo el sulfato de zinc durante la siembra. A los 35 días 

después de la siembra se le hizo la segunda aplicación en donde se coloco lo restante de la urea 

y el 50% del KCl. La primera aplicación del fertilizante se hizo mecánicamente, y la segunda se 

hizo manual, aplicado el fertilizante en banda y tapado para disminuir las perdidas por 

evaporación y lixiviación. 
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Para el control de malezas de los ensayos se hizo una aplicación de atrazina y dual en 

preemergencia, en dosis de 1.5 Kg*ha-1 y 1.5 l*ha-1, respectivamente. Una vez emergido el 

cultivo el control de se hizo manualmente y se realizaron dos limpiezas durante su desarrollo. En 

el control de los insectos de utilizó Clorpirifos al momento de la siembra y se hicieron cuatro 

aplicaciones posteriores entre la emergencia y la floración. 

 

4.5 Caracteres evaluados 

 

4.5.1 Parámetros tempranos de selección 

Fueron usados como criterios tempranos de selección parámetros fisiológicos, que fueron 

evaluados al momento en que cada familia estaba en el 50 % de la floración masculina 

(Chloupeck, 1972, Citado por Welcker, 2000). Entre los criterios usados están: 

  

4.5.1.1 Masa o volumen radical 

La medición se realizó con un capacitómetro, el cual mide el nivel de conductividad eléctrica que 

circula a través de la raíz, según lo propuesto por Beem et al. (1998). Se espera que plantas que 

presenten una alta conductancia tengan asociado alta maza de raíces y por ende mayor 

capacidad de absorción de P y una mejor respuesta a ambientes con alta saturación de aluminio 

(Welcker, 2000). La medición se hizo en unidades de nano faradios (nF). Las mediciones de 

masa radical se tomaron en 3 plantas escogidas al azar dentro de cada familia de líneas y 

posteriormente correlacionadas con el rendimiento y sus componentes. 

 

4.5.1.2 El área foliar 
Se tomo según lo propuso Fakorede et al. (1976). Es un método no destructivo, realizado 

durante la floración masculina, se tomó sobre la hoja de la mazorca, en donde se midió la 

longitud y ancho máximo y se ajusto por el número de hojas, por un factor de ajuste de área de 

la hoja de 0.75 y una constante que corresponde al coeficiente de regresión entre el área total de 

la planta y el área de la hoja de la mazorca. El área foliar de la planta estuvo dada por la 

ecuación: 

 

AF = 9.39 x 0.75 x LMAX x AMAX 

 

Donde: 

AF = área foliar,  

0.75 = Factor de ajuste para el área de la hoja de la mazorca, 

9.39 = Coeficiente de regresión entre área total y área de la hoja de la mazorca, 
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LMAX y AMAX= Longitud y ancho máximo de la hoja de la mazorca 

 

4.5.1.3 Contenido de P en la hoja de la mazorca 

La cuantificación de este parámetro se realizó a los 65 días después de la siembra cuando las 

plantas estaban en el 50% de la floración masculina. Se tomó la hoja de la mazorca de tres 

plantas por cada una de las generaciones que componen la familia. Las hojas fueron lavadas 

con agua destilada por dos ocasiones, secadas en un horno a una temperatura de 70 °C durante 

72 horas, posteriormente se molieron y envió al laboratorio para estimar el porcentaje de fósforo 

total por la metodología propuesta por Salinas y García, (1985). 

 

4.5.2 Variables agronómicas, rendimiento y sus comp onentes 

Las variables agronómicas fueron evaluadas entre los 90 y 120 días después de la siembra. Las 

variables relacionadas con el rendimiento se tomaron al momento de la cosecha.  

4.5.2.1 Rendimiento de grano seco (t/ha) 

Se tomo al momento de la cosecha y se peso la totalidad de las mazorcas de cada una de las 

familias evaluadas. En el rendimiento total de la parcela se tomo el peso de todas las mazorcas y 

se extrapolo a t/ha, usando la siguiente fórmula: 

 

85

)100(
*

*10
)/(

Hum

Area

IdPc
hat

−= , 

 

Donde: 

t/ha = peso de grano seco al 15 % de Humedad en t/ha 

Pc = peso de grano por parcela en Kg. 

Id = índice de desgrane por parcela 

Hum = porcentaje de humedad en campo 

Área = referida a la parcela cosechada. 

 

4.5.2.2 Características relacionadas con la precoci dad de la planta 

Floración femenina (días): se tomó como el número de días transcurridos desde el momento de 

la siembra hasta la aparición de los estigmas en el 50% de las plantas que conforman la parcela 

o unidad de experimental. 

 

Floración masculina (días): se tomó como el número de días transcurridos desde el momento de 

la siembra hasta que el 50% de las plantas espigadas empieza la emisión del polen. 
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Humedad del grano (%): se evaluó al momento de la cosecha y se medió con un determinador 

de humedad a una muestra representativa de todas las mazorcas de la parcela. 

 

ASI (días): se tomó como la diferencia entre los días a floración masculina y femenina. 

 

4.5.2.3 Características relacionadas con el crecimi ento de la  planta 

Estas características fueron tomadas entre los 100 y 110 días después de la siembra. 

  

Altura de la planta (cm): se tomó como la distancia desde la parte basal de la planta hasta el 

punto de inserción de la espiga. 

 

Altura de la mazorca superior (cm): se tomó como la distancia de la parte basal de la planta 

hasta el punto de inserción de la mazorca superior. 

 

Acame de tallo (%): se tomó en términos porcentuales la relación entre el número de plantas con 

acame de tallo con respecto al número total de plantas de la parcela o unidad experimental. El 

acame de tallo ocurre cuando la planta se quiebra entre la parte basal y la mazorca superior. 

  

Acame de raíz (%): se tomó en terminaos porcentuales la relación entre el número de plantas 

con acame de raíz con respecto al número total de plantas de la parcela o unidad experimental. 

El acame de raíz ocurre cuando la planta muestra una inclinación con respecto al suelo inferior a 

30 grados 

 

4.5.2.4 Características relacionadas con el aspecto  de la  planta y la mazorca 

El aspecto de la planta se evaluó a los 110 días después de la siembra y el de la mazorca se 

tomo durante la cosecha (120 días después de la siembra). 

 

Aspecto de la planta (Escala: 1-5): se tomó como el conjunto de caracteres asociados a la planta 

como son altura de planta y de mazorcas homogéneas, buen llenado de la mazorca, que no 

presente ninguna o muy poca enfermedad foliar, buena cobertura, entre otras. Evaluación  a los 

110 días después de la siembra. Para la calificación se uso una escala de 1 a 5, en donde 1 

corresponde a una familia con buen aspecto y buen potencial de rendimiento y 5 fue una familia 

que no se ve deseable y presenta bajo potencial de rendimiento. 
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Aspecto de la mazorca (Escala: 1-5): se tomó como el conjunto de caracteres relacionados con 

el aspecto y la sanidad de la mazorca, entre ellos el numero de mazorcas sanas, forma y llenado 

de la mazorca, homogeneidad en las hileras de granos, numero de hileras por mazorca, sanidad 

del grano, entre otras. La evaluación de este carácter se tomo al momento de la cosecha y se 

uso una calificación al total de las mazorcas cosechadas de la parcela o unidad experimental. 

 

Cobertura de la mazorca (%): se tomó en porcentaje, el número de mazorcas con punta 

descubierta sobre el total de plantas de la parcela o unidad experimental. La evaluación se hizo a 

los 90 días después de la siembra. 

 

Pudrición de la mazorca (%): se tomó como porcentaje, el número de mazorcas con algún grado 

de pudrición sobre el total de las mazorcas de la familia. La evaluación se hizo al momento de la 

cosecha. 

 

Textura del grano (escala: 1-5): se tomó la dureza del grano como la moda de la totalidad de las 

mazorcas, donde 1 corresponde a un grano cristalino y 5 a un grano dentado. La evaluación se 

hizo al momento de la cosecha.  

 

4.5.2.5 Características relacionadas con  la  sanid ad de planta y  mazorca 

 Enfermedades (escala: 1-5): se evaluó la incidencia y la severidad de las enfermedades 

prevalentes en la región. La evaluación se hizo a los 90 días después de la siembra. La infección 

por enfermedades foliares  y de la mazorca se registraron en una escala de 1 a 5, donde 1 indica 

la ausencia de la enfermedad y 5, una infección muy severa. Se registro la calificación en 

números enteros o con una media unidad.  

 

4.6 Diseño experimental y parámetros a evaluar 

Para el primer experimento, la población conformada por las 457 líneas endogámicas y los dos 

testigos fueron sembrados en un diseño de bloques aumentados (Federer y Raghavarao 1975 y 

Federer et al. 2001), en dos localidades con 4 y 15 ppm de fósforo, la parcela útil estuvo formada 

por un surco de 2.5 m lineales y una densidad de 75.000 plantas*ha-1. Los datos fueron 

analizados por el modelo matemático asociado a un diseño de bloques aumentado y al modelo 

asociado a un diseño espacial (Gilmour et al. 2001; Bargueño et al. 2000). Para la separación de 

medias se uso el estadístico de LSD, con una probabilidad del 5%. Se hicieron las correlaciones 

simples de Person (SAS, 1998) entre las variables rendimiento de grano, componentes de 

rendimiento y los parámetros tempranos. 
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En el experimento 2, las 78 líneas seleccionadas en el primer experimento, se colocaron en 

campo en un diseño de alpha latice (0,1), con 3 repeticiones. La parcela útil fue de un surco de 5 

metros y una densidad de 5 plantas por metro lineal para un total de 75 mil plantas ha-1. El 

experimento fue sembrado en dos ambientes con 4 y 15 ppm de P, uno a continuación del otro. 

Los datos fueron analizados por el modelo matemático asociado a un diseño de alpha latice y a 

un diseño espacial (Gilmour et al. 2001; Bargueño et al. 2000). Para la separación de medias se 

uso el estadístico de LSD, con una probabilidad del 5%. Se hicieron las correlaciones simples de 

Person (SAS, 1998) entre las variables rendimiento de grano, componentes de rendimiento y los 

parámetros tempranos. 

 

4.7 Análisis estadístico 

 

4.7.1 Análisis de varianza 

 

Experimento 1.  

Se usó un modelo de bloques aumentados y se hizo un análisis de varianza de acuerdo al 

modelo propuesto por Bargueño y Crossa, (2000) y adicionalmente se analizo a través de un 

modelo espacial (Cadena et al. 2000).  

 

El modelo matemático utilizado para bloques aumentados fue el siguiente: 

 

ijjiij fcY εβµ ++++=  

 

En donde: 

Yij = promedio del tratamiento i en el bloque j 

µ = media general del experimento 

fi = efecto del tratamiento i (i= 1,2,3) 

βj = efecto del bloque j ( j = 1,2,3) 

Ɛij = error experimental asociado a parcela i dentro del bloque j 

c = efecto del testigo (Bargueño y Crossa, 2000). 

 

El modelo matemático para el análisis espacial fue: 

 

ijjij fY εψωµ ++++=  

En donde: 

Yij = promedio del tratamiento i en el bloque j 
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µ = media general del experimento 

fi = efecto del tratamiento i (i= 1,2,3), con efectos fijos 

ωj = efecto global o tendencias polinomiales y otros efectos espaciales fijos que ayudan a 

remover la variación sistemática 

Ɛij = error experimental asociado a parcela i dentro del bloque j 

Ψ = efecto del diseño, tiene efectos aleatorios 

 

El análisis de varianza asociado al modelo matemático se muestra a en el Cuadro 1.8. 

 

Cuadro 1.8. Análisis de varianza para el modelo de bloques aumentados 

Fuente de variacion Cuadrados medios F

Bloques (r) r-1 CMr CMr/CME

Familia(Testigos) (f-1)t CMg(f) CMg(f)/CME

Error CME

gl

 
 

Experimento 2 

Se usó un modelo de alpha latice en donde el modelo matemático es: 

 

ijkiijjijk erY ++++= τβµ  

 

En donde: 

Yij = promedio del tratamiento i en la repetición j 

µ = media general del experimento 

ti = efecto del tratamiento o familia  i (i= 1,2,3) 

rj = efecto de la repetición j ( j = 1,2,3) 

βij = efecto del error intrabloque 

eijk =  Error experimental a nivel de una parcela simple. 

 

El análisis de varianza asociado al modelo matemático de bloques incompletos se muestra a en 

el Cuadro 1.9. 

 

4.7.2 Comparación de medias 

En el análisis o comparación de medias, solo se usó aquellas variables en las cuales el análisis 

de varianza mostró diferencias significativas entre generaciones. Para la comparación de medias 
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se usó el estadístico de LSD, cuyo comparador se obtuvo mediante el uso de la siguiente 

fórmula: 

r

CMerror
tLSD

*2
)05.0,(α=

 

 

Donde: 

LSD   = diferencia mínima significativa 

CMerror  = cuadrado medio del error 

t(α,0.05)   = valor de probabilidad de t, a un nivel de significancia del 5% 

r   = número de repeticiones o número de datos que dieron origen a la media. 

 

Cuadro 1.9. Análisis de varianza para el modelo de bloques incompleto (alpha latice 0,1) 

Fuente de variacion Cuadrados medios F

Repeticiones (r) r-1 2 CMr CMr/CME

Error Intrabloque r(b-1) 15 Cmib

Familias (f) f-1 77 CMf CMf/CME

Error CME

gl

 
 

 

5. Resultados y discusión 
 

5.1 Experimento 1 

 

5.1.1 Análisis de varianza 

5.1.1.1 Modelo de bloques aumentados 

El análisis de varianza por localidad (alto y bajo P) para las variables rendimiento y sus 

componentes se muestran en el Cuadro 10. Para el ambiente bajo P se encontraron diferencias 

estadísticas altamente significativas para la fuente de variación entradas para los caracteres 

rendimiento, días a floración, ASI, altura de la planta y contenido de P total. Los coeficientes de 

variación de días a floración, altura de la planta, aspecto de la mazorca y masa radical fueron 

bajos (2.9, 10.9, 3.3 y 28.5%, respectivamente), mientras que rendimiento, ASI, P total y área 

foliar, mostraron coeficientes de variación por encima del 30%. En el ambiente de alto P, fue 

similar al anterior encontrándose diferencias estadísticas altamente significativas para los 

caracteres días a floración, ASI, aspecto de la mazorca y P total. Los coeficientes de variación 
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fueron relativamente bajos para todos los caracteres con excepción del la característica ASI. 

Rendimiento y altura de la planta mostraron diferencias estadísticas significativa, con un 

coeficiente de variación del 60% para el caso del rendimiento y de 11% par la altura de la planta. 

La masa radical y área foliar no mostraron diferencias estadísticas significativas. Esta variación 

observada, está sugiriendo que el ambiente está ejerciendo un papel determinante en la 

expresión de los genotipos en la toma y el uso del P, lo cual puede ser explicado como la 

respuesta diferencial de los genotipos al estrés causado por los niveles de P.  

 

A pesar que los coeficientes de variación para el rendimiento, masa radical, contenido de P total 

y área foliar, fueron muy elevados, además de darnos información sobre la posible variación no 

controlada a nivel de campo, también puede ser entendida como la variación mostrada por los 

genotipos bajo evaluación cuando estos son sometidos a estreses fuertes, y por lo tanto dicha 

variación debe ser entendida como la variación genética existente para la toma y uso de P, 

encerrada en la población bajo estudio. Para quitar la posible variación asociada a errores 

sistemáticos en los lotes de evaluación y gradientes de fertilización se realizó un análisis espacial 

por la metodología del residuo de máxima verosimilitud (ASRML).  

 

Cuadro 1.10. Cuadrados medios para rendimiento (t/ha), días a floración (días), ASI, (días), 
altura de planta (cm), masa radical (nano faradios, nF), contenido de P total (%) y área foliar 
(cm), evaluados en dos ambientes con 4 y 15 ppm de P  

Bloque 22 2.4 ** 9.0 ** 2.1 249.2 0.0 66.5 0.00 1816264
Entrada(Testigo) 429 2.3 ** 10.9 ** 10.3 ** 366.0 ** 0.7 ** 56.5 0.02 ** 972795
Error 21 0.8 3.3 1.2 163.4 0.0 35.2 0.00 1100972

CV 48.3 2.9 94.5 10.9 3.3 28.5 36.81 34
LSD(0.05) 0.6 1.2 0.7 8.2 0.0 3.8 0.03 674

Bloque 22 2.4 * 9.6 ** 0.7 297.7 0.1 209.0 0.00 2100676
Entrada(Testigo) 452 2.2 * 11.2 ** 2.3 ** 448.9 * 0.9 ** 151.7 0.03 ** 920340
Error 19 1.4 3.0 0.6 204.3 0.1 312.2 12.66 825252

CV 60.6 2.9 110.8 10.9 15.1 47.7 36.20 25
LSD(0.05) 0.8 1.1 0.5 9.2 0.2 11.3 2.28 583

%

Masa 
Radical

Bajo P

Alto P

Area foliar

t/ha d d cms (1-5) nF

P total

cms²

Fuentes de 
Variacion

gl

Cuadrados Medios

Rendimiento
Dias a 
Flor

ASI
Alt. 

Planta
Asp. 

Mazorca

 
 

5.1.1.2 Modelo espacial 

Las Figuras 1.8 y 1.9, muestran las distribuciones que presentan las medias, dependiendo de la 

metodología usada para hacer el análisis. El análisis espacial (ASREML) (Cuadro 1.11) mostró 
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en la evaluación de bajo P, que el modelo de mejor ajuste incluye la componente entradas y 

efecto de bloque posicional (Figura 1.10), en donde el Log del residuo fue de –226.785, con una 

varianza de 0.884 y 449 grados libres. Las diferencias entre las entradas fueron estadísticamente 

significativas, encontrándose un mayor incremento en la precisión de las medias estimadas. El 

análisis de bloques aumentados hace una corrección con base en los dos testigos incluidos en el 

ensayo, pero no tiene en cuentas las variaciones sistemáticas o resultantes de las diferentes 

prácticas agronómicas como es el caso de la fertilización o la distribución de las aguas de lluvias 

en el lote, esto da como resultado que el ajuste no siga una distribución casi normal, además 

debe observarse que en esta distribución hay una fuerte acumulación de genotipos con 

rendimientos inferiores a una tonelada lo cual puede ser explicado por la fuerte influencia del 

estrés de bajo P.  

 

En el análisis espacial se ha removido del modelo el efecto de bloques y se le hizo un ajuste de 

auto regresión por columnas y filas, dando por consiguiente medias que se distribuyen más 

normalmente (Figura 1.9 y 1.10). El modelo autoregresivo ha eliminado todas las posibles 

variaciones sistemáticas, las producidas por las diferentes prácticas agronómicas y la fuerte 

variabilidad del suelo que es inducida por las altas saturaciones de aluminio y bajos niveles de P 

(Figura 1.11).  

 

Cuadro 1.11. Análisis de varianza para el carácter rendimiento, evaluado en un suelo con 4 ppm 
de P, usando la metodología ASREML  

Fuente Variacion M odelo gl Gamma Componente Comp/SE

c(entry) 459 459 0.025 0.022 0.670
c(col) 22 22 0.202 0.179 2.650
Varianza 483 449 1.000 0.884 12.670
Residual Col AR=AutoR 21 -0.024 -0.024 -0.440
Residual Row AR=AutoR 23 0.024 0.024 0.480
LogL=-226.785 S2=0.88362 449

Analisis de varianza

Fuente gl F-incr

Testigo 1 614.04 ***

Estimado St E Valor de T
Testigo 2 -5.104 0.206 -24.780
Media 3 6.658 0.201 33.190

Bajo P
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Figura 1.8. Distribución de rendimiento (t/ha) ajustado, evaluado en bajo P (4 ppm), usando un 
modelo de bloques aumentados 

 

 

 

 

Figura 1.9. Distribución de rendimiento (t/ha) ajustado, evaluado en bajo P (4 ppm), usando un 
modelo espacial (ASREML) 
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Figura 1.10. Distribución de los residuos de bloque y columnas, evaluados en bajo P por la 
metodología de ASREML 

 

Figura 1.11. Variograma de residuales para bloques y columna, evaluado en bajo P por la 
metodología de ASREML 
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Para el ambiente de alto P (Cuadro 1.12), el mejor modelo de ajuste está comprendido por la 

fuente de variación de entradas, tanto las columnas como las filas no tienen un efecto 

significativo en la expresión del carácter, aunque las columnas mostraron tener un valor relativo 

más alto sobre la expresión del genotipo en un ambiente con poco estrés de P. El modelo de 

mejor ajuste mostró un logaritmo de los residuales de -235.516 con una variación de 1.0. Se 

encontraron diferencias estadísticas altamente significativas entre los genotipos y los testigos. En 

las Figuras 1.12 y 1.13 se observa la distribución de las medias ajustadas para un diseño de 

bloques aumentadas y para el análisis espacial, se puede observar que en los dos casos 

muestran una distribución que tiende a ser normal, con una fuerte tendencia de presentar un 

porcentaje alto de individuos con rendimientos inferiores a 2.5 t/ha, esta distribución puede ser 

debida que los genotipos posiblemente están menos sometidos a estrés de P y pueden mostrar 

su respuesta a P.  

Cuadro 1.12. Análisis de varianza para el carácter rendimiento, evaluado en un suelo con 15 
ppm de P, usando la metodología ASREML  

Fuente Variacion Modelo gl Gamma Componente Comp/SE

Entrada 460 460 0.000 0.000 15.050
Varianza 483 472 1.000 1.000 15.050
Residual Col AR=AutoR 21 0.149 0.149 3.280
Residual Row AR=AutoR 23 0.013 0.013 0.240
LogL=-235.516 S2=1.0001 472

Análisis de varianza

Fuente gl F-incr

Testigo 1 587.77 ***

Estimado St E Valor de T
Testigo -5.19 0.21 -24.24
Media 6.61 0.21 31.65

Alto P

 
 

La Figura 1.14 muestra la distribución de los residuales tanto en las columnas como en los 

bloques, se observa que en general los residuales son muy cercanos a cero en casi todos los 

surcos (distribución vertical), con excepción del surco 1 en donde se presentan algunos picos de 

variación no estacionaria. En general para todos los surcos o filas se observan picos no 

pronunciados, los cuales son los testigos que han quedado sobre dicho surco. La variación de 

los residuales a lo largo de las columnas tiende a ser más uniforme. Esto nos sugiere que las 

filas o surcos juegan un papel más importante en la variación que las columnas. 

 

En la Figura 1.15 se muestra el variograma de los residuales a través del campo en donde 

estuvo sembrado el ensayo, se observa nuevamente un efecto marcado de la columna (bloque) 
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1, debido al efecto ejercidos por los surcos. El resto del variograma muestra que la variación no 

estacionaria está siendo controlada por el modelo.  

Figur
a 1.12. Distribución de rendimiento (t/ha) ajustado, evaluado en alto P (15 ppm), usando un 
modelo de bloques aumentados 

 

 

 

Figura 1.13. Distribución de rendimiento (t/ha) ajustado, evaluado en alto P (15 ppm), usando un 
modelo espacial (ASREML) 
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Figura 1.14. Distribución de los residuos de bloque y columnas, evaluados en alto P por la 
metodología de ASREML  

 

 

Figura 1.15. Variograma de residuales para bloques y columna, evaluado en alto P por la 
metodología de ASREML  
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5.1.2 Análisis de medias 

Para el ambiente bajo P, se encontró que los genotipos mostraron una media de 1.42 t*ha-1, con 

una variación entre 0.05 y 4.98 t*ha-1 y un error estándar de 1.12 t*ha-1, mientras en el lote con 

15 ppm de P, la variación para el carácter rendimiento mostró un rango entre 0.05 y 4.79 t*ha-1, 

con una media de 1.69 t*ha-1 y un error estándar de 0.90, lo cual está mostrando que el lote con 

alto P está siendo menos afectado por el estrés de P.  

 

La floración se vio afectada por el estrés de P, la cual se corrió a 62 días contra 59 en el lote de 

alto P, debido que el P juega un papel importante durante el periodo de floración ocasionando 

que la planta demore su ciclo y por lo tanto la formación de estructuras reproductivas, estos 

resultados son similares a los mostrados por la literatura para trabajos realizados en ambientes 

bajo estrés de Al y P (Salazar et al. 1997; Welcker, 2000; Narro et al. 2000; Welcker et al 2005; 

Pandey et al. 2007). La variación para el carácter  días a floración en bajo P fue de 54 a 74 días 

y para el lote con alto P de 52 a 69  días (Cuadro 1.10). El carácter ASI también se vio afectado 

por el estrés de bajo P, mostrando una media de 0.6 días en el lote con alto P y de 1.1 en el lote 

de bajo P, la variación observada de -2.0 a 5 días en el lote con alto P y de -3.0 a 10 días en el 

lote con bajo P, Esto está mostrando que el estrés por P causa una fuerte asincronización entre 

las floraciones masculina y femenina, ocasionando por lo tanto un efecto sobre la polinización y 

finalmente en la formación de grano y por ende en el rendimiento final de la planta. Resultados 

similares fueron publicados por Welcker et al. 2005 (Cuadro 1.13).  

 

La altura de la mazorca también se ve afectada por el estrés de P, mostrando una media de 114 

cm en bajo P, con un rango entre 55 y 170 cm y 127 cm en alto P con una variación entre 45 y 

175 cm. El aspecto de la mazorca fue muy similar en los dos ambientes de evaluación, aunque  

la media fue ligeramente superior en bajo P con un menor al mostrado en alto P, lo cual puede 

ser ocasionado por el estrés de P, ya que las mazorcas no logran su desarrollo completo. La 

masa radical mostró una media de 20.4 nF con un rango de variación entre 3.3 a 50 nF en bajo P 

y una media de 41.6 nF en alto P, con una variación entre 6 y 79 nF, lo cual hace suponer que 

las plantas en lotes con no estrés de P pueden alcanzar un mayor desarrollo de la raíz y muy 

posiblemente tener una mayor capacidad de absorción del P, como puede ser visto para el 

carácter P total medido en la hoja de la mazorca, el cual alcanzó una de media de 0.27% en 

condiciones de estrés y de 0.31% en condiciones de no estrés.  

 

El área foliar mostró una media de 2779 cm2 en bajo P y de 3801 cm2 en alto P. Esta 

disminución del área foliar puede ser explicada, ya que el estrés de P finalmente termina 

afectando de manera general el desarrollo de la planta, disminuyendo su altura y la longitud de 
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sus hojas, cual ha sido encontrado por otros investigadores como Schaffert et al. (1999); Welcker 

et al. (2005). 

Cuadro 1.13. Valores máximos, mínimos, medias, desviación estándar para 6 caracteres 
evaluados a través de dos niveles de P. 

Entrada
Rendimiento

Dias a 
flo r

ASI
Altura 
Planta

Asp 
Mazorca

Masa 
radical

P Total
Area 
Fol iar

Rend 
Relativo

t/ha d d cm (1-5) nF % cms

Media 1.42 62.15 1.1 113.9 2.5 20.4 0.27 2779

LSD 0.58 5.35 0.6 37.6 0.6 0.6 0.58 1

CV 48.27 2.94 94.5 10.9 3.3 28.5 36.81 34

Min 0.05 54.00 -3.0 55.0 1.0 3.3 0.16 1070

Max 4.98 70.00 10.0 170.0 4.0 50.2 0.41 4676

D Std 1.12 3.14 1.79 17.85 0.79 9.17 0.04 864

Media 1.69 59.47 0.6 127.3 2.2 41.6 0.31 3801 3.4

LSD 0.95 5.11 0.5 42.3 0.2 11.3 0.04 583

CV 60 .6 2.9 110.8 10.9 15.1 47.7 36.20 25

Min 0.05 52.00 -2.0 45.0 1.0 6.1 0.15 816 0.05

Max 4.79 69.00 5.0 175.0 4.5 78.7 0.47 5954 74.00

D Std 0.90 3.11 1.09 17.95 0.79 16.29 0.06 934 7.65

r bajo P Vs alto P 0.60** 0.53** 0.18** 0.43** 0.47** 0.12 ns 0.39 ** 0.24 **

Bajo P

Alto P

 
 

En la Figura 1.16 y 1.17, se muestran 161 líneas de las 457 líneas evaluadas en los dos 

ensayos, las cuales fueron las que mostraron un comportamiento más consistente en cuanto a la 

expresión de los caracteres bajo estudio y que no presentaron problemas de densidad 

poblacional. En la Figura se han definido los cuatro cuadrantes, observándose que una gran 

proporción de las líneas se encuentran en los grupos 1 (eficiente en la absorción y responden a 

la aplicación de P) y 2 (ineficientes en la absorción de P y no responden a la fertilización  con P)  

y una proporción menor en los grupos 3 (eficientes en la absorción pero no responden) y 4 

(ineficientes en la absorción y responden a la aplicación de P). De este grupo finalmente se 

seleccionaron 91 líneas que mostraron ser las más contrastantes. Las 91 líneas seleccionadas 

son mostradas en el Cuadro 14, en donde son agrupadas con base en su procedencia y grados 

de endogamia. Del grupo 1 se seleccionaron 31 líneas, del grupo 2 se seleccionaron 30 líneas y 

de los grupos 3 y 4 se seleccionaron 16 y 14 líneas respectivamente. La selección de estas 

líneas fue con base en el rendimiento de grano, evaluado en los dos ambientes de alto y bajo P, 

también se estimo el rendimiento relativo de alto P sobre bajo P, dando resultados muy similares 

con coeficientes de determinación de 0.36 y 0.41, respectivamente (Figuras 1.18 y 1.19).  
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Figura 1.16. Dispersión de la variabilidad a bajo P vs alto P, con base en rendimiento (t*ha-1), 
evaluado en dos ambientes con diferentes niveles de P. 

 

 

Figura 1.17. Dispersión de la variabilidad a bajo P vs alto P, con base en rendimiento en bajo P 
vs el rendimiento relativo (Alto P/Bajo P), evaluado en dos ambientes contrastantes. 

 



 55 

Cuadro 1.14. Líneas seleccionadas con base en la absorción y uso de P, evaluado bajo dos 
niveles de P 

Genotipos Carácter
Nivel de 

Endogamia
Grupo 

1
Grupo 

2
Grupo 

3
Grupo 

4
Total

Caracteres especiales Al, Acame S4 3 4 2 3 12
Lin Am Res Insectos Al, Cogollero S4 -.- -.- 1 -.- 1
Lineas Sn Am Res Insectos Al, Cogollero S4 1 2 1 -.- 4
Pob Phaeosphaeria Al, Phaeosphaeria S4 3 4 5 1 13
Pob SA SRR-C0 Al S4 -.- -.- -.- -.- -.-

Pob SR Tol a Insectos Al, Cogollero S4 7 7 2 4 20
Reciclaje (CLA27xCML357) Al, Precocidad S4 11 7 1 5 24
Spodoptera Grupo A Al, Cogollero S4 -.- 2 -.- -.- 2
Caracteres especiales Al S5 -.- -.- -.- -.- -.-
Pob SA SRR-C0 Al S5 5 2 4 1 12
Reciclaje SSA496A Al S5 1 2 -.- -.- 3

Total 31 30 16 14 91
 

La variabilidad genética para la absorción y uso del P fue estimada principalmente por la 

respuesta en cuanto a rendimiento de grano seco de las líneas bajo dos ambientes contrastantes 

de P, en donde el ambiente de bajo P permitió encontrar líneas eficientes en la absorción de P y 

el ambiente de alto P, mostró las líneas que responden la aplicación de P. Las Figuras 1.18 y 

1.19 muestran la variabilidad fenotípica existente bajo este supuesto. En la Figura 1.18, se 

muestra la variabilidad encontrada para las 91 líneas seleccionadas en el primer ciclo de 

evaluación y selección, se observo una amplia variación para la respuesta y uso de P. 

 

Con base en el rendimiento de grano seco y el contenido de P total (%) evaluado en bajo P, los 

genotipos fueron sometidos a un estrés fuerte presentándose una discriminación de los 

genotipos por su respuesta en la toma y uso del P. Bajo este supuesto se encontraron los 

mismos cuatro grupos en donde el grupo 1, está conformado por los genotipos que son 

eficientes en absorber el P del suelo y lo usa eficientemente en la formación de grano, el 

segundo grupo está conformado por lo genotipos que no son eficientes en la absorción de P y 

por lo tanto no son capaces de rendir, el tercer grupo está conformado por los genotipos que son 

eficientes en la absorción de P, pero que no son capaces de translocarlo al grano y el cuarto 

grupo está conformado por los genotipos que son ineficientes en la absorción de P, pero que son 

muy hábiles para usar el poco P tomado y translocarlo a grano (Figura 1.19).  

 

En la Figura 1.19 se muestra la dispersión de los 91 genotipos seleccionados con base el 

contenido de P total (%) y el rendimiento de grano en bajo P, se observa que algunos de los 

genotipos cambian su respuesta en la toma y uso de P mostrados en la Figura 1.18. El grupo 4 

ahora es conformado principalmente por genotipos que pertenecían al grupo 1 y 3 de la Figura 

1.18, pero aun continúan manteniéndose la variabilidad genética para los cuatro grupos para la 

expresión del carácter. 
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Figura 1.18. Dispersión de la variabilidad para la absorción y uso de P de las 91 líneas 
seleccionadas con base en rendimiento en ambientes contrastantes. 

 

Las medias del rendimiento y contenido total de P (%) de los 4 grupos seleccionados con base  

el rendimiento de grano en los dos ambientes de bajo y alto P son mostrados en los Cuadros 

1.15 y 1.16, en donde se encontraron diferencias altamente significativas entre los grupos 

evaluados.  
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Figura 1.19. Dispersión de la variabilidad para la absorción y uso de P de las 91 líneas 
seleccionadas, con base en el P total (%) y rendimiento de grano, evaluado en bajo P 

 

Para rendimiento de grano, la media general de las 457 líneas en bajo P fue de 1.42 t*ha-1 y 1.69 

t*ha-1 en alto P. Las medias de las líneas seleccionadas en los cuatro grupos en bajo P fue 1.83 

t*ha-1 y en alto P 1.93 t*ha-1. El grupo 1 (eficientes y responden) mostró un  rendimiento de 3.09 y 

2.77 t*ha-1 para bajo y alto P, respectivamente. Para el grupo 2 (no eficientes, No responden), el 

rendimiento fue de 0.90 1.16 t*ha-1, respectivamente para bajo y alto P. El grupo 3 (eficientes, no 

responden), mostró un rendimiento de  2.44 y 1.38 t*ha-1 para bajo y alto P, respectivamente y el 

grupo 4 (no eficientes, responden),  mostró una media de  0.88 y 2.4 t*ha-1 para bajo y alto P, 

respectivamente. 

 

La media para P total (%) fue de 0.27% en bajo P y 0.30% en alto P. Los grupos de bajo P y alto 

P, mostraron diferencias estadísticas altamente significativas, mas no fue significativa la media 

del grupo a través de los dos ambientes. Esto se debe que los genotipos en alto P no sufren 

ningún estrés de P y por tanto no se presenta una respuesta muy clara en la acumulación de P 

(Cuadro 1.16). Estos resultados están mostrando la existencia de variabilidad genética para la 

absorción y uso de P, bajo condiciones de estrés.  

 

Los cuatro grupos de líneas formados con base a P total (%) y rendimiento de grano, evaluados 

en bajo de P (Cuadro 1.17), mostraron una media de 1.83 t*ha-1 y un error estándar de 1.12 para 

el rendimiento de grano y 0.27% para el contenido total de P, con un error estándar de 0.04. El 

grupo 1 (eficientes, usan P), mostraron una media de 3.06 t*ha-1 y 0.32% de P, el grupo 2 (no 

eficientes, no usan P), mostró una media de 0.92 t*ha-1 y 0.23 % de P, el grupo 3 (eficientes, no 

usan P), mostró una media de 1.05 t*ha-1 y 0.30% de P, mientras que el grupo 4 (no eficientes, 

usan P), mostró una media de 3.04 t*ha-1 y 0.23% de P (Cuadro 1.17). La media de la masa 

radical fue de 20.5 nF y del área foliar de 2857 cm2. El grupo 1 mostró una media de 27.4 nF y 

3446 cm2 contra 16.6 nF y 2694 cm2 del grupo 4. El grupo 3 mostró una media de 19.1 nF y 2426 

cm2 contra 22.3 nF y 3246 cm2 del grupo 4. 

 

5.1.3 Análisis de correlaciones 

Los caracteres bajo estudio en ambientes de alto y bajo P mostraron correlaciones positivas y 

altamente significativas entre los dos ambientes de evaluación, con excepción de la masa radical 

que no fue significativa. Las correlaciones para rendimiento (0.60**), días a floración (0.53**), 

altura de la planta (0.43**) y P total (0.39**) mostraron valores intermedios con tendencia a ser 

altos, mientras que ASI y área foliar a pesar de ser significativos sus valores son bajos, (0.18** y 

0.24**, respectivamente; Cuadro 1.13). Estas correlaciones ayudan a explicar la variación 

existente para los genotipos entre los ambientes de evaluación y al efecto que está ejerciendo el 
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estrés de P sobre la expresión de los caracteres. Además es un indicativo que no todos los 

genotipos evaluados en bajo P van a responder eficientemente cuando sean colocados en 

condiciones de no estrés, sino que algunos mostraran una mayor o menor eficiencia en la 

absorción y translocación de P. 

Cuadro 1.15. Media del rendimiento de los cuatro grupos seleccionados bajo dos niveles de P 

Bajo Alto

Eficientes, responden 1 3.09 2.77 2.93
No eficientes, no responden 2 0.90 1.16 1.03
Eficientes, no responden 3 2.44 1.38 1.91
No eficientes, responden 4 0.88 2.40 1.64

Media seleccion 1.83 1.93
Media general 1.42 1.69
Prueba t 

Media

Rendimiento (t/ha)

-2.36 **

Reaccion Grupo
Nicel de P

 
 

 

En el ambiente de bajo P, la correlación entre rendimiento y días a floración fue negativa y 

altamente significativa (-0.58**). Estos resultados en estrés de P, son similares a los mostrados 

por Welcker et al. (2005), en donde mostró que el estrés de P, produce una asincronización de la 

floración ocasionando una perdida en el rendimiento de grano, y son diferentes a los mostrados 

en condiciones de estrés de aluminio (Vargas-Duque et al.1994, Pandey et al., 1994). Esto por lo 

tanto significa que los genotipos más precoces tienden a rendir más que los genotipos tardíos, 

debido a que estos últimos por el estrés de P, presentaran una asincronización de las floraciones 

masculina y femenina y finalmente terminan disminuyendo el rendimiento de grano. 

Cuadro 1.16. Media del contenido total de P, para los cuatro grupos seleccionados bajo dos 
niveles de P 

Bajo Alto

Eficientes, responden 1 0.28 0.30 0.29
No eficientes, no responden 2 0.27 0.30 0.28
Eficientes, no responden 3 0.28 0.30 0.29
No eficientes, responden 4 0.25 0.31 0.28

Media seleccion 0.27 0.30
Media general 0.27 0.31
Prueba t 

Nicel de P
Media

P total (%)
Reaccion Grupo

6.04 ***
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Cuadro 1.17. Media del rendimiento, contenido total de P, masa radical y área foliar de los cuatro 
grupos seleccionados en bajo P  

Rendimiento P total 
Masa 

radical
Area 
foliar

t/ha % nF cms2

Eficientes, responden 1 3.06 0.32 27.4 3446.2 24
No eficientes, no responden 2 0.92 0.23 16.6 2693.9 26
Eficientes, no responden 3 1.05 0.30 19.1 2426.0 24
No eficientes, responden 4 3.04 0.23 22.3 3246.2 17

Media seleccion 1.83 0.27 20.5 2857.1 91
Media general 1.42 0.28 20.4 2778.7
Prueba t 1.12 0.04 9.2 863.7

N
Reaccion Grupo

Carácter

 
 

La correlación entre rendimiento y altura de la planta es positiva y altamente significativa (0.60**), 

el cual es un valor que coincide que lo reportado en la literatura y significa que los genotipos más 

altos tienden a rendir mas, debido que tienen una mayor capacidad de absorber, acumular y 

translocar nutrientes que finalmente se convierten en grano, lo cual está siendo explicado por las 

correlaciones altas y significativa entre altura de planta con la masa radical (mayor absorción), P 

total (acumulación) y área foliar (acumulación y translocación) (0.55**, 0.17* y 0.57**, 

respectivamente).  

 

La correlación entre rendimiento de grano y aspecto de la mazorca fue negativa y altamente 

significativa (-0.73). El signo de la correlación se debe a la escala que es usada para la 

evaluación del aspecto que es inversa y significa que a mejor aspecto de las mazorcas, se 

tendrá un mayor rendimiento. El aspecto de la mazorca se puede dar gracias a un buen llenado, 

a la acumulación de fotosintatos o la no incidencia de enfermedades o plagas. Las dos primeras 

causas de un buen aspecto de la mazorca están siendo explicadas por las correlaciones 

negativas y altamente significativas entre el aspecto de la mazorca, P total y área foliar (-0.4**, -

0.28** y -0.48**, respectivamente) y por la correlación negativa y altamente significativa entre 

aspecto de la mazorca y altura de la planta (-0.52**), la cual a su vez esta correlacionada con el 

área foliar (0.57**), lo cual significa que a mayor altura se tendrá una mayor área para acumular 

y translocar fotosintatos y terminar en un llenado total de la mazorca. La masa radical, área foliar, 

P total y rendimiento están correlacionados positiva y altamente significativa (0.44**, 0.27** y 

0.61**, respectivamente) (Cuadro 1.18). Estos tres caracteres son evaluados durante la floración, 

lo cual implica que pueden ser usados con cierta precaución como criterios tempranos para 

hacer selección en líneas.   
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Los días a floración esta correlacionado negativa y altamente significativa con masa radical, P 

total y área foliar (-0.33**, -0.43** y -0.22** respectivamente), lo cual está diciendo que las líneas 

más precoces son poco eficientes en la absorción y translocación de P. Estas correlaciones 

están corroborando la inconsistencia encontrada en la correlación entre rendimiento y días a 

floración. La masa radical esta correlacionada positivamente con el contenido total de P y el área 

foliar, siendo altamente significativa (0.19* y 0.49**, respectivamente). El área foliar y el 

contenido de P total no están correlacionados, lo cual implica que estos dos caracteres trabajan 

de manera independiente en la expresión del rendimiento evaluado en condiciones de estrés. 

 

Con el objeto de establecer una relación más directa y pura entre los caracteres se estimaron las 

correlaciones parciales entre los ocho caracteres bajo estudio en el ambiente de bajo P, las 

cuales son mostradas en el cuadro 1.18. El rendimiento esta correlacionado negativamente con 

días a floración (-0.37**), lo cual esta corroborando que las plantas precoces están escapado al 

estrés causado por el P. Esta correlación coincide con la correlación negativa y significativa entre 

días a floración con P total (-0.30**), que sugieren que las plantas precoces tienden tomar y 

acumular más P en sus tejido, dando un mayor rendimiento de grano. El rendimiento y la altura 

mostraron (0.20*), rendimiento y área foliar (0.38**) y altura de planta con área foliar (0.22**),  

una correlación baja positiva y altamente significativa, lo cual implica que la altura de la planta y 

el área foliar no juega un papel tan marcado en la expresión del rendimiento como lo mostraba la 

correlación simple, pero que a pesar que la medida de asociación es baja si es importante para 

condiciones de bajo P.  

 

La correlación entre rendimiento y aspecto de la mazorca mostró una correlación negativa y 

altamente significativa, pero las correlaciones entre aspecto de la mazorca y masa radical, P total 

y área foliar son muy cercanas a cero, lo cual significa que estos componentes no están 

interviniendo en la expresión del rendimiento a través de aspecto de la mazorca, como si lo 

habían mostrado las correlaciones simples. La correlación entre masa radical y área foliar fue de 

0.25**, esto implica que selección de las líneas debe hacerse a través del área foliar y que 

indirectamente se están seleccionado líneas con buena masa radical, pero no se puede hacer la 

selección de los genotipos rendidores a través de la masa radial ya que este carácter no está 

correlacionado con el rendimiento de grano. 
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Cuadro 1.18. Correlaciones simples y parciales para ocho caracteres evaluados en bajo P 

Caracter

nF

Rendimiento -0.58 ** -0.13 ns 0.60 ** -0.73 ** 0.44 ** 0.27 ** 0.61 **

Dias a flor 0.13 ns -0.33 ** 0.52 ** -0.33 ** -0.43 ** -0.22 **

ASI -0.11 ns 0.12 ns -0.09 ns -0.14 ns -0.11 ns

Altura planta -0.52 ** 0.55 ** 0.17 * 0.57 **

Asp mazorca -0.40 ** -0.28 ** -0.48 **

Masa radical 0.19 * 0.49 **

P total 0.05 ns

Rendimiento -0.37 ** 0.00 ns 0.20 * -0.45 ** -0.05 ns 0.01 ns 0.38 **

Dias a flor 0.05 ns 0.03 ns 0.14 ns -0.14 ns -0.30 ** 0.21 **

ASI -0.02 ns 0.01 ns 0.00 ns -0.10 ns -0.06 ns

Altura planta -0.12 ns 0.32 ** 0.01 ns 0.22 **

Asp mazorca -0.04 ns -0.07 ns -0.04 ns

Masa radical 0.07 ns 0.25 **

P total -0.11 ns

ASI Altura 
planta

Asp 
mazorca

Masa 
radical

P total Area 
Foliar

d d cms (1-5) % cms

Dias a flor

Bajo P
Correlaciones simples

Correlaciones parciales

 
 

5.2 Experimento 2 

El segundo experimento fue sembrado durante el ciclo 2003A. En el cuadro 1.19 se muestra el 

análisis de varianza y la significancia para la fuente de variación entrada. Se encontraron 

diferencias altamente significativas para todos los caracteres bajo estudio tanto en el ambiente 

con bajo y alto P. En el ambiente con alto P se encontraron coeficientes de variación (CV) 

inferiores al 30% excepto para la masa radical (31.3%). En el ambiente con bajo P se 

encontraron CVs relativamente bajos, excepto para rendimiento de grano (51.4%), área foliar 

(40%) y masa radical (30.1%), estos coeficientes altos en condiciones de estrés de P están 

mostrando la variabilidad genética existente para la expresión del carácter. Los resultados 

observados en el análisis de varianza durante el segundo experimento fueron coincidentes con 

los resultados encontrados en el primer experimento. Al igual que en el primer experimento el 

estrés por P ocasiona una disminución en el rendimiento del grano (45.8%), un retardo en el ciclo 

de la planta (5 días), una a sincronización de las floraciones masculina y femenina, disminución 

en la altura de la planta (21%), del área foliar (16.4%), de la masa radical (36.6%) y una 

disminución del contenido de P total en tejidos. Cuadro 1.19. 

 

De este segundo experimento se seleccionaron 36 líneas con base en la eficiencia en la toma y 

uso de P, fueron arregladas en 4 grupos (Cuadro 1.20), con base en el rendimiento de grano en 

bajo y alto P. La media general de rendimiento de grano en bajo P fue 1.10 t*ha-1 y en alto P de 

1.96 t*ha-1. Teniendo como criterio el rendimiento en bajo P, los grupos 1 y 4 son eficientes en la 
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toma de P, con medias por encima de la media general (1.88 y 1.47 t*ha-1) y altos contenido de P 

total en tejidos (2.25 y 2%), mientras que los grupos 2 y 3 mostraron ser no eficientes en la toma 

de P (0.51 y 0.87 t*ha-1) y bajos contenido de P total. Los rendimientos en alto P, están dando la 

respuesta de los genotipos a la aplicación de fertilización fosforada. Los grupos 1 y 3 responden 

con rendimientos superiores a la media general (2.54 y 2.44 t*ha-1), mientras los grupos 2 y 4 no 

responden a la aplicación de P. En condiciones de no estrés por P, los caracteres porcentaje de 

P total, conductividad eléctrica y área foliar no muestran diferencias entre grupos (Cuadro 1.20). 

La Figura 1.19, muestra la variabilidad genética para la eficiencia a la toma de P, de los 36 

genotipos seleccionados con base en el rendimiento de grano evaluado en dos niveles de P. 

Cuadro 1.19. Cuadrados medios para rendimiento (t*ha-1), días a floración (días), ASI, (días), 
altura de planta (cm), masa radical (nano faradios, nF), contenido de P total (%) y área foliar 
(cm), evaluados bajo dos ambientes con 4 y 15 ppm de P. 2003A  

Media CV(%) Media CV(%)

Rendimiento de grano t/ha 6.99 ** 2.36 25.3 2.51 ** 1.28 51.4 45.8
Dias a floracion dias 21.25 ** 59.32 2.5 33.58 ** 64.03 3.9 -7.9
ASI dias 2.40 ** 0.74 123.5 3.02 * 1.75 78.9 -136.8
Altura planta cm 650.71 ** 149.66 9.5 583.97 ** 118.65 13.1 20.7
Aspecto mazorca 1-5 0.88 ** 2.84 19.6 1.18 ** 2.34 27.2 17.5
Area foliar cm2 1275529 ** 3979 13.8 3023142 ** 3325 39.7 16.4
Masa raiz nF 47.71 * 17.64 31.3 20.10 ** 11.18 30.1 36.6
P total % 0.64 ** 2.61 8.2 0.37 ** 1.96 8.0 24.9

% 
perdidaCuadrado 

Medio
Cuadrado 

Medio
Caracter Unidad

Alto P Bajo P

 
 

 

En el Cuadro 1.21 se muestran las medias de los 4 grupos hechos con base en la evaluación en 

bajo P y el % de P total en tejidos. Los grupos 1 y 4 son eficientes en la toma de P bajo 

condiciones de estrés, mostraron un rendimiento por encima de la media general, mayor altura 

de planta y conductividad eléctrica, pero mostraron diferencias en el contenido de P total en 

tejidos, lo cual sugiere que a pesar que el grupo 4 tiene menor cantidad de P en tejido, estos 

tienen la habilidad de translocarlo y producir grano. El aspecto de la mazorca mostró valores 

bajos, lo que sugiere que la eficiencia en la toma y translocación de P esta correlacionada con el 

aspecto de la mazorca. Los grupos no eficientes a P, mostraron valores más bajos para 

rendimiento de grano, área foliar, conductividad eléctrica y mayor daño de la mazorca. En la 

Figura 1.20, se observa la dispersión de los 36 genotipos seleccionados en un ambiente bajo 

estrés de P. 
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Cuadro 1.20. Media para rendimiento (t*ha-1), aspecto de planta (cm), masa radical (nano 
faradios, nF), contenido de P total (%) y área foliar (cm), evaluados bajo dos ambientes con 4 y 
15 ppm de P. 2003A  

Reaccion Grupo

Bajo Alto Bajo Alto Bajo Alto Bajo Alto Bajo Alto

Eficientes, responden 1 1.88 2.54 2.3 2.3 2.25 2.55 12.2 17.0 3277 3994

No eficientes, no responden 2 0.51 1.30 2.8 2.6 1.39 2.52 12.6 17.6 3332 3467

No eficientes, responden 3 0.87 2.44 2.6 2.4 1.90 2.36 10.3 18.1 3021 3823

Eficientes, no responden 4 1.47 1.29 2.5 2.5 2.00 2.84 12.3 14.2 3259 3334

Media general 1.10 1.96 2.6 2.5 1.95 2.61 11.2 17.4 3168 3835
LSD (.05) 0.94 1.08 0.9 0.6 0.31 0.42 6.7 10.9 1024 1088
t (Bajo Vs Alto)

Area foliar 
(cms)

Nivel de P Nivel de P Nivel de P Nivel de P Nivel de P

Rendimiento 
(t/ha)

Aspecto 
planta

P total (%) Conductividad 
electrica (nF)

-6.06***-5.05*** 1.65 -8.15** -9.30***
 

 

   

Figura 1.20. Dispersión de la variabilidad para la absorción y uso de P de 36 líneas 
seleccionadas con base en rendimiento en ambientes contrastantes 

 

 

Figura 1.21. Dispersión de la variabilidad para la absorción y uso de P de 36 líneas 
seleccionadas con base en rendimiento en un ambiente de bajo P y % Total de P en tejidos 
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Cuadro 1.21. Media del rendimiento, contenido total de P, conductividad eléctrica, área foliar, 
altura de planta y aspecto de mazorca de 4 grupos seleccionados en bajo P. 2003A  

Reaccion Grupo

t/ha cm (1-5) % cm² nF

Eficientes, responden 1 1.66 118.0 1.9 2.35 3242 12.2 10

No eficientes, no responden 2 0.56 103.8 2.9 1.38 3256 11.0 10

Eficientes, no responden 3 0.75 106.8 2.6 2.49 2767 10.8 8

No eficientes, responden 4 1.68 124.7 1.9 1.73 3609 12.9 8

Media 1.10 116.1 2.4 1.948 3168 11.2
LSD 0.94 30.8 1.3 0.310 1024 6.7
CV 44.84 13.1 27.2 8.014 16.0 30.1

Masa 
radical

P Total Lineas 
selec

Rendimiento Area 
foliar

Altura 
planta

Aspecto 
mazorca

 

 

6. Conclusiones 
Durante el desarrollo de los dos experimentos se observó la presencia de variación genética 

para la tolerancia a bajo P, cuando fue evaluada con base en los criterios de absorción y uso de 

P. La población estudiada mostró una buena dispersión en las cuatro categorías formadas con 

base en los anteriores criterios. Además se observó una fuerte interacción entre el contenido de 

P en el suelo y el nivel de saturación de Aluminio (datos no mostrados), lo cual ocasiona que la 

selección de genotipos eficientes en toma y uso de P bajo condiciones de estrés por aluminio 

tienda a ser complicada haciéndose necesario el uso de metodologías fundamentadas en 

criterios fisiológicos y moleculares. En general las líneas estudiadas mostraban germoplasma 

con tolerancia a suelo ácido y otros estreses bióticos y abióticos. Observándose que las líneas 

con mas tolerancia pertenecen al programa de mejoramiento para suelo ácido del CIMMYT, 

Colombia. 

 

Del primer experimento seleccionamos 91 líneas con diferente respuesta a la absorción y uso de 

P, las cuales fueron evaluadas durante el segundo experimento. De aquí seleccionamos las 36 

líneas elites con una amplia variabilidad genética para la tolerancia a bajo P. De estas 36 

tomamos 6 líneas eficientes y seis líneas ineficientes en toma y uso de P, para iniciar un estudio 

dialelico y obtener información de la herencia de la tolerancia a bajo P. 

 

Nuestros resultados obtenidos en la exploración de la variabilidad genética de la tolerancia a 

bajo P, son coincidentes en los publicados en la literatura (Welcker et al. 2005; Welcker, 2000; 

Schaffert et al. 1999; Schaffert et al. 2001; Rao, 2001; Rao et al. 1999; Pellet al tal. 1995). El 

fuerte estrés por P, causa problemas en el desarrollo del cultivar y por lo tanto en la expresión 

del rendimiento y de sus componentes secundarios. Se afectan los días a floración, haciendo 

que el cultivar tienda a ser tardío con una fuerte desincronización entre las floraciones masculina 
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y femenina (ASI), haciendo con esto que la polinización en estos genotipos sea muy poca o en el 

peor de los casos no ocurra. Los genotipos precoces tienden a escapar a este efecto haciendo 

que ellos muestren ahora ser más promisorios. De igual manera se ve afectada la altura de la 

planta, la masa radical y el área foliar, haciendo con esto que los genotipos en condiciones de 

estrés por bajo P rindan menos.  

 

Las correlaciones parciales mostraron valores muy bajos y en la mayoría de los casos no 

significativos. El rendimiento estuvo correlacionado con aspecto de mazorca y días a floración. 

Con los caracteres que son medidos en estadios tempranos solo se correlacionó con el área 

foliar, lo cual implica que la selección hecha con base en estos caracteres y en correlaciones 

simples debe ser manejada con mucho cuidado pues son influenciadas por el comportamiento 

de las otras variables, y a su vez este comportamiento es poco predecible. Si se va a hacer 

selección con base con correlaciones simples debe dársele bastante peso a la selección por 

área foliar y aspecto de la mazorca, ya que presentan correlaciones simples y parciales altas y 

significativas.  

 

La selección final de los genotipos debe hacerse principalmente con base en los datos de la 

localidad de bajo P y correlacionarlos con el comportamiento que ellos han tenido en los dos 

ambientes con alto y bajo P, y no únicamente con base en el rendimiento de suelo con bajo P vs 

alto P, ni tampoco con un rendimiento relativo. Lo mejor será usar los tres métodos, dándole 

mayor peso a los rendimientos y contenido de P en la localidad de bajo P.  
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Habilidad combinatoria general, específica y hetero sis 

de la tolerancia a bajo P de líneas endogámicas de maíz 

en suelos ácidos de los Llanos Orientales de Colomb ia 

 

Resumen 
La baja fertilidad de los suelos es el problema más importante en la reducción del rendimiento 

del maíz en los trópicos, siendo la principal causa los altos niveles de aluminio y el déficit de 

fósforo. Estos suelos, se estima que cubren aproximadamente el 64% de América tropical, 32% 

de Asia tropical y 10% de América Central, el Caribe y México. El trabajo tiene como objetivo 

conocer la herencia de la tolerancia a bajo P. Para tal fin se generó  un diseño dialelico que 

involucró 12 padres contrastantes en la toma y uso de P. El dialelo fue evaluado en dos niveles 

de P (4 y 15 ppm), en un diseño experimental de alpha latice, con tres repeticiones. El diseño 

genético utilizado fue el propuesto por Hallauer y Miranda, (1988). En bajo y alto P, se 

encontraron diferencias altamente significativas entre los genotipos, i.e. cruzamientos (C), padres 

(P) y PvsC. En alto P, PvsC explica el 58% de la suma de cuadrados  de los genotipos, mientras 

en bajo P, los cruzamientos, explican el 66% de la suma de cuadrados  de los genotipos. En bajo 

P, no se encontraron diferencias dentro de los padres tolerantes y susceptibles pero si fueron 

altamente significativas para el contraste de tolerantes vs susceptibles. Los cruzamientos de 

padres tolerantes x tolerantes, susceptibles x susceptibles y tolerantes x susceptibles fueron 

estadísticamente diferentes, lo que sugiere que la toma y uso de P es de tipo poligénico. La 

habilidad combinatoria general y especifica fue altamente significativa en los dos ambientes, 

siendo la ultima tres veces más grande, lo que sugiere que en la tolerancia a bajo P, son más 

importantes los efectos genéticos no aditivos que los aditivos. 

 

Abstract 

The low fertility of soils is the most important limiting factor in maize productivity in the tropics. 

High levels of aluminum and low phosphorous availability are the major contributors to this low 

fertility. Both factors are very common in acid soils, which cover about 64% and 32% of Tropical 

America and Asia, respectively, and 10% of Central America, Mexico and the Caribbean region. 

The objective of this study was to elucidate the maize inheritance of tolerance to low P 

availability. Diallel crosses among 12 contrasting parents in their P uptake and utilization were 

used. Evaluations were made at two P levels in the soil (4 and 15 ppm) using an alpha lattice 

experimental design with three replications. The genetic design suggested by Hallauer and 
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Miranda (1988) was used. Highly significant differences among genotypes were found: among 

crosses (C); parents (P) and in the P versus C contrast at high and low P conditions. At high P, P 

vs C explained 58% of de sum of squares due to genotypes, whereas at low P differences among 

crosses explained 66% of the sum of squares. At low P, there was no difference among tolerant 

or susceptible parents, but the contrast between the two types was highly significant. There were 

statistical differences among crosses between tolerant x tolerant, tolerant x susceptible and 

susceptible x susceptible parents, suggesting that there is a polygenic inheritance of the trait. 

General (GCA) and specific (SCA) combining ability effects were highly significant in both 

edaphic conditions. SCA was about three times larger than GCA, suggesting that non-additive 

effects predominate in maize the tolerance to low P. 
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1. Introducción 

Del total de la producción de alimentos a nivel mundial (aproximadamente cinco mil millones de 

toneladas y 2500 millones de toneladas de material seca consumible), 99% se produce en tierra 

firme y sólo 1% viene de océanos y aguas interiores. Los productos vegetales constituyeron el 

93% de la dieta humana; unas 30 especies cultivadas suministran la mayor parte de las calorías 

y proteínas, incluyendo ocho especies de cereales que en conjunto representan el 66% del 

abasto mundial de alimentos. Los productos animales (7% de la dieta del mundo) vienen también 

indirectamente de las plantas (Borlaug, 1999).  

 

Después del trigo y el arroz, el maíz es el tercer cultivo más importante del mundo tanto en área  

como en producción, aunque se espera que en el presente siglo, el maíz pasara a ser el cultivo 

más importante, (FAO, 1993). En los países en desarrollo, se siembran 82 millones de 

hectáreas, con una producción de 183 millones de toneladas. El maíz proporciona el 15% de los 

requerimientos de proteína en el mundo y 19% de las calorías, siendo el alimento básico de 

cientos de millones de personas en América Latina, Asia y Africa (CIMMYT, 2000). El maíz 

amarillo se usa como fuente calórica en la fabricación de concentrados para bovinos, porcinos y 

aves, el blanco por su parte es buena fuente de carbohidratos para consumo humano, para la 

fabricación de arepas y otros derivados, su harina tratada es usada para relleno en la fabricación 

de medicinas, jarabes, edulcolorantes y saborizantes, dextrosa, maltodextrina y para aglutinar 

pulpa deshidratada de frutas. El maíz tiene más de 3500 usos industriales y nutricionales. 

 

En Colombia los suelos ácidos cubren aproximadamente el 57% del territorio nacional con 67.5 

millones de has (Salinas y Castillas, 1990; León, 1990). Los suelos de las sabana acidas 

Colombiana se caracterizan por tener pH por debajo de 4.5, con altas toxicidades de aluminio 

(saturación mayor a 98%), manganeso (0.81 meq) e hierro (14. ppm), bajos en materia orgánica 

(menor a 2.7%) y en bases intercámbiales como calcio (0.08 meq), magnesio (0.03 meq) y 

potasio (0.04 meq), además poseen bajas cantidades de fósforo (menor a 2 ppm) y elementos 

menores como zinc (0.29 ppm; Cuadro 2.1). 

 

En suelos ácidos, con pH menor de 5.6, el bajo rendimiento del maíz se encuentra asociado con 

la toxicidad de Al y Mn, y/o deficiencias y alta fijación de P. Esto ocasiona la inhibición del 

desarrollo radical, reduciendo la toma de agua y nutrientes. 

 

El fósforo es un importante componente integral de muchos compuestos presentes en las 

células, como son los azúcares fosfatados usados en la respiración y en la fotosíntesis y 

fosfolípidos que hacen parte de la membrana celular. También es un componente de los 
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nucleótidos usados en el metabolismo energético de la planta y en las moléculas de ADN y ARN. 

Los requerimientos de fósforo para un crecimiento óptimo están en el rango de 3 a 5 mg por 

gramo de materia seca durante la etapa vegetativa de crecimiento. La deficiencia de fósforo 

resulta en la reducción del crecimiento de la planta, retardo de la madurez y reducción en el 

rendimiento (Gaume et al. 2001) 

 

Cuadro 2.1. Propiedades químicas de un suelo típico de la altillanura Colombiana 

Propiedad Cantidad

pH < 4.5
Materia organica (%) < 2.7
Saturación de Al (%) 98
P (ppm) < 1.65
Ca (meq/100gr suelo) 0.08
Mg (meq/100gr suelo) 0.03
K (meq/100gr suelo) 0.04
Zn (meq/100gr suelo) 0.29
Mn (meq/100gr suelo) 0.81
Fe (meq/100gr suelo) 14.19

 
 

La baja fertilidad de los suelos es el problema más importante en la reducción del rendimiento 

del maíz en los trópicos, siendo la acidez una de las causas más importantes. La deficiencia de 

P se considera como el segundo factor en importancia dentro de los limitantes químicos de los 

suelos ácidos. Actualmente se siembran entre ocho y 20 millones de hectáreas de maíz en 

suelos ácidos con pH bajo, altas saturaciones de aluminio y deficientes en fósforo, calcio y 

magnesio. 

 

Se ha estimado que el 43% del área terrestre en los trópicos, aproximadamente 2050 millones 

de hectáreas está ocupada por oxisoles, Ultisoles o Inceptisoles, que se caracterizan por ser de 

naturaleza ácida y deficientes en P (Rao et al. 1999). En América tropical, estos ordenes 

edáficos ocupan 1476 millones de hectáreas (72.6% del área; CIMMYT, 1996; Howeler, 1990). 

En América del sur si tienen 808.2 millones de hectáreas y en Colombia el 57% del área total  

(67.5 millones de ha; Salinas y Castillas, 1990; León, 1990). 

 

En suelos deficientes en P el crecimiento de la planta y la producción de los cultivos disminuye, 

ya que el P es un nutriente esencial y está involucrado en un amplio rango de procesos que van 

desde la división celular hasta la fructificación y maduración de las cosechas. El P es requerido 

principalmente por tejidos jóvenes con alta velocidad de división, donde participa en reacciones 
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relacionadas con el crecimiento celular, desarrollo, fotosíntesis y en la utilización de los 

carbohidratos. (Clarkson and Hanson, 1980; Rao, 1996). Las deficiencias de P tienen un efecto 

directo sobre la expresión de algunos genes que están involucrados en la tolerancia a bajo P, 

entre estos están los genes que codifican proteínas de tipo fosfatasas, RNAsas, (Schaffert et al. 

1999).  

 

1.1 Importancia del maíz 

Para el año 2020, se espera ocurra un cambio en la demanda global de cereales. La demanda  

de maíz en los países en desarrollo llegara a pasar la demanda de arroz y trigo. Este cambio 

puede ser un incremento del 50% en la demanda global del maíz desde 1995 con un nivel de 

558 millones de ton a 837 millones de ton para el año 2020 (CIMMYT, 1999/2000; Cuadro 2.2). Y 

teniendo en cuanta a que los suelos ácidos cubren una parte significativa de 48 países 

desarrollados e involucra 1660 millones de ha, se hace necesario la búsqueda a través del 

mejoramiento genético de nuevos cultivares que no solamente toleren altas saturaciones de 

aluminio, sino que además sean eficientes en la toma y uso de P. 

 

Cuadro 2.2. Proyección de la demanda del maíz 1995-2020 (millones de toneladas) 

Region % Cambio

1995 2020

Global 558 867 50

Países desarrollados 282 504 79

Este y Sureste de Asia 150 280 46

Sur de Asia 12 23 92

SubSaharan Africa 27 52 93
America Latina 76 123 62

WANA (Oeste de Asia y Norte de Africa) 16 26 63

Fuente: CIMMYT/IFPRI (2000)

Demanda

 
 

Colombia, hasta inicios de la década del noventa, fue autosuficiente en el suministro de 

alimentos y materias primas. Pero en la última década se ha profundizado la crisis del sector 

agropecuario, especialmente luego de la apertura económica, donde el país permitió la 

importación masiva de productos agrícolas fuertemente subsidiados, principalmente desde 

Estados Unidos. Esto ha generado que la producción nacional sea inviable y no competitiva. El 

país, al perder su capacidad productiva de alimentos, ha tenido que importar los productos 

básicos. Para el año 2003 el país importó más de 8 millones de toneladas de alimentos, de 

estas, 2 millones de toneladas son maíz, que corresponde a más del 70% del consumo nacional, 

(Vélez, http://www.semillas.org.co/articulos2.htm?x=49172). 
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De acuerdo con los pronósticos del departamento de agricultura de Estados Unidos (USDA), la 

oferta mundial de maíz disminuirá en 0.79% pasando de 822.86 millones de toneladas en el 

2005 a 816.35 millones de toneladas para el 2006, explicado principalmente por el descenso de 

la producción de Estados Unidos y la reducción en las existencias iníciales. El consumo 

aumentara en 3.97% lo que representa 27.65 millones de toneladas más respecto al periodo 

inmediatamente anterior (695.82 millones de toneladas) debido al incremento en la utilización del 

maíz para la producción de etanol. En respuesta a una pronunciada disminución de los 

inventarios de maíz en Estados Unidos, China y la Unión europea, las existencias finales para el 

año 2006 se redujeron en 26.89% alcanzando 92.87 millones de toneladas, La disminución en la 

oferta y el incremento del consumo hacen prever un aumento del precio del maíz en los 

mercados mundiales (MADR, 2006). 

 

En Colombia, el área sembrada de maíz amarillo tecnificado durante el 2006 fue de 168254 

hectáreas, inferior en 6.86% al área sembrada durante el 2005 (180655 hectáreas). La 

producción de maíz amarillo tecnificado durante el 2006 fue de 773968 toneladas, lo que 

representa un decrecimiento de 6.86% respecto a la producción del 2005 (831013 toneladas). Se 

espera que la industria de balanceados adquiera 191350 toneladas de producción nacional e 

importe 1804704 toneladas a través del mecanismo público de contingentes arancelarios. La 

producción nacional restante (582618 toneladas) será demandad por la industria de molienda 

húmeda, los trilladores y las centrales de abastos. Además las importaciones realizadas a través 

del mecanismo público de contingencia, se esperan importaciones de 724946 toneladas por 

fuera del mecanismo, por lo que las importaciones totales de maíz amarillo ascenderán a 

2529650 toneladas. 

 

El área de maíz blanco ascenderá a 51159 hectáreas en el 2006, inferior en 3.74% respecto a lo 

que se observo durante el 2005 (53148 toneladas). La producción se estima en 230216 

toneladas en 2006, lo que también representa un decrecimiento de 3.74% respecto a la 

producción obtenida durante el 2005 (239166 toneladas). A través del mecanismo publico de 

contingentes arancelarios, la industria de alimentos para el consumo humano importara 41029 

toneladas y adquirirá 123210 toneladas de la producción nacional. La producción nacional 

restante (107006 toneladas) seria demanda por la industria de molienda húmeda, los trilladores y 

las centrales de abastos. Además de las importaciones realizadas a través del mecanismo 

publico de contingentes arancelarios, se esperan importaciones de 128406 toneladas por fuera 

del mecanismo, por lo que las importaciones totales ascenderán a 169435 toneladas (MDAR, 

2006).  
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El país inicia un rápido crecimiento de la industria de balanceados como consecuencia del rápido 

crecimiento de la industria avícola en respuesta a la ampliación de la demanda de pollo. Esto 

motivó a que se incrementaran las áreas sembradas en maíz amarillo las cuales se calculan en 

633374 hectáreas y se dejara de considerar al maíz como un cultivo civilizador de tierras y entra 

a formar parte de la oferta de materias primas en la industria de alimentos balanceados para 

animales (Martínez, 2006). La industria de alimentos balanceados para animales ha presentado 

grandes tasas de crecimiento jalonado por la cadena avícola que crece en el orden del 6.8%. 

Esto ha hecho pensar que los gobiernos orienten la política sectorial hacia el crecimiento del 

área y mejoramiento de la eficiencia con el fin de ampliar la participación de la materia prima 

nacional y disminuir el déficit del componente importado el cual se estima en cerca de 2 millones 

de toneladas. 

 

1.2 Características de los suelos tropicales defici entes a P 

Los suelos, están caracterizados por su bajo contenido de minerales intercambiables y un alto 

contenido de arcillas de baja actividad y óxidos de hierro (Fe) y aluminio (Al). Los resultados de 

los procesos de intemperización también ocasionan la pérdida de bases cationicas, en la 

desilización de las arcillas y en la generación de hidruros ácidos de Fe y Al ocasionando que el P 

en forma de fosfato sea inmovilizado o precipitado. También presentan una alta capacidad de 

fijación de P. En condiciones de sabana nativas en Latinoamérica la concentración de P es 

menor a 2 ppm (Bray II), lo cual hace necesario la aplicación de P en forma de fertilizante (Rao, 

2001)  

 

1.3 Problemas causados por la acidez y bajo P 

La toxicidad por aluminio se manifiesta como un amarillamiento severo de las hojas jóvenes y en 

la muerte de las hojas más viejas; a medida que los síntomas se intensifican, las plantas se 

atrofian y desarrollan pocas raíces. Se observan a veces efectos indirectos causados por la 

toxicidad, como la deficiencia de magnesio y fósforo (Martínez y Sarkarung, 1990). 

 

El P es requerido principalmente por tejidos jóvenes que presentan una alta velocidad de 

división, en donde participa en una gran cantidad de reacciones relacionadas con el crecimiento 

celular, desarrollo, fotosíntesis y en la utilización de los carbohidratos. (Clarkson and Hanson, 

1980; Rao, 1996). El P es un constituyente de la difosfato adenosina (ADP) y del trifosfato de 

adenosina (ATP), que son dos de las más importantes moléculas que intervienen en el proceso 

de la vida. La deficiencia de P tienen un efecto directo sobre la expresión de algunos genes que 

están involucrados en la tolerancia a bajo P, entre estos están los genes que codifican proteínas 

de tipo fosfatasas, RNAsas (Schaffert et al. 1999). Es tan importante el fósforo en el desarrollo y 

producción de la planta que es considerado uno de los elementos mayores y debe ser 
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suministrado en forma de fertilizantes fosforados en suelos que presentan deficiencias del 

elemento.  

  

Con mucha frecuencia los síntomas ocasionados por las deficiencias de P son el 

achaparramiento de la planta, disminución de la división o bifurcación de las ramas, hojas más 

cortas y erectas y floraciones tardías, las hojas viejas pueden tornarse de un color verde oscuro 

o púrpura rojizo en el caso de deficiencias extremas. También, puede limitar la formación de 

estructuras reproductivas, senescencia prematura de las hojas y un retraso bien marcado de la 

floración, un decrecimiento en el número de flores y una restricción bien marcada en la formación 

de la semilla, lo cual es una de las causas de la disminución del rendimiento en muchas de las 

especies vegetales. (Rossiter, 1978; Barry and Miller, 1989; Rao, 2001) 

 

1.4 Hibridación en maíz 

El mejoramiento del maíz (Zea mays, L.), para el desarrollo de híbridos empieza alrededor del 

año de 1900, con los trabajos de Shull (1909), East (1908), Citados por Hallauer et al. (1988). 

Anterior a ellos y mucho antes que los europeos colonizaran a América ya se realizaba un tipo 

primitivo de mejoramiento por los indios americanos. 

 

En 1900 la comunidad científica, tomó conocimiento de las leyes de la herencia descubierta 

treinta años antes por Gregorio Mendel  a través de sus experimentos con arvejas. Muchos 

investigadores trataron de verificar la aplicabilidad de esas leyes de la herencia para otras 

especies. En Estados Unidos, J. H. Shull, en la estación experimental de Cold Spring Harbor, 

New York, decidió estudiar la herencia del número de hileras en la mazorca de maíz. En 1905, 

empezó a autofencudar dos variedades con diferente número de hileras, las líneas endocriadas 

fueron cruzadas obteniendo híbridos vigorosos de alto rendimiento de grano. En 1908 Shull 

sostiene que puede aumentar el rendimiento de grano de maíz desarrollando líneas por 

autofecundación y posteriores cruzas entre ellas para finalmente hacer una evaluación de estas 

cruzas y finalmente seleccionar las dos líneas que producen el mejor de los híbridos. (Kendall y 

Immer, 1943). Al mismo tiempo, E.M. East, en 1905 realiza autofecundaciones en maíz con el 

objeto de estudiar los efectos de la endogamia y de la alogamia. Sus resultados fueron similares 

a los de Shull, encontrando la disminución del vigor por endogamia y el acentuado aumento del 

vigor y del rendimiento de grano resultante del cruzamiento entre dos líneas seleccionadas. Con 

los trabajos de mejoramiento de Shull, East y Jones, se inicia el establecimiento de programas 

de mejoramiento en los Estados Unidos por el USDA para el desarrollo y evaluación de líneas 

endogámicas e híbridos, alrededor de  los años 1915 a 1925. 
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Aunque fue ampliamente reconocido el incremento del rendimiento de cruzas entre líneas, el 

procedimiento no fue adoptado por dificultades prácticas. La producción de semillas de las líneas 

era muy limitada, haciendo que el costo de la semilla sea muy alto. La solución para que el vigor 

híbrido en maíz fuera económicamente factible, resulto de la sugerencia de Jones en 1918 de 

utilizar híbridos dobles obtenidos de cruzar dos híbridos simples. De esta manera la semilla 

híbrida era producida en un híbrido simple que tiene un rendimiento de grano mucho más alto 

que una línea endogámica. Esa sugerencia fue responsable por el éxito del maíz híbrido que 

domino casi todo el siglo XX y solamente en los últimos años, con la disponibilidad de líneas 

endogámicas muy vigorosas y el uso de una elevada tecnología en el cultivo del maíz, es como 

el híbrido simple viene siendo empleado en situaciones especificas (Paterniani, 2000) 

 

1.5 Habilidad combinatoria general y específica 

Sprague y Tatum (1942), definieron los conceptos de habilidad combinatoria general y habilidad 

combinatoria especifica. La habilidad combinatoria general es definida como el comportamiento 

de una línea en combinaciones hibridas y debe ser entendida como la capacidad que tiene un 

individuo o una población de combinarse con otros y es medida a través de las pruebas de 

progenie. Por definición la habilidad combinatoria general debe ser evaluada a través de un 

grupo de líneas para que puedan ser comparables y el objetivo de los trabajos consiste en 

seleccionar los individuos de mayor valor de habilidad combinatoria general. La habilidad 

combinatoria específica se presenta cuando alguna de las combinaciones hibridas muestra un 

comportamiento superior o inferior con respecto al comportamiento promedio de las líneas 

parentales involucradas en el cruzamiento. 

 

Para utilizar en forma eficiente la variabilidad genética de una especie o cultivar de importancia 

agronómica, se debe partir de la evaluación previa de los progenitores, respecto a la habilidad 

combinatoria general y específica para los caracteres agronómicos más importantes. El análisis 

de la habilidad combinatoria general, permite identificar progenitores con capacidad para 

transmitir sus caracteres deseables a la descendencia, y la habilidad combinatoria específica 

posibilita conocer aquellas combinaciones híbridas F1 sobresalientes, originadas de 

cruzamientos entre variedades, líneas o líneas por variedad. Igualmente este tipo de análisis 

facilita información sobre el tipo de acción génica que condiciona la expresión de un carácter, lo 

cual es básico en la escogencia de la estrategia de mejoramiento a seguir. La habilidad 

combinatoria general está asociada a genes con efectos aditivos, mientras la habilidad 

combinatoria específica está asociada a genes con efectos no aditivos o con acción de 

dominancia.  
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En la mayoría de los cultivos, los estudios de habilidad combinatoria, se han empleado con gran 

eficiencia cuando se ha abordado el mejoramiento genético. Han sido usado ampliamente en 

especies alógamas como el maíz y en su mayoría, ha mostrado que la expresión de los 

principales caracteres agronómicos intervienen tanto los efectos génicos aditivos como los no 

aditivos. En el mejoramiento de maíz, se ha utilizado la habilidad combinatoria de cruzamientos 

de razas o variedades con germoplasma mejorado, ya que constituyen una buena alternativa 

para la búsqueda de caracteres deseables y poder ser integrados en poblaciones mejoradas y 

aumentar su base genética (Pérez et al. 1995). 

 

La habilidad combinatoria general ha sido asociada con genes de efectos principalmente aditivos 

(acción génica aditiva), y la habilidad combinatoria especifica con genes de efectos dominantes, 

epistáticos y otros tipos de interacciones génicas (acción génica no-aditiva) (Sprague y Tatum 

1942). Sin embargo, Griffing (1953), propuso que la varianza de habilidad combinatoria general 

contiene además de la varianza genética aditiva una porción de la epistática. La varianza de la 

habilidad combinatoria especifica, incluye toda la varianza de dominancia y el resto de epistásis. 

Los resultados obtenido a partir de los estudios de habilidad combinatoria han dado pautas a los 

mejoradores para decidir cuál es el método o esquema de selección a seguir (Hallauer y 

Miranda, 1988). 

 

Hallauer y Miranda (1988) y Vega (1987), describen diferentes metodologías para estimar la 

habilidad combinatoria, entre ellas se encuentran los cruzamientos línea por variedad (CLV), los 

cruzamientos de línea x probadores, los cruzamientos dialélicos completos y parciales, los 

trialélos y los cuadrialelos, siendo los dialélos especialmente los propuestos por Griffing, (1956) y 

Hallauer y Miranda (1988) los más utilizados en el mejoramiento de alógamas.  

 

1.6 Heterosis y su importancia 

El vigor hibrido en cruzamientos artificiales fue estudiado por primera vez por Koelreuter en 

1763, el cual fue retomado con el redescubrimiento de las leyes de Mendel para comienzos de 

los años 1900, haciendo que el vigor hibrido tome importancia dentro de los genetistas 

cuantitativos. En la actualidad es aceptado que los caracteres de plantas, animales y humanos 

son el resultado de la acción, reacción e interacción de un incontable número de genes (Hayes, 

1952) 

 

El termino heterosis fue acuñado por Shull y propuesto para 1912. Shull usó el termino para 

describir el vigor híbrido manifestado en generaciones heterocigotas, derivadas del cruzamiento 

entre individuos genotípicamente diferentes y lo definió como el incremento en vigor, tamaño, 

productividad, velocidad del desarrollo, resistencia a enfermedades, insectos plagas, rigores 
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climáticos de cualquier clase; manifestados por los organismos híbridos, con respecto a sus 

correspondientes progenitores endogámicos; como consecuencia de la unión de gametos 

parentales diferentes.  Una de las dificultades que se presentaron para hacer uso del vigor, fue el 

generar líneas endogámicas de buen rendimiento que permitieran hacer uso de todo el 

conocimiento teórico, esto conllevó que Jones en 1917 empezara a usar los cruzamientos entre 

híbridos F1 simples los cuales fueron llamados cruzamientos dobles. 

 

La heterosis se origina y se logra en la hibridación, pero no es una situación universal ni 

fácilmente observable. Se presenta cuando se cruzan dos padres genéticamente diferentes. El 

origen y la historia de la heterosis están estrechamente ligados al mejoramiento genético de 

maíz por hibridación, el cual fue iniciado por Shull en 1909. La heterosis ha sido ampliamente 

utilizada en programas de mejoramiento de maíz para la identificación de poblaciones 

genéticamente divergentes como base para el desarrollo de líneas endogámicas para ser usadas 

en cruzamientos F1 (Hallauer y Miranda, 1988). 

 

Para la realización de los estudios de heterosis y efectos heteróticos, generalmente se ha hecho 

uso de los apareamientos dialélicos. Los cruzamientos dialélicos intervarietales en los programas 

de mejoramiento genético vegetal, entre razas o variedades, tienen como propósito básico 

explorar el potencial híbrido y la heterosis manifestada en sus cruzamientos. El uso del vigor 

híbrido, como método de mejoramiento, permite obtener cultivares F1 en forma rápida y 

eficiente. 

 

La heterosis puede ser expresada en tres formas, dependiendo el criterio usado para comparar 

el comportamiento de un híbrido:  

1. Heterosis media (con base al promedio de los progenitores),  

2. Heterosis útil (con base al promedio de un testigo estándar comercial) y,  

3. Heterobeltiosis (con base al promedio del mejor progenitor).  

 

Desde el punto de vista práctico, la heterosis útil es la más importante, porque permite 

desarrollar híbridos deseables superiores a los genotipos comerciales existentes en los sistemas 

de producción actual (Alam et al. 2004; Vallejo y Estrada, 2002). 

 

La heterosis basada en el promedio de los progenitores tiene su importancia desde el punto de 

vista biológico y genético en razón a que considera el aporte genético de los dos progenitores. 

La heterobeltiosis, tiene su interés desde el punto de vista del fitomejoramiento, ya que permite 

conocer una estimación de la heterosis más importante para el mejorador; mientras que la 

heterosis útil, tiene su importancia desde el punto de vista del fitomejoramiento comercial, en 
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razón a que ofrece una estimación de la heterosis en relación con el mejor genotipo comercial 

del momento, lo cual nos indica el progreso genético alcanzado y la posibilidad de 

comercialización de los híbridos obtenidos. Por lo anterior es mejor expresar la heterosis no solo 

en comparación con los valores parentales sino también con un buen genotipo testigo, dado que 

la heterosis en las cruzamientos de variedades poco productivas no tiene interés comercial 

(Alam et al. 2004). 

 

1.7 Herencia de la tolerancia a suelos ácidos 

Las bases genéticas de la tolerancia al Aluminio han sido descritas por diversos investigadores 

en diferentes especies, pero frecuentemente sus resultados son contradictorios. Algunos 

investigadores sugieren que la tolerancia al Aluminio está controlada por un gen dominante con 

alelos múltiples (Rhue y Grogan, 1977; Rhue et al. 1978) o por un gene dominante con 

modificadores (García y Silva, 1979). Miranda et al. (1984) cruzando líneas S1 de "Cateto Flint" 

con un marcador, concluyeron que la tolerancia al calor y a Al son efectos pleiotrópicos del 

mismo gen, llamado Lte2. La tolerancia es una característica de herencia cuantitativa, siendo 

más importante la varianza aditiva que la varianza de dominancia (Magnavaca et al. 1987b), 

mientras que Galvao y Silva, (1978) encontraron que la varianza dominante era mayor que la 

aditiva. 

   

Duque (1992) trabajo con una población de maíz tolerante a suelos ácidos, encontró mediante el  

diseño I de Carolina del Norte, que la varianza aditiva es el componente principal de la varianza 

genética. La varianza dominante aunque es menos importante existe y que podría ser explotada. 

Pandey et al., (1994b) mostraron que la variación genética aditiva es dos veces más importante 

que la varianza genética de dominancia en la tolerancia al Aluminio. Los diferentes tipos de 

varianza genética encontrados para la tolerancia a suelos ácidos, sugieren que los mejoradores 

deben determinar la magnitud relativa de varianza genética aditiva y no aditiva en sus 

germoplasma para escoger un método más eficiente de mejoramiento. Borrero et al. (1995), 

trabajando en la población SA4 encontró que la tolerancia a suelos ácidos es de tipo cuantitativo, 

de mediana heredabilidad (39%), siendo importantes tanto la varianza aditiva como la varianza 

dominante, lo cual indica la posibilidad de mejorar la población por selección, y derivar líneas 

para la posterior generación de híbridos.  

 

En general, parece razonable asumir que hay pocos genes principales con una tendencia 

dominante y varios genes de efectos menores y aditivos, involucrados en el mecanismo de la 

tolerancia al Aluminio. Los genes mayores con alguna dominancia se pueden explotar y transferir 

al germoplasma seleccionado para su uso inmediato, mientras que los genes menores 

requerirán de un mayor tiempo para ser reunidos y transferidos para su uso. Esta parece ser la 
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metodología de mejoramiento de poblaciones más adecuada a largo y a corto plazo, para 

explotar todos los genes deseables que controlan la herencia de la tolerancia a Al. 

 

En la tolerancia no se encontraron efectos recíprocos, siendo de herencia únicamente nuclear, y 

en las variedades derivadas de las poblaciones tolerantes a suelo acido son importantes los 

efectos genéticos aditivos y no aditivos, siendo los primeros de mayor magnitud, (Salazar et al. 

1997). Efectos de epistasis han sido reportados también en poblaciones tolerantes a suelos 

ácidos (Ceballos et al. 1998; Narro et al. 2000). Con base en los resultados anteriores se ha 

venido utilizando el método de selección recurrente recíproca para capitalizar tanto los efectos 

aditivos como no aditivos en el mejoramiento de poblaciones  (Pandey et al. 1991, Pandey et al. 

1992, Pandey et al. 2007). 

 

Es claro, entonces, que existe suficiente variación genética en maíz para la tolerancia al Aluminio 

y bajo P  (Kasim et al. 1990). Muchos híbridos, líneas y compuestos, han sido reportados que 

poseen tolerancia a altos niveles de Aluminio y/o bajos niveles de fósforo (Salinas, 1978; Rhue et 

al. 1978; Bahía y Pereira, 1978; Da Silva, 1979). Se ha registrado variación genética en el maíz 

para producción y secreción de polisacáridos, producción de ácido cítrico, producción de 

compuestos que aumentan el pH alrededor de la zona radical, permeabilidad de la célula, 

tolerancia al exceso de Aluminio después de que éste ha penetrado en las células, eficiencia del 

uso de P, y para la tolerancia a la toxicidad de Mn (Pandey, 1991). 

 

1.8 Genética de la adaptación a bajo P 

Para hacer la manipulación genética de genotipos que presentan diferencias a bajo P, es 

necesario conocer la genética o potencial de características de meristemos y raíces. Se puede 

hacer uso de técnicas clásicas de mejoramiento o recurrir a técnicas de biología celular o 

molecular para lograr transferir los genes que pueden ser empleados para mejorar la adaptación 

a ambiente con bajo P. (Clark & Duncan, 1991; Sussman & Gabelman, 1989) 

 

En estudios realizados en tomate por Coltman et al. (1985), encontró que la heredabilidad para el 

rendimiento en bajo P variaba de 0.61 a 0.67 dependiendo de la generación usada en la 

estimación. Los efectos de dominancia juegan un papel más importante que la varianza genética 

aditiva, esto sugiere que la característica es controlada por efectos genéticos que se desvían del 

modelo aditivo. Estudios en trigo sobre características de eficiencia a P, mostraron que la toma 

de P en meristemos por unidad de peso seco de raíz, la cual describe la habilidad de la planta 

para obtener P del suelo, es una medida bastante eficiente para ser usada en programas de 

mejoramiento más que las medidas de rendimiento de grano por unidad de P tomado, el 

contenido de P en el grano como un porcentaje del P total tomado. También se ha usado la 



 84 

concentración de P en meristemos, como un indicador de la habilidad de absorción de P. En 

maíz, el contenido de P en la hoja de la mazorca, parece estar controlado por tres genes 

mayores localizados en el cromosoma 9. (Fawole et al. 1982; Chaubery et al. 1994). 

 

En sorgo los efectos genéticos de dominancia fueron más importantes que los aditivos, mientras  

en trigo fueron los genes con efectos aditivos los responsables de la expresión del carácter. En 

fríjol, fueron los efectos epistáticos los responsables de la respuesta a bajo P, mientras que en 

arroz son importantes tanto los efectos aditivos como los efectos de dominancia. (Fawole et al. 

1982; Chaubery et al. 1994). 

 

En fríjol, las estrategias de mejoramiento implican estudios de características y mecanismos 

fisiológicos, entre los cuales se han trabajado por parte del grupo de fríjol del CIAT, habilidad de 

translocación de P dentro de la planta, estudios de suelos y movilización de asimilados a 

semillas, almacenamiento mínimo de P en semillas (ácido fitico) y la modificación de la 

arquitectura de la raíz con el objeto de aumentar el volumen del área de absorción. (Rao, 2001; 

Alves et al. 2002) Con estos parámetros han encontrado que la eficiencia a bajo P evaluada a 

través de la cantidad de materia seca producida por unidad de P en tejido difiere entre 

cruzamientos específicos, no se encontraron efectos maternos, con estimados altos de 

heredabilidad. Los efectos epistáticos mostraron ser importantes en la expresión del carácter 

eficiencia a bajo P; la varianza debido a efectos de dominancia fue más importante que la 

varianza debida a efectos aditivos (Rao, 2001). 

 

Han sido muchos los autores que han mostrado que en maíz existe variación genética para la 

absorción y utilización de P, pero han sido pocos los estudios encaminado a determinar la 

herencia del maíz a bajo P. Uno de los primeros estudios fue el de Gorsline et al. (1964) quien 

concluyo que en maíz y la característica porcentaje de P en grano y en la hoja de la mazorca, 

está controlada por genes con efectos aditivos, además los efectos de habilidad combinatoria 

general fueron mayores a los efectos de habilidad combinatoria específica. 

 

Da Silva et al. (1992), trabajando en soluciones nutritivas, encontró que los efectos recíprocos 

son estadísticamente significativos para características asociadas a bajo P como lo son peso de 

biomasa seca, peso seco de raíz  y contenido total de P. La presencia de efectos maternos fue 

publicada por otros autores en la herencia de elementos menores como son K, Na y Ca. Para el 

carácter peso seco de biomasa aérea son importantes los genes con efectos aditivos y no 

aditivos, mientras que para el contenido total de P solamente son importantes los genes con 

efectos aditivos. Aunque la variación encontrada en las cruzas evaluadas fue en su totalidad de 

tipo aditivo, la no aditiva puede jugar un papel importante en la expresión del carácter, ya que la 
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interacción de padres vs cruzas mostró ser significativa, la cual es una medida de la heterosis. 

Sugiere además que la herencia  a bajo P (varias de las características asociadas) está siendo 

controlada por un número pequeño de genes. 

 

Schaffert et al. 1999, encontraron que en híbridos tolerantes a suelos ácidos la adaptación a bajo 

P está fuertemente asociada al desarrollo del sistema radical. Los cultivares tolerantes a 

Aluminio y eficientes en la absorción de P, rinden más con un mejor comportamiento agronómico  

a través de las localidades. Se ha logrado la piramidización de genes que confieren resistencia a 

diferentes estreses bióticos entre los cuales está la tolerancia a altas saturaciones de Al, bajo P, 

periodos de sequía.   

 

2. Objetivos 
 
1. Evaluar la habilidad combinatoria general y especifica de la tolerancia a bajo P de líneas 

endogámicas de maíz tolerantes a suelo acido y bajo P en ambientes de la altillanura 

Colombiana, 

 

2. Evaluar los efectos heteróticos involucrados en la tolerancia a bajo P, 

 

3. Evaluar la heterosis relativa media y heterosis contra el mejor progenitor 

 

3. Materiales y métodos 

 

3.1 Localización 

La investigación se desarrollo en dos etapas, en la primera se hizo el aumento y la generación 

de las líneas parentales y los cruzamientos que conforman el dialelo, respectivamente. La 

segunda etapa fue la evaluación de las diferentes familias que conforman el dialelo a nivel del 

campo. En la primera etapa se aumentaron las 12 líneas parentales y se hizo los 66 

cruzamientos entre este grupo de líneas en los campos de investigación del CIMMYT / CIAT, en 

la Ciudad de Palmira, departamento del valle del cuaca (Cuadro 2.5), durante el semestre 

2003B. Las progenies generadas fueron llevadas a campo bajo condiciones de suelo acido y 

estrés de P en las estaciones experimentales La Libertad de Corpoica, ubicada en las cercanías 

de la ciudad de Villavicencio, en el departamento del Meta, Lagos de Menegua y la Finca El 

Tomate, cerca del municipio de Puerto López, en el departamento del Meta, (Cuadro 2.5). La 

etapa de evaluación en campo se hizo entre los meses de Abril a Octubre del 2004. En los 
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cuadros 4 y 5, se muestran la ubicación geográfica y características climáticas de los campos de 

generación y evaluación de progenies. 

 

3.2 Material Genético 

Durante los años 2002A, se evaluaron en condiciones de estrés de bajo P y alto aluminio 355 

líneas S4 y 102 líneas S5, seleccionadas por el Programa Sudamericano de Maíz, (CIMMYT, 

Colombia) por su tolerancia a altas saturaciones de aluminio (Cuadro 2.3). Esta selección fue 

realizada en la Finca Menegua de Puerto López, (Departamento del Meta, Colombia), con una 

saturación de aluminio del 55% y dos niveles de P (4 y 15 ppm). De esta evaluación se 

seleccionaron 90 líneas, las cuales fueron evaluadas por segunda vez en la Finca el Tomate, 

cerca del municipio de Puerto López, (Departamento del Meta, Colombia), durante el ciclo 

2003A. La evaluación de las 90 líneas fue bajo las mismas condiciones de estrés de Al y P. 

  

Cuadro 2.3. Genotipos, resistencia y origen de 457 líneas avanzadas de maíz tropical del 
CIMMYT 

Genotipos Origen Carácter
Nivel de 

Endogamia
# 

Entradas
Familias 

S3/S5

Caracteres especiales Colombia Al, Acame S4 22 22
Lin Am Res Insectos Colombia Al, Cogollero S4 6 2
Lineas Sn Am Res Insectos Mexico Al, Cogollero S4 34 14
Pob Phaeosphaeria Colombia Al, Phaeosphaeria S4 49 18
Pob SA SRR-C0 Colombia Al S4 12 7

Pob SR Tol a Insectos Colombia Al, Cogollero S4 109 46
Reciclaje (CLA27xCML357) Colombia Al, Precocidad S4 110 42
Spodoptera Grupo A Argentina Al, Cogollero S4 13 6
Caracteres especiales Colombia Al S5 46 46
Pob SA SRR-C0 Colombia Al S5 45 27
Reciclaje SSA496A Colombia Al S5 11 3

Total 457 233
 

 

De esta población se selecciono, según los criterios de absorción y el uso  de P, propuestos por 

Schaffert et al. (2001) 30 líneas con diferentes respuestas a bajo P, de las cuales se escogieron 

las 12 líneas más contrastantes (6 líneas eficientes y 6 líneas no eficientes) para hacer el dialelo 

durante el ciclo 2003B (Cuadro 2.6). Los cruzamientos en campo se hicieron de acuerdo al 

diseño dialelico y se sembró en forma pareada tres surcos de 5 m de hembra y tres surcos de 

macho en donde se hizo tanto la cruza directa como la reciproca, al momento de la cosecha se 

hizo una mezcla física de toda la semilla cosechadas en cada cruzamiento F1. Simultáneamente 

se aumentaron las líneas para ser incluidas en la evaluación de las cruzas F1s directas. Cada 

línea parental fue sembrada en parcelas de 5 surcos de 5 metros, se hicieron autofecundaciones 

y al momento de la cosecha se desgrano en una mezcla física de la semilla.  En la Figuras 2.1 y 
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2.2 se muestran los esquemas seguidos en campo para la generación de las F1s y los padres. 

En ésta etapa se hicieron los 66 cruzamientos F1 y se incremento la semilla de los 12 padres.  

 

3.3 Manejo agronómico 

Los lotes seleccionados para la evaluación de los cruzamientos y los padres, correspondían a 

lotes de sabana nativa, que no presentaban ningún tipo de labranza y trabajo agronómico previo. 

En El tomate los niveles iníciales de aluminio fueron de 93.14% de saturación de aluminio y 3.43 

ppm de P, con un pH de 4.31. En Villavicencio el lote mostró porcentajes de saturación de 

aluminio de 49.42 y 79.01%, 8.62 y 6.70 ppm de P y un pH de 4.60 y 4.75 (Cuadro 2.4). 

 

La fertilización con cal dolomita fue realizada entre 1 y 2 meses antes de la siembra y la cantidad 

fue de 2.21 t/ha, para llevar los lotes a 55% de saturación de aluminio. Para alcanzar los niveles 

de alto y bajo P, se adiciono P en forma de superfosfato triple (SFT). En El Tomate se 

adicionaron 576 y 28 kg ha-1 del fertilizante a los lotes de alto (15 ppm de P) y bajo P (4 ppm de 

P). En Villavicencio se manejaron los dos lotes con un nivel de bajo P y no se adiciono P, 

(Cuadro 2.4). 

           

Una vez encalado el lote, se hizo una preparación convencional, con un pase de cincel vertical 

se hicieron los surcos espaciados a 80 cm. La siembra se hizo manual, colocando la semilla a 

una profundidad de 5 cm de profundidad en la parte superior del surco. 

 

La fertilización con nitrógeno (N) se hizo mediante la aplicación de urea y se colocaron 300 Kg 

ha-1. El potasio (K), fue puesto en forma de cloruro de potasio (KCl) y se adicionaron 239 y 81 Kg 

ha-1 para El Tomate y La Libertad (Villavicencio), respectivamente. El zinc (Z) fue puesto en 

forma de sulfato de Zn (SO4Zn) y se adicionaron 35 y 25 Kg ha-1 para El Tomate y La Libertad 

(Villavicencio), respectivamente. La forma de aplicación del fertilizante se hizo de acuerdo al plan 

de fertilización para los ensayos conducidos por el CIMMYT, en la altillanura y consistió en la 

adición total del SFT, el 50% de KCl, una tercera parte de la urea y todo el sulfato de Zn durante 

la siembra. A los 35 días después de la siembra se le hizo la segunda aplicación en donde se 

coloco lo restante de la urea y el 50% del KCl. La primera aplicación del fertilizante fue realizada 

de forma mecánica, mientras que la segunda aplicación fue hecha manualmente, aplicado el 

fertilizante en banda y tapado para disminuir las perdidas por evaporación y lixiviación. 
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Figura 2.1. Esquema de cruzamientos dialélicos para la obtención de los cruzamientos F1s 
(Elaboró: L.K. Gómez, CIMMYT, Colombia) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2.2. Procedimiento de autofecundación para la obtención de los padres. (Elaboró: L.K. 
Gómez, CIMMYT, Colombia) 
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Cuadro 2.4. Características químicas de los lotes de evaluación y selección de fenotipos tolerantes a bajo P 

Sitio Año Lote M.O pH P Al Ca Mg K zn Sat Al Urea SFT KCl SO4Zn
% ppm miliequivalentes/100 gr de suelo Kg/ha

El Tomate 2004A Alto P 3.42 4.71 3.43 3.00 0.10 0.08 0.04 0.60 93.14 300 576 239 35
Bajo P 3.42 4.71 3.43 3.00 0.10 0.08 0.04 0.60 93.14 300 28 239 35

Villavicencio 2004A Bajo P 3.49 4.75 8.62 2.27 1.49 0.68 0.15 2.92 49.42 300 0 0 0
Bajo P 2.92 4.60 6.70 2.18 0.28 0.18 0.12 1.61 79.01 300 0 81 25
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Cuadro 2.5. Características climáticas de los sitios de evaluación y selección de líneas y F1s 
tolerantes a bajo P 

Sitio Latitud Longi tud Alti tud Precipitacion Temperatura Humedad
Min Max Media Relativa

mm # °C °C °C %

Villavicencio 4° 3' N 72° 28' O 467 4145 210 20.5 30.7 27.0 77.0
La Libertad 4° 3' 28.99"N 72° 28' 2.66"O 340 4145 210 20. 5 30.7 27.0 77.0

Puerto Lopez 4° 6' N 72° 53' O 181 2821 137 13.6 39.4 27.0 7 5.0
Menegua 4° 6'  39.11"N 72° 42' 34.65"O 234 2821 137 13.6 3 9.4 27.0 75.0
El Tomate 4° 10'  31.35"N 72° 37' 14.18"O 205 2821 137 13 .6 39.4 27.0 75.0

Palmira 3° 32' N 76° 18' O 1000 1100 135 18.2 29.7 23.4 72.6

Dias de 
Lluvia

 

Cuadro 2.6. Líneas susceptibles y tolerantes a bajo P, seleccionadas e incluidas en el diseño 
dialélico 

Entry Pedigree CLA

1 Gordita Am-S4,5(Mez)-S1-S2B-S3B-S4B-9-B-B-B CLA301 Susceptible
2 SRR-C0SA3HC(41x18)-6-5-3-3-B-B-B CLA302 Susceptible
3 Pob Phaeosp01-S1-23-2-1-B-B-B CLA303 Susceptible
4 (CLA27xCML357)HC10-3-3-3-1-B-B-B CLA304 Susceptible
5 Pob Phaeosp01-S1-23-2-4-B-B-B CLA305 Susceptible
6 Pob Tol a Insect-S1-14-2-2-B-B-B CLA306 Susceptible
7 Pob Phaeosp01-S1-21-3-2-B-B-B CLA307 Tolerante
8 Pob Tol a Insect-S1-25-1-2-B-B-B CLA308 Tolerante
9 (CLA27xCML357)HC12-1-1-1-4-B-B-B CLA309 Tolerante

10 Pob Tol a Insect-S1-27-1-2-B-B-B CLA310 Tolerante
11 (CLA27xCML357)HC8-3-7-4-3-B-B-B CLA311 Tolerante
12 Pob Tol a Insect-S1-25-1-3-B-B-B CLA312 Tolerante

Respuesta a 
bajo P

 
  

Para el control de malezas de los ensayos se hizo una aplicación de atrazina y dual en 

preemergencia, en dosis de 1.5 kg ha-1 y 1.5 l ha-1, respectivamente. Una vez emergido el cultivo 

el control de malezas se hizo de manera Manual y se realizaron dos limpiezas durante el 

desarrollo del cultivo. En el control de los insectos de utilizó Clorpirifos al momento de la siembra 

y se hicieron 4 aplicaciones posteriores a la emergencia hasta la floración. 

 

3.4 Caracteres evaluados 
 

3.4.1 Fisiológicos 

3.4.1.1 Conductividad eléctrica 

Fue tomada en las horas de la mañana, cuando cada una de las plantas de las diferentes 

familias (cruzamientos y padres) alcanzo el 50% de la floración masculina. Se uso un 
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capacitómetro BK Precision 810C, siguiendo la metodología propuesta por Van Beem et al, 

1998, la cual consiste en el uso del capacitómetro y sus dos electrodos. El electrodo positivo va 

conectado mediante un gancho a una varilla de cobre de 55 cm, de los cuales 15 cm son 

introducidos en el suelo. El electrodo negativo va conectado con otro gancho al tallo de la planta 

(se le debe quitar la ligula), a una altura de 10 cm del suelo. El medidor se calibra en la escala de 

20 nF en donde se ajusta a cero, mientras las lecturas son realizadas en la escala de 200 nF. 

Una vez conectados el electrodo en el tallo de la planta se debe esperar entre cinco y diez 

segundos para que el capacitómetro se estabilice y así poder tomar una lectura correcta. El 

suelo debe estar en capacidad de campo o tener buena humedad para que el flujo de corriente 

no sea interrumpido y la lectura sea lo más precisa (Figura 2.3).  

 

   

Figura 2.3. Capacitómetro BK PRECISION 810C y forma de uso en maíz 

 

3.4.1.2 El área foliar 

Se tomó según lo propuso Fakorede et al. 1976. Es un método no destructivo que se realizó 

durante la época de la floración masculina y se tomó sobre la hoja de la mazorca, en donde se 

midió la longitud y ancho máximo y se ajusto por el número de hojas, por un factor de ajuste de 

área de la hoja de 0.75 y una constante que corresponde al coeficiente de regresión entre el área 

total de la planta y el área de la hoja de la mazorca (Figura 2.4). El área foliar de la planta estuvo 

dada por la ecuación: 

 

AF = 9.39 x 0.75 x LMAX x AMAX 

Donde: 

AF = área Foliar,  

0.75 = Factor de ajuste para el área de la hoja de la mazorca, 

9.39 = Coeficiente de regresión entre área total y área de la hoja de la mazorca, 

LMAX y AMAX= Longitud y ancho máximo de la hoja de la mazorca. 
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Figura 2.4. Estimación del área foliar en maíz 

 

3.4.1.3 Contenido de P total 

La cuantificación de este parámetro se realizó a los 65 días después de la siembra cuando las 

plantas estaban en el 50% de la floración masculina. Se tomó la hoja de la mazorca de 3 plantas 

por cada una de las generaciones que componen los cruzamientos y los padres. Las hojas 

fueron lavadas con agua destilada por dos ocasiones, secada en un horno a una temperatura de 

70 °C durante 72 horas, posteriormente se molió y envió al laboratorio para estimar el porcentaje 

de fósforo total (Salinas y García, 1985). 

3.4.1.4 Contenido de clorofila  

Esta variable fue medida mediante un clorofilometro marca SPAD Minolta (Figura 2.5), al 

momento que las familias de F1s y padres están en el 50% de la floración masculina. Su 

medición se hizo sobre la hoja de la mazorca de 3 plantas por cada una de los cruzamientos F1 

y de los respectivos padres. 

   

Figura 2.5. Clorofilometro SPAD Minolta y su uso 
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3.4.2 Variables agronómicas, rendimiento y sus comp onentes 

Las variables agronómicas fueron evaluadas entre los 90 y 120 días después de la siembra. Las 

variables relacionadas con el rendimiento se tomaron al momento de la cosecha.  

 

3.4.2.1 Rendimiento de grano seco (t/ha) (YLD) 

Se tomo al momento de la cosecha para lo cual se peso todas las mazorcas de la parcela para 

cada una de las entradas (cruzamientos y de los padres). Para la evaluación del dialelo se 

usaron los pesos totales por parcela en kg. En la estimación del rendimiento total de la parcela 

se tomo el peso de todas las mazorcas y se extrapolo a t/ha, usando la siguiente fórmula: 

 

 

85

)100(
*

*10
)/(

Hum

Area

IdPc
hat

−=
, 

 

Donde: 

t/ha  = peso de grano seco al 15 % de humedad en t/ha 

Pc  = peso de grano por parcela en Kg. 

Id  = índice de desgrane por parcela 

Hum  = porcentaje de humedad en campo 

Área  = referida a la parcela cosechada. 

 

Floración femenina (días) (FEM) : se tomó como el número de días transcurridos desde el 

momento de la siembra hasta la aparición del  50% los estigmas, de las plantas que conforman 

la parcela o unidad de experimental. 

 

Floración masculina (días) (MAS) : se tomó como el número de días transcurridos desde el 

momento de la siembra hasta que el 50% de las plantas espigadas empieza la emisión del polen. 

 

Humedad del grano (%) (HUM) : se tomó al momento de la cosecha y se evaluó con un 

determinador de humedad a una muestra representativa de todas las mazorcas de la parcela. 

 

ASI (días) : se tomó como la diferencia entre los días a floración femenina y masculina. 

 

 

 



 94 

3.4.2.2 Características relacionadas con el crecimi ento de la  planta 
 

Altura de la planta (cm) (ALPL) : se tomó como la distancia desde la parte basal de la planta 

hasta el punto de inserción de la espiga. Para su evaluación se tomaron 10 plantas tomadas al 

azar de cada una de las parcelas o unidades experimentales. 

 

Altura de la mazorca superior (cm) (ALMZ) : se tomó como la distancia de la parte basal de la 

planta hasta el punto de inserción de la mazorca superior. La evaluación se hizo sobre las 10 

plantas que se tomo la altura de la planta. 

 

Acame de tallo (%) (ACT) : se tomó en términos porcentuales el número de plantas con acame 

de tallo con respecto al número total de plantas de la parcela o unidad experimental. El acame 

de tallo ocurre cuando la planta se quiebra entre la parte basal y la mazorca superior. 

  

Acame de raíz (%) (ACR) : se tomó en términos porcentuales el número de plantas con acame 

de raíz con respecto al número total de plantas de la parcela o unidad experimental. El acame de 

raíz ocurre cuando la planta muestra una inclinación con respecto al suelo inferior a 30 grados 

 

3.4.2.3 Características relacionadas con el aspecto  de la  planta y la mazorca 
 

Aspecto de la planta (escala: 1-5) (ASP) : se tomó como el conjunto de caracteres asociados a 

la planta como son altura de planta de planta y de mazorcas homogéneas, buen llenado de la 

mazorca, que no presente ninguna o muy poca enfermedad foliar, buena cobertura, entre otras. 

Su evaluación se hizo a los 90 días después de la siembra. Se hizo una calificación en escala de 

1 a 5, en donde 1 corresponde a una familia con buen aspecto y buen potencial de rendimiento y 

5 será una familia que no se ve deseable y mostrara bajo potencial de rendimiento. 

 

Aspecto de la mazorca (escala: 1-5) (ASM) : se tomó como el conjunto de caracteres 

relacionados con el aspecto y la sanidad de la mazorca, entre ellos el número de mazorcas 

sanas, forma y llenado de la mazorca, homogeneidad en las hileras de granos, numero de 

hileras por mazorca, sanidad del grano, entre otras. La evaluación de este carácter se tomo al 

momento de la cosecha y se hizo una calificación sobre el total de las mazorcas cosechadas de 

la parcela o unidad experimental. 

 

Cobertura de la mazorca (%) (COB) : se tomó en porcentaje, el número de mazorcas con punta 

descubierta sobre el total de plantas de la parcela o unidad experimental. La evaluación se hizo a 

partir de los 90 días. 
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Pudrición de la mazorca (%) (POD) : se tomó como porcentaje, el número de mazorcas con 

algún grado de pudrición sobre el total de las mazorcas de la familia. La evaluación se hizo al 

momento de la cosecha. 

 

Textura del grano (Escala: 1-5) (TEX) : se tomó la dureza del grano como la moda de la 

totalidad de las mazorcas, donde 1 corresponde a un grano cristalino y 5 a un grano dentado. La 

evaluación se hizo al momento de la cosecha.  

 

3.4.2.4 Características relacionadas con  la  sanid ad de planta y  mazorca 
 

Enfermedades (escala: 1-5) (ENF) : se evaluó la incidencia y la severidad de las enfermedades 

prevalentes en la región. La evaluación se hizo a los 90 días después de la siembra. La infección 

por enfermedades foliares y de la mazorca se registrarán según una escala de 1 a 5, donde 1 

indica la ausencia de la enfermedad y 5, una infección muy severa. Se registro la calificación en 

números enteros o con una media unidad.  

 

3.5 Diseño experimental 
 
3.5.1 Análisis de las cruzas F1s y los padres 

La evaluación de las 66 cruzas F1s y los 12 padres se hizo en condiciones de estrés de aluminio 

(55%) y dos niveles de P (4 y 15 ppm) en las fincas Menegua y El Tomate,  (Puerto López, 

Departamento del Meta) y una en Villavicencio bajo dos niveles de aluminio. Se hizo una 

evaluación de los padres “perse” en Palmira (CIAT). Se uso un diseño de alpha lattice de 6*13 

con 3 repeticiones (Barreto, et al. 1993). La parcela útil fue de un surco de 5 m y una densidad 

de 53.000 plantas/ha. Para las pruebas de significancia y ajuste de medias se considero a los 

genotipos con efectos fijos y las localidades con efectos aleatorios. Los datos generados se 

analizaron usando el procedimiento MIXED del programa estadístico SAS (SAS, 1986).  

 

3.5.2 Análisis estadístico 

Se usó un modelo de alpha latice en donde el modelo matemático es: 

 

ijkiijjijk erY ++++= τβµ
 

 

En donde: 

Yij = promedio del tratamiento i en la repetición j 

µ = media general del experimento 



 96 

ti = efecto del tratamiento o familia  i (i= 1,2,3) 

rj = efecto de la repetición j ( j = 1,2,3) 

βij = efecto del error intrabloque 

eijk =  error experimental a nivel de una parcela simple. 

 

El análisis de varianza asociado al modelo matemático de bloques incompletos se muestra a en 

el Cuadro 2.7. 

 

Cuadro 2.7. Análisis de varianza para el modelo de bloques incompleto (alpha latice 0,1) 

Fuente de variacion Cuadrados medios F

Repeticiones (r) r-1 2 CMr CMr/CME

Error Intrabloque r(b-1) 15 Cmib

Familias (f) f-1 77 CMf CMf/CME

Error CME

gl

 
 

3.5.3 Comparación de medias 

En el análisis o comparación de medias, solo se usaran aquellas variables en las cuales el 

análisis de varianza mostró diferencias significativas entre entradas. Para la comparación de 

medias se uso el estadístico de LSD, cuyo comparador se obtuvo mediante el uso de la siguiente 

fórmula: 

r

CMerror
tLSD

*2
)05.0,(α=

 

 

Donde: 

LSD   = diferencia mínima significativa 

CMerror  = cuadrado medo del error 

t(α,0.05)   = valor de probabilidad de t, a un nivel de significancia del 5% 

r   = número de repeticiones o número de datos que dieron origen a la media. 

 

 

3.5.4 Análisis genético 

Para el análisis genético se uso la metodología propuesta por Hallauer y Miranda (1981), la cual 

es una combinación de las ventajas de las metodologías de Gardner y Eberhart (1966 y 1967) 

con las metodologías de Griffing (1956), en donde la suma de cuadrados de las entradas se 

dividió en tres componentes, uno debido a padres, otro a cruzas y el tercero al contraste de 

padres vs cruzamientos, éste último componente es similar a la heterosis media del método de 
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Gardner y Eberhart (1966). La suma de cuadrados debida a la variación de las cruzas se analizó 

de manera similar a la metodología 4 de Griffing (1956), en donde sólo se usaron para el análisis 

las cruzas F1s sin tener en cuenta los padres. En el Cuadro 2.8 y 2.9, se muestra el esquema del 

análisis de varianza para una localidad y para el combinado a través de localidades. La prueba 

de F se hizo contra los errores respectivos asumiendo un modelo mixto. La estimación de los 

efectos de habilidad combinatoria general, especifica y heterosis, fueron estimados con el 

programa GENES (Cruz, 2001). Se estimo la heterosis media y la heterosis con respecto al 

mejor padre para cada una de las cruzas F1. 

 

El modelo estadístico para el análisis de varianza es: 

 

ijkijjikijk sggrX εµ +++++=  

 

Donde: 

µ: media general 

rk: efecto de la replicación k. 

gi y gj:  efectos de ACG 

sij:  efecto de ACE 

Ɛijk:  error experimental para la Xijk observación, con k = 1,2,.....r replicaciones; i = j = 1,2,......n 

padres.  

 

 

Para el modelo fijo, los efectos de ACG y ACE son estimados respectivamente, como sigue: 
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Cuadro 2.8. Análisis dialélico propuesto por Hallauer y Miranda, (1981) para una sola localidad. 

general r=3; p=12

Repeticiones r-1 2
Entradas [p(p+1)/2]-1 77 M2

Padres (P) p-1 11 M21

P Vs C 1 1 M22

Cruzas F1s (C) [p(p-1)/2]-1 65 M23

ACG p-1 11 M231

ACE p(p-3)/2 54 M232

Error (r-1){[p(p+1)/2]-1} 77 M1

Total [rp(p+1)/2]-1 155

gl Cuadrados 
Medios

Fuente de Variacion

 
 

La varianza de los efectos de ĝi para cada progenitor se puede estimar así: 

222

)2(

)1(
)ˆ( σσ 









−
−−=

pp

p
gg ii

)
 

 

La varianza de los efectos de Ŝij para cada progenitor se puede estimar así:   
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Donde:  

σ
2
ĝi = varianza de los efectos de ACG para cada progenitor. 

ĝi =  efecto de ACG para cada progenitor. 

P = número de progenitores en el dialélico. 

σ
2 = cuadrado medio del error del análisis de habilidad combinatoria. 

σ
2
ŝi = varianza de los efectos de ACE para cada progenitor. 

ΣΣΣΣŝij
2 = sumatoria de los efectos de ACE al cuadrado para cada progenitor. 

Todas las pruebas de significancia estadística para los efectos ĝi  y Ŝij, se realizaron mediante 

una prueba de t de Students. En ella las hipótesis que se probaron fueron las siguientes: 

 

Ho: ĝi = 0  Ho: Ŝij  = 0 

Ho: ĝi ≠ 0  Ho: Ŝij  ≠ 0 
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3.5.5 Estimación de heterosis 

Se estimaron la heterosis relativa con base al promedio de los progenitores (HM), la 

heterobeltiosis con base en el mejor progenitor (HMP). 

 

Heterosis relativa (HM): es la relación entre el valor promedio de cada uno de los híbridos F1 y el 

promedio de los dos progenitores ( PX ), expresado en porcentaje. 

100100*1 −
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Heterobeltiosis o heterosis sobre el mejor padre (HMP): es la relación entre el valor promedio de 

cada uno de los híbridos F1 y el promedio del progenitor de mejor comportamiento (MP), 

expresada en porcentaje. 
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Cada una de las estimaciones de heterosis para cada cruzamiento F1, en la variable rendimiento 

de grano, se probó estadísticamente mediante el uso de una prueba de t de Student. En donde 

la hipótesis a probar fue: 

 

Para la heterosis media (HM) 

Ho: Hij =  0   

Ho: Hij  ≠  0   

Y la prueba de t: 
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Donde:  

F1ij = promedio del híbrido ij 

PX  = promedio de los progenitores del  híbrido ij 

CME = cuadrado medio del error común del análisis de varianza, en la evaluación conjunta de 

los progenitores y sus híbridos F1’s 

CMEC = cuadrado medio del error combinado del análisis de varianza a través de localidades, en 

la evaluación conjunta de los progenitores y sus híbridos F1’s. 

r: número de repeticiones 

a: número de ambientes 

  

Para la heterosis sobre el mejor padre (HMP) en una localidad: 

r
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c
2

)( 1 −
=   

Y a través de localidades:  
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Donde:  

F1ij = promedio del híbrido ij 

MP = promedio del progenitor de mayor comportamiento del  híbrido ij 

CME = cuadrado medio del error común del análisis de varianza, en la evaluación conjunta de 

los progenitores y sus híbridos F1’s 

CMEC = cuadrado medio del error combinado del análisis de varianza a través de localidades, en 

la evaluación conjunta de los progenitores y sus híbridos F1’s 

SCP y SCC = suma de cuadrados de la fuente de variación padres y cruzamientos, 

respectivamente 

glP y glC = grados de libertadad de padres y cruzamientos, respectivamente  

r: número de repeticiones 

a: número de ambientes 
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4. Resultados y discusión  

 

4.1 Análisis de varianza por localidad 

4.1.1 Rendimiento de grano (t/ha) 

El rendimiento de grano fue evaluado en dos localidades de Villavicencio con 4 ppm de P (V1BP 

y V2BP); y 2 localidades de Menegua una con 4 ppm (bajo P, MNBP) y otra con 15 ppm (Alto P, 

MNAP), en todas las localidades se corrigió el suelo a 55 % de saturación de Al. V1BP y V2BP, 

presentaron coeficientes de variación de 22.5% y 28.1% respectivamente. MNBP mostró un 

coeficiente de variación de 27.1% y MNAP un coeficiente de variación de 12.6%, estos 

resultados son similares a los encontrados en las dos primera etapas del estudio en donde se 

observaron coeficientes de variación altos en condiciones de estrés de P, debido a aspectos 

relacionados con el ambiente, la constitución genética de los fenotipos y a su interacción (Cuadro 

2.10). 

Cuadro 2.9. Análisis dialelo y prueba de F, propuesto por Hallauer y Miranda, (1988) a través de 
ambientes, cuando se asume efectos fijos para entradas y efectos aleatorios para localidades 

general l=2,r=3; p=12 l=4,r=3; p=12

Localidades (L) L-1 1 3 M5 M5/M4

Rep/L l(r-1) 4 8 M4

Entradas (G) [p(p+1)/2]-1 77 77 M3 M3/M2

Padres (P) p-1 11 11 M31 M31/M21

P Vs C 1 1 1 M32 M32/M22

Cruzas F1s (C) [p(p-1)/2]-1 65 65 M33 M33/M23

ACG p-1 11 11 M331 M331/M231

ACE p(p-3)/2 54 54 M332 M332/M232

G x L (l-1){[p(p+1)/2]-1} 77 231 M2 M2/M1

P x L (l-1) (p-1) 11 33 M21 M21/M1

P Vs C x L l-1 1 3 M22 M22/M1

C x L (l-1){[p(p-1)/2]-1} 65 195 M23 M23/M1

ACG x L (l-1)(p-1) 11 33 M231 M231/M1

ACE x L (l-1)[p(p-3)/2] 54 162 M232 M232/M1

Error l(r-1){[p(p+1)/2]-1} 154 231 M1

Total [lrp(p+1)/2]-1 311 467

Cuadrados 
Medios

Fuente de Variacion
Prueba de 

F
gl

 
 
 

El índice de rendimiento de grano (YLD) en suelo con bajo P (BP) y suelo con alto P (AP) (YLD 

BP/AP) mostró un coeficiente de variación de 42.8%, y puede ser explicado por la amplia 
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heterogeneidad entre los dos niveles de P, además en la estimación del índice se involucró la 

totalidad de las observaciones. Este índice da una medida de la pérdida del rendimiento del 

grano cuando un cultivar es sometido a estrés de P.  

 

El rendimiento de grano de MNBP fue analizado a través de de un análisis de covarianza, en 

donde la covariable fue el rendimiento de grano de MNAP, (YLDbp Cov AP), mostró un 

coeficiente de variación de 27% y da una estimación de la respuesta genética al estrés de P de 

los híbridos (Cuadro 2.10). 

 

El análisis de varianza mostró diferencias estadísticas altamente significativas para repeticiones 

en las localidades V1BP y V2BP. La fuente de variación entrada mostró diferencias estadísticas 

altamente significativas en todos los ambientes de evaluación al igual que en los dos índices de 

evaluación. En Villavicencio las repeticiones explicaron el 6% y 4% de la variación total 

observada y MNBP explico el 1%. En condiciones de bajo P, la suma de cuadrados de las 

entradas recoge entre 78 y 81% de la suma de cuadrados del total, mientras MNAP recoge un 

porcentaje mayor de la suma de cuadrados del total (88%). El cuadrado medio del error está 

recogiendo el 16%, 15% y 22% de la varianza total en los ambientes de bajo P.  

 

La suma de cuadrados de la fuente de variación entradas se descompuso en fuentes de 

variación de padres (P), cruzamientos (C) y padres vs cruzamientos (PvsC). Los cruzamientos y 

el contraste de PvsC, mostraron diferencias estadísticas altamente significativas para los tres 

ambientes con bajo P. Los padres mostraron diferencias estadísticas altamente significativas en 

todos los ambientes de evaluación con excepción de V2BP. Los resultados sugieren la presencia 

de heterosis y variabilidad genética a la tolerancia a bajo P entre los padres y las cruzas.  

 

El contraste de PvsC, está recogiendo el 59% de la suma de cuadrados de las entradas en 

V1BP, 42% en V2BP y 29% en MNBP, lo cual sugiere que la heterosis y por lo tanto los efectos 

genéticos no aditivos juegan un papel importante en la tolerancia a bajo P. Los cruzamientos 

están recogiendo el 38% de la suma de cuadrados de las entradas en V1BP, el 56% en V2BP y 

el 66% en MNBP, y los padres recogen el 4%, 2% y 5%, respectivamente. Estos resultados 

sugieren que los efectos genéticos aditivos pueden estar involucrados en la expresión del 

carácter, aunque con menos importancia que los efectos genéticos no aditivos. 

 

La suma de cuadrados debida a padres (P), se dividió en suma de cuadrados de padres 

tolerantes (T), susceptibles (S) y el constaste de TvsS. Con excepción de V1BP no se 

encontraron diferencias estadísticas dentro los grupos de padres T y S, pero si entre ellos ya que 

el contraste de TvsS mostró diferencias estadísticas altamente significativas en V1BP y MNBP, y 
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recogen el 43% y 62%, respectivamente de la suma de cuadrados de los padres. Estos 

resultados sugieren que los genotipos dentro de los grupos son bastante similares en cuanto su 

respuesta a bajo P, pero diferentes entre ellos. En general, los padres T y el contraste de TvsS, 

son los que recogen el mayor porcentaje de la varianza debida a padres. Los padres S, no 

mostraron ser estadísticamente diferentes en ninguna de las tres localidades. Estos resultados 

sugieren que los padres dentro de cada grupo responden de igual manera al estrés de P, aunque 

entre grupos de padres tolerantes y susceptibles si hay respuesta diferencial (Cuadro 2.10). 

 

La suma de cuadrados de las cruzamientos fue particionada en suma de cuadrados de 

cruzamientos de líneas tolerantes x tolerantes (TxT), líneas susceptibles x susceptibles (SxS) y 

líneas tolerantes x susceptibles (TxS). Para las tres localidades con bajo P, se encontraron 

diferencias estadísticas altamente significativas para las tres combinaciones. Los cruzamientos 

de SxS están explicando entre el 12% y 22% de la suma de cuadrados de los cruzamientos. TxT 

explican entre el 22% y 37%. Los cruzamientos de TxS explican en mayor porcentaje la varianza 

debida a cruzamientos (49% a 65%). Estos resultados sugieren que la tolerancia a bajo P es un 

carácter de tipo oligogénico a poligénico, (Cuadro 2.10). 

 

El análisis de habilidad combinatoria, mostró que tanto la habilidad combinatoria general (ACG) 

como la habilidad combinatoria especifica (ACE) presentaron diferencias estadísticas altamente 

significativas en las tres localidades de bajo P, siendo la ACE la más importante en la expresión 

del carácter, ya que explica el 76% en V1BP, 93% en V2BP y 71% en MNBP de la variación 

observada, mientras que ACG solo explica el 24%, 7 y 29%, respectivamente. Estos resultados 

sugieren que en la expresión del carácter están involucrados tanto efectos genéticos aditivos 

como no aditivos, siendo estos últimos los que más influyen en la expresión de la tolerancia a 

bajo P. 

 

Para el ambiente con alto P, (MNAP), se encontraron diferencias estadísticas altamente 

significativas para entradas y explican el 88% de la variación total observada. La descomposición 

de las entradas mostró que padres y los cruzamientos mostraron diferencias estadísticas 

altamente significativas explicando el 42% de la variación de las entradas (4 y 38%, 

respectivamente). El contraste de PvsC mostró diferencias altamente significativas y explica el 

58% de la varianza de las entradas. Estos resultados son similares a los del ambiente de bajo P 

en donde la presencia de efectos heteróticos son significativos. En este ambiente se detectaron 

diferencias estadísticas significativas dentro de los padres tolerantes, susceptibles y para el 

contraste de T vs S, distribuyéndose en igual porcentaje la variación observada entre los padres, 

esto sugiere que cuando el estrés de bajo P no es tan fuerte se puede hacer una mejor 

discriminación de los padres y además permite ver el potencial de rendimiento de las líneas.  
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En condiciones de no estrés de P, los cruzamientos TxT, SxS y TxS, mostraron diferencias 

estadísticas altamente significativas, siendo los cruzamientos TxS los que están explicando en 

mayor porcentaje la variación entre cruzamientos (43%), seguida de TxT (35%) y SxS (19%), 

esto sugiere que el carácter es de tipo poligénico. 

 

La partición de la suma de cuadrados de los cruzamientos en sus habilidades combinatorias, 

mostró diferencias estadísticas altamente significativas para la ACG y ACE, siendo la ACE, la 

que está explicando en un 81% la variación observada, estos sugiere que en la expresión del 

carácter en condiciones de no estrés de P son importantes tanto los efectos genéticos aditivos 

como no aditivos, siendo estos últimos los de mayor importancia (Cuadro 2.10). 

 

El índice de rendimiento relativo de bajo y alto P, (YLD bp/ap), mostró diferencias altamente 

significativas entre las entradas y explican el 49% de la varianza total, mientras que el error 

explica el 50%. Estos resultados son debidos a que en la construcción del indice se usaron los 

datos de campo de los dos niveles de P y no las media a través de las 3 repeticiones del ensayo.  

 

Se observaron diferencias estadísticas altamente significativas para padres, cruzamientos y 

PvsC. Los cruzamientos están recogiendo el 68%, los padres el 27% y  el contraste de PvsC el 

5% de la variación observada en las entradas. Según el índice de rendimiento relativo la 

heterosis a pesar de ser significativa, muestra menor magnitud e importancia. Los padres 

tolerantes mostraron diferencias estadísticas significativas, los padres susceptibles y el contraste 

de TvsS altamente significativas, siendo el contraste la componente que recogió el mayor 

porcentaje de la varianza de los padres (37%), seguido de los padres susceptibles (35%) y 

tolerantes (29%). Entre los cruzamientos, los TxS, mostraron diferencias estadísticas altamente 

significativas y explican el 66% de la varianza de los cruzamientos, mientras que los 

cruzamientos entre TxT y SxS fueron estadísticamente iguales. Estos resultados están indicando 

que la tolerancia medida a través del índice relativo de pérdida es un carácter de herencia 

poligénica.  

 

La ACG y ACE presentaron diferencias estadísticas altamente significativas y recogen el 25% y 

75% de las cruzas, respectivamente. Estos resultados son coincidentes con los encontrados 

para las localidades de bajo P, mostrando nuevamente que en la tolerancia a bajo P, los efectos 

genéticos no aditivos son más importantes que los efectos genéticos aditivos y que se trata de 

un carácter de tipo poligénico. 

 



 105 

El análisis del rendimiento en bajo P usando como covariable el rendimiento en alto P (YLD bp 

Cov ap), mostró diferencias estadísticas altamente significativas entre las entradas y explican el 

67% de la varianza total, mientras el error experimental está recogiendo el 32% de dicha 

varianza. De la fuente de variación entrada, los cruzamientos están recogiendo el 89% de la 

varianza y mostró que existen diferencias estadísticas altamente significativas. Los padres y el 

contraste de PvsC, a pesar de mostrar diferencias estadísticas altamente significativas solo 

están explicando el 11% de las varianza de las entradas, estos resultados sugieren que los 

efectos genéticos aditivos y no aditivos están involucrados en la expresión del carácter y que hay 

evidencias de heterosis. No se encontraron diferencias estadísticas dentro los padres tolerantes 

y dentro de los padres susceptibles, pero si se encontraron para el contraste de TvsS, quien 

recogió el 65% de la varianza de los padres. Se encontraron diferencias estadísticas altamente 

significativas entre los cruzamientos de líneas TxT, SxS y TxS, siendo estos últimos los que 

están haciendo el mayor aporte a la varianza de los cruzamientos (59%), estos resultados 

sugieren que bajo este supuesto de tolerancia, la herencia del carácter es de tipo poligénica. 

 

La ACG y ACE mostraron diferencias estadísticas altamente significativas, siendo la ACG la que 

está explicando el 56% y la ACE el 44% de la varianza de las cruzas, lo cual sugiere que bajo 

este supuesto la herencia de la tolerancia está controlada tanto por genes con efectos aditivos y 

no aditivos y los dos juegan un papel importante en la expresión del carácter, (Cuadro 2.10). 

 

4.1.2 Contenido de P total en tejido (%) 

El Contenido de P total (%) en la hoja de la mazorca, fue evaluado en 3 localidades con bajo P y 

una con alto P. En todas las localidades de evaluación se encontraron coeficientes de variación 

por debajo de 2%, siendo el valor más bajo para la localidad de MNBP con 0.33%. En todas las 

localidades evaluadas, las entradas mostraron diferencias estadísticas altamente significativas y 

están recogiendo casi toda la variación observada en el campo. La fuente de variación debida a 

cruzamientos mostró diferencias estadísticas altamente significativas para las 4 localidades y 

están recogiendo el mayor porcentaje de la varianza de las entradas, siendo mayor en V2BP 

(83%), MNBP (59%) y V1BP (56%), La localidad MNAP recogió el 60% la varianza debida a las 

entradas (Cuadro 2.11). 

 

Los padres y la interacción de PvsC, mostraron diferencias estadísticas altamente significativas 

para las 4 localidades de evaluación, pero no presentan la misma tendencia en cuanto a los 

aportes que cada una de ellas hace a la varianza de las entradas. En condiciones de estrés por 

P, los padres contribuyen entre 15 y 34% a la varianza de las entradas y el contraste de PVsC lo 

hacen entre un 2 y 21%. El alto P, los padres contribuyen con un 13% y el contraste de PVsC 

con un 27%. Estos resultados sugieren que el carácter contenido de P total en la hoja de la 
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mazorca en condiciones de bajo P está siendo controlado principalmente por genes con efectos 

aditivos, mientras que en alto P, está siendo controlado principalmente por genes con efectos no 

aditivos. Se encontraron diferencias estadísticas altamente significativas para los cruzamientos 

de padres SxS, TxT y TxS, siendo estos últimos cruzamientos los que están explicando en 

mayor porcentaje la varianza de los cruzamientos en general, la cual va de 44% en V1BP a 62% 

en V2BP. Las localidades de Menegua, tanto de alto como bajo P están explicando entre el 48 y 

49% de la varianza de los cruzamientos. Las cruzamientos de TxT y SxS hacen diferentes 

aportes a la varianza, dependiendo de la localidad de evaluación, los cuales van de 22 a 32% en 

TxT y 10 a 30% en SxS. Estos resultados sugieren que el contenido de P total en condiciones de 

estrés de P, no se trata de un carácter monogénico y que muy posiblemente se trata de un 

carácter de tipo poligénico. 

Cuadro 2.10. Porcentajes de los cuadrados medios para el carácter rendimiento de grano (t/ha), 
evaluado en 3 localidades de bajo P y una de alto P de Villavicencio y Puerto López. 

 
  

El análisis de habilidad combinatoria, mostró para las 4 localidades en donde se evaluó el 

contenido de P total en tejido, diferencias estadísticas altamente significativas para la ACG y 

ACE. La ACE, esta recogiéndole mayor porcentaje de la variación de las cruzas con valores que 

están entre el 62% en MNBP y 89% en V2BP, mientras la ACG solo está explicando una 

variación entre el 11 y 38%. Los resultados sugieren que el contenido total de P en tejido en 

condiciones de estrés y no estrés de P en suelos ácidos está siendo controlado principalmente 
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por efectos genéticos no aditivos y que su expresión depende mucho del ambiente de evaluación 

(Cuadro 2.11). 

 

4.1.3 Área foliar (cm 2) 

El área foliar fue medido en Menegua alto y bajo P (Cuadro 2.3), en alto P, mostró un coeficiente 

de variación de 15.6% y en bajo P de 31.5%, este último es debido al fuerte estrés de P sobre 

los fenotipos evaluados. Para los dos ambientes se encontraron diferencias estadísticas 

altamente significativas entre las entradas, y explican el 59% de la varianza total en alto P y el 

52% en bajo P. Los padres no mostraron diferencias estadísticas significativas entre ni dentro de 

grupos y explican menos del 10% de la varianza de las entradas. El contraste de PvsC, mostró 

diferencias estadísticas altamente significativas tanto en Alto y bajo P y esta recogen el 42 y 25% 

de la varianza de las entradas. Estos resultados sugieren que el estrés de P y Aluminio afecta 

directamente el desarrollo de la planta haciendo que tanto padres como los cruzamientos 

disminuyan su área foliar activa. Bajo estrés de P y Al, el área foliar está siendo controlada 

principalmente por genes con efectos aditivos, mientras que en condiciones de alto P, este 

siendo controlada principalmente por genes con efectos no aditivos (Cuadro 2.12).  

Cuadro 2.11. Porcentajes de los cuadrados medios para el carácter contenido de P total (%), 
evaluado en 3 localidades de bajo P y una de alto P de Villavicencio y Puerto López. 
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Los cruzamientos mostraron diferencias estadísticas altamente significativas para los dos niveles 

de P y explican el 49% de la varianza de las entradas en MNAP y 68% en MNBP. Para MNAP, la 

varianza de los cruzamientos es explicada por los cruzamientos de padres TxS (63%), y 

mostraron diferencias estadísticas altamente significativas, seguida de los cruzamientos de 

padres SxS (24%) con diferencias estadísticas significativas. En MNBP, fueron los cruzamientos 

de padres SxS, quienes explicaron el mayor porcentaje la varianza de los cruzamientos (75%), 

mostrando diferencias estadísticas altamente significativas. Para esta localidad no se detectaron 

diferencias entre las cruzas de padres TxT y TxS. 

 

El análisis de habilidad combinatoria, mostró diferencias estadísticas altamente significativas 

para la ACG en los dos ambientes de P y explican el 31% en MNAP y el 33% en MNBP. La ACE 

a pesar de estar recogiendo el 69% y 67% de la varianza debida a los cruzamientos tanto en alto 

y bajo P, no fue estadísticamente significativas. Estos resultados sugieren que en el área foliar 

ésta siendo controlado por genes con efectos genéticos aditivos (Cuadro 2.12). 

 

4.1.4 Conductancia eléctrica 

La conductancia fue evaluada en condiciones de alto y bajo P, en Menegua, (Cuadro 2.3). En las 

dos localidades de evaluación se encontraron coeficientes de variación de 23.5% (MNAP) y 

20.9% (MNBP). Para la localidad de MNAP, no se detectaron diferencias estadísticas 

significativas, lo cual sugiere que bajo condiciones de no estrés, el sistema radical de la planta se 

desarrolla de manera normal que no permitió detectar diferencias entre los padres y entre las 

cruzas. Para MNBP, entre las entradas se detectaron diferencias estadísticas altamente 

significativas y recogen el 55% de la varianza total observada para el carácter (Cuadro 2.12).  

 

El contraste de PvsC, padres y cruzamientos mostraron diferencias estadísticas altamente 

significativas, siendo los cruzamientos quienes recogen en mayor porcentaje (52%) la varianza 

de las entradas, seguida de los padres (38%) y del contraste (11%), esto sugiere que existe 

variabilidad dentro de los padres, cruzamientos y entre padres en condiciones de bajo P. Dentro 

de los grupos de padres tolerantes y susceptibles se detectaron diferencias estadísticas 

altamente significativas, pero no hubo diferencias entre los grupos, lo cual está indicando que las 

medias dentro de los grupos tienden a ser diferentes pero estadísticamente los dos grupos de 

padres son iguales para la expresión del carácter (Cuadro 2.12). 

 

En MNBP, se detectaron diferencias significativas entre los cruzamientos de padres SxS, y no 

para los cruzamientos de TxT y TxS, pero si fueron altamente significativas para el contraste de 

estos dos grupos, el cual está recogiendo el 16% de la varianza debida a la suma de cuadrados 
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total de los cruzamientos, (Cuadro 2.12). La ACG mostró diferencias estadísticas altamente 

significativas y recoge el 38% de la varianza de los cruzamientos. Los resultados sugieren que la 

conductividad eléctrica o volumen radical, está influenciado por el estrés de P y que su expresión 

bajo estrés de P, puede estar controlada por pocos genes con efectos aditivos en donde los 

efectos heteróticos son poco importantes.  

 

4.1.5 Contenido de clorofila (SPAD) 

Mostró un coeficiente de variación del 8.7% en MNAP y 11.6% en MNBP. En los dos ambientes, 

se encontraron diferencias estadísticas altamente significativas entre las entradas y recogen el 

52 y 53% de la varianza total observada para el contenido de clorofila, en MNAP Y MNBP, 

respectivamente. Se encontraron diferencias estadísticas altamente significativas entre 

cruzamientos, padres y para el contraste de PvsC  en alto y bajo P. Los cruzamientos están 

recogiendo el 58 y 59% de la varianza de la fuente de variación entrada, respectivamente. En 

alto P, el contraste de PvsC, es el segundo más importante en cuanto al aporte que hace a la 

varianza de las entradas, seguido de los padres, mientras que en condiciones de bajo P, son los 

padres los que hacen un mayor aporte después de las cruzas, estos resultados sugieren la 

presencia e importancia de la heterosis, pero su importancia es mayor cuando el estrés por P 

disminuye en el suelo.  

 

En alto P, se encontraron diferencias estadísticas altamente significativas entre los padres 

susceptibles y para el contraste de padres TvsS, siendo la suma de cuadrados de padres 

susceptibles los que hacen el mayor aporte a la suma de cuadrados de los padres. En el 

ambiente de bajo P es el contraste de padres TvsS, el que está haciendo el mayor aporte a la 

suma de cuadrados de los padres. A pesar de no detectarse diferencias entre los padres 

tolerantes, si se observa entre los grupos de tolerantes y susceptibles, lo cual se hace más 

notorio cuando se induce el estrés de P (Cuadro 2.12).   

 

En condiciones de alto P se encontraron diferencias estadísticas altamente significativas entre 

los cruzamientos de SxS y TxT y recogen el 48% de la varianza de los cruzamientos, estos 

resultados sugieren que en condiciones de alto P, el contenido de clorofila se comporta como un 

carácter poligénico. En condiciones de bajo P, se encontraron diferencias estadísticas altamente 

significativas entre los cruzamientos de TxS y recogen el 72% de la varianza de los 

cruzamientos. No se detectaron diferencias entre cruzamientos con igual respuesta al estrés de 

P, lo cual sugiere que en condiciones de bajo P la herencia del carácter está siendo controlada 

por pocos genes. El análisis de habilidad combinatoria, mostró diferencias estadísticas altamente 

significativas para ACG, la cual recoge el 48% en alto P y 38% en bajo P de la varianza de los 
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cruzamientos, esto sugiere que los efectos genéticos aditivos son de mayor importancia en el 

contenido de clorofila (Cuadro 2.12). 

  

4.1.6 Aspecto de planta 

En bajo P, los coeficientes de variación van de 13.9% a 25.1% para V2BP y MNBP, 

respectivamente. El ambiente de alto P mostró un coeficiente de variación de 18.1%.  

Cuadro 2.12. Porcentajes de los cuadrados medios para el carácter área foliar (cm2), 
conductancia (nF) y contenido de clorofila (SPAD), evaluado en 2 localidades con bajo y alto P 
de Puerto López. 

 
 

La fuente de variación entradas mostró diferencias altamente significativas en las 4 localidades 

bajo evaluación y recogen entre el 36.8% a 53.1% de la variación total observada en condiciones 

de bajo P, (V2BP y MNBP, respectivamente).  En MNAP, las entradas están recogiendo el 54% 

de la variación. Los padres mostraron diferencias estadísticas altamente significativas para V1BP 

y MNAP, y están explicando el 18.5% y 12.5% de la suma de cuadrados de entradas, 

respectivamente. La fuente de variación cruzamientos mostró diferencias altamente significativas 

en los ambientes de alto y bajo P. En todos los ambientes de evaluación están recogiendo entre 

el 70.1% y 87.4% para MNBP y MNAP, respectivamente. La fuente de variación de PvsC, solo 

mostró diferencias estadísticas altamente significativas para las localidades de V2BP y MNBP y 
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explican el 15% y 21.9% de la suma de cuadrados de las entradas, respectivamente. Para V1BP, 

se encontraron diferencias estadísticas altamente significativas dentro del grupo de padres 

susceptibles y para el contraste de TvsS. Para V2BP y MNBP, no se detectaron diferencias 

significativas dentro y entre grupos de los padres.  

 

Para MNAP, solo se detectaron diferencias estadísticas altamente significativas entre los grupos 

de padres tolerantes y susceptibles. Estos resultados sugieren que el estrés por P, no afecta de 

manera diferencial el aspecto de la planta dentro de los grupos de padres tolerantes  y 

susceptibles, pero si entre los grupos.  

 

En bajo P, los cruzamientos de SxS mostraron diferencias significativas en V2BP y altamente 

significativas en MNBP y recogen el 20.9 y 26% de la suma de cuadrados de los cruzamientos, 

respectivamente. Los cruzamientos de padres TxT mostró diferencias significativas y altamente 

significativas para V1BP, V2BP y MNBP, respectivamente. Estos cruzamientos están recogiendo 

entre el 22.4 y 26% de la suma de cuadrados de los cruzamientos. Los cruzamientos de padres 

TxS mostraron diferencias estadísticas significativas y altamente significativas  en V1BP, V2BP y 

MNBP y están explicando el 49.4, 48.7 y 48.8% de la suma de cuadrados debida a los 

cruzamientos, respectivamente. Para MNAP se encontraron diferencias estadísticas altamente 

significativas para los cruzamientos de SxS, TxT y TxS, siendo estas últimas las que hacen un 

mayor aporte a la suma de cuadrados de los cruzamientos. Estos resultados sugieren que tanto 

en condiciones de bajo y alto P, la herencia del aspecto de planta  es de tipo poligénico.  

 

La ACG mostró diferencias altamente significativas en los ambientes de bajo y alto P, excepto 

para V1BP. En los ambientes de bajo P recoge entre el 12.5% y 32%, y el 55.1% de la suma de 

cuadrados de los cruzamientos en el ambiente de alto P. La ACE mostró diferencias estadísticas 

altamente significativas para los ambientes de bajo y alto P, recogiendo entre el 67.8% a 87.5% 

de la suma de cuadrados de los cruzamientos en bajo P y el 44.9% en alto P. Estos resultados 

indican que en ambientes de estrés por P, el aspecto de la planta está siendo controlado 

principalmente por genes con efectos no aditivos, y en alto P, por genes aditivos principalmente 

(Cuadro 2.13). 

 

4.1.7 Aspecto de mazorca 
V1BP,  V2BP presentaron coeficientes de variación de 18.5% y 15.2% respectivamente, mientras 

MNBP mostró un coeficiente de variación de 0.0%.   

 

El análisis de varianza para V1BP,  V2BP y MNBP  mostró diferencias estadísticamente 

altamente significativas para la fuente de variación entradas,  y recoge entre el 60.3% y 100% de 
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la varianza total observa en la expresión del carácter aspecto de mazorca. En MNAP las 

entradas recogen el 94.6% de la suma de cuadrados del total. Las fuentes de variación debida a 

padres y a cruzamientos mostraron diferencias estadísticas altamente significativas tanto en 

ambientes de bajo y alto P. Los padres recogen entre 16.6% a 35.7% de la suma de cuadrados 

de las entradas en condiciones de estrés por bajo P, mientras MNAP recoge el 26.8% de la 

suma de cuadrados de las entradas. Los cruzamientos recogen entre el 63.1% a 79.5% de la 

suma de cuadrados de las entradas bajo estrés de P y el 503% bajo no estrés (Cuadro 2.14).  

Cuadro 2.13. Porcentajes de los cuadrados medios para el carácter aspecto de la planta, 
evaluado en 3 localidades con bajo y una con alto P. Villavicencio y Puerto López. 

 
 

El contraste de PvsC, mostró diferencias estadísticas altamente significativas en V2PB y MNBP, 

y explica el 3.9% y 9.5% de la suma de cuadrados de las entradas respectivamente. En MNAP, 

el contraste de PvsC, mostró diferencias estadísticas altamente significativas y explica el 26.8% 

de la suma de cuadrados de las entradas. Estos resultados sugieren que la heterosis para la 

expresión del aspecto de la mazorca es más importante en condiciones de no estrés de P, 

mientras que bajo estrés de P, pierde importancia y hacen que el carácter sea controlado 

principalmente por genes con efectos aditivos.  
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Los padres tolerantes (T), susceptibles (S) y TvsS, presentaron diferencias estadísticas 

altamente significativas dentro y entre los grupos de padres para los ambientes de alto y bajo P. 

En los ambientes de bajo P, el grupo de padres tolerantes explica entre el 32.7 y 39.4% de la 

suma de cuadrados de los padres, el grupo de padres susceptibles recoge entre el 30.6% a 

47.9% y el contraste recoge entre el 12.7 a 35.4%. En MNAP, los grupos de padres tolerante y 

susceptible, y el contraste recogen el 29.8, 58.4 y 11.8% de la suma de cuadrados de las 

entradas, respectivamente. Estos resultados sugieren la existencia de variabilidad para el 

aspecto de la mazorca dentro y entre los grupos tanto en alto y bajo P (Cuadro 2.14). 

 

En bajo P, se encontraron diferencias estadísticas altamente significativas para los tres tipos de 

cruzamientos. V1BP y MNBP, mostraron la misma tendencia en cuanto a los aportes que hacen 

a la suma de cuadrados de los cruzamientos. Los cruzamientos de SxS, recogen entre 10.2 a 

19.7%, los cruzamientos del TxT recogen de 20.4 a 44.8% y los cruzamientos de TxS recogen 

entre 39.5 a 54.6% (Cuadro 2.14). En MNAP, se encontraron diferencias estadísticas altamente 

significativas para los cruzamientos de SxS, TxT y TxS, y recogen el 32.3, 24.7 y 42.7% de la 

suma de cuadrados de los cruzamientos, respectivamente. Estos resultados sugieren que la 

expresión del carácter aspecto de la mazorca tanto en condiciones de bajo y alto P, es de 

herencia poligénica. 

 

La ACG y ACE presentaron diferencias estadísticas altamente significativas en las tres 

localidades de bajo P, siendo la ACE la más importante en la expresión del carácter, y explica el 

66% en V1BP, 86.5% en V2BP y 79.8% en MNBP de la suma de cuadrados de los 

cruzamientos, mientras la ACG solo explica el 34.0%, 13.5% y 20.2%, respectivamente. Para 

MNAP, se encontraron diferencias estadísticas altamente significativas para la ACG y ACE, y 

recogen el 18.1 y 81.9% de la suma de cuadrados de los cruzamientos. Los anteriores 

resultados indican que la expresión del aspecto de la mazorca en ambientes de alto y bajo P, 

está siendo controlada por genes con efecto aditivos y no aditivos, siendo estos últimos los más 

importantes (Cuadro 2.14). 

 

4.1.8 Altura de mazorca 
Las localidades V1BP y V2BP presentaron coeficientes de variación de 18.0% y 21% 

respectivamente, MNBP mostró un coeficiente de variación de 25.0% y MNAP de 11.0%.   

 

En bajo P, se encontraron diferencias estadísticas altamente significativas para la fuente de 

variación entrada y explican el 62%, 48% y 47% de la suma de cuadrados del total, 

respectivamente. En MNAP, las entradas mostraron diferencias estadísticas altamente 

significativas y explican el 68% de la suma de cuadrados del total. Los padres mostraron 
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diferencias estadísticas en V1BP y altamente significativas para MNBP y recogen el 7% y 21% 

de la suma de cuadrados de entradas respectivamente. Para MNAP, los padres recogen el 15% 

de la suma de cuadrados de las entradas y se encontraron diferencias estadísticas altamente 

significativas. Los cruzamientos mostraron diferencias estadísticas altamente significativas en los 

ambientes de alto y bajo P. En bajo P, recogen entre el 46% a 71% de la suma de cuadrados de 

las entradas y el 65% en alto P. El constaste de PvsC, mostró diferencias estadísticas altamente 

significativas para los ambientes de alto y bajo P, y recogen entre el 9% a 47% de la suma de 

cuadrados de las entradas en los ambientes de bajo P y el 20% en el ambiente de alto P. Estos 

resultados indican que la heterosis es más importante en los ambientes bajo estrés de P y que 

para ambos ambientes los efectos aditivos y los no aditivos son de importancia en la expresión 

de la altura de mazorca. 

Cuadro 2.14. Porcentajes de los cuadrados medios para el carácter aspecto de mazorca, 
evaluado en 4 localidades con bajo y alto P de Villavicencio y Puerto López. 

 
 

 Para las localidades de Villavicencio no se encontraron diferencias estadísticas significativas 

entre y dentro de los grupos de padres tolerantes y susceptibles. Para MNBP, no se encontraron 

diferencias dentro del grupo de padres tolerantes. Dentro de los padres susceptibles y para el 

contraste de TxS, se encontraron diferencias estadísticas altamente significativas. En el 

ambiente de alto P, solo se encontraron diferencias estadísticas dentro del grupo de padres 

susceptibles y recogen el 93% de la suma de cuadrados de los padres.  
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Para los cruzamientos de TxT, se encontraron diferencias estadísticas altamente significativas en 

V1BP y V2BP y significativas en el ambiente de alto P, están recogiendo el 22%, 34% y 12% de 

la suma de cuadrados de los cruzamientos respectivamente. Los cruzamientos de TxS, 

mostraron diferencias estadísticas altamente significativas para V1BP y MNBP y significativas 

para V2BP, en estas localidades están recogiendo entre el 52% y el 72% de la suma de 

cuadrados de los cruzamientos. En MNAP, los cruzamientos de TxS mostraron diferencias 

estadísticas altamente significativas y explican el 62% de la suma de cuadrados de los 

cruzamientos. Estos resultados indican que la altura de la mazorca en ambientes de alto y bajo 

P, es un carácter de herencia poligénica (Cuadro 2.15).  

 

La ACG, mostró diferencias estadísticas altamente significativas para los ambientes de bajo y 

recogen entre el 36% y 41% de la suma de cuadrados de los cruzamientos. En el ambiente de 

alto P se encontraron diferencias estadísticas significativas para la ACG y ACE y explica el 58 y 

42% de la suma de cuadrados de los cruzamientos, respectivamente. Estos resultados indican 

que la altura de la mazorca en condiciones de estrés de P, está siendo controlada principalmente 

por genes con efectos aditivos, mientras que en ambientes sin estrés de P, son importantes tanto 

los efectos genéticos aditivos y los no aditivos (Cuadro 2.15). 

Cuadro 2.15. Porcentajes de los cuadrados medios para el carácter altura de mazorca, evaluado 
en 4 localidades con bajo y alto P de Villavicencio y Puerto López. 
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4.2 Análisis combinado de varianza 

El análisis combinado de varianza solo se hizo a través de tres localidades con bajo P, en 

Villavicencio y Puerto López.  

 

4.2.1 Rendimiento de grano 

Mostró un coeficiente de variación de 25.67%. A pesar de ser un valor relativamente alto, es muy 

similar a los reportados por Borrero et al. 1995, Salazar et al. 1997, Narro et al. 2000. Se 

encontraron diferencias altamente significativas entre las localidades y están explicando el 3.65% 

de la suma de cuadrados total. Las entradas mostraron diferencias estadísticas altamente 

significativas y recogen el 49.78% de la suma de cuadrados del total. La interacción de entradas 

x localidad mostró diferencias altamente significativas y explican el 19.74% de la suma de 

cuadrados del total. La suma de cuadrados del error está explicando el 20.38% de la suma de 

cuadrados del total. Estos resultados muestran la presencia de variabilidad genética para la 

respuesta a bajo P, pero la respuesta de los genotipos al estrés de P, es de manera diferente a 

través de los ambientes, lo cual se puede observar en la interacción de entradas x localidad. 

Esto complica la selección de híbridos de amplia adaptación tolerantes a bajo P y de alto 

potencial de rendimiento, por lo cual se hace necesario la selección de híbridos de adaptación 

especifica. En las fuentes de variación cruzamientos y padres se encontraron diferencias 

estadísticas altamente significativas y significativas para el contraste de PvsC. Los cruzamientos 

están explicando el 60.76%, PvsC el 34.43% y los padres el 4.81% de la suma de cuadrados de 

las entradas. Estos resultados indican la existencia de variación genética para la tolerancia a 

bajo P tanto en los cruzamientos como entre los padres, además la presencia de heterosis y por 

lo tanto importancia de los efectos genéticos no aditivos, en la expresión del carácter.  Las 

interacción de PvsC x localidad y cruzamiento x localidad, mostraron diferencias estadísticas 

altamente significativas, lo cual indica que la respuesta de los cruzamientos es de manera 

diferencial a través de los ambientes y por lo tanto los arreglos o interacciones genéticas 

responsables de la heterosis tiende también e cambiar con el ambiente.  

 

La interacción de padres x localidad no mostró diferencias estadísticas significativas, lo cual 

indica estabilidad en el comportamiento de los padres a través de las localidades con bajo P en 

donde se hizo la evaluación. Dentro de los grupos de padres, se encontraron diferencias 

estadísticas significativas dentro de los padres tolerantes y dentro de los susceptibles, pero no se 

encontraron diferencias significativas entre los dos grupos. El contraste de padres TvsS, nos 

mostró diferencias estadísticas pero es la fuente de variación que recoge en mayor porcentaje la 

suma de cuadrados de padres (57.03%), seguido de los padres tolerantes (34.93%) y finalmente 

los padres susceptibles con 8.04%. Las interacciones de padres tolerantes x localidad, 
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susceptibles  x localidad y el contraste de TvsS x localidad no mostraron diferencias estadísticas 

significativas, lo cual indica la relativa estabilidad de los padres a través de ambientes con estrés 

de P (Cuadro 2.16). 

 

Se encontraron diferencias estadísticas altamente significativas dentro de los cruzamientos de 

padres TxT, TxS y recogen el 30.17% y 58.36% de la suma de cuadrados de los cruzamientos, 

respectivamente. No se encontraron diferencias estadísticas entre los cruzamientos de padres 

SxS ni en los contraste entre los diferentes cruzamientos, (Cuadro 2.16). Se encontraron 

diferencias estadísticas significativas para todas las interacciones de los grupos de cruzamientos 

x localidad, siendo la interacción de TxS x Localidad la que está recogiendo el mayor porcentaje 

de la suma de cuadrados de cruzamientos x localidad (53.56%). Estos resultados indican la 

presencia de varios genes menores en la tolerancia a bajo P y muy posiblemente la presencia de 

efectos epistáticos.  

 

La ACG y ACE mostraron diferencias estadísticas altamente significativas y ACE explica el 75% 

de la suma de cuadrados de los cruzamientos. Lo cual implica que en la tolerancia a bajo P, son 

importantes los efectos genéticos aditivos y no aditivos, siendo estos últimos los que contribuyen 

más a la expresión. Las interacciones contra el ambiente mostraron diferencias estadísticas 

altamente significativas, lo cual indica la posible existencia de epistasis en la tolerancia a bajo P 

(Cuadro 2.16). 

 

4.2.2 Altura de mazorca 

Mostró un coeficiente de variación del 21.1%, el cual está dentro de los valores publicados en 

ambientes de estrés de aluminio y bajo P. Se encontraron diferencias estadísticas altamente 

significativas para las fuentes de variación localidades, entradas y para la interacción de 

entradas x localidad. Las fuentes de variación recogieron el 39.01%, 21.59% y 11.78% de la 

suma de cuadrados del total, respectivamente (Cuadro 2.16). Los cruzamientos mostraron 

diferencias estadísticas altamente significativas y recogen el 46.63% de la suma de cuadrados 

de las entradas. Los padres mostraron diferencias estadísticas significativas y recogen el 8.82%. 

A pesar que el contraste de PvsC, está recogiendo el 44.55% de la suma de cuadrados de las 

entradas no presento diferencias significativas, pero si fueron altamente significativas para la 

interacción de este contraste con el ambiente, lo cual indica que la heterosis está presente en la 

expresión del carácter y su magnitud cambia de una localidad a otra.  

 

No se detectaron diferencias estadísticas entre y dentro de los grupos de padres, al igual que 

tampoco se detectaron diferencias estadísticas para las interacciones de estos grupos con el 

ambiente. Dentro de los cruzamientos se encontraron diferencias estadísticas significativas entre 
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los cruzamientos de padres TxT y TxS y entre los dos explican el 88% de la suma de cuadrados 

de los cruzamientos. No se encontraron diferencias estadísticas significativas para las 

interacciones entre los diferentes grupos de cruzamientos y el ambiente (Cuadro 2.16). 

 

La ACG mostró diferencias estadísticas altamente significativas y explica el 55.44% de la suma 

de cuadrados de los cruzamientos. Las interacciones ACG x Localidad y ACE x localidad no 

fueron estadísticamente significativas (Cuadro 2.16).  

 

4.2.3 Aspecto de planta 

Mostró un coeficiente de variación del 18.58%. Se encontraron diferencias estadísticamente 

significativas para las entradas y la interacción de entradas x localidad y están explicando el 

20.11% y 23.99% de la suma de cuadrados del total. No se encontraron diferencias estadísticas 

entre y dentro de los grupos de los padres, ni para el contraste de padres tolerantes y 

susceptibles. El contraste de PvsC, no mostró diferencias significativas pero su interacción con el 

ambiente si lo fue (Cuadro 2.16). Los cruzamientos mostraron diferencias estadísticas altamente 

significativas y explica el 69.36% de la suma de cuadrados de las entradas. Dentro de esta 

fuente de variación, solo los cruzamientos de padres TxT, mostraron diferencias estadísticas 

significativas y explican el 33.41% de la suma de cuadrados de los cruzamientos. A pesar que 

los cruzamientos de padres TxS no mostraron diferencias estadísticas significativas, es la 

componente que recogen en mayor porcentaje la suma de cuadrados de los cruzamientos. La 

interacción de cruzamientos de padres TxS x localidad y SxS x localidad mostraron diferencias 

estadísticas altamente significativas y están recogiendo el 81.2% de la suma de cuadrados de la 

interacción de cruzamientos por localidad. 

 

La ACE mostró diferencias estadísticas altamente significativas y recoge el 40.04% de la suma 

de cuadrados de los cruzamientos. Las interacciones ACG x Localidad, ACE x Localidad 

mostraron diferencias altamente significativas. La ACE x Localidad recoge el 69.64% y la ACG x 

localidad el 27.97% de la suma de cuadrados de la interacción de cruzamientos x localidad, 

(Cuadro 2.16). Estos resultados sugieren que el carácter aspecto de planta en ambientes de bajo 

P, está siendo controlado principalmente por genes con efectos no aditivos y con posibles 

interacciones entre ellos. 

 

4.2.4 Aspecto de mazorca 

Mostró un coeficiente de variación de 14.41%, el cual es bajo y está dentro del rango de valores 

publicados en ensayos bajo las mismas condiciones de aluminio y bajo P. Se encontraron 

diferencias estadísticas altamente significativas para las fuentes de variación localidad, entradas 

y entradas x localidad. De la suma de cuadrados del total, las localidades están explicando el 
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6.31%, las entradas 44.67% y la interacción el 25.01%.  Lo cual muestra la existencia de 

variabilidad genética para el aspecto de la mazorca en condiciones de bajo P, y que el ambiente 

es un factor importante en la expresión de los genes (Cuadro 2.16). 

 

La fuente de variación cruzamientos mostró diferencias estadísticas altamente significativas y fue 

significativa para los padres. El contraste de PvsC no mostró diferencias estadísticas 

significativas, lo cual sugiere que para el aspecto de la mazorca la heterosis no tiene un papel 

importante en su expresión. De la suma de cuadrados de entradas, los cruzamientos están 

recogiendo el 71.32%, los padres el 22.05% y el contraste de PvsC el 6.64%. Las interacciones 

de PvsC x Localidad, padres x localidad y cruzamientos x localidad, mostraron diferencias 

estadísticas altamente significativas. Estas interacciones están recogiendo el 1.97%, 30.97% y 

67.05% de la suma de cuadrados de la interacción de entradas x localidad, respectivamente 

(Cuadro 2.16). Estos resultados indican que son dentro de los cruzamientos en donde se está 

encontrando mayor variabilidad para el aspecto de la mazorca, pero su respuesta es afectada 

drásticamente por el ambiente de evaluación, lo que complica hacer selección para bajo P, con 

base solo en este carácter.  

 

Los padres tolerantes y el contraste de TvsS, mostraron diferencias estadísticas significativas y 

entre los dos están recogiendo el 89.59% de la suma de cuadrados de los padres. Estos 

resultados indican la presencia de variación para el aspecto de la mazorca dentro del grupo de 

padres tolerantes, más no dentro del grupo de padres susceptibles y en general los dos grupos 

son diferentes. Las interacciones de padres tolerantes x localidad y susceptibles x localidad 

mostraron diferencias estadísticas altamente significativas y entre las dos interacciones recogen 

el 75.16% de la suma de cuadrados de la interacción de padres x localidad (Cuadro 2.16). 

 

La interacción de TvsS x localidad mostró diferencias significativas y solo explica el 4.84% de la 

suma de cuadrados de la interacción. Estos resultados indican que los genotipos muestran 

diferentes respuestas para el aspecto de la mazorca a través de los diferentes ambientes de 

evaluación, lo cual dificulta hacer la selección de padres con base en su respuesta en ambientes 

de bajo P. Para los cruzamientos, las fuentes de variación de TxT y TxS, mostraron diferencias 

estadísticas altamente significativas y explican el 37.17% y 51.08% de la suma de cuadrados de 

los cruzamientos, respectivamente. Todas las interacciones de los cruzamientos con el ambiente 

mostraron diferencias altamente significativas (Cuadro 2.16). 

 

 Las ACG y ACE, mostraron diferencias estadísticas altamente significativas, siendo la ACE la 

que hace el mayor aporte a la suma de cuadrados de cruzamientos. Las interacciones ACG x 

Localidad y ACE x Localidad, mostraron diferencias estadísticas altamente significativas y 
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presentan la misma tendencia en cuanto al aporte que hacen sobre la suma de cuadrados de la 

interacción de cruzamientos por localidad. Estos resultados sugieren el aspecto de la mazorca 

en ambientes de bajo P, está siendo controlada por genes con efectos genéticos aditivos y no 

aditivos, siendo estos últimos los que más intervienen. 

Cuadro 2.16. Análisis combinado de varianza a través de tres localidades con bajo P, evaluado 
en Villavicencio y Puerto López, Meta. 

 
 

4.3 Análisis de medias 
 

4.3.1 Rendimiento de grano 

En el cuadro 2.17 se muestran las medias del rendimiento de grano para cuatro localidades en 

alto y bajo P. El ambiente con bajo P, mostró una media general de 1.40 t/ha, con una amplitud 
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de variación entre 1.16 t/ha y 1.55 t/ha para las localidades de V2BP  y V1BP, respectivamente. 

MNAP, mostró una media de 4.11 t/ha, con una variación entre 0.93 t/ha y 5.78 t/ha. La media de 

los cruzamientos para las tres localidades con bajo P fue de 1.57 t/ha, con una variación entre 

1.32 y 1.75 t/ha, en alto P la media fue 4.47 t/ha.  

 

El estrés por bajo P y 55% de saturación de Aluminio, ocasionando una pérdida del 65% del 

rendimiento en los cruzamientos. Los cruzamientos de padres TxT mostraron el mayor valor en 

rendimiento de grano, seguido de los cruzamientos de TxS y finalmente los cruzamientos de SxS 

(1.58, 1.57 y 1.55 t/ha, respectivamente). En MNAP, los cruzamientos de TxS mostraron mayor 

rendimiento de grano (4.57 t/ha), seguido de los cruzamientos de SxS (4.38 t/ha) y TxT (4.32 

t/ha). Estos resultados sugieren que en condiciones de estrés por bajo P, las frecuencias de los 

genes involucrados en la tolerancia tiende a ser de carácter aditivos. 

 

Los padres en los ambientes de bajo P, mostraron una media de 0.51 t/ha, contra 2.14 t/ha en 

MNAP, ocurriendo una disminución del rendimiento del 76%. Tanto en alto como en bajo P, los 

padres tolerantes mostraron una media superior a la mostrada por los padres susceptibles 

(Cuadro 2.17). El contraste de padres vs cruzamientos, mostró una ganancia del 210% para los 

localidades con bajo P y del 109% en alto P. La ganancia en bajo P mostró un rango de 

comprendido entre 116% y 329% para las localidades de MNBP y V2BP, respectivamente 

(Figura 2.6). El índice realizado a través del análisis de covarianza, mostró una media general de 

1.50 t/ha con un rango de variación entre 0 y 3.02 t/ha. Los cruzamientos mostraron una media 

de 1.67 t/ha, en donde los cruzamientos de SxS y TxT mostraron el rendimiento de grano 

ajustados más altos. Los padres mostraron una media de 0.53 t/ha, en donde los tolerantes 

mostraron un rendimiento 4 veces mayor a los padres susceptibles (0.84 y 0.22 t/ha, 

respectivamente). El contraste de padres vs cruzamientos mostró una ganancia de 218% sobre 

los padres. Los mayores valores de ganancia sobre los padres se lograron en los ambientes de 

bajo P, lo cual sugiere que en estos se obtendrá una mayor expresión de la heterosis.   

 

4.3.2 Contenido de P total (%) 

El contenido de P total en las localidades de V2PB, MNBP y MNAP, fue medido en la hoja de la 

mazorca y en V1BP fue medido en el grano al momento de la cosecha. El contenido de P total, 

mostró una media general de 0.17% en bajo P y 0.19% en alto P, ocurriendo una perdida en la 

absorción y acumulación del 11% en los ambientes con estrés de P, (cuadro 2.18).  V2BP mostró 

una media de 0.22% y MNBP de 0.12%. Los cruzamientos y los padres mostraron igual 

contenido de P en los ambientes de bajo P (0.17%), pero son diferentes cuando el estrés no está 

presente, siendo mayor el contenido de P en los padres (0.18% y 0.25%, respectivamente). Los 

cruzamientos de padres SxS mostraron un valor ligeramente superior a los demás cruzamientos, 
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pero estadísticamente similares. Entre los padres el grupo de tolerantes, mostró un valor más 

alto con respecto a los padres susceptibles (0.23% y 0.27%, respectivamente). Los porcentajes 

de perdidas en la acumulación y uso del P, son del 7% en los cruzamientos y del 31% en los 

padres. La localidad de V1BP, mostró una media de 0.42% con un rango entre 0.16 y 0.97%, los 

padres mostraron una mayor acumulación del P en grano que los cruzamientos, (0.39% y 0.61%, 

respectivamente). Los cruzamientos de padres TxT mostraron el mayor valor, seguido de los TxS 

y finalmente los SxS y dentro de los padres, los susceptibles mostraron una mayor acumulación 

del P en grano. Estos resultados sugieren que la acumulación y uso de P se está dando de 

manera aditiva en los cruzamientos y los padres tolerantes son más eficientes en la toma de P, 

mientras que los susceptibles son más eficientes en el uso de P (Cuadro 2.18). El contraste de 

padres vs cruzamientos mostró una ganancia del 1% a través de las dos localidades con bajo P, 

mientras que en alto P, se da una pérdida del 26%, estos resultados sugieren que el contenido 

del P de padres eficientes tiende a ser similar al de los progenitores susceptibles (Figura 2.7). 

Cuadro 2.17. Medias de rendimiento de grano (t/ha) para tres localidades con bajo P y una con 
alto P. 
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Figura 2.6. Media y porcentaje de ganancia sobre los padres, evaluado a través de tres 
localidades con bajo P y una localidad con alto P. 

 

Cuadro 2.18. Medias para el contenido de P total (%), evaluado en tres localidades con bajo P y 
una con alto P. Puerto López, Meta. 

 
 

 



 124 

 

Figura 2.7. Medias y porcentaje de ganancia sobre los padres, evaluado en tres localidades con 
bajo P y una localidad con alto P. Puerto López, Meta. 

 

 

4.3.3 Variables Fisiológicas 

Las variables fisiológicas fueron tomadas en dos ambientes, con alto y bajo P en la hacienda 

Lagos de Menegua, Puerto López, Meta.  

 

4.3.3.1 Área foliar (cm 2) 

Mostró una media general en MNBP de 3010 cm2, con un rango de variación entre 1087 y 7929 

cm2. En MNBP la media general fue de 4206 cm2 con un rango de variación ligeramente más 

estrecho que en el ambiente con bajo P. La perdida causada por el estrés de P fue del 28%. En 

general la media de los cruzamientos fue superior a la de los padres, mostrando una heterosis 

media del 55% y de 35% en MNBP y MNAP, respectivamente (Figura 2.8). En MNBP los 

cruzamientos de padres SxS mostraron una media ligeramente superior. En MNAP los 

cruzamientos de padres TxS mostraron el mayor valor de área foliar seguido de TxT. De manera 

general los cruzamientos disminuyen el área foliar en 27% cuando es inducido un estrés de bajo 

P (Cuadro 2.19). Los padres mostraron una media de 2055 cm2 en MNBP y 3237 cm2 para 

MNAP, ocurriendo una pérdida del área foliar del 37%. Para los dos ambientes el grupo de 

padres susceptibles mostró una media inferior al grupo de padres tolerantes. 
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4.3.3.2 Conductancia eléctrica (nF) 

En MNBP mostró una media de 8.57 nF con un rango de variación entre 4.18 y 12.13 nF. En 

MNAP la media fue 17.31 nF con un rango de variación más estrecho. El efecto del estrés de P, 

reduce la conductancia eléctrica en un 51%, lo cual puede ser interpretado como una 

disminución de la masa radical y por ende una disminución de la capacidad de absorción y 

translocación de P en ambientes con estrés. Para los dos ambientes, los cruzamientos 

mostraron una media ligeramente superior a la media de los padres, siendo mayor la heterosis 

media en el ambiente de bajo P, con valores de 20.59% y 1.81% para bajo y alto P, 

respectivamente (Cuadro 2.19, Figura 2.9). Los cruzamientos en MNBP, mostraron una 

conductancia media de 8.8 nF y en MNAP una conductancia de 17.36 nF, ocurriendo una 

pérdida del 49% en la conductancia eléctrica por efecto del estrés de P, esto debe ser entendido 

como una disminución de la masa radical de la planta. 

 

Para los dos ambientes los cruzamientos de SxS mostraron los mayores valores de 

conductancia eléctrica, seguido de los cruzamientos de TxS y finalmente TxT, lo cual indica que 

la conductancia eléctrica es un carácter Poligénico con genes aditivos y dominantes y por lo 

tanto su expresión en cruzamientos dependerá de la manera en que se arreglen los genes en la 

descendencia. Los padres mostraron una conductancia de 7.30 nF en MNBP y 17.05 nF en 

MNAP, produciéndose una pérdida de la conductancia del 57% por efecto del estrés de P 

(Cuadro 2.19). En MNBP, el grupo de padres tolerantes mostró una media superior a la media 

del grupo de padres susceptibles, mientras en MNAP fueron los padres susceptibles los de 

mayor rendimiento. 

 

4.3.3.3 Contenido de clorofila (Spad) 

MNBP mostró una media de 41.76 Spad, contra una media de 48.89 Spad para MNAP. El estrés 

por P, ocasiona una disminución de 15% en el contenido de clorofila y por lo tanto una 

disminución de la capacidad de toma de energía por parte de la planta. En los dos ambientes de 

P, los cruzamientos mostraron una mayor capacidad de absorber energía con respecto a los 

padres, observándose una heterosis media de 9.69% en  MNBP y 10.93 en MNAP (Figura 2.10). 

Los cruzamientos en MNBP, mostraron una media de 42.34 Spad y 49.65 Spad para MNAP, 

ocurriendo una disminución en la capacidad de absorber energía del 15 por efecto del estrés de 

P. Para los dos ambientes los cruzamientos de padres TxT mostraron el mayor valor. Los padres 

mostraron una media de 38.6 Spad en MNBP y 44.76 Spad en MNAP. En los dos ambientes los 

padres tolerantes mostraron mayor capacidad de absorción de energía. 
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Cuadro 2.19. Medias de área foliar, conductancia, contenido de clorofila y porcentaje de pérdida 
en dos ambientes con diferentes niveles de P. Menegua, Puerto López. 

 
 
 

 

Figura 2.8. Área foliar y heterosis media evaluado en dos ambientes de alto y bajo P, Menegua, 
Puerto López. 

 

 

 



 127 

 

Figura 2.9. Conductancia eléctrica y heterosis media evaluado en dos ambientes de alto y bajo 
P, Menegua, Puerto López. 

 

 

Figura 2.10. Contenido de clorofila y heterosis media evaluado en dos ambientes de alto y bajo 
P, Menegua, Puerto López.  
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4.3.4 Aspecto de planta 

Mostró una media general de 2.9 con un rango de variación entre 2.17 y 3.5 en MNAP. Para 

MNBP, mostró un aspecto de 3.02, con un rango de variación entre 2.28 y 3.83. En general en 

todos los ambientes de bajo P, los cruzamientos mostraron mejor aspecto de planta con respecto 

a los padres, presentándose una heterosis media negativa, lo que es explicado porque en su 

medición se usa una escala inversa (Cuadro 2.20, Figura  2.11). En general para los ambientes 

de bajo y alto P, los cruzamientos de padres SxS y TxS mostraron mejor aspecto de planta que 

los cruzamientos de padres TxT. Dentro del grupo de los padres, los padres tolerantes mostraron 

mejor aspecto de planta que los padres susceptibles. 

Cuadro 2.20. Medias de aspecto de planta (1-5) y porcentaje de perdida en tres ambientes de 
bajo P y uno con alto P. Menegua, Puerto López. 

 
 

4.3.5 Aspecto de mazorca 

Los ambientes de bajo P, mostraron un aspecto de mazorca de 2.69, con un rango entre 1.53 y 

4.06. MNAP, mostró un mejor aspecto de mazorca con 1.91 y un rango entre 1 y 3.5. Esto 

implica que el estrés por bajo P, va en detrimento del aspecto de la mazorca, dándose una 

disminución hasta del 41%. En general tanto en alto y bajo P, los cruzamientos mostraron mejor 

aspecto de la mazorca que los padres, obteniendo una heterosis media del -11% y un rango 

entre -6 y -17% a favor de una escala baja (Cuadro 2.21, Figura 2.12). En MNAP, se obtuvo una 

heterosis media del -25%, lo cual también indica que los cruzamientos están mostrando mejor 

aspecto de mazorca que los padres. Para todos los ambientes en bajo y alto P, los cruzamientos 

de padres SxS y TxS mostraron mejor aspecto de mazorca que los cruzamientos que involucran 

dos padres tolerantes. El grupo de padres tolerantes mostró mejor aspecto de mazorca que el 

grupo de padres susceptibles en los dos ambientes de evaluación (Cuadro 2.21). 
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Figura 2.11. Aspecto de Planta y heterosis media evaluado en dos ambientes de alto y bajo P, 
Menegua, Puerto López. 

 

4.3.6 Altura de mazorca 

En los ambientes de bajo P, la mazorca superior alcanzó una altura promedio de 44.91 cm  

variando de 20.56 y 58.89 cm. En las localidades de V2BP y MNBP fue donde la altura de 

mazorca alcanzó los valores más bajos. En MNAP, la mazorca superior alcanzó una altura de 

80.26 cm. Estos resultados indican que el estrés por bajo P, se refleja en una disminución en la 

altura de la mazorca superior, disminuyendo la altura hasta en un 44%. En todas los ambientes 

de evaluación los cruzamientos alcanzaron mayor altura de mazorca que los padres, obteniendo 

una heterosis media de 40% en bajo P y del 18% en el ambiente de MNAP (Cuadro 2.22, Figura 

2.13).  

 

La heterosis media en los ambientes de bajo P, mostró un rango entre el 18% en MNBP y 57% 

en V1BP. Bajo estrés de P, los cruzamientos de padres TxS alcanzaron el mayor porte de la 

planta, seguido de los cruzamientos TxT y finalmente están los cruzamientos de SxS. En 

ausencia de un estrés fuerte de P, los cruzamientos de TxT mostraron el mayor porte de la 

mazorca, seguido de los cruzamientos de TxS y finalmente aparecen los cruzamientos de SxS. 

Para todos los ambientes de evaluación los padres tolerantes mostraron mayor porte de la 

mazorca superior, observándose que cuando se induce el estrés por bajo P, se hace más grande 

la diferencia entre los padres tolerantes y susceptibles (Cuadro 2.22). 
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4.4 Análisis de habilidad combinatoria general y es pecífica 

El análisis de la habilidad combinatoria general (ACG) y especifica (ACE) solo se hizo la para la 

variable rendimiento de grano y P total (Cuadro 2.23). 

Cuadro 2.21. Medias de aspecto de mazorca (1-5) y porcentaje de perdida en tres ambientes de 
bajo P y uno con alto P. Menegua, Puerto López 

 
 

4.4.1 Análisis de habilidad combinatoria general (A CG) 
 

4.4.1.1 Análisis por localidad 
En V1BP las líneas CLA302, CLA301 y CLA312, mostraron alta ACG y estadísticamente 

diferente de cero. De estas solo la línea CLA312, pertenece al grupo de tolerantes. Las dos 

líneas susceptibles mostraron medias perse por debajo de la media general, efectos de ACG 

altos y valores altos de varianza de ACG, lo cual indica que a pesar de su bajo potencial de 

rendimiento, son dos líneas con buena capacidad de complementarse aunque no lo hace de 

manera consistentemente a través de los cruzamientos, además presentan poca capacidad de 

absorción y acumulación de P total. La línea CLA312  mostró una media alta, efectos de ACG 

altos y una varianza de los efectos relativamente bajo, lo cual hace que la capacidad de 

combinación de esta línea sea consistente a través de diferentes cruzamientos, aunque su 

capacidad de acumulación de P en tejido está por debajo de la media general.  
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Figura 2.12. Aspecto de mazorca y heterosis media evaluado en dos ambientes de alto y bajo P, 
Menegua, Puerto López. 

 

Las líneas CLA303, CLA305 y CLA310, mostraron una media por debajo de la media general, 

poca capacidad de acumular P en los tejidos y con efectos de ACG altos y negativos. Además su 

varianza  es alta, lo cual indica que a pesar que son líneas que en cruzamientos disminuyen la 

expresión del carácter, no siempre mostraran el mismo comportamiento (Cuadro 2.23, Figuras 

2.14A y 2.15A). La línea tolerante CLA 307 mostró el rendimiento más alto, con poca capacidad 

de acumular P en tejidos, ACG moderada y una varianza de los efectos de ACG relativamente 

bajos, lo cual la hace una línea promisoria para incorporar la tolerancia a bajo P (Figura 2.14A y 

2.15A). 

 

Las líneas CLA306, CLA308 y CLA311, mostraron efectos de ACG cercanos a cero, con 

varianzas de los efectos de ACG cercanos a cero, rendimiento perse por encima de la media 

general y con buena habilidad de tomar y acumular P en tejido, lo cual indica que a pesar de 

estas líneas no tienen buena capacidad de cruzamiento, si tienen un buen comportamiento perse 

(Figura 2.14A, 2.15A). 

 

En V2BP, los efectos de ACG no fueron estadísticamente significativos para las líneas 

susceptibles, con valores de ACG y varianza relativamente bajos. La línea CLA311, mostró un 

ACG alto, positivo y altamente significativo, con alta varianza de los efectos de ACG, lo cual 

sugiere que bajo este ambiente, esta línea es un padre que posee facilidad de pasar sus genes, 



 132 

pero no lo hace de manera consistente a través de los cruzamientos evaluados, además su 

capacidad de absorción de P y su rendimiento perse en bajo P, están por debajo de la media 

general (cuadro 2.23, figura 2.14B y 2.15B). La línea CLA310 mostró un valor alto y negativo de 

ACG y altamente significativo. La varianza de efectos de ACG para esta línea fue alto, con poca 

capacidad de absorción y utilización de P y un rendimiento perse por debajo de la media general, 

lo cual sugiere que esta línea disminuye la expresión de la tolerancia a bajo P cuando interviene 

en cruzamientos, pero esta no lo hace de manera consistente (Figura 14B, 15B). 

Cuadro 2.22. Medias de altura de mazorca (cm) y porcentaje de perdida en tres ambientes de 
bajo P y uno con alto P. Menegua, Puerto López. 

 
 

 

 

Figura 2.13. Altura de mazorca y heterosis media evaluado en dos ambientes de alto y bajo P, 
Menegua, Puerto López. 
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Las líneas CLA312 y CLA309, mostraron valores de ACG por encima de cero, rendimiento por 

encima de la media general y buena capacidad de absorción y translocación de P en condiciones 

de estrés. Las líneas CLA301, CLA308 y CLA310, mostraron valores de ACG negativos, 

rendimientos perse por debajo de la media general y poca capacidad de absorción y 

translocación de P en ambientes con estrés. Las líneas CLA311, CLA302, CLA303 y CLA304, 

mostraron valores de ACG positivos, pero su rendimiento perse fue por de debajo de la media 

general con poca capacidad de absorción y translocación de P en ambientes con bajo P (Cuadro 

23, Figura 14B y 15B). Las líneas CLA305 y CLA306, mostraron efectos de ACG negativos, poca 

capacidad de absorción y translocación de P, aunque su rendimiento perse está por encima de la 

media general. La línea CLA307 mostró efectos de ACG negativos, aunque es una buena línea 

en cuanto a su capacidad de absorción y translocación de P, con un rendimiento perse por 

encima de la media general (Figura 2.14B, 2.15B) 

  

La ACG en MNBP mostró valores positivos y altamente significativos para las líneas CLA301 y 

CLA302, con poca capacidad de absorción y translocación de P, media perse por debajo de la 

media general y varianza de los efectos de ACG relativamente altos, lo cual indica que a pesar 

que estas líneas susceptibles tienen capacidad de pasar sus genes, no lo hace de manera 

consistente a través de los cruzamientos y su rendimiento perse no las hace promisorias para la 

introducción en programas de híbridos, (cuadro 2.23, Figura 2.14C, 2.15C). Las líneas CLA305 y 

CLA303, mostraron efectos de ACG con valores negativos y estadísticamente diferentes de cero. 

Las varianzas de la ACG relativamente altos y rendimiento perse por debajo de la media general 

con poca capacidad de absorción y translocación de P. Esto indica que estas líneas disminuyen 

la expresión de la tolerancia a través de los cruzamientos y además de presentan un rendimiento 

perse bajo que no las hacen ideales como progenitores para la formación de híbridos de alto 

potencial de rendimiento.  

 

La líneas CLA304 y CLA306 mostraron valores de ACG relativamente muy cercanos a cero, con 

poca habilidad de absorber y translocar P y por lo tanto un rendimiento perse por debajo de la 

media general. Las líneas CLA312, CLA308 y CLA309, mostraron valores de ACG positiva y baja 

varianza de los efectos, con buena capacidad de absorber y translocar P y rendimientos de 

grano perse por encima de la media general de los padres, lo que sugiere que estas líneas 

además de ser buenas perse, tienen buena capacidad de pasar sus genes a la descendencia y 

que su ocurrencia es de manera consistente a  través de los cruzamientos (Cuadro 2.23, Figura 

2.14C, 2.15C). 

 

Las líneas CLA310 y CLA311, mostraron valores de ACG negativos, varianza de la ACG 

relativamente baja, poca capacidad de absorción u translocación de P y rendimiento perse por 
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debajo de la media general. La línea CLA307 mostró valores de ACG negativos, varianza de los 

efectos muy cercana a cero, buena capacidad de absorción y translocación de P y un 

rendimiento de grano perse por encima de la media general, lo cual sugiere que a pesar de su 

buen comportamiento perse y de ser un padre tolerante, no tiene la capacidad de formar 

cruzamientos de alto potencial de rendimiento y tolerantes a bajo P (Figura 2.14C, 2.15C). 

 

4.4.2 Análisis combinado de habilidad combinatoria general  
 

4.4.2.1 Análisis en bajo P 

El análisis combinado a través de las tres localidades evaluadas en bajo P, mostraron que el 

rendimiento perse de las líneas susceptibles (0.32 t/ha) estuvo por debajo de la media general 

(0.51 t/ha), mientras que el rendimiento perse de las líneas tolerantes (0.69 t/ha) fue por encima 

de la media general. Las líneas CLA303 y CLA305, mostraron valores de ACG negativos 

estadísticamente diferentes de cero con varianzas de ACG relativamente altas, poca capacidad 

de absorber y translocar P y rendimientos per se por debajo de la media general, lo cual indica 

que estas líneas no poseen la capacidad de tomar el P del suelo y disminuyen la capacidad de 

hacerlo cuando se involucran como progenitores dentro de cruzamientos (Cuadro 2.24, Figura 

2.16A, 2.17A). Las líneas CLA301, CLA302 mostraron valores de ACG positivos, 

estadísticamente diferentes de cero y varianzas de ACG ligeramente altos. Su rendimiento perse 

está por debajo de la media general.  

 

La línea CLA302 mostró buena capacidad de absorción y uso del P, mientras la CLA301 no lo 

mostró. Esto sugiere que estas líneas a pesar de mostrar un rendimiento perse bajo, en 

combinaciones hibridas presentan buena ACG en condiciones de estrés y de pasar esta 

característica su progenie. Las líneas CLA304 y CLA306 mostraron valores de ACG y varianzas 

de ACG cercanos a cero con rendimientos perse por debajo de la media general y poca 

capacidad de absorción y translocación de P. 

 

Dentro de las líneas tolerantes a bajo P la CLA312 mostró ser la más promisoria para ser tenida 

dentro de un programa de mejoramiento, ya que mostró un rendimiento perse por encima de la 

media general con buena capacidad de absorción y utilización de P. Sus efectos de ACG fueron 

positivos y estadísticamente diferentes de cero y la varianza de los efectos de ACG mostró un 

valor intermedio (Cuadro 2.24, Figura 2.16A, 2.17A). La línea CLA10, mostró ser la menos 

promisoria como progenitor tolerante a bajo P, mostró un rendimiento perse bastante bajo (0.36 

t/ha), con poca capacidad de absorción y utilización de P (0.14%), efectos de ACG negativos y 

estadísticamente diferentes de cero y varianza de los efectos de ACG con valores intermedios.  
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Las líneas CLA307, CLA308, CLA309 y CLA311, mostraron buen rendimiento de grano perse 

con valores por encima de la media general, buena capacidad de absorción y translocación de P 

con valores por encima de la media general (0.17%), efectos de ACG y varianzas de ACG 

estadísticamente iguales a cero, lo cual indica que a pesar de su buen comportamiento perse en 

la toma y uso de P, y su rendimiento de grano no tienen la capacidad de transmitir el carácter a 

su progenie (Cuadro 2.24, Figura 2.16A y 2.17A). 

 

4.4.2.2 Análisis en alto P 

En el ambiente de alto P, la media de las líneas perse fue de 2.14 t/ha. Dentro del grupo de 

líneas susceptibles, las líneas CLA301 y CLA302, mostraron ser las más promisorias para ser 

tenidas en cuenta como progenitores. La línea CLA301, mostró una media perse por encima de 

la media general (2.21 t/ha), con poca capacidad de absorción y translocación del P. Los efectos 

de ACG fueron positivos y estadísticamente diferentes de cero (0.53), con una varianza de los 

efectos de ACG bastante alta (0.273), estos resultados indican que esta es una línea que 

muestra un buen comportamiento perse con poca capacidad de usar el P y buena capacidad de 

pasar sus genes que actúan aditivamente, pero no lo hace de manera consistente a través de los 

cruzamientos (Cuadro 2.24, Figura 2.16B, 2.17B).  

 

La línea CLA302, mostró un rendimiento perse por debajo de la media general (2.06 t/ha), buena 

capacidad de usar el P (0.27%), sus efectos de ACG fueron positivos y estadísticamente 

diferentes de cero, con varianza de los efectos relativamente baja, lo cual indica que es una línea 

que a pesar de no tener un buen comportamiento perse, si tiene buena capacidad de usar P y de 

pasar sus genes aditivos a las progenies.   

 

Las líneas CLA303 mostró un rendimiento perse por debajo de la media general (0.93 t/ha), 

buena capacidad de usar el P tomado, efectos de ACG negativos y estadísticamente diferentes 

de cero con un varianza de los efectos relativamente alta, lo cual indica que se trata de una línea 

con buen capacidad de tomar P pero no lo usa eficientemente en la producción de grano, 

además no contribuye de manera significativa a la acumulación de genes con efectos aditivos a 

sus progenies. La línea CLA305 en ambientes de alto P, fue la menos promisoria, mostró un 

rendimiento de grano perse por debajo de la media general (1.79 t/ha), poca capacidad de usar 

el P, efectos de ACG negativos y estadísticamente diferentes de cero (-0.42) y varianza de los 

efectos relativamente alta, lo cual hace que esta línea sea poco atractiva para ser incluidas 

dentro del programa de hibridación. La línea CLA304, mostró un rendimiento de grano perse por 

debajo de la media general (1.54 t/ha), poca capacidad de usar el P del suelo, efectos de ACG 

negativos y cercanos a cero, con varianza de los efectos de habilidad combinatoria general 

relativamente bajo (Cuadro 2.24, Figura 2.16B, 2.17B). 
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La línea CLA306, mostró un rendimiento de grano perse por encima de la media general (2.33 

t/ha), con poca capacidad de usar el P del suelo y efectos y varianza de los efectos de la ACG no 

significativos y muy cercanos a cero, lo cual indica que esta línea a pesar de su buen 

comportamiento perse no es un padre promisorio para ser involucrado dentro del programa de 

mejoramiento (Cuadro 2.24, Figura 2.16B y 2.17B). 

 

En MNAP, de las líneas tolerantes, únicamente la línea CLA312, mostró una media (2.51 t/ha), 

ligeramente superior a la media general, con efectos de ACG estadísticamente diferentes de 

cero, y varianza de los efectos de ACG, significativamente diferentes de cero. Adicionalmente 

mostró el mayor contenido de P total en tejido (0.32), lo cual indica que esta es una línea 

promisoria por su comportamiento perse, además posee buena habilidad para tomar y usar el P 

del suelo. Su buena ACG, sugiere que es un progenitor que posee buena capacidad de pasar 

sus genes a la descendencia (Cuadro 2.24, Figura 2.16B, 2.17B). 

 

La línea CLA307, mostró valores de ACG positivos, no significativos y un rendimiento de grano 

perse por debajo de la media general. Con base en los conceptos de eficiencia de toma y uso, es 

una línea eficiente en la absorción de P pero  ineficiente en el uso (Cuadro 2.16B, 2.17B). Las 

líneas CLA308, CLA309, CLA310 y CLA311, mostraron rendimientos de grano perse por encima 

de la media general, efectos de ACG negativos y no significativos y varianza de los efectos de 

ACG no fueron estadísticamente diferentes de cero. Con excepción de la línea CLA309, las 

demás fueron eficientes en el uso de P, pero no poseen la habilidad de pasar los genes a las 

descendencia (Cuadro 2.24, Figura 2.16B, 2.17B)   

 

4.4.2.3 Análisis de covarianza (YLD BP Cov AP) 

En el análisis del rendimiento de MNBP, ajustado por el rendimiento de MNAP (Covarianza), las 

líneas susceptibles mostraron un rendimiento de grano perse por debajo de la media general, 

mientras las líneas tolerantes con excepción de la CLA310, mostraron un rendimiento de grano 

por encima de la media general (Cuadro 2.24). Las líneas CLA301 (0.30 t/ha) y CLA302 (0.20 

t/ha) dentro del grupo de las susceptibles a bajo P, mostraron ser promisorias, con rendimiento 

de grano ajustado por debajo de la media general, con efectos de ACG positivos y 

estadísticamente diferentes de cero y varianzas de los efectos de ACG diferentes de cero, 

siendo de mayor magnitud para la CLA302 (Cuadro 2.24, Figura 2.16C). Estos son dos 

progenitores que tienen la facilidad de pasar sus genes aditivos con facilidad a las progenies.  

 

Las líneas menos promisorias fueron CLA303 y CLA305, con valores de rendimiento de grano 

ajustado por debajo de la media general, efectos de ACG negativos y estadísticamente 
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diferentes de cero, las varianzas de los efectos de ACG fueron relativamente altas, lo cual 

implica que son progenitores con mal comportamiento y cuando son incluidos dentro de 

cruzamientos son los responsables de acumular genes desfavorables. Las líneas CLA304 y 

CLA306, mostraron rendimientos de grano por debajo de la media general, con ACG positivos y 

varianza de los efectos de ACG estadísticamente iguales a cero (Cuadro 2.24, Figura 2.16C). 

 

Las líneas tolerantes CLA311 (0.60 t/ha) y CLA312 (0.67 t/ha), mostraron un rendimiento de 

grano ajustado muy similares, con efectos y varianzas de ACG iguales en valor y significancia, 

pero diferentes en el signo de los efectos, siendo la CLA312 la línea promisoria por poseer la 

capacidad de pasar su genes de tolerancia a bajo P a las progenies, (Cuadro 2.24, Figura 

2.16C). La línea CLA308, mostró un rendimiento de grano perse por encima de la media general 

con efectos de ACG positivos y una varianza de los efectos de ACG cercanos a cero, lo cual 

indica que esta puede ser una línea promisoria para ser usada como progenitor dentro del 

programa de hibridación. 

 

 Las líneas CLA307, CLA309 y CLA310, mostraron valores de rendimiento de grano por encima 

de la media general, con valores de efectos de ACG negativos y estadísticamente similares a 

cero.  

 

4.4.2.4 Contraste de rendimiento de grano en MNBP v s MNAP 

Las líneas CLA301, CLA302 y CLA312, son las que mostraron efectos de ACG positivos tanto en 

suelos con y sin estrés de P, los resultados indican que estas líneas son eficientes en la toma y 

uso de P y que ellas están siendo controladas por genes con efectos genéticos aditivos (Figura 

2.16D), Las líneas CLA305, CLA310, CLA303 y CLA304, son las que mostraron efectos de ACG 

negativos, siendo ineficientes en la toma y uso de P, además ellos tiende a disminuir la 

tolerancia cuando intervienen en cruzamientos. Las líneas CLA309, CLA308 y CLA311, 

mostraron mejor comportamiento en suelos con estrés aunque sus efectos de ACG fueron muy 

cercanos a cero, lo cual implica que estas líneas son eficientes en la toma de P, pero son 

ineficientes en el uso o respuesta a la aplicación del elemento (Figura 2.16D). Las líneas CLA306 

y CLA307 mostraron mejor comportamiento en suelos con alto P, con valores de habilidad 

combinatoria general muy cercanos a cero, implicando que son líneas no son eficientes en la 

toma de P, pero son eficientes en el uso (Figura 2.16D). 

 

4.4.2.5 Análisis de rendimiento de grano “perse” en  suelos sin estrés 

En Palmira sin problemas de estrés de bajo P (>50 ppm P), la media de las líneas perse fue de 

2.69 t/ha, para las susceptibles la media fue de 2.34 t/ha y de 3.05 t/ha para las líneas tolerantes. 
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De las líneas susceptibles la línea CLA301 mostró un comportamiento perse y buena ACG tanto 

en suelo con y sin estrés de bajo P. De las líneas tolerantes, la línea más promisoria por su buen 

rendimiento perse tanto en suelo con y sin estrés de bajo P y por mostrar una buena ACG fue la 

CLA312. La línea CLA310, mostró buen comportamiento perse en condiciones de suelo sin 

estrés de P, es bastante afectada por el estrés de P, el cual hace que línea pase genes que 

disminuyen la tolerancia al estrés (Cuadro 2.24, Figura 2.17D).   

 

En el ambiente de bajo P las líneas CLA307, CLA309 y CLA312 sobresalen por su capacidad de 

tomar eficientemente el P disponible en el suelo, mientras que las líneas que no mostraron 

eficiencia en la toma de P fueron la CLA301, CLA303, CLA304 y CLA306 (Figura 2.18D). Del 

ambiente en alto P, se observo que el grupo de líneas de mejor respuesta a la aplicación de P 

fueron las CLA308, CLA310, CLA311 y CLA312 y que las líneas CLA304, CLA305 y CLA306, 

fueron las que no respondieron a la aplicación de P. Las líneas CLA302 y CLA303, mostraron 

buena capacidad de tomar el P, pero no lo usan eficientemente y las líneas CLA301, CLA306 y 

CLA309 son poco hábiles en tomar el P, pero el poco que toman lo usan eficientemente en la 

formación de grano (Figura 2.18).  

 

 

4.5 Habilidad combinatoria específica y heterosis 
 

4.5.1 Habilidad combinatoria específica (ACE) 
 

4.5.1.1 Evaluación en alto P 

En el cuadro 2.25 se muestran las medias, habilidad combinatoria especifica (ACE), heterosis 

relativa media (HM) y heterosis sobre el mejor progenitor (HMP), evaluado a través de 3 

localidades con bajo P y una con alto P.  

 

En MNAP se observaron 32 cruzamientos con efectos de ACE negativos, de los cuales 12 

mostraron ser estadísticamente diferentes de cero. 34 cruzamientos mostraron efectos de ACE 

positivos, de los cuales 15 mostraron ser estadísticamente diferentes de cero. Los efectos de 

ACE, muestran una dispersión tendiente a ser lineal, en donde los cruzamientos de líneas TxT 

mostraron un coeficiente de determinación del 97%, seguido de los cruzamientos de líneas TxS 

(73%) y finalmente los cruzamientos de líneas SxS  (58%), lo cual indica que la correlación entre 

rendimiento y los efectos de ACE, son mayores cuando se cruzan líneas tolerantes x tolerantes y 

empiezan a disminuir en la medida que se involucran líneas susceptibles (Figura 2.18).  
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Cuadro 2.23. Medias de rendimiento de grano (t/ha), P total (%), efectos y varianza de habilidad 
combinatoria general. 

 
 
Dentro de los cruzamientos de líneas SxS los cruzamientos CLA301/CLA302, CLA301/CLA303, 

CLA305/CLA306, CLA302/CLA305, CLA304/CLA306 y CLA304/CLA305, mostraron efectos de 

ACE positivos, rendimiento perse por encima de la media general y varianzas de los efectos de 

ACE por encima de cero. Dentro de TxT los cruzamientos de CLA309/CLA312**, 

CLA308/CLA311**, CLA311/CLA312*, CLA307/CLA308*, CLA310/CLA311**, CLA307/CLA311 y 

CLA309/CLA310**, mostraron rendimientos de grano perse por encima de la media general, 

efectos de ACE positivos, estadísticamente diferentes de cero, con varianzas de los efectos de 

ACE cercanos a cero, lo cual hace que estos cruzamientos se destaque por su ACE, y su 

comportamiento tiende a ser estable a través de las diferentes evaluaciones. Dentro de TxS se 

encontró 19 cruzamientos con rendimiento de grano perse por encima de la media general, 

valores de efectos de ACE positivos y diferentes valores de varianza para los efectos de ACE. 

Entre estos se destacan los cruzamientos de las líneas CLA301/CLA309, CLA304/CLA308, 

CLA302/CLA308, CLA303/CLA312, CLA304/CLA312, CLA302/CLA312, CLA305/CLA312, 

CLA306/CLACLA309, CLA304/CLA310 y CLA305/CLA308 (Cuadro 2.25). 

 

4.5.1.2 Evaluación a través de tres ambientes con b ajo P 

En el cuadro 2.25, se muestran las medias perse, los efectos de ACE, la heterosis relativa media 

(HM) y heterosis contra el mejor de los progenitores (HMP). 
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A         B 
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Figura 2.14. Efectos de habilidad combinatoria general vs rendimiento de grano, evaluado en tres localidades con bajo P 
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A         B 

 
C 

Figura 2.15. Contenido de P total (%) vs rendimiento de grano, evaluado en tres localidades con bajo P. 
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Cuadro 2.24. Media de rendimiento de grano (t/ha), contenido de P total (%), efectos y varianzas de habilidad combinatoria general, evaluado en  
alto y bajo P. 
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Figura 2.16. Efectos de habilidad combinatoria general y rendimiento de grano evaluados en alto y bajo P. 
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Figura 2.17. Efectos de habilidad combinatoria general y rendimiento de grano evaluados en ambientes de alto y bajo P.
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A través de los  ambientes de bajo P, se observaron 36 cruzamientos con ACE negativos, de los 

cuales 16 mostraron diferencias estadísticas altamente significativas y 5 significativas. 30 

cruzamientos mostraron efectos de ACE positivos, de los cuales 7 mostraron diferencias 

estadísticas altamente significativas,  y 1 significativos (Cuadro 2.25). Los efectos de ACE, 

muestran una dispersión tendiente a ser lineal, en donde los cruzamientos de líneas TxT 

mostraron un coeficiente de determinación del 92%, seguido de los cruzamientos de líneas TxS 

(77%) y finalmente los cruzamientos de líneas SxS (52%), lo cual indica que la correlación entre 

rendimiento y los efectos de ACE, es mayor cuando se cruzan líneas TxT y empiezan a disminuir 

en la medida que se involucran líneas susceptibles (Figura 2.19).  

 

Dentro de los cruzamientos de líneas SxS se observó que los cruzamientos CLA302/CLA303, 

CLA303/CLA306**, CLA301/CLA303*, CLA304/CLA305**, CLA304/CLA306, CLA301/CLA305 y 

CLA302/CLA305, mostraron rendimiento de grano perse por encima de la media general, efectos 

de ACE positivos y varianzas de los efectos de ACE cercanos a cero. Dentro de los 

cruzamientos de líneas TxT los cruzamientos de CLA309/CLA312**, CLA311/CLA312**, 

CLA308/CLA311**, CLA307/CLA308*, CLA309/CLA310**, mostraron rendimientos de grano 

perse por encima de la media general, efectos de ACE positivos, estadísticamente diferentes de 

cero, con varianzas de los efectos de ACE cercanos a cero, lo cual hace que estos cruzamientos 

se destaquen por su ACE, ya que su comportamiento tiende a ser estable a través de las 

diferentes evaluaciones. Dentro de TxS se encontró 16 cruzamientos con rendimiento de grano 

perse por encima de la media general, valores de efectos de ACE positivos y diferentes valores 

de varianza para los efectos de ACE. Entre estos se destacan los cruzamientos de las líneas 

CLA304/CLA308, CLA303/CLA312, CLA304/CLA312, CLA304/CLA310, CLA306/CLA309, 

CLA305/CLA311, CLA301/CLA309 y CLA302/312, por mostrar efectos de ACE positivos y 

estadísticamente diferentes de cero.  

 

La Figura 2.20 de los efectos de ACE en bajo P vs los efectos de ACE en alto P, mostró una 

dispersión lineal para todos los cruzamientos. De aquí se encontró que el cruzamiento E60 

(CLA308/CLA312**), mostró el valor más alto y negativo de ACE en los dos ambientes de alto y 

bajo P, seguido de los cruzamientos E37 (CLA304/CLA311**), E51 (CLA306/CLA312**), E23 

(CLA303/CLA305**) y E58 (CLA308/CLA310**). Los cruzamientos E34 (CLA304/CLA308**), E30 

(CLA303/CLA312**), E36 (CLA304/CLA310**), E38 (CLA304/CLA312**), E59 

(CLA308/CLA311**), E63 (CLA309/CLA312** y E66 (CLA311/CLA312), mostraron los valores 

más altos y positivos para los efectos de ACE en los dos ambientes de evaluación (Figura 2.20). 

 



 146 

4.5.1.3 Evaluación del rendimiento de grano en MNBP  usando el análisis de covarianza 
MNAP 
 

En el cuadro 2.26 se muestran las medias perse de los cruzamientos, los efectos de habilidad 

combinatoria específica, la heterosis relativa media (HM), heterosis contra el mejor de los 

progenitores (HMP). 

  

Con base en análisis de covarianza del rendimiento de grano en bajo y alto P, se observaron 37 

cruzamientos con efectos de ACE negativos, de los cuales 5 mostraron diferencias estadísticas 

altamente significativas y 7 significativas. 29 cruzamientos mostraron efectos de ACE positivos, 

de los cuales 9 mostraron diferencias estadísticas altamente significativas, y 4 significativos  

(Cuadro 2.26). Los efectos de ACE, muestran una dispersión tendiente a ser lineal, en donde los 

cruzamientos de líneas TxT mostraron un coeficiente de determinación del 92%, seguido de los 

cruzamientos de líneas TxS (69%) y finalmente los cruzamientos de líneas SxS (21%), lo cual 

indica que la correlación entre rendimiento en bajo P ajustado y los efectos de ACE, son 

mayores cuando se cruzan líneas TxT y empiezan a disminuir en la medida que se involucran 

líneas susceptibles (Figura 2.21). 

 

Figura 2.18. Efectos de habilidad combinatoria especifica vs rendimiento de grano (t/ha), 
evaluado en condiciones de alto P, MNAP. 
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Cuadro 2.25. Media, efectos de habilidad combinatoria específica, heterosis media y heterosis 
sobre el mejor progenitor de rendimiento de grano, evaluado en tres ambientes de bajo P y uno 
de alto P.  

Entry Cruzamiento P P
Media R ACE Total Media R ACE HM HMP Total

1 CLA301/CLA302 5.54 4 0.23 160 ** 151 ** 0.17 1.74 20 -0.19 565 ** 561 ** 0.17

2 CLA301/CLA303 4.98 17 0.28 217 ** 126 ** 0.13 1.77 17 0.23 * 587 ** 571 ** 0.17

3 CLA301/CLA304 4.05 49 -0.81 ** 116 ** 83 ** 0.16 1.39 48 -0.28 * 473 ** 428 ** 0.17

4 CLA301/CLA305 4.38 40 -0.20 119 ** 98 ** 0.16 1.68 28 0.20 373 ** 276 ** 0.18

5 CLA301/CLA306 4.94 21 -0.16 118 ** 112 ** 0.12 1.56 38 -0.14 314 ** 218 ** 0.17

6 CLA301/CLA307 5.07 14 -0.06 158 ** 130 ** 0.17 1.76 18 0.07 194 ** 89 ** 0.19

7 CLA301/CLA308 4.87 25 -0.05 99 ** 82 ** 0.17 1.73 22 0.03 245 ** 134 ** 0.18

8 CLA301/CLA309 5.78 1 0.88 ** 142 ** 126 ** 0.16 1.97 8 0.26 * 267 ** 143 ** 0.18

9 CLA301/CLA310 4.90 23 0.04 109 ** 98 ** 0.21 1.64 31 0.11 430 ** 361 ** 0.20

10 CLA301/CLA311 5.00 16 0.10 96 ** 73 ** 0.17 1.32 51 -0.39 ** 237 ** 154 ** 0.18

11 CLA301/CLA312 4.96 20 -0.23 110 ** 97 ** 0.23 1.96 9 0.08 277 ** 153 ** 0.21

12 CLA302/CLA303 3.79 55 -0.71 ** 153 ** 84 ** 0.16 1.81 14 0.17 608 ** 596 ** 0.12

13 CLA302/CLA304 4.21 44 -0.45 133 ** 104 ** 0.17 1.48 41 -0.29 ** 514 ** 469 ** 0.18

14 CLA302/CLA305 4.70 29 0.33 144 ** 128 ** 0.16 1.63 33 0.05 361 ** 265 ** 0.20

15 CLA302/CLA306 4.93 22 0.05 125 ** 112 ** 0.23 1.60 36 -0.21 325 ** 225 ** 0.16

16 CLA302/CLA307 4.51 36 -0.41 138 ** 118 ** 0.16 1.91 11 0.13 221 ** 106 ** 0.14

17 CLA302/CLA308 5.57 3 0.87 ** 135 ** 108 ** 0.20 1.99 7 0.19 298 ** 169 ** 0.22

18 CLA302/CLA309 4.73 27 0.04 104 ** 85 ** 0.20 1.72 23 -0.10 220 ** 112 ** 0.16

19 CLA302/CLA310 4.59 33 -0.07 102 ** 85 ** 0.18 1.70 26 0.07 452 ** 378 ** 0.18

20 CLA302/CLA311 4.43 39 -0.27 79 ** 53 ** 0.28 1.71 24 -0.10 337 ** 228 ** 0.12

21 CLA302/CLA312 5.36 8 0.39 134 ** 114 ** 0.25 2.25 4 0.28 * 335 ** 190 ** 0.18

22 CLA303/CLA304 3.50 60 -0.54 * 183 ** 127 ** 0.19 1.24 54 -0.14 426 ** 395 ** 0.20

23 CLA303/CLA305 2.81 65 -0.95 ** 106 ** 57 * 0.18 0.71 65 -0.48 ** 103 58 0.17

24 CLA303/CLA306 4.36 41 0.10 168 ** 88 ** 0.18 1.80 15 0.38 ** 384 ** 266 ** 0.19

25 CLA303/CLA307 4.55 35 0.25 243 ** 165 ** 0.17 1.42 45 0.02 140 ** 52 0.18

26 CLA303/CLA308 4.70 28 0.61 * 160 ** 75 ** 0.22 1.25 53 -0.16 153 * 70 0.16

27 CLA303/CLA309 3.89 52 -0.19 122 ** 52 ** 0.20 1.19 56 -0.23 * 125 * 47 0.17

28 CLA303/CLA310 4.13 47 0.09 142 ** 66 ** 0.16 1.09 58 -0.16 257 ** 205 * 0.20

29 CLA303/CLA311 4.08 48 -0.01 113 ** 41 ** 0.17 1.26 52 -0.16 226 ** 142 * 0.17

30 CLA303/CLA312 5.43 6 1.07 ** 215 ** 116 ** 0.19 2.10 6 0.51 ** 308 ** 170 ** 0.16

31 CLA304/CLA305 4.28 42 0.37 157 ** 139 ** 0.20 1.70 25 0.38 ** 410 ** 282 ** 0.16

32 CLA304/CLA306 4.50 37 0.08 133 ** 94 ** 0.15 1.68 27 0.13 371 ** 242 ** 0.14

33 CLA304/CLA307 4.46 38 -0.01 174 ** 160 ** 0.17 1.39 47 -0.14 142 ** 50 0.20

34 CLA304/CLA308 5.68 2 1.44 ** 169 ** 112 ** 0.13 2.34 2 0.79 ** 386 ** 216 ** 0.16

35 CLA304/CLA309 3.80 53 -0.43 86 ** 49 ** 0.13 0.96 63 -0.60 ** 85 18 0.15

36 CLA304/CLA310 4.88 24 0.69 * 143 ** 97 ** 0.16 1.75 19 0.37 ** 505 ** 391 ** 0.12

37 CLA304/CLA311 3.04 63 -1.21 ** 37 5 0.20 0.94 64 -0.62 ** 153 80 0.17

38 CLA304/CLA312 5.39 7 0.87 ** 166 ** 114 ** 0.12 2.14 5 0.42 ** 329 ** 176 ** 0.19

39 CLA305/CLA306 4.78 26 0.64 * 132 ** 105 ** 0.16 1.49 40 0.14 218 ** 203 ** 0.18

40 CLA305/CLA307 3.66 57 -0.52 109 ** 104 ** 0.17 1.01 61 -0.32 ** 47 8 0.17

41 CLA305/CLA308 4.67 30 0.70 ** 109 ** 74 ** 0.19 1.43 42 0.09 142 ** 94 * 0.15

42 CLA305/CLA309 3.60 58 -0.36 65 ** 41 * 0.15 0.97 62 -0.39 ** 55 20 0.17

43 CLA305/CLA310 3.56 59 -0.36 67 ** 44 * 0.16 1.08 59 -0.10 169 * 142 * 0.18

44 CLA305/CLA311 3.35 62 -0.61 * 43 * 16 0.14 1.64 30 0.29 ** 240 ** 216 ** 0.16

45 CLA305/CLA312 5.18 10 0.95 ** 141 ** 106 ** 0.21 1.66 29 0.14 171 ** 114 ** 0.16

46 CLA306/CLA307 5.09 12 0.39 152 ** 119 ** 0.20 1.77 16 0.21 149 ** 90 ** 0.17

47 CLA306/CLA308 4.00 51 -0.48 60 ** 49 ** 0.21 1.33 50 -0.25 * 116 * 80 * 0.20

48 CLA306/CLA309 4.97 19 0.51 104 ** 94 ** 0.16 1.89 12 0.30 ** 190 ** 133 ** 0.19

49 CLA306/CLA310 4.15 46 -0.28 73 ** 68 ** 0.18 1.36 49 -0.05 221 ** 177 ** 0.16

50 CLA306/CLA311 4.56 34 0.09 75 ** 58 ** 0.22 1.64 32 0.05 224 ** 215 ** 0.25

51 CLA306/CLA312 3.80 54 -0.94 ** 57 ** 51 ** 0.23 1.19 57 -0.56 ** 88 54 0.20

52 CLA307/CLA308 5.07 13 0.55 * 131 ** 89 ** 0.19 1.82 13 0.25 * 117 ** 95 ** 0.13

53 CLA307/CLA309 4.19 45 -0.31 96 ** 64 ** 0.18 1.61 35 0.04 85 * 73 * 0.20

54 CLA307/CLA310 4.98 18 0.51 137 ** 101 ** 0.31 1.43 43 0.04 122 ** 53 0.18

55 CLA307/CLA311 4.64 31 0.13 102 ** 61 ** 0.18 1.61 34 0.04 122 ** 73 * 0.15

56 CLA307/CLA312 4.28 43 -0.51 102 ** 70 ** 0.20 1.41 46 -0.33 ** 65 51 0.18

57 CLA308/CLA309 3.45 61 -0.84 ** 32 29 0.16 1.58 37 -0.01 103 ** 95 ** 0.18

58 CLA308/CLA310 2.98 64 -1.27 ** 16 11 0.26 1.23 55 -0.17 125 * 66 0.18

59 CLA308/CLA311 5.27 9 0.98 ** 89 ** 82 ** 0.14 1.96 10 0.37 ** 211 ** 165 ** 0.14

60 CLA308/CLA312 2.05 66 -2.52 ** -21 -24 0.23 0.63 66 -1.12 ** -17 -19 0.13

61 CLA309/CLA310 4.61 32 0.38 83 ** 80 ** 0.15 1.73 21 0.32 ** 197 ** 114 ** 0.18

62 CLA309/CLA311 3.73 56 -0.55 * 37 * 29 * 0.22 1.42 44 -0.18 113 * 75 * 0.19

63 CLA309/CLA312 5.43 5 0.87 ** 114 ** 112 ** 0.18 2.34 1 0.58 ** 195 ** 189 ** 0.13

64 CLA310/CLA311 5.02 15 0.78 ** 87 ** 74 ** 0.22 1.54 39 0.13 251 ** 196 ** 0.15

65 CLA310/CLA312 4.01 50 -0.51 61 ** 60 ** 0.23 1.02 60 -0.56 ** 80 32 0.19

66 CLA311/CLA312 5.13 11 0.57 * 90 ** 78 ** 0.19 2.33 3 0.57 ** 259 ** 200 ** 0.20

Media 4.11 0.00 114 84 0.18 1.57 0.00 245 177 0.17
Error St(Sij) 0.27 0.08
Error St(Sij-Sik) 0.40 0.12
Error St(Sij-Skl) 0.38 0.11

HM HMP

Alto P Media Bajo P

Rendimiento de grano (t/ha) Rendimiento de grano (t/ha)
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Figura 2.19. Efectos de habilidad combinatoria especifica vs rendimiento de grano (t/ha), 
evaluado a través de tres localidades con bajo P. 
 

 
Figura 2.20. Efectos de habilidad combinatoria especifica (ACE) en bajo P vs ACE en alto P, 
evaluado en condiciones de la altillanura Colombiana. 
 

Dentro de los cruzamientos de líneas SxS se observó que los cruzamientos CLA301/CLA303**, 

CLA304/CLA305**, CLA303/CLA306*, CLA301/CLA305, CLA304/CLA306 y CLA302/CLA306, 

mostraron rendimiento ajustado de grano perse por encima de la media general, efectos de ACE 
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positivos y varianzas de los efectos de ACE cercanos a cero. Dentro de los cruzamientos de 

líneas TxT los cruzamientos de CLA309/CLA312, CLA311/CLA312, CLA307/CLA308 y 

CLA308/CLA311, mostraron rendimientos de grano perse por encima de la media general, 

efectos de ACE positivos, estadísticamente diferentes de cero, con varianzas de los efectos de 

ACE cercanos a cero, lo cual hace que estos cruzamientos se destaquen por su ACE, ya que su 

comportamiento tiende a ser estable a través de las diferentes evaluaciones. Dentro de los 

cruzamientos de líneas TxS se encontraron 12 cruzamientos con rendimiento de grano perse por 

encima de la media general, valores de efectos de ACE positivos y diferentes valores de 

varianza para los efectos de ACE. Entre estos se destacan los cruzamientos de las líneas 

CLA304/CLA308, CLA301/CLA309, CLA304/CLA310, CLA303/CLA312, CLA302/CLA312, 

CLA302/CLA307, CLA306/CLA307 y CLA306/309, por mostrar efectos de ACE positivos y 

estadísticamente diferentes de cero. 

 

4.5.1.4 Evaluación en bajo P usando el índice de re ndimiento relativo BP/AP 

En el cuadro 2.26, se muestran las medias del rendimiento relativo de grano de los 

cruzamientos, los efectos de habilidad combinatoria específica, la heterosis relativa media (HM), 

heterosis contra el mejor de los progenitores (HMP), estimadas con base en el rendimiento 

relativo. 

  

A través del análisis del rendimiento relativo de grano en bajo y alto P, se observaron 33 

cruzamientos con efectos de ACE negativos, de los cuales uno mostró diferencias estadísticas 

significativas. 33 cruzamientos mostraron efectos de ACE positivos, de los cuales uno mostró 

diferencias estadísticas significativas. En general todos los efectos de ACE estimados con base 

en el rendimiento relativo de grano fueron bajos (Cuadro 2.26). Los efectos de ACE, muestran 

una dispersión tendiente a ser lineal, en donde los cruzamientos de líneas TxT mostraron un 

coeficiente de determinación del 87%, seguido de los cruzamientos de líneas TxS (64%) y 

finalmente los cruzamientos de líneas SxS (54%), lo cual indica que la correlación entre 

rendimiento relativo de bajo y alto P, y los efectos de ACE, son mayores cuando se cruzan líneas 

TxT y empiezan a disminuir en la medida que se involucran líneas susceptibles (Figura 2.22).  

 

Dentro de los cruzamientos de líneas SxS  los cruzamientos CLA302/CLA305, CLA301/CLA304, 

CLA301/CLA303, CLA305/CLA306, CLA301/CLA302, CLA303/CLA306, CLA304/CLA306, 

CLA301/CLA306 y CLA303/CLA304, mostraron rendimiento relativo de grano por encima de la 

media general, efectos de ACE positivos y varianzas de los efectos de ACE cercanos a cero. 

Dentro de los cruzamientos de líneas TxT CLA309/CLA312, CLA311/CLA312, CLA307/CLA308 y 

CLA308/CLA311, mostraron rendimientos de grano perse por encima de la media general, 

efectos de ACE positivos, estadísticamente diferentes de cero, con varianzas de los efectos de 
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ACE cercanos a cero, lo cual hace que estos cruzamientos se destaquen por su ACE, ya que su 

comportamiento tiende a ser estable a través de las diferentes evaluaciones. Dentro de los 

cruzamientos de líneas TxS se encontraron 12 cruzamientos con rendimiento de grano perse por 

encima de la media general, valores de efectos de ACE positivos y diferentes valores de 

varianza para los efectos de ACE. Entre estos se destacan los cruzamientos de las líneas 

CLA304/CLA308, CLA301/CLA309, CLA304/CLA310, CLA303/CLA312, CLA302/CLA312, 

CLA302/CLA307, CLA306/CLA307 y CLA306/309, por mostrar efectos de ACE positivos y 

estadísticamente diferentes de cero. 

 

 
Figura 2.21. Efectos de habilidad combinatoria especifica vs rendimiento de grano (t/ha), 
evaluado en bajo P y ajustado por alto P, mediante un análisis de covarianza. 
 

 

Figura 2.22. Efectos de habilidad combinatoria especifica vs rendimiento de grano (t/ha), 

evaluado a través del índice relativo de rendimiento bajo P / alto P. 
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Cuadro 2.26. Media, efectos de habilidad combinatoria específica, heterosis media y heterosis 
sobre el mejor progenitor de rendimiento de grano, evaluado en tres ambientes de bajo P y uno 
de alto P.  

Entry Cruzamiento

Media R ACE Media R ACE HM HMP

1 CLA301/CLA302 2.00 22 -0.54 * 687 ** 555 ** 0.35 36 -0.12 56 34

2 CLA301/CLA303 2.27 12 0.74 ** 1412 ** 644 ** 0.45 15 0.13 17 -12

3 CLA301/CLA304 1.38 42 -0.60 ** 478 ** 351 ** 0.34 42 -0.06 17 6

4 CLA301/CLA305 1.85 27 0.33 535 ** 508 ** 0.40 28 0.09 31 13

5 CLA301/CLA306 1.47 37 -0.47 * 353 ** 327 ** 0.27 51 -0.08 10 5

6 CLA301/CLA307 1.89 26 0.01 188 ** 87 ** 0.35 37 0.02 -44 * -65 **

7 CLA301/CLA308 2.05 17 -0.01 174 ** 72 * 0.41 25 -0.01 2 -24

8 CLA301/CLA309 2.67 5 0.73 ** 278 ** 141 ** 0.43 22 0.05 12 -15

9 CLA301/CLA310 2.14 16 0.32 475 ** 388 ** 0.43 24 0.07 69 64

10 CLA301/CLA311 1.10 54 -0.64 ** 143 83 0.19 64 -0.13 -22 -25

11 CLA301/CLA312 2.29 11 0.14 372 ** 244 ** 0.44 19 0.05 50 34

12 CLA302/CLA303 1.82 28 -0.04 1742 ** 799 ** 0.55 5 0.13 58 8

13 CLA302/CLA304 2.01 20 -0.29 978 ** 896 ** 0.48 8 -0.01 91 52

14 CLA302/CLA305 1.56 35 -0.29 549 ** 460 ** 0.32 45 -0.09 18 -10

15 CLA302/CLA306 2.61 7 0.34 852 ** 655 ** 0.51 7 0.06 141 * 115 *

16 CLA302/CLA307 2.72 4 0.51 * 349 ** 170 ** 0.59 1 0.15 0 -40 **

17 CLA302/CLA308 2.58 8 0.19 269 ** 116 ** 0.44 20 -0.08 23 -17

18 CLA302/CLA309 2.22 14 -0.05 238 ** 100 ** 0.45 17 -0.04 28 -13

19 CLA302/CLA310 2.23 13 0.09 598 ** 410 ** 0.48 10 0.02 122 * 96

20 CLA302/CLA311 1.61 32 -0.45 * 302 ** 169 ** 0.35 35 -0.08 64 46

21 CLA302/CLA312 3.02 1 0.54 * 594 ** 352 ** 0.56 4 0.06 115 * 68

22 CLA303/CLA304 0.96 58 -0.34 1048 ** 458 * 0.33 43 -0.01 -20 -35

23 CLA303/CLA305 1.11 53 0.27 713 ** 300 * 0.46 14 0.19 * 5 -10

24 CLA303/CLA306 1.77 29 0.51 * 941 ** 413 ** 0.41 27 0.10 8 -20

25 CLA303/CLA307 1.08 55 -0.12 116 7 0.22 62 -0.06 -70 ** -77 **

26 CLA303/CLA308 0.84 62 -0.54 * 41 -30 0.17 66 -0.20 * -67 ** -68 **

27 CLA303/CLA309 0.84 61 -0.42 53 -24 0.24 57 -0.09 -53 * -53 *

28 CLA303/CLA310 0.81 64 -0.33 274 85 0.19 65 -0.12 -50 -63 *

29 CLA303/CLA311 0.85 60 -0.21 186 42 0.22 63 -0.06 -42 -58 *

30 CLA303/CLA312 1.95 24 0.48 * 489 ** 192 ** 0.34 41 -0.01 -19 -33

31 CLA304/CLA305 2.03 18 0.74 ** 801 ** 628 ** 0.46 13 0.12 37 29

32 CLA304/CLA306 2.01 21 0.30 678 ** 483 ** 0.44 21 0.06 57 38

33 CLA304/CLA307 1.14 51 -0.51 * 93 13 0.24 58 -0.12 -63 ** -76 **

34 CLA304/CLA308 2.74 3 0.91 ** 301 ** 129 ** 0.47 12 0.02 10 -13

35 CLA304/CLA309 1.35 44 -0.36 110 * 22 0.38 31 -0.02 -8 -25

36 CLA304/CLA310 2.16 15 0.57 ** 609 ** 393 ** 0.43 23 0.05 53 35

37 CLA304/CLA311 1.08 56 -0.43 * 181 * 80 0.40 29 0.05 45 27

38 CLA304/CLA312 1.93 25 0.01 359 ** 189 ** 0.34 40 -0.08 5 3

39 CLA305/CLA306 1.23 49 -0.03 294 ** 256 ** 0.25 56 -0.05 -17 -31

40 CLA305/CLA307 0.83 63 -0.36 28 -18 0.23 61 -0.05 -66 ** -77 **

41 CLA305/CLA308 1.30 47 -0.07 76 9 0.27 54 -0.10 -41 -50 *

42 CLA305/CLA309 0.89 59 -0.36 29 -19 0.27 53 -0.06 -38 -48 *

43 CLA305/CLA310 0.78 65 -0.35 118 79 0.23 59 -0.07 -22 -35

44 CLA305/CLA311 1.21 50 0.16 175 * 101 0.37 33 0.10 24 3

45 CLA305/CLA312 1.42 40 -0.04 200 ** 113 * 0.26 55 -0.09 -26 -29

46 CLA306/CLA307 2.02 19 0.41 199 ** 101 ** 0.36 34 0.05 -41 * -63 **

47 CLA306/CLA308 1.31 45 -0.48 * 71 10 0.33 44 -0.07 -15 -38

48 CLA306/CLA309 1.96 23 0.28 169 ** 77 * 0.37 32 0.01 -1 -27

49 CLA306/CLA310 1.64 31 0.08 318 ** 274 ** 0.40 30 0.06 65 64

50 CLA306/CLA311 1.41 41 -0.06 199 ** 136 * 0.30 47 -0.01 25 24

51 CLA306/CLA312 1.01 57 -0.88 ** 99 51 0.27 50 -0.11 -4 -17

52 CLA307/CLA308 2.53 9 0.80 ** 130 ** 112 ** 0.47 11 0.09 -38 * -52 **

53 CLA307/CLA309 1.47 38 -0.14 39 33 0.34 39 0.00 -54 ** -65 **

54 CLA307/CLA310 1.57 34 0.08 117 * 56 0.30 48 -0.02 -52 * -70 **

55 CLA307/CLA311 1.42 39 0.02 77 41 0.31 46 0.03 -48 * -68 **

56 CLA307/CLA312 1.11 52 -0.71 ** 33 10 0.27 52 -0.09 -59 ** -72 **

57 CLA308/CLA309 1.51 36 -0.28 31 26 0.56 2 0.13 7 5

58 CLA308/CLA310 1.58 33 -0.09 93 * 32 0.56 3 0.15 44 5

59 CLA308/CLA311 2.46 10 0.88 ** 175 ** 107 ** 0.45 18 0.07 15 -17

60 CLA308/CLA312 0.70 66 -1.30 ** -25 -41 0.45 16 0.00 3 -16

61 CLA309/CLA310 1.36 43 -0.19 76 23 0.29 49 -0.08 -24 -44

62 CLA309/CLA311 1.31 46 -0.16 53 18 0.34 38 0.00 -9 -33

63 CLA309/CLA312 2.80 2 0.92 ** 216 ** 153 ** 0.52 6 0.11 23 1

64 CLA310/CLA311 1.29 48 -0.06 149 * 115 * 0.23 60 -0.08 -4 -5

65 CLA310/CLA312 1.64 30 -0.12 197 ** 146 ** 0.41 26 0.02 41 22

66 CLA311/CLA312 2.63 6 0.95 ** 316 ** 294 ** 0.48 9 0.13 69 45

Media 1.67 0.00 337 200 0.37 0.00 7 -12

Error St(Sij) 0.08

Error St(Sij-Sik) 0.12

Error St(Sij-Skl) 0.11

Rendimiento de grano (t/ha)

Analisis de BP Cov AP Indice de BP/AP

HM HMP
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4.5.2 Heterosis relativa media  (HM) y heterosis so bre el mejor padre (HMP) 
 

4.5.2.1 Evaluación de MNAP (repuesta al uso de P) 
 

4.5.2.1.1 Heterosis relativa media 

En el Cuadro 2.25 se muestran los valores de heterosis para el carácter rendimiento de grano, 

evaluado en dos ambientes con diferentes niveles de P. 

 

La respuesta al uso de P, evaluado a través de la respuesta de los genotipos cuando son 

colocados en un ambiente con alto P, mostró que la heterosis relativa media (HM) a través de los 

66 cruzamientos fue de 114%. Solo 4 de los cruzamientos no mostraron HM significativas, 1 

cruzamiento (CLA308/CLA312), mostró HM negativa, 2 (3%), mostraron HM significativa y  59 

(89%) mostraron HM altamente significativa (Cuadro 2.25). De los cruzamientos que mostraron 

HM con diferencias estadísticas con respecto a cero altamente significativas, se observo que 18 

(27%) cruzamientos tenían una HM menor a 100%, 41 (62%) con HM entre 101 y 200%, y solo 3 

cruzamientos (5%), con HM por encima de 200%. Los cruzamientos que expresaron la mayor 

HM fueron: CLA301/CLA303 (217%), CLA303/CLA307 (243%), y CLA303/CLA312 (215%), el 

primero es un cruzamiento de SxS y los dos últimos son de TxS. El cruzamiento de 

CLA308/CLA312 (TxT), mostró el valor de HM más bajo y negativo, igualmente mostró un efecto 

de ACE alto y negativo y su rendimiento perse del cruzamiento fue uno de los más bajos, 

mientras que el rendimiento perse de las dos líneas progenitores fue alto, (Cuadro 2.25). 

 

De manera general se observa que los cruzamientos de TxT, mostraron HM bajas (77%) y en 

algunos casos no significativos. Los cruzamientos de TxS, una HM de 118% y los cruzamientos 

de SxS de 144%, esto es explicado por el excelente comportamiento perse de las líneas 

tolerantes, (Cuadro 2.27).  

 

4.5.2.1.2 Heterosis sobre el mejor progenitor (hete robeltiosis) (HMP) 

A través de los cruzamientos la HMP, mostró una media de 84%. Sólo para 5 cruzamientos la 

HMP, no fue estadísticamente diferente de cero. 57 cruzamientos mostraron diferencias 

estadísticas altamente significativas para la HMP y solo 4 cruzamientos mostraron diferencias 

significativas. De estos 38 mostraron HMP con ganancias menores al 100% y 24 cruzamientos 

con HMP mayores a 100%. Los cruzamientos con mayor HMP fueron: CLA301/CLA302 (151%), 

CLA303/CLA307 (165%) y CLA304/CLA307 (160%), el primero es un cruzamiento SxS y los dos 



 153 

últimos son cruzamientos de SxT. El cruzamiento CLA308/CLA312 (-24%) mostró el valor más 

bajo de HMP, (Cuadro 2.25). 

 

Los mejores cruzamientos a través de su rendimiento de grano perse y por su HMP fueron: 

CLA301/CLA309 (126%), CLA304/CLA308 (112%), CLA302/CLA308 (108%), todos ellos de 

cruzamientos de TxS. Los cruzamientos CLA301/CLA302 (151%) y CLA309/CLA312 (112%), 

mostraron buen rendimiento de grano perse, altos valores de HMP,  son cruzamientos de SxS y 

TxT, respectivamente. 

 

A nivel de cruzamientos, la HMP, mostró un comportamiento similar a la HM, se observó que los 

cruzamientos de SxS, mostraron en promedio mayor HMP (107%), seguida de los cruzamientos 

de TxS  (85%) y TxT (61%), lo cual indica que los cruzamientos tienden d disminuir la HMP, en la 

medida que se involucran progenitores tolerantes, (Cuadro 2.27). 

4.5.2.2 Evaluación de MNBP (eficiencia en la toma d e P) 

La evaluación de la eficiencia en la toma de P a través del rendimiento de grano en los 

ambientes de bajo P, se muestran en el Cuadro 2.25. 

4.5.2.2.1 Heterosis relativa media (HM) 

En MNBP, la HM evaluada a través de todos los cruzamientos mostró un valor de 245%, siendo 

mas alto el encontrado en los ambientes sin estrés de P. Del total de cruzamientos, 9 mostraron 

que el valor de HM no fue estadísticamente diferente de cero, en 50 cruzamientos, la HM mostró 

ser altamente significativa y en 7 la HM fue significativa. En el cruzamiento CLA308/CLA312, la 

HM fue negativa. El 42% de los cruzamientos mostró una HM menor de 200%, en 41% de los 

cruzamientos fue entre el 200 y 400% y en el 15% de los cruzamientos fue superior a 400%. En 

general, se observo tanto para MNBP, como para la media a través de 3 localidades con bajo P, 

que los cruzamientos de SxS mostraron la HM más alta (219 y 512%, respectivamente), seguida 

de los cruzamientos de TxS (116 y 284%, respectivamente) y finalmente los cruzamientos de 

TxT (76 y 165%, respectivamente). A nivel de localidades individuales se observo que las 

localidades V1BP y V2BP, mostraron valores de HM más altos que MNBP, aunque se mantuvo 

la misma tendencia en las tres localidades evaluadas y en el análisis a través de las tres 

localidades (Cuadro 2.27).  

 

4.5.2.2.2 Heterosis sobre el mejor progenitor (hete robeltiosis, HMP) 

En MNBP, la HMP evaluada a través de todos los cruzamientos mostró un valor de 177%, el cual 

es mucho más bajo al presentado por la HM. En general los valores de HMP, son más bajos a 

los mostrados por HM para la totalidad de los cruzamientos. De estos, 15 cruzamientos 
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mostraron valores de HMP que no fueron estadísticamente significativos. 8 cruzamientos 

mostraron diferencias significativa y 43 de los cruzamientos mostraron valores de HMP 

altamente significativos. El cruzamiento CLA308/CLA312, mostró una HMP negativa (-19%), 22 

cruzamientos mostraron valores de HMP inferiores a 100%, 33 cruzamientos mostraron valores 

entre 100 y 300% y solo 9 cruzamientos mostraron valores superiores a 300%. Los cruzamientos 

con mayor valor de HMP fueron: CLA301/CLA302 (561%), CLA301/CLA303 (571%) y 

CLA302/CLA303 (596%), todos ellos provienen de líneas susceptibles. Los cruzamientos 

muestran la misma tendencia tanto a nivel de localidades individuales, como la media a través de 

las localidades, en donde los cruzamientos de SxS mostraron el mayor valor de HMP (387%), 

seguido de los cruzamientos de TxS (185%) y TxT (116%) (Cuadro 2.27). 

 

4.5.2.3 Análisis de covarianza de MNBP y MNAP (resp uesta genética de la tolerancia) 

La evaluación de la tolerancia a bajo P a través del análisis del rendimiento de grano en MNBP, 

ajustado por el rendimiento de grano de MNAP, a través de un análisis de covarianza, se 

muestra en el Cuadro 2.26. 

4.5.2.3.1 Heterosis relativa media (HM) 

La HM, evaluada a través de todos los cruzamientos mostraron un valor de 337%. Para el 30% 

de los cruzamientos, la HM no mostró ser significativo, el 9% fue significativa y para el 61% fue 

altamente significativa. El cruzamiento CLA308/CLACLA312, mostró una HM negativa y no 

significativa. El 23% de los cruzamientos mostró valores de HM por debajo de 100%, el 26% 

mostró valores que van entre 100 y 200% y el 50mostró valores que van de 200 a 1700%, 

(Cuadro 2.26). Al igual que las variables anteriores, esta mostró una tendencia similar en donde 

los cruzamientos en donde intervienen padres tolerantes son los que menos HM muestran. Los 

cruzamientos de SxS mostraron una HM de 804%, seguida de los cruzamientos TxS (235%) y 

finalmente están los cruzamientos de TxT (112%) (Cuadro 2.27). Los cruzamientos de 

CLA301/CLA303, CLA302/CLA303 y CLA303/CLA304, fueron los que mostraron los valores de 

HM más altos y todos ellos son cruzamientos entre líneas susceptibles. 

 

4.5.2.3.2 Heterosis sobre el mejor progenitor (hete robeltiosis) (HMP) 

El análisis de covarianza mostró una HMP a través de los cruzamientos de 200%. Se observo 

que todos los cruzamientos en general tienden a disminuir su valor. De la totalidad de los 

cruzamientos el 38% no mostró HMP significativa, para el 11% de los cruzamientos fue 

significativa y para el 52% fue altamente significativa. El 8% de los cruzamientos mostró valores 

de HMP negativos y no significativos. El 33% de los cruzamientos mostraron valores de HMP 
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inferiores a 100%, 26% de los cruzamientos mostró valores comprendido entre 100 y 200% y 

33% con valores superiores a 200%, (Cuadro 2.26). La heterosis expresada por los diferentes 

tipos de cruzamientos, mostró una tendencia similar a la HM, en donde los cruzamientos de SxS 

mostraron en promedio una HMP de 516%, seguido de los cruzamientos de TxS con 121% y 

finalmente por los cruzamientos de TxT con 75%. Los cruzamientos que mostraron los valores 

más altos de HMP fueron: CLA301/CLA303 (644%), CLA302/CLA303 (799%) y CLA302/CLA304 

(896%), todos ellos formados con líneas susceptibles, (Cuadro 2.27). 

Cuadro 2.27. Heterosis media y heterosis sobre el mejor padre dentro de cruzamientos, evaluado 
a través de tres ambientes con bajo P y uno con alto P. 

 

 

5. Conclusiones 
 

En la eficiencia en la toma de P (MNBP), los efectos de ACE son más importantes que los 

efectos de ACG. La heterosis y los efectos genéticos no aditivos juegan un papel importante en 

la absorción de P. Los genes con efectos aditivos están presentes en la expresión, pero su 

magnitud es menor a la de los efectos no aditivos. La eficiencia en toma de P es un carácter 

poligénico con efectos de dominancia. La tolerancia a bajo P  mostró resultados similares a los 

anteriores, solo que en este caso tanto los efectos genéticos aditivos y no aditivos tienen igual 

importancia en la expresión del carácter. 

 

La heterosis es importante en la expresión del contenido total de P en tejido, pero esta es 

fuertemente influenciada por el ambiente. En la expresión del carácter los genes con efectos no 

aditivos mostraron ser  más importantes que los aditivos. Además se trata de un carácter de tipo 

poligénico fuertemente afectado por el ambiente y por el estado de la planta. 

 

El área foliar en estrés de P está controlada por pocos genes con tendencia a ser monogénica, 

con efectos genéticos aditivos. No hay evidencia estadística de la importancia de los efectos 

genéticos no aditivos y de heterosis en los cruzamientos. En el mejoramiento del carácter es 

mejor aprovechar los efectos genéticos aditivos a través de las líneas con buena ACG.  
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La conductancia eléctrica o volumen la masa radical en estrés de P está controlada por pocos 

genes con efectos aditivos en donde los efectos heteroticos son poco importantes. El contenido 

de clorofila mostró ser monogénica dominante, en donde los efectos genéticos aditivos son de 

mayor importancia. 

 

El general los padres tolerantes fueron estadísticamente diferentes de los padres susceptibles. El 

estrés de P y aluminio afectan la expresión de todos los caracteres en estudio. Entre los 

cruzamientos no se observó una clara tendencia para ninguna de las características bajo 

estudio, lo que hace suponer la tolerancia a bajo P, se trata de una característica poligénica y 

afecta directa o indirectamente totalmente la fisiología de la planta. 

 

La línea CLA312 tiene buen rendimiento de grano, efectos de habilidad combinatoria general 

altos y varianza de los efectos relativamente baja, lo cual hace que la capacidad de combinación 

de esta línea sea consistente a través de diferentes cruzamientos. Su capacidad de acumulación 

de P en tejido está por debajo de la media general. La CLA 307, mostró un rendimiento perse 

alto, con poca capacidad de acumular P en tejidos, ACG moderada y una varianza de los efectos 

de ACG relativamente bajos, lo cual la hace una línea promisoria para incorporar la tolerancia a 

bajo P 

 

Las líneas eficientes en la toma de P, fueron la CLA312, CLA308 y CLA309. Mostraron valores 

de ACG positivos y baja varianza de los efectos, buena capacidad de absorber y traslocar P y 

rendimientos de grano perse por encima de la media general de los padres, lo que sugiere que 

estas líneas además de ser buenas perse, tienen buena capacidad de pasar sus genes a la 

descendencia y que su ocurrencia es de manera consistente a  través de los cruzamientos.  
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Contribución de los componentes aditivos, no aditiv os y 
de interacción en la tolerancia a bajo P 

 

Resumen  
La acidez del suelo  es una de las principales limitantes de los suelos tropicales. Adicionalmente 

el bajo contenido de P, hacen que estos suelos no sean usados de manera extensiva. En los 

últimos 10 años la población Colombiana se ha incrementado en un 20%, al igual que el 

consumo nacional de maíz, siendo en la actualidad de 3.5 millones de t/año. Lo anterior hace 

necesario identificar genotipos de alto potencial de producción y generar tecnología adecuadas 

para la habilitación de nuevas áreas de producción. El conocimiento de la genética de la 

tolerancia a suelo acido y a bajo P, es de importancia para obtener avances significativos en el 

proceso de mejoramiento. Con el objeto de conocer sobre la genética y la importancia relativa de 

los efectos genéticos aditivos, no aditivos y epistáticos, se diseño un estudio de medias y 

varianzas generacionales. Se seleccionaron seis líneas contrastantes en la toma y uso de P. Se 

hicieron cruzamientos dirigidos con cada par de líneas, generando tres familias, formadas por los 

retrocruzamientos (RC1 y RC2), F1, F2 y los padres. Las generaciones fueron sembradas en un 

diseño de bloques completos al azar, con 3 repeticiones. De las poblaciones segregantes se 

sembraron 60 plantas por parcela y 20 de las no segregantes. En el análisis genético se uso la 

metodología de medias / varianzas generacionales (Mather y Jinks, 1971). La eficiencia en toma 

y uso de P, fue evaluado a través de la variable rendimiento de grano en dos ambientes con alto 

y bajo P. El comportamiento en bajo P se interpreto como la eficiencia en la toma de P; la 

evaluación en alto P, como la capacidad de responder o usar P. Adicionalmente se construyeron 

dos índices uno que mide la perdida al estrés y el segundo la tolerancia genética del material. La 

eficiencia en la toma y uso de P, y la tolerancia genética se ajustan a un modelo aditivo 

dominante en donde los efectos genéticos aditivos y no aditivos son importantes, siendo los 

últimos los de mayor importancia relativa. Los efectos genéticos epistáticos no mostraron ser 

significativos en la tolerancia a bajo P. El carácter es de tipo Poligénico e involucra de siete y 26 

genes, dependiendo del estrés, con una heredabilidad en sentido estrecho entre 13.3 y 29.7%.  
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Summary 
Soil acidity is one of the main limitations of tropical soils. In addition, these soils are not used 

extensively because of their low P content. In the past 10 years, Colombia’s population has 

increased by 20% and the domestic consumption of maize has also increased, currently being 

3.5 million t/year. Therefore, it is necessary to identify genotypes with high potential production 

and generate appropriate technology for the incorporation of new production areas. To advance 

in a maize breeding work, it is important to understand the genetics of the acid soils tolerance 

with low P. A study of generational means and variance was accordingly designed to examine the 

genetics and relative importance of additive, non-additive and epistatic genetic effects. Six 

contrasting in P absorption and use lines were selected. Three families were generated, 

backcrosses (BC1 and BC2), F1, F2, and parental materials. Materials were planted in a 

randomized complete block design, with 3 replicates. Sixty plants from segregating populations 

and 20 plants from non-segregating populations were planted per plot. Genetic analysis was 

performed using the Mather and Jinks generational mean and variances methodology (1971). 

Efficiency in P absorption and use was assessed based on grain yield obtained in two 

environments, one with low P and the other with high P. The performance of maize in the low-P 

environment was interpreted as P efficiency absorption and its performance in the high-P 

environment as the capacity to respond or P use. Two indexes were also built: one measured the 

loss due to stress and the other the genetic tolerance of each material. The efficiency in P 

absorption and use and the genetic tolerance were adjusted to a dominant additive model, where 

additive and non-additive genetic effects are important. In most cases, the relative importance of 

non-additive effects was greater. Epistatic genetic effects were found to be non-significant in 

terms of tolerance to low P. This polygenic trait involves from seven to 26 genes depending on 

the stress level, presenting a narrow-sense heritability of 13.3%-29.7%. 
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1. Introducción 

Las crecientes importaciones de maíz y soya en Colombia (3.40 y 1.11 millones de t*año-1 en 

2006, respectivamente), podrían disminuir o eliminarse si se dispusiera de la tecnología y 

decisión política para cumplir este objetivo (Fenalce, 2007).  La explotación racional y sostenible 

de los Llanos Orientales de Colombia debe contribuir en gran medida a este propósito donde se 

podría disponer de 3.4 millones de ha de suelos de sabanas tropicales aptos para la agricultura 

una vez se corrija la acidez con enmiendas (Bernal et al. 2005). La generación de nuevos 

cultivares de maíz adaptados a las condiciones de los Llanos Orientales de Colombia, es 

fundamental para poder organizar un eficiente sistema de producción sostenible y 

ecológicamente viable.  

 

La importancia de los cereales en la nutrición de millones de personas de todo el mundo es 

ampliamente reconocida. No se les puede considerar sólo una fuente de energía, sino que 

además suministran cantidades notables de proteínas. El contenido de hidratos de carbono y 

proteínas de los granos de maíz depende del  endospermo y del germen. El maíz aporta 

aproximadamente el 10% de proteína, con una variación entre el 5% y 14%, y aproximadamente 

el 72% de carbohidratos con una variación entre el 66 y 76%. 

 

El maíz, junto con el trigo y el arroz son los cereales más importantes del mundo, suministran 

elementos nutritivos a los seres humanos y a los animales y es una materia prima básica de la 

industria de transformación, con la que se producen almidón, aceite y proteínas, bebidas 

alcohólicas, edulcorantes alimenticios y, desde hace poco, combustible (FAO, 1993). 

 

Según la FAO, (1993) el maíz tiene tres aplicaciones importantes: alimento, forraje y materia 

prima para la industria. Como alimento directo para humanos, se utiliza todo el grano, ya sea 

este seco o tierno. Como forraje, es utilizado en algunos países desarrollados en donde más del 

60 por ciento de la producción es ensilada y utilizada en la elaboración de compuestos para 

aves, cerdos y rumiantes. Con el aumento de los precios del petróleo se ha impulsado la 

intensificación de las investigaciones sobre la fermentación del maíz para producir alcohol 

combustible, el cual tiene un uso muy difundido en algunas partes de los Estados Unidos. Con 

maíz fermentado se elaboran también algunas bebidas alcohólicas como cerveza. 

 

En Colombia, en los últimos 10 años la población se ha incrementado en un 20% (Dane, 2004) al 

igual que se ha incrementado el consumo nacional de maíz,  siendo en la actualidad de 3.2 

millones de t*año-1, de las cuales se están importando 2 millones de t*año-1 (FAO, 2004). Lo 

anterior hace necesario identificar genotipos de alto potencial de producción  y generar 
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tecnología adecuadas para la habilitación de nuevas áreas de producción. El incremento de la 

producción en nuevas áreas para el cultivo del maíz, significa utilizar suelos marginales con baja 

fertilidad y expuestos a varios estreses abióticos. Una de las principales causas de la baja 

productividad de los suelos tropicales es la acidez, que está relacionada con bajo pH, alta 

saturación de Al y baja disponibilidad de fósforo (P). Estos suelos están disponibles tanto en los 

trópicos (1500 millones de ha) como en sabanas (300 millones de ha) que pueden ser áreas 

importantes para la producción de alimentos (Narro et al. 1995) 

 

Colombia, hasta inicios de la década del noventa, fue autosuficiente en el suministro de 

alimentos y materias primas. Pero en la última década se ha profundizado la crisis del sector 

agropecuario, especialmente luego de la apertura económica, que el país permitió la importación 

masiva de productos agrícolas fuertemente subsidiados, principalmente desde Estados Unidos. 

Esto ha generado que la producción nacional sea inviable y no competitiva. El país, al perder su 

capacidad productiva de alimentos, ha tenido que importar los productos básicos (Vélez, 2005). 

Para el año 2006 el país importó más de 3.4  millones de t*año-1 de  maíz, que corresponde a 

más del 70% del consumo nacional (FENALCE, 2007). 

 

Además en  el país se ha dado  un rápido crecimiento de la industria de balanceados como 

consecuencia del rápido crecimiento de la industria avícola en respuesta a la ampliación de la 

demanda de pollo. Para los años de 1960 el consumo per cápita era menos de 2 kg, para el 

2005 aumentó a 18.5 kg y se proyectó para el año 2010 a 25.1 kg (Avicultores, 2006).  Esto ha  

motivado a que se incrementen las áreas sembradas con maíz amarillo las cuales se calculan en 

633374 ha y se deje de considerar al maíz como un cultivo colonizador de tierras y entre a 

formar parte de la oferta de materias primas en la industria de alimentos balanceados para 

animales. La industria de alimentos balanceados para animales ha presentado grandes tasas de 

crecimiento jalonado por la cadena avícola que crece en el orden del 6.8%. Esto ha ocasionado  

que los gobiernos orienten la política sectorial hacia el crecimiento del área y mejoramiento de la 

eficiencia con el fin de ampliar la participación de la materia prima nacional y disminuir el déficit 

del componente importado el cual supera los 2 millones de t*año-1. 

 

La apertura del mercado y la inminente globalización de la economía han llevado a muchos 

países en el mundo a realizar tratado de libre comercio con los Estados Unidos. Colombia ha 

venido adelantando conversación y negociaciones con los estados unidos para hacer un tratado 

de libre comercio entre los dos países en donde los dos países tendrían un beneficio mutuo y un 

crecimiento de su economía, ya que se podría incursionar en nuevos mercados. Se han venido 

negociando reglones importantes del sector agrícola en donde cultivos importantes en la 

economía de del país e importantes en el desarrollo social de las regiones necesitarán 
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incrementar sustantivamente su eficiencia con políticas inteligentes del gobierno, este es el caso 

de cultivares como el maíz, soya, sorgo, entre otros.  

 

Con la entrada en vigencia del tratado de libre comercio, una vez haya sido aprobado por los 

congresos de Colombia y estados unidos, podrá ingresar a Colombia aproximadamente 2 

millones de toneladas de maíz exentas de impuestos y con un incremento anual del 5%, además 

que no se dispondrá de una salvaguardia para la producción nacional. 

 

Adicionalmente y de acuerdo con los pronósticos del departamento de agricultura de Estados 

Unidos (USDA), la oferta mundial de maíz disminuyo en 0.79% pasando de 822.86 millones de 

t*año-1 en el 2005 a 816.35 millones de t*año-1 para el 2006, explicado principalmente por el 

descenso de la producción de Estados Unidos y la reducción en las reservas. El consumo 

aumentó en 3.97% lo que representa 27.65 millones de t*año-1 mas respecto al período 

inmediatamente anterior (695.82 millones de t*año-1) debido al incremento en la utilización del 

maíz para la producción de etanol. En respuesta a una pronunciada disminución de los 

inventarios de maíz en Estados Unidos, China y la Unión Europea, las existencias finales para el 

año 2006 se redujeron en 26.89% alcanzando 92.87 millones de t*año-1, La disminución en la 

oferta y el incremento del consumo hacen prever un aumento del precio del maíz en los 

mercados mundiales (MADR, 2006).  En la próxima campaña se dedicaron 80 millones de  t*año-

1 de maíz para producir etanol, estimando superar los 100 millones de t*año-1 hacia el ciclo 

2009/10 (94 millones de t*año-1 en el peor de los casos si los beneficios fiscales no se renueven). 

Si todo sigue como hasta ahora, el consumo para energía representaría nada menos que 30 por 

ciento de la producción estadounidense, creciendo un 80 por ciento desde los 55 millones de 

t*año-1 de la campaña actual (Noticias Agropecuarias, 2007). 

 

Un cambio en la demanda global de cereales se espera que ocurra para el año 2020. La 

demanda de maíz en los países en desarrollo llegará a pasar la demanda de arroz y trigo. Este 

cambio puede ser un incremento del 50% en la demanda global del maíz desde 1995 con un 

nivel de 558 millones de t*año-1 a 837 millones de t*año-1 para el año 2020 (CIMMYT, 

1999/2000). Sumado esto a que los suelos ácidos cubren una parte significativa de 48 países 

desarrollados e involucra 1660 millones de ha, se hace necesario la búsqueda a través del 

mejoramiento genético de nuevos cultivares que no solamente toleren altas saturaciones de 

aluminio, sino que además sean eficientes en la toma y uso de P. 

 

Teniendo en cuenta el estado agrícola actual del país, las zonas de alto potencial para la 

producción de maíz están ocupada por cultivos como la caña de azúcar en su gran totalidad, por 

lo tanto no se disponen de áreas planas y lo bastante grandes para la producción de maíz 
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tecnificado y así minimizar las importaciones. La apertura y firmas de tratados de libre comercio, 

los precios internacionales del maíz, la disminución en las reservas internacionales, los altos 

costos de producción nacional  y la escasez de área planas de producción, han llevado a mirar la 

región de los llanos Orientales Colombianos debido a que poseen grandes extensiones planas 

en donde se puede desarrollar la agricultura fundamentada en cultivos como el maíz, la soya, 

yuca, arroz y pastos mejorados. La limitante bien grande que tiene la región está en la pobreza 

química de los suelos lo que conlleva a buscar cultivares tolerantes a suelos ácidos y/o a hacer 

correcciones de tipo agronómicas y edáficas. 

 

La acidez del suelo también está asociada a cambios físicos y químicos del suelo, como la 

reducción de la suma de bases intercámbiales (Ca2+, Mg2+ y K+), disminuyendo la cantidad de 

estos elementos disponibles en el suelo para la planta. Por lo tanto la acidez del suelo afecta el 

desarrollo de la planta, debido a una disminución de la disponibilidad de estos nutrientes en la 

solución del suelo. Adicionalmente tiene un fuerte efecto sobre la absorción del fósforo, el cual 

esta correlacionado con el efecto sobre el desarrollo del sistema radicular y el desarrollo de la 

planta. La disponibilidad de micronutrientes como el zinc y el hierro disminuyen en suelos con pH 

bajos. 

 

Para poder cultivar los suelos ácidos se requiere del desarrollo de una tecnología adecuada, que 

se puede lograr modificando las condiciones edáficas para permitir el desarrollo de cultivos o 

manipulando la estructura genética de la planta para conseguir que éstas crezcan 

favorablemente bajo las condiciones de estrés. El CIMMYT, en colaboración con muchos 

programas nacionales en el mundo ha estado trabajando en el desarrollo de cultivares de maíz 

que puedan crecer en condiciones de suelo ácido y de esta forma contribuir con una solución 

permanente, ecológicamente limpia y económicamente factible, tanto para  la generación de 

tecnología como para su adopción por parte de los agricultores.  Adicionalmente a las 

limitaciones edáficas de los suelos ácidos, los nuevos cultivares deben ser tolerantes a las 

limitaciones bióticas (principalmente enfermedades) en estos ambientes. 

 

1.2 Herencia de la tolerancia a suelo ácido 

La herencia a suelo ácido en maíz ha sido propuesta por diferentes autores. Algunos autores 

reportaron que la tolerancia a suelos ácidos es controlada por un solo gen dominante con alelos 

múltiples (Rhue y Grogan, 1977; Rhue et al. 1978), o por un gen dominante con efectos 

modificadores (García y Silva, 1979) o que puede ser controlada por genes con efectos 

pleiotrópicos (Miranda et al. 1987a). Otros autores reportaron la herencia cuantitativa controlada 

por efectos genéticos aditivos principalmente (Magnavaca et al. 1987b) o por efectos genéticos 

no aditivos (Galvao y Silva, 1978). Duque et al. (1994) encontraron en la población de maíz SA3 
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tolerante a suelo ácido, que la varianza aditiva es el componente principal de la varianza 

genética, pero la varianza dominante existe y que ésta podría ser explotada. Pandey et al. (1994) 

mostraron que la variación genética aditiva es dos veces más importante en la tolerancia a Al 

que la varianza genética de dominancia. Borrero et al. (1995), en trabajos en la población SA4 

encontraron que la tolerancia a suelos ácidos es de tipo cuantitativo, de mediana heredabilidad 

(39%), en donde la varianza aditiva y  la varianza dominante son importantes, lo que permite 

mejorar la población por selección, y derivar líneas para la posterior generación de híbridos. En 

la tolerancia no se encontraron efectos recíprocos, siendo de herencia únicamente nuclear, 

además encontró que en las variedades derivadas de las poblaciones tolerantes a suelo acido 

son importantes los efectos genéticos aditivos y no aditivos, siendo los primeros de mayor 

magnitud, (Salazar et al. 1997). Efectos de epistasis fueron reportados también en poblaciones 

tolerantes a suelos ácidos (Ceballos et al. 1998; Narro et al. 2000). Con base en los resultados 

anteriores se ha venido utilizando el método de selección recurrente recíproca para capitalizar 

tanto los efectos aditivos como no aditivos en el mejoramiento de poblaciones  (Pandey et al. 

1991; Pandey et al. 1992; Pandey et al. 2007).  El método pedigree se viene utilizando 

actualmente como una alternativa para obtener cultivares superiores capitalizando las buenas 

características genéticas de progenitores de estrecha base genética.  

 

Se han buscado nuevas técnicas que permitan hacer más eficiente el proceso de selección de 

genotipos tolerantes a suelos ácidos (Horst et al. 1997; Collet et al. 2002). Estas técnicas 

generalmente involucraron la medición del sistema de raíces (Magnavaca et al. 1987; Llungany 

et al. 1994) y el contenido de carbohidratos asociados a la tolerancia. Entre los carbohidratos 

esta la calosa que se presenta como una reacción o respuesta a choques o estrés causado por 

aluminio. Este compuesto se forma ante la presencia de Al en los ápices radicales de las plantas 

sensibles a este factor de toxicidad. La función de la calosa es la de constituir un sistema de 

sellamiento, involucrado en la regulación del transporte de simplasto entre células, también juega 

un papel importante en la toma de agua (Bhalla y Slatrry, 1984). Este compuesto se forma ante 

la presencia de Aluminio debido a un incremento intracelular de calcio, alterando la estructura y 

función de los plasmodesmos, limitando el paso de agua y nutrientes entre las células de los 

ápices radicales de las plantas sensibles a este factor de toxicidad. Parece que existe una amplio 

rango de variabilidad genética en maíz para la acumulación de calosa en respuesta a Al en la 

solución de cultivo hidropónico, siendo la heredabilidad en sentido amplio relativamente elevada 

(h2 = 0.7). Además resultados preliminares indicaron que existe una buena correlación genética 

entre la acumulación de calosa en ápices radicales tratados con Al y las diferencias relativas en 

producción de grano de los mismos cruces evaluados en diferentes ambientes tropicales (Eticha 

et al. 2005).  
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1.3 Análisis de medias generacionales 

Muchos estudios básicos relacionados con el mejoramiento genético de  las plantas giran en 

torno al tipo y magnitud de la variabilidad  genética. Cuando el investigador sospecha que el 

carácter a estudiar es de herencia relativamente simple es posible plantear un tipo de diseño 

genético que brinde al fitomejorador el tipo de información que necesita (Ceballos,  2005). Los 

estudios de medias generacionales pueden ser apropiados y se realizan para estimar la 

magnitud de las diferentes clases de efectos genéticos, usando diferentes poblaciones de 

generaciones obtenidas del cruzamiento entre dos progenitores. Generalmente, las poblaciones 

utilizadas en medias generacionales son: los progenitores P1 y P2, la primera generación o F1, 

la generación F2 y las retrocruzas  hacia P1  (RC1) y hacia P2  (RC2), adicionalmente se pueden 

incluir otras generaciones como la F3, F4 etc. Aun si el carácter es de herencia poligénica, se 

puede utilizar el método de medias generacionales, no obstante debe tenerse en cuenta que la 

población de referencia la constituyen únicamente los materiales a evaluar, por lo tanto  se trata 

de un modelo fijo (Ceballos, 2005) 

 

El mayor inconveniente del análisis de medias generacionales es que está restringido a unos 

pocos genotipos con efectos genéticos fijos, lo cual hace que las conclusiones solo deben ser 

tomadas a los genotipos involucrados y en la mayoría de los casos no son extrapolables a otros 

genotipos o poblaciones. Adicional a lo anterior, el análisis solo permite hacer el análisis de una 

sola variable de respuesta (Ceballos, 2005). 

 

1.4 Metodología de análisis 

Anderson y Kempthorne, (1954),  propusieron un modelo factorial para el análisis de medias 

generacionales, en el cual toda la información de los efectos aditivos, dominantes y epistáticos 

que se encuentran en las medias de las generaciones obtenidas de dos líneas endogámicas, 

estaba contenida en seis parámetros: K2,  E, F, G, L y M, donde K2  representa los efectos 

medios, E y F representan los efectos no epistáticos y G, L y M son los efectos epistáticos.   

 

Hayman (1958, 1960), propuso un modelo que permite la estimación de efectos génicos aditivos, 

dominantes, e interacciones digénicas aditivo x aditivo, aditivo x dominante y dominante x 

dominante para el cruzamiento entre dos líneas.  

 

El método propuesto por Mather y Jinks (1971) es el de uso más frecuente y se ha seleccionado 

para la presente investigación. En este método, se consideran dos progenitores P1 y P2 de 

genotipos homocigotos dominantes y homocigotos recesivos respectivamente y sus 

generaciones derivadas  F1, F2,  RC1  y  RC2. Los valores esperados de las medias se pueden 

expresar de la siguiente forma. 
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1.4.1 Padres P 1 y P2 

Asumiendo que el P1 es el que acumula mayor cantidad de genes favorables y por lo tanto P2 es 

que padre que acumula la menor cantidad de alelos favorables, entonces el valor esperado será; 

 

BABA aaaamP +++=1  

BABA aaaamP +−−=2  

 

Para n locus, será: 

aaamP ++=1  

aaamP +−=2  

 

En donde: 

m : parámetro que expresa la media de los homocigotos que se concentran entre los varios 

genotipos de una población 

Aa : Valor genotípico de AA 

Ba : Valor genotípico de BB 

BAaa :  Efecto resultante de la interacción génica Inter-alelica 

∑== jBA aaaa (para n locus) 

∑== jiBA aaaaaa  (para n locus) 

 

1.4.2 Generación F 1 

 

Una generación F1, obtenida de cruzamientos entre progenitores homocigotos y contrastantes, 

representa el heterocigoto y por tanto su media genotípica esperada estará dada por: 

 

BABA ddddmF +++=1  

dddmF ++=1  

 

En donde: 

Ad : valor genotípico del genotipo Aa 

Bd : valor genotípico del genotipo Bb 
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BAdd : efecto resultante de la acción génica inter-alelica, 

∑== iBA dddd  (para n locus) 

∑== jiBA dddddd  (para n locus) 

 

1.4.3 Generación F 2 y RC  

Utilizando el mismo concepto anterior se puede estimar los siguientes componentes: 

dddmF
4

1

2

1
2 ++=  

ddadaadamRC
2

1

2

1

2

1

2

1

2

1
1 +++++=  

ddadaadamRC
2

1

2

1

2

1

2

1

2

1
2 +−++−=  

 

En donde: 

∑=++== jiBAABA daddddadaad  

 

La estimación de los diferentes efectos génicos  según Mather  y Jinks (1971) se obtienen de las 

siguientes expresiones generales: 

 

21221 224
2

1

2

1
RCRCFPPm −−++=)

 

21 2

1

2

1
PPa −=)

 

212121 668
2

3

2

3ˆ RCRCFFPPd +++−−−=
 

212 224ˆˆ RCRCFaa ++−=  

2121 22ˆˆ RCRCPPda −++−=  

212121 4442ˆ RCRCFFPPdd −++−+=
)

 

 

Hallauer y Miranda (1988), propusieron destinar un mayor número de parcelas o plantas  en las  

generaciones segregantes F2, F3 y retrocruzamientos, con el fin de garantizar una población con 

suficiente tamaño para la ocurrencia de los genotipos resultantes de las recombinaciones 

genéticas 
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Hayman, (1958) propuso que el primer paso para dar validez a un modelo que incluye la media 

(m), los efectos aditivos (a) y los efectos de dominancia (d), es evaluar si hay un ajuste 

adecuado.  Cuando los cuadrados de los desvíos entre los valores observados y los valores 

esperados para cada generación son significativos, se concluye que los parámetros estimados 

no son suficientes para explicar la variación entre las generaciones.  Hallauer y Miranda (1988), 

recomendaron realizar el ajuste de forma secuencial, iniciando con una media y adicionando un 

término a cada ajuste sucesivo. En cada modelo obtenido,  se debe  probar el cuadrado medio 

residual y se determina si es necesario adicionar más parámetros para explicar la variación entre 

las generaciones. 

 

Diferentes procedimientos son usados  para determinar el ajuste del modelo en el estudio de 

medias generacionales.  Mather y Jinks (1971) formularon un procedimiento conocido como test 

de escala, el cual puede ser elaborado cuando se dispone de observaciones sobre diferentes 

tipos de generaciones y  se pueden establecer diferentes relaciones entre ellas. 

 

Cavalli (1952), desarrolló un procedimiento general conocido como test de escala conjunta. La 

metodología es simplemente un análisis de cuadrados mínimos ponderados, regresión linear 

múltiple con pesos que son los recíprocos de los errores de los padres de las medias de las 

generaciones. La razón principal para la ponderación, es la reducción del error de las medias de 

las generaciones segregantes, ocasionado por el número diferente de plantas evaluadas en las 

diversas generaciones. Otra razón se refiere a lo que Hayman (1958) llamó efecto de 

generación, observado en algodón y maíz, lo cual podría ocurrir   debido a las diferencias entre 

generaciones homocigotas y heterocigotas o entre generaciones segregantes y no segregantes. 

 

Ceballos (2005), presentó en forma detallada los procesos computacionales a realizar, cuando 

se utiliza el método de medias generacionales, comenzando con la metodología matricial para 

efectuar el análisis de la prueba de escalas agrupadas ponderadas y terminando en la 

descripción de las metodologías que utilizan la regresión para estimar los parámetros y  sumas 

de cuadrados (SC) correspondientes, usando el paquete estadístico de SAS.   Para establecer la 

significancia de la SC, con que un determinado parámetro contribuye al modelo, fue desarrollado  

el test falta de ajuste. 
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2. Objetivos 
 

El objetivo del trabajo investigación, fue estimar la magnitud relativa de los efectos y parámetros 

genéticos para la eficiencia en la toma y uso de P, y para la tolerancia a bajo P, mediante un 

análisis de medias generacionales entre líneas de maíz tolerantes y no tolerantes a bajo P en 

suelo acido. 

3. Materiales y métodos 

 
3.1 Localización 

En el  presente  estudio se trabajaron tres familias provenientes de padres contrastantes y se 

desarrollo en dos etapas de campo. En la primera etapa se aumentaron las líneas parentales y 

se hicieron las diferentes generaciones dentro de cada familia (P1, P2, F1, F2, RC1 y RC2), se 

desarrollo en los campos de investigación del CIMMYT / CIAT, en la Ciudad de Palmira, 

Departamento del valle del Cauca, durante el semestre 2004B. Las progenies generadas fueron 

llevadas a campo bajo condiciones de suelo acido y estrés de P en las estaciones 

experimentales La Libertad de Corpoica (Villavicencio, Departamento del Meta), Finca Menegua 

y la Finca El Tomate, cerca del municipio de Puerto López (Departamento del Meta). La etapa de 

evaluación se hizo entre los meses de Abril a Octubre del 2005. En el cuadro 3.1, se muestran la 

ubicación geográfica y características climáticas de los campos de generación y evaluación de 

progenies. 

Cuadro 3.1 Características climáticas de los sitios de evaluación y selección de líneas y F1s 
tolerantes a bajo P 

 
 

3.2 Ambientes de evaluación 

En el cuadro 3.2, se muestran las características químicas de los suelos en donde se 

establecieron los ambientes de evaluación y los niveles de fertilización usados. 
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En general los suelos de la altillanura Colombiana son suelos ácidos y se caracteriza por 

presentar baja cantidad de bases intercámbiales, altos niveles de saturación de aluminio y 

Manganeso, deficientes en P y algunos elementos menores. En los sitios donde se evaluaron los 

ensayos, la saturación de aluminio (Al) fue superior al 80%, con pH entre 4.7 y 4.8. La materia 

orgánica fue inferior al 3.5% y contenidos de P inferiores a 1 ppm. Adicionalmente estos suelos 

presentaron sumatoria de bases intercambiables muy bajas.  

 

Para la evaluación se usó un nivel crítico de saturación de aluminio del 55%, por lo cual el suelo 

se corrigió haciendo adición de Cal dolomítica. Se adicionó 1.5 y 1.6 t ha-1 de cal dolomita en 

Mengua y el Tomate, respectivamente. 

 

En cada uno de los sitios de evaluación se estableció un lote con dos niveles de fósforo (P) (4 y 

15 ppm). En la localidad Menegua se adiciono 170 y 718 kg del fertilizante Superfosfato triple 

(SFT) para obtener los niveles críticos de bajo P (BP=4 ppm) y alto P (AP=15 ppm). En el 

Tomate se adicionaron 177 y 724 kg de SFT para obtener los dos niveles de evaluación, 

respectivamente.  

 

Los lotes de evaluación fueron fertilizados con base al análisis de suelos (Cuadro 3.2).  

Cuadro 3.2 Características químicas de los lotes de evaluación y selección de fenotipos 
tolerantes a bajo P 

 
 

3.3 Material genético 

 

3.3.1 Parentales 

Las líneas usadas como padres fueron seleccionadas de estudios previos realizados en suelos 

de la altillanura en condiciones de altos niveles de aluminio y bajo P. Pertenecen al programa de 

mejoramiento de maíz, del CIMMYT. Además de presentar diferentes respuesta en el uso y toma 

de P, presentan otras características como son la tolerancia a enfermedades e insectos plagas 

de importancia económica. En el Cuadro 3.3, se muestran los pedigríes, familia que forman y su 

respuesta al uso y toma de P. Las líneas CLA301, CLA304 y CLA303, son susceptibles a bajos 

niveles de P, mientras las CLA308, CLA309 y CLA12 fueron tolerantes y eficientes en la toma y 
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uso de P. Con estas 6 líneas se formaron 3 cruzamientos dirigidos o familias en donde en cada 

familia estaría conformada por el cruzamiento de una línea susceptible y una línea tolerante.  

Cuadro 3.3 Líneas susceptibles y tolerantes a bajo P, seleccionas e incluidas en el diseño 
dialelico 

 
 
  
En el Cuadro 3.4, se muestra la caracterización agronómica de las líneas parentales, evaluadas 

en suelos con diferentes niveles de P y en la localidad de Palmira, en donde no se tiene estrés 

de Al y P. En general en Palmira, el comportamiento de las líneas tolerantes y susceptibles 

presentaron los siguientes promedios: rindieron  2.886 t ha-1 con un porte de planta y de mazorca 

de 178 y 92 cm, respectivamente, mostraron una prolificidad por encima de 1 y aspecto de planta 

y de mazorca de 2.4 y 1.7 (En escala de 1 a 5), respectivamente. En el ambiente de bajo P y 

55% de saturación de Al, el rendimiento medio de las líneas fue 0.932  t*ha-1 con una 

disminución del porte de planta y de mazorca a 110 y 46 cm respectivamente. El aspecto de la 

planta y de la mazorca se ve ligeramente afectado por los bajos niveles de P.  En condiciones de 

Palmira, las líneas que componen cada cruzamiento mostraron ser estadísticamente similares, 

mientras en condiciones de estrés son estadísticamente diferentes. 

 

CLA301 Gordita Am-S4,5(Mez)-S1-S2B-S3B-S4B-9-B-B-B 

Línea S5 con endospermo de color amarillo, desarrollada por el programa de mejoramiento de 

maíz del CIMMYT, Colombia. Tolerante a suelo acido y susceptible a bajos niveles de P. Se 

obtuvo por el método de pedigree.  En condiciones  de no s estrés produce 2.83 t ha-1, 0.190 t 

ha-1 en 4 ppm de P y 1.54 t ha-1, en 15 ppm de P. El contenido de P total en bajo P es de 1.3% y 

en alto P es de 2.8%. 

 

CLA312 Pob Tol a Insect-S1-25-1-3-B-B-B 

Línea S4, con endospermo de color amarillo. Desarrollada por el programa de mejoramiento de 

maíz del CIMMYT, Colombia. Tolerante a suelo acido, eficiente en la toma y uso de bajos niveles 

de P. Se obtuvo por el método de pedigree, a partir de una población tolerantes a insectos 

(Spodoptera). En condiciones  de no estrés produce 3.627 t ha-1, 1.630 t ha-1 en 4 ppm de P y 

2.75 t ha-1, en 15 ppm de P. El contenido de P total en bajo P es de 3.0% y en alto P es de 2.5%. 



 177 

 

CLA303 Pob Phaeosp01-S1-23-2-1-B-B-B 

Línea S4, con endospermo de color amarillo. Desarrollada por el programa de mejoramiento de 

maíz del CIMMYT, Colombia. Tolerante a suelo acido, no eficiente en la toma y uso de bajos 

niveles de P. Se obtuvo por el método de pedigree, a partir de una población tolerante a 

Phaeosphaeria. En condiciones  de no estrés produce 2.319 t ha-1, 0.263 t ha-1 en 4 ppm de P y 

0.935 t ha-1, en 15 ppm de P. El contenido de P total en bajo P es de 1.5% y en alto P es de 

2.1%. 

 

CLA309 (CLA27xCML357)HC12-1-1-1-4-B-B-B 

Línea S4, con endospermo de color amarillo. Desarrollada por el programa de mejoramiento de 

maíz del CIMMYT, Colombia. Tolerante a suelo acido, eficiente en la toma y uso de bajos niveles 

de P. Se obtuvo por el método de reciclaje de líneas a partir de un cruzamiento de una línea 

precoz con una tardía. En condiciones  de no estrés produce 2.794 t ha-1, 1.619 t ha-1 en 4 ppm 

de P y 03.025 t ha-1, en 15 ppm de P. El contenido de P total en bajo P es de 2.0% y en alto P es 

de 2.6%. 

 

CLA304 (CLA27xCML357)HC10-3-3-3-1-B-B-B 

Línea S4, con endospermo de color amarillo. Desarrollada por el programa de mejoramiento de 

maíz del CIMMYT, Colombia. Tolerante a suelo acido, no eficiente en la toma y uso de bajos 

niveles de P. Se obtuvo por el método de reciclaje de líneas a partir de un cruzamiento de una 

línea precoz con una tardía. En condiciones de no estrés produce 3.189 t ha-1, 0.392 t ha-1 en 4 

ppm de P y 0.960 t ha-1, en 15 ppm de P. El contenido de P total en bajo P es de 1.5% y en alto 

P es de 3.2%. 

 

CLA308 Pob Tol a Insect-S1-25-1-2-B-B-B 

Línea S4, con endospermo de color amarillo. Desarrollada por el programa de mejoramiento de 

maíz del CIMMYT, Colombia. Tolerante a suelo acido, eficiente en la toma y uso de bajos niveles 

de P. Se obtuvo por el método de pedigree partir de una población tolerante a Insectos 

(Spodoptera). En condiciones  de no estrés produce 2.557 t ha-1, 1.495 t ha-1 en 4 ppm de P y 

2.335 t ha-1, en 15 ppm de P. El contenido de P total en bajo P es de 3.0% y en alto P es de 

3.7%. 

 

3.3.2 Cruzamientos y obtención de las generaciones 

El aumento de las líneas parentales fue realizado en los lotes experimentales del CIMMYT, en 

CIAT, Cali, durante el semestre B, del 2004. Para el aumento se sembraron parcelas de 5 surcos 

de 5metros. Las plantas fuera de tipo se eliminaron antes de la fecha de floración. Las 
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polinizaciones se hicieron de manera controlada y a través de autofecundaciones de plantas 

individuales. Las mazorcas polinizadas se cosecharon a los 120 días después de la siembra con 

una humedad aproximada al 15%. Una vez cosechada cada una de las parcelas se eliminaron 

las mazorcas atípicas y las que presentaron pudrición. Las mazorcas seleccionadas se 

desgranaron en un compuesto balanceado. 

Cuadro 3.4 Caracteres agronómicos de seis líneas susceptibles y tolerantes a bajo P, evaluados 
a tevés de tres ambientes con suelo ácido y normal. 

 
 

Con las líneas seleccionadas se plantearon 3 cruzamientos dirigidos teniendo en cuenta su 

rendimiento y contenido de P en condiciones de no estrés y en condiciones de estrés de aluminio 

y P. Los rendimientos en ambientes sin estrés de P para el par de líneas que conforman la 

familia o cruzamiento fueron estadísticamente similares, pero en condiciones de bajo P fueron 

contratantes tanto para el rendimiento de grano perse como para la cantidad de P total medico 

en la hoja de la mazorca.  

 

Los cruzamientos planteados fueron: 

1. CLA301 x CLA312 

2. CLA303 x CLA309 

3. CLA304 x CLA308 
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En el Primer semestre del 2004, se sembraron las líneas parentales de acuerdo al cruzamiento 

programado en forma pareada. De cada una de las líneas se sembraron 5 surcos de 5 metros. 

Los cruzamientos F1 se realizaron con polinizaciones controladas y se hicieron los cruzamientos 

directos y recíprocos. Antes de la floración se eliminaron todas las plantas atípicas dentro de 

cada una de las líneas. Una vez realizada la cosecha de los cruzamientos F1, se desgranaron en 

una mezcla balanceada. Simultáneamente a la generación de los cruzamientos se aumentaron 

las líneas parentales. Para el aumento se sembraron parcelas de 5 surcos de 5metros. Las 

plantas fuera de tipo se eliminaron antes de la fecha de floración. Las polinizaciones se hicieron 

de manera controlada y a través de autofecundaciones de plantas individuales. Las mazorcas 

polinizadas se cosecharon a los 120 días después de la siembra con una humedad aproximada 

al 15%. Una vez cosechada cada una de las parcelas se eliminaron las mazorcas atípicas y las 

que presentaron pudrición. Las mazorcas seleccionadas se desgranaron en un compuesto 

balanceado. 

 

El segundo semestre del 2004, se sembraron las tres F1 y las 6 líneas parentales, para hacer las 

generaciones F1, F2, retrocruzamiento contra el padre uno (RC1), padre dos (RC2) y el 

respectivo aumento de las líneas parentales  

 

Los cruzamientos F1 y el aumento de los parentales se hicieron de la forma descrita 

anteriormente para los semestres anteriores. Para la formación de las generaciones se 

sembraron los parentales que darían origen a cada una de las generaciones de forma pareada y 

de cada uno de ellos se sembró 5 surcos. Para el caso de la generación F2, se sembró cada una 

de las 3 F1 en parcelas de 5 surcos de 5 metros y se hicieron autofecundaciones, de las 

mazorcas cosechadas se hizo una mezcla balanceada. Para la generación de los 6 

retrocruzamientos se sembraron parcelas de 5 metros y se llevo polen de las líneas a su 

respectiva F1 y en las líneas se hicieron autofecundaciones. La cosecha de las F1 polinizadas 

dio origen las diferentes retrocruzamientos. Estos se cosecharon en una mezcla balanceada. Las 

líneas que sirvieron de parentales en los retrocruzamientos fueron cosechados en mezclas 

balanceadas y se tomo como un aumento de cada uno de los progenitores.  

 

3.4 Manejo agronómico 

Una vez, encalado el lote, se hizo una preparación convencional, con un pase de cincel vertical 

se hicieron los surcos espaciados a 80 cm. La siembra se hizo manual, colocando la semilla a 

una profundidad de 5 cm de profundidad en la parte superior del surco.  

 

La fertilización con Nitrógeno (N) se hizo mediante la aplicación de Urea y se colocaron 300 Kg 

ha-1. El Potasio (K), fue puesto en forma de cloruro de potasio (KCl) y se adicionaron 208 y 241 
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Kg ha-1 para Mengua y el Tomate, respectivamente. El Zinc (Z), fue puesto en forma de Sulfato 

de Zn (SO4Zn) y se adicionaron 67 y 68 Kg ha-1 para Menegua y el Tomate respectivamente. La 

fertilización con cal dolomita fue realizada entre 1 y 2 meses antes de la siembra y la forma de 

aplicación del fertilizante se hizo de acuerdo al plan de fertilización parra todos los ensayos 

conducidos por el CIMMYT, en la altillanura y consistió en la adición total del SFT, el 50% de 

KCl, una tercera parte de la Urea y todo el Sulfato de Zn durante la siembra. A los 35 días 

después de la siembra se le hizo la segunda aplicación en donde se coloco lo restante de la urea 

y el 50% del KCl. La primera aplicación del fertilizante fue realizada de forma mecánica, mientras 

que la segunda aplicación fue colocada de forma manual y aplicada el fertilizante en banda y 

tapado para disminuir las perdidas por evaporación y lixiviación. 

 

Para el control de malezas de los ensayos se hizo una aplicación de Atrazina y Dual en 

preemergencia, en dosis de 1.5 kg/ha y 1.5 l/ha, respectivamente. Una vez emergido el cultivo el 

control se hizo de manera manual y se realizaron dos limpiezas durante el desarrollo del cultivo. 

En el control de los insectos de utilizó Clorpirifos al momento de la siembra y 4 aplicaciones 

posteriores a la emergencia hasta la floración. 

Cuadro 3.5. Número de plantas  evaluadas  en el análisis de medias generacionales de tres 
cruzamientos. 

 
 

3.5 Caracteres evaluados 

 

3.5.1 Fisiológicos 

3.5.1.1 Conductividad eléctrica 

Fue tomada en las horas de la mañana, cuando cada una de las plantas de las diferentes 

generaciones alcanzó el 50% de la floración masculina. Se uso un capacitómetro BK Precision 

810C, siguiendo la metodología propuesta por Van Beem et al. 1998, la cual consiste en el uso 

del capacitómetro y sus dos electrodos. El electrodo positivo va conectado mediante un gancho a 

una varilla de cobre de 55 cm, de los cuales 15 cm son introducidos en el suelo. El electrodo 
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negativo va conectado con otro gancho al tallo de la planta (se le debe quitar la lígula), a una 

altura de 10 cm del suelo. El medidor se calibra en la escala de 20 nF en donde se ajusta a cero, 

mientras las lecturas son realizadas en la escala de 200 nF. Una vez conectados el electrodo en 

el tallo de la planta se debe esperar entre cinco y diez segundos para que el capacitómetro se 

estabilice y así poder tomar una lectura correcta. El suelo debe estar en capacidad de campo o 

tener buena humedad para que el flujo de corriente no sea interrumpido y la lectura sea lo más 

precisa (Figura 3.1).  

 

   

Figura 3.1 Capacitómetro BK PRECISION 810C y forma de uso en maíz 

 

3.5.1.2 El área foliar 
Se tomo según lo propuso Fakorede, et al. 1976. Es un método no destructivo que se realizó 

durante la época de la floración masculina y se tomó sobre la hoja de la mazorca, en donde se 

midió la longitud y ancho máximo y se ajustó por el número de hojas, por un factor de ajuste de 

área de la hoja de 0.75 y una constante que corresponde al coeficiente de regresión entre el área 

total de la planta y el área de la hoja de la mazorca, (Figura 3.2). El área foliar de la planta estuvo 

dada por la ecuación: 

 

AF = 9.39 x 0.75 x LMAX x AMAX 

 

Donde: 

AF = área foliar,  

0.75 = factor de ajuste para el área de la hoja de la mazorca, 

9.39 = coeficiente de regresión entre área total y área de la hoja de la mazorca, 

LMAX y AMAX= longitud y ancho máximo de la hoja de la mazorca. 
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Figura 3.2 Estimación del área foliar en maíz 

 

3.5.1.3 Contenido de P total. 
La cuantificación de este parámetro se realizó a los 65 días después de la siembra cuando las 

plantas estaban en floración masculina. Se tomó la hoja de la mazorca de 3 plantas por cada una 

de las generaciones que componen la familia. Las hojas fueron lavadas con agua destilada por 

dos ocasiones, secada en un horno a una temperatura de 70 °C durante 72 horas, 

posteriormente se molió y envió al laboratorio para estimar el porcentaje de fósforo total, (Salinas 

y García, 1985). 

 

3.5.1.4 Contenido de clorofila.  
Esta variable fue medida mediante un clorofilometro marca SPAD Minolta (Figura 3.3), al 

momento de la floración masculina. Su medición se hizo sobre la hoja de la mazorca de 3 

plantas por cada una de las generaciones de la familia. 

 

 

   

Figura 3.3 Clorofilometro SPAD Minolta y su uso 
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3.5.2 Variables agronómicas, rendimiento y sus comp onentes 
Las variables agronómicas fueron evaluadas entre los 90 y 120 días después de la siembra. Las 

variables relacionadas con el rendimiento se tomaron al momento de la cosecha.  

 

3.5.2.1 Rendimiento de grano seco (t*año -1) 
Se tomo al momento de la cosecha para lo cual se tomo el peso de cada una de las mazorcas 

por planta. Para el estudio de medias generacionales  se usaron los pesos de plantas 

individuales en kg. En el rendimiento total de la parcela se tomo el peso de todas las mazorcas y 

se extrapolo a t año-1, usando la siguiente fórmula: 

 

 

85

)100(
*

*10
)/(

Hum

Area

IdPc
hat

−= , 

 

Donde: 

t/ha = peso de grano seco al 15 % de Humedad en t/ha 

Pc = peso de grano por parcela en Kg. 

Id = índice de desgrane por parcela 

Hum = porcentaje de humedad en campo 

Área = referida a la parcela cosechada. 

 

Floración femenina (días): se tomó como el número de días transcurridos desde el momento de 

la siembra hasta la aparición del  50% de plantas con estigmas que conforman la parcela o 

unidad  experimental. 

 

Floración masculina (días): se tomó como el número de días transcurridos desde el momento de 

la siembra hasta que el 50% de las plantas espigadas empieza la emisión del polen. 

 

Humedad del grano (%): se tomó al momento de la cosecha mediante un determinador de 

humedad a una muestra representativa de todas las mazorcas de la parcela. 

 

ASI (días): Se tomó como la diferencia entre los días a floración masculina y femenina. 
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3.5.2.2 Características relacionadas con el crecimi ento de la planta  

Altura de la planta (cm): se tomó como la distancia desde la parte basal de la planta hasta el 

punto de inserción de la espiga. Para su evaluación se tomaron 10 plantas  al azar de cada una 

de las parcelas o unidades experimentales. 

 

Altura de la mazorca superior (cm): se tomó como la distancia de la parte basal de la planta 

hasta el punto de inserción de la mazorca superior. La evaluación se hizo sobre las 10 plantas en 

las cuales se tomó la altura de la planta. 

 

Acame de tallo (%): se tomó en términos porcentuales el número de plantas con acame de tallo 

con respecto al número total de plantas de la parcela o unidad experimental. El acame de tallo 

ocurre cuando la planta se quiebra entre la parte basal y la mazorca superior. 

  

Acame de raíz (%): se tomó en términos porcentuales el número de plantas con acame de raíz 

con respecto al número total de plantas de la parcela o unidad experimental. El acame de raíz 

ocurre cuando la planta muestra una inclinación con respecto al suelo inferior a 30 grados 

 

3.5.2.3 Características relacionadas con el aspecto  de la  planta y la mazorca 

 Aspecto de la planta (escala: 1-5): se tomó como el conjunto de caracteres asociados a la planta 

como son altura de planta y de mazorcas homogéneas, buen llenado de la mazorca, que no 

presente ninguna o muy poca enfermedad foliar, buena cobertura, entre otras. Su evaluación se 

hizo a los 90 días después de la siembra. Se califico en escala de 1 a 5, en donde 1 corresponde 

a una familia con buen aspecto y buen potencial de rendimiento y 5 fue una familia que no 

deseable y mostró bajo potencial de rendimiento. 

  

Aspecto de la mazorca (escala: 1-5): Se tomó como el conjuntote caracteres relacionados con el 

aspecto y la sanidad de la mazorca, entre ellos el numero de mazorcas sanas, forma y llenado 

de la mazorca, homogeneidad en las hileras de granos, numero de hileras por mazorca, sanidad 

del grano, entre otras. La evaluación de este carácter se tomó al momento de la cosecha y se 

hizo la calificación sobre el total de las mazorcas cosechadas de la parcela o unidad 

experimental. 

 

Cobertura de la mazorca (%): se tomó en porcentaje, el número de mazorcas con punta 

descubierta sobre el total de plantas de la parcela o unidad experimental. La evaluación se hizo a 

partir de los 90 días. 
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Pudrición de la mazorca (%): se tomó el número de mazorcas con algún grado de pudrición 

sobre el total de las mazorcas de la familia en términos de porcentaje. La evaluación se hizo al 

momento de la cosecha. 

 

Textura del grano (escala: 1-5): se tomó la dureza del grano como la moda de la totalidad de las 

mazorcas, donde 1 corresponde a un grano cristalino y 5 a un grano dentado. La evaluación se 

hizo al momento de la cosecha.  

 

3.5.2.4 Características relacionadas con la sanidad  de planta y mazorca 

Enfermedades (escala: 1-5): se evaluó la incidencia y la severidad de las enfermedades 

prevalentes en la región  90 días después de la siembra. La infección por enfermedades foliares  

y de la mazorca se registró según una escala de 1 a 5, donde 1 indica la ausencia de la 

enfermedad y 5, una infección muy severa. Se registró la calificación en números enteros o con 

una media unidad.  

 

3.6 Diseño experimental 

Las seis generaciones de cada uno de los cruzamientos fueron colocados en un diseño de 

bloques completos al azar, con tres repeticiones. Los tres cruzamientos fueron arreglados en 

campo en un diseño de parcelas divididas, en donde la parcela principal fue cada unos de los 

cruzamientos y las subparcelas fueron las 6 generaciones que componen el cruzamiento. La 

parcela útil de las generaciones no segregantes fue de 2 surcos de 5 metros, 0.80 metros entre 

surcos y 5 plantas por metro lineal. En las poblaciones segregantes la parcela útil fue de 4 

surcos de 5 metros, 0.80 metros entre surcos y 5 plantas por metro. En las parcelas segregantes 

en todos los casos se sembró mayor cantidad de plantas con el objeto de hacer una buena 

evaluación de la variabilidad presente dentro de ellas. El número de plantas evaluadas dentro de 

cada generación se muestra en el Cuadro 3.5. 

 

3.7 Análisis estadístico 

 

3.7.1 Análisis de varianza 

Se realizo un análisis de varianza de acuerdo al modelo del diseño de parcelas divididas.  

 

El modelo matemático utilizado fue el siguiente: 

 

ijkikijijijk egfrY +++++= )(εµ  
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En donde: 

Yij =  promedio del tratamiento o generación i en la repetición j 

µ =  media general del experimento 

fi =  efecto del tratamiento o familia  i (i= 1,2,3) 

rj =  efecto de la repetición j ( j = 1,2,3) 

Ɛij =  error experimental asociado a parcela i dentro de la repetición j. 

gK(i) =  efecto de generación k dentro de la familia i. 

eijk =  error a nivel de una parcela simple, (Pereira et al. 1989). 

 

Este modelo difiere significativamente del modelo de parcelas divididas convencional, porque los 

cruzamientos no son los mismos dentro de la familia y por lo tanto la interacción de familia x 

generación no existe. Para efectos de este modelo se asumió que los errores Ɛij y eijk son 

independientes con una distribución normal, con una media cero y con varianzas 
2
aσ  y 

2
bσ , 

respectivamente. 

 

El análisis de varianza asociado al modelo matemático se muestra a en el Cuadro 3.6 

Cuadro 3.6 Análisis de varianza para el modelo de parcelas divididas 

 
 

3.7.2 Comparación de medias 

En el análisis o comparación de medias, solo se usaron aquellas variables en las cuales el 

análisis de varianza mostró diferencias significativas entre generaciones. Para la comparación de 

medias se usó el estadístico de LSD, cuyo comparador se obtuvo mediante el uso de la siguiente 

fórmula: 

r

CMerror
tLSD

*2
)05.0,(α=  

 

Donde: 

LSD   = diferencia mínima significativa 

CMerror  = cuadrado medio del error 
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t(α,0.05)   = valor de probabilidad de t, a un nivel de significancia del 5% 

r  = número de repeticiones o numero de datos que dieron origen a la media. 

 

3.8 Prueba de homogeneidad de varianzas 

Se realizaron pruebas de homogeneidad de varianzas a través del test de Bartlett, para verificar 

la necesidad de usar la ponderación por el inverso de la varianza promedio, en la aplicación del 

modelo genético de medias generacionales 

 

3.9 Modelo genético y estimación de los efectos gen éticos 

Las variables de respuesta a bajo P, que mostraron diferencias significativas entre parentales P1 

y P2, con promedios contratantes, se sometieron a análisis de medias generacionales, utilizando 

la metodología propuesta por Mather y Jinks (1971), con el fin de estimar los efectos genéticos. 

 

Inicialmente se planteó el modelo completo de Mather y Jinks (1971) para una media observada 

en la  k- ésima generación, incluyendo todos los efectos que de acuerdo con la notación de 

Gamble (1962) es: 

 

ddadaadamg kkkkkkk )()()()()( 22 δδααδα +++++=  

  

g k = media de la generación k 

m = media de los parentales homocigóticos 

kkδα  =  coeficientes determinados por el grado de parentesco de la k-ésima  

             generación 

a  = efectos genéticos aditivos 

d  = efectos genéticos dominantes 

aa  = efectos epistáticos de tipo aditivo x aditivo 

ad  = efectos epistáticos de tipo aditivo x dominante 

dd  = efectos epistáticos de tipo dominante x dominante 

 

Considerando dos progenitores P1 y P2 cuyos genotipos serán AABB y aabb, respectivamente y 

las generaciones derivadas de ellos (F1, F2, RC1 y RC2), se pueden expresar las medias, 

excluyendo los errores experimentales por medio de los siguientes componentes genéticos: 

 

3.9.1 Padres P 1 y P2 

Asumiendo que el P1 es el que acumula mayor cantidad de genes favorables y por lo tanto P2 es 

que padre que acumula la menor cantidad de alelos favorables, entonces el valor esperado será; 
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BABA aaaamP +++=1  

BABA aaaamP +−−=2  

 

Para n locus, será: 

aaamP ++=1  

aaamP +−=2  

 

En donde: 

m : parámetro que expresa la media de los homocigotos que se concentran entre los varios 

genotipos de una población 

Aa : valor genotípico de AA 

Ba : valor genotípico de BB 

BAaa : efecto resultante de la interacción génica Inter-alelica 

∑== jBA aaaa (para n locus) 

∑== jiBA aaaaaa  (para n locus) 

 

3.9.2 Generación F 1 

Una generación F1, obtenida de cruzamientos entre progenitores homocigotos y contrastantes, 

representa el heterocigoto y por tanto su media genotípica esperada estará dada por: 

 

BABA ddddmF +++=1  

dddmF ++=1  

 

En donde: 

Ad : valor genotípico del genotipo Aa 

Bd : valor genotípico del genotipo Bb 

BAdd : efecto resultante de la acción génica inter-alelica, 

∑== iBA dddd  (para n locus) 

∑== jiBA dddddd  (para n locus) 
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3.9.3 Generación F 2 y RC  

Utilizando el mismo concepto anterior se puede estimar los siguientes componentes: 

dddmF
4

1

2

1
2 ++=  

 

ddadaadamRC
2

1

2

1

2

1

2

1

2

1
1 +++++=  

ddadaadamRC
2

1

2

1

2

1

2

1

2

1
2 +−++−=  

 

En donde: 

∑=++== jiBAABA daddddadaad  

 

Para la estimación de los diferentes efectos génicos, el sistema antes enunciado puede ser 

representado por la forma matricial:  

 

εβ += XY  

 

Para el análisis de las diferentes variables, se utilizaron las medias de las  generaciones de cada 

cruzamiento.  La estimación de los efectos aditivos y dominantes, se obtuvieron para cada 

cruzamiento, utilizando el análisis de regresión lineal múltiple, que parte de una base teórica para 

el procedimiento de mínimos cuadrados ponderados, cuya expresión es: 

 

YNSXXNSX 111 ´)´(ˆ −−−=β  

 

En donde: 
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N: matriz diagonal con el número de individuos o parcelas analizadas en cada generación 

S: matriz diagonal con la varianza de la muestra evaluada en cada generación. 

Y: vector de medias de generaciones 

X: matriz de coeficientes, de acuerdo a los componentes genéticos que expresa cada media de 

la generación, considerada en el análisis 

β: vector de efectos génicos 

ε: vector de errores asociados a las medias. 

(Rowe, K. E y W. L. Alexander, 1980) 

 

Los valores de la matriz diagonal resultante de NS, corresponden  al inverso de  las  varianzas  

promedias (σ 2/n) de cada generación. 

 

Los análisis fueron realizados con el paquete estadístico SAS 9.1, para lo cual se hizo un 

programa de regresión múltiple (Ceballos 2003). En la programación de la rutina de SAS, se tuvo 

en cuenta para cada variable los promedios de las generaciones, el peso de ponderación 

(inverso de la varianza de medias) y la matriz de los parámetros o coeficiente de efectos 

genéticos, la cual se observa en el Cuadro 3.7. 

 

El programa desarrollado en SAS se hizo para correr todos los modelos comprendidos entre el 

modelo que involucra un solo parámetro (modelo aditivo) hasta el modelo con 6 parámetros (con 

efectos epistáticos). El modelo de mejor ajuste se escogió mediante el uso de coeficiente de 

determinación (R2) y la prueba de Falta de Ajuste (Test de F) (Ceballos, 2003). 

 

La fórmula utilizada para la prueba de falta de ajuste (Test de F), fue la siguiente: 
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RMG

MG

Dif

MRMG

c

Gl

SCR

Gl

SCSC

F

)( −

=  

 

Donde: 

SCMG=suma de cuadrados del modelo general, 

SCMR=suma de cuadrados del modelo reducido, 

SCRMG=suma de cuadrados residual del modelo general 

GlDif=diferencia entre los grados de libertad de la suma de cuadrados del modelo general y 

reducido 

GlRMG=grados de libertad del residuo del modelo general  

 

Cuadro 3.7 Matriz de coeficientes de los parámetros genéticos utilizados en el estudio de medias 
generacionales. 

 
[m]= media de los padres.; [a]= efectos genéticos aditivos; [d]= efectos genéticos 
dominantes;  [aa]= efectos genéticos epistáticos aditivo x aditivo; [ad]= efectos genéticos 
epistáticos aditivo x dominante;  [dd]= efectos genéticos epistáticos aditivo por dominante. 

 

Con la solución al sistema de ecuaciones por el método de los mínimos cuadrados, se pueden 

obtener las siguientes estimaciones de los parámetros a partir de las medias de las generaciones 

bajo estudio: 
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212121 668
2

3

2

3ˆ RCRCFFPPd +++−−−=
 

212 224ˆˆ RCRCFaa ++−=  

2121 22ˆˆ RCRCPPda −++−=  

212121 4442ˆ RCRCFFPPdd −++−+=
)

 

 

Estas ecuaciones permiten estimar las magnitudes de los diferentes efectos genéticos 

involucrados en la expresión del carácter bajo estudio. 

 

Las pruebas de hipótesis nula y significancias estadísticas para cada uno de los parámetros 

fueron hechas por una prueba de t dado por la siguiente formula; 

 

La hipótesis nula es: 

0==Η io β  

 

( )i

ii

V
t

β
ββ
ˆˆ
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V
t

β
β

ˆˆ

ˆ
=  

 

Las varianzas para cada uno de los parámetros se obtuvieron aplicando las propiedades de la 

varianza en cada una de las expresiones que se uso para estimar los parámetros del modelo, 

asumiendo que cada una de las medias de las generaciones son independientes. Los estimados 

de varianza se obtuvieron usando las siguientes ecuaciones: 
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ˆ4ˆ416
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RCRCFPPm VVVVVV ++++=
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212121
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4
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4
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ˆ RCRCFFPPd VVVVVVV +++++=  

212
ˆ4ˆ4ˆ16ˆ

ˆˆ RCRCFaa VVVV ++=  

2121
ˆ4ˆ4ˆˆ~

ˆˆ RCRCPPda VVVVV +++=  
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212121
ˆ16ˆ16ˆ16ˆ4ˆˆˆ

ˆ RCRCFFPPdd VVVVVVV +++++=)  

 

3.10 Parámetros genéticos de los caracteres estudia dos 

Este proceso se realizó a través del Método de Medias/Varianzas Generacionales, propuesto por 

Mather y Jinks (1971) de la siguiente forma: 
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(Cruz, 2001). 
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4. Resultados y discusión 

4.1 Análisis de varianza por localidad 

 

4.1.1 Ambiente de bajo P 

En el Cuadro 3.8, se muestran los cuadrados medios para peso de grano por planta (gr), 

contenido de clorofila (Spad), Conductividad eléctrica (nF) y contenido de P total (%), evaluado 

en condiciones de bajo P en la localidad de Puerto López, Finca Menegua (MNBP). Los análisis 

se hicieron con base en plantas individuales.  

 

4.1.1.1 Peso de grano planta (eficiencia en la toma  de P) 

Mostró un coeficiente de variación (CV) de 25.64%, el cual es relativamente alto y puede ser 

explicado porque se tiene unas condiciones de estrés muy fuerte tanto de aluminio (Al) como de 

fósforo (P). El coeficiente de determinación es de 75%, lo que sugiere que el modelo está 

recogiendo un alto porcentaje de la variación observada en campo. 

 

No se encontraron diferencias estadísticas significativas entre las repeticiones. Se encontraron 

diferencias estadísticas altamente significativas entre las familias, lo cual indica la presencia de 

variabilidad genética a nivel de cada una de las tres familias en la expresión del carácter bajo 

evaluación. La fuente de variación de generaciones dentro de familias mostró diferencias 

altamente significativas, lo cual sugiere que dentro de cada una de las familias hay evidencia de 

variabilidad para la respuesta a la expresión del carácter. Se encontraron diferencias altamente 

significativas entre las generaciones que compone cada familia en las tres familias analizadas, lo 

cual indica la presencia de diferencias genéticas en cada una de las generaciones de la familia.  

 

4.1.1.2 Contenido de P total (%) 

Mostró un coeficiente de variación de 8.13% y un coeficiente de determinación del 81%, lo cual 

indica un buen control del error experimental y que el modelo matemático usado recoge un gran 

porcentaje de la variación observada en campo. No se detectaron diferencias significativas entre 

repeticiones y entre familias. Las generaciones dentro de cada familia mostraron diferencias 

estadísticas altamente significativas al igual que se detectaron diferencias altamente 

significativas a nivel de cada familia, lo cual indica la presencia de diferencias genéticas entre y 

dentro las generaciones y de las familias. 
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4.1.1.3 Contenido de clorofila 

Mostró un coeficiente de variación de 9.48 (%) y un coeficiente de determinación del 64%, lo cual 

indica que se hizo un buen control del error experimental, pero el modelo matemático usado no 

explica completamente la variabilidad observada en campo. No se encontraron diferencias 

significativas entre las repeticiones y fueron altamente significativas (P<1%) entre las familias y 

generaciones dentro de familias. Cada una de las tres familias evaluadas mostró diferencias 

estadísticas altamente significativas entre las generaciones que las componen. Estos resultados 

sugieren la presencia de variabilidad genéticas entre y dentro de las familias y generaciones 

evaluadas. 

 

4.1.1.4 Conductividad eléctrica (nF) 

Mostró un coeficiente de variación de 27.24%, y un coeficiente de determinación del 45%, lo cual 

sugiere que los componentes incluidos en el modelo de la conductividad no son suficientes para 

explicar la variabilidad expresada. No se detectaron diferencias estadísticas significativas entre 

repeticiones y familias. Las generaciones dentro de familias mostraron diferencias estadísticas 

altamente significativas, lo cual manifiesta la variabilidad genética entre las generaciones de 

cada una de las familias. 

 

4.1.1.5 Área foliar (cm 2) 

Mostró un coeficiente de variación del 14% y un coeficiente de determinación del 100%, lo cual 

indica que se hizo un buen control del error experimental y las fuentes de variación incluidas en 

el modelo matemático explican completamente la variación observada en campo. No se 

detectaron diferencias significativas entre las repeticiones y si altamente significativas entre las 

familias, lo que sugiere las diferencias entre cada una de las familias evaluadas. Las diferencias 

para generaciones dentro de familia fueron altamente significativas, lo cual indica la presencia de 

diferencias entre las generaciones que conforman cada una de las familias. 

 

4.1.2 Ambiente de alto P (respuesta a P) 

En el Cuadro 3.9, se muestran los cuadrados medios para peso de grano por planta (gr), 

contenido de clorofila (Spad), Conductividad eléctrica (nF) y contenido de P total (%), evaluado 

en condiciones de alto P en la localidad de Puerto López, Finca Menegua. Los análisis se 

hicieron con base en plantas individuales. 

4.1.2.1 Peso de grano por planta 

Mostró un coeficiente de variación de 24.40% y un coeficiente de determinación de 75%, el valor 

alto del CV, puede ser explicado debido a la evaluación de plantas individuales y el aluminio. El 
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coeficiente de determinación indica que un modelo lineal no es el adecuado para explicar la 

variabilidad observada en condiciones de alto P. No se detectaron diferencias estadísticas entre 

repeticiones. Entre las familias, generaciones dentro de familias y dentro de familias se 

detectaron diferencias estadísticas altamente significativas. Estos resultados indican la presencia 

de variabilidad genética para la respuesta a la aplicación de P, entre las familias y entre las 

generaciones dentro de cada una de las familias bajo evaluación. 

 

4.1.2.2 Contenido de P total (%) 

Mostró un coeficiente de variación de 8.20% y un coeficiente de determinación de 79%, lo cual 

indica que bajo alto P, se logra un mejor control del ambiente y hay un mejor ajuste del modelo 

matemático. No se detectaron diferencias estadísticas significativas entre repeticiones. Entre 

familias y generaciones dentro de familias, se detectaron diferencias altamente significativas. 

Estos resultados sugieren la presencia de variabilidad genética entre las familias y entre las 

generaciones dentro de cada una de las familias evaluadas. Las diferencias entre generaciones 

se encontraron en las tres familias bajo evaluación. 

Cuadro 3.8 Análisis de varianza para Peso de grano por planta (gr), clorofila (Spad), 
conductividad eléctrica (nF), área foliar (cm2) y contenido de P total (%), evaluado en condiciones 
de bajo P en la Finca lagos e Menegua, 2005A. (Plantas individuales) 

 

 

4.1.2.3 Contenido de clorofila (Spad) 

Mostró un coeficiente de variación de 10.52% y un coeficiente de determinación de 60%, lo cual 

indica que se hizo un buen control del ambiente, pero el modelo lineal usado en el análisis no es 

el adecuado para explicar la variabilidad observada en el campo. No se detectaron diferencias 

estadísticas significativas entre las repeticiones. Para las fuentes de variación familias y 
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generaciones dentro de familia el análisis detecto diferencias estadísticas altamente significativas 

lo cual sugiere la presencia de diferencias genéticas entre y dentro de familias. En las tres 

familias bajo evaluación se detectaron las diferencias estadísticas entre las generaciones. 

 

4.1.2.4 Conductividad eléctrica (nF) 

Mostró un coeficiente de variación de 24.61% y un coeficiente de determinación de 47%. El CV 

es relativamente alto y el modelo matemático no es el adecuado para explicar la variación 

observada. El modelo detectó diferencias estadísticas altamente significativas para todas las 

fuentes de variación incluidas en el modelo. Lo cual sugiere la presencia de variabilidad genética 

al nivel de familias y entre generaciones dentro de familias. Las tres familias analizadas 

mostraron diferencias altamente significativas entre sus generaciones. 

 

4.1.2.5 Área foliar (cm 2) 

Mostró un coeficiente de variación de 14% y un coeficiente de determinación del 100%, lo cual 

indica que los parámetros incluidos en el modelo explican la variación observada. El análisis no 

detectó diferencias entre las repeticiones. Se encontraron diferencias estadísticas altamente 

significativas entre familias y generaciones dentro de familias. En las tres familias analizadas se 

encontró diferencias altamente significativas entre las generaciones. Los resultados indican la 

presencia de variación genética entre y dentro de cada familia. 

  

Cuadro 3.9 Análisis de varianza para Peso de grano por planta (gr), clorofila (Spad), 
conductividad eléctrica (nF), área foliar (cm2) y contenido de P total (%), evaluado en condiciones 
de Alto P en la Finca Lagos de Menegua, 2005A. (Plantas individuales) 
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4.1.3 Análisis de covarianza bajo y alto P (toleran cia a bajo P) 

En el Cuadro 3.10, se muestran los cuadrados medios para peso de grano por planta (gr), 

contenido de clorofila (Spad), Conductividad eléctrica (nF) y contenido de P total (%), evaluado 

en bajo P y ajustado por alto P en la localidad de Puerto López, Finca Menegua. Los análisis se 

hicieron con base en plantas individuales. 

4.1.3.1 Peso de grano por planta 

Mostró un coeficiente de variación de 8.37% y un coeficiente de determinación de 79%, lo cual 

indica un control adecuado del ambiente y además que un modelo lineal no es el adecuado para 

explicar la variabilidad observada en condiciones de bajo P ajustado. No se detectaron 

diferencias estadísticas entre repeticiones. Entre y dentro de las familias se detectaron 

diferencias estadísticas altamente significativas, excepto para la familia 3 en donde no se 

detectaron diferencias estadísticas entre las generaciones. Estos resultados indican la presencia 

de variabilidad genética entre las familias y entre las generaciones dentro de cada una de las 

familias bajo evaluación. 

 

4.1.3.2 Contenido de P total (%) 

Mostró un coeficiente de variación de 8.22% y un coeficiente de determinación de 81%, lo cual 

indica que en el modelo ajustado por alto P, se logra un mejor control del ambiente y hay un 

mejor ajuste del modelo matemático usado en el análisis. No se detectaron diferencias 

estadísticas significativas entre repeticiones y familias. Se detectaron diferencias altamente 

significativas entre generaciones dentro de familias. Estos resultados sugieren la presencia de 

variabilidad genética entre y dentro de las familias. Las diferencias entre generaciones dentro de 

familias se encontraron en las tres familias bajo evaluación. 

 

4.1.3.3 Contenido de clorofila (Spad) 

Mostró un coeficiente de variación de 9.95% y un coeficiente de determinación de 66%, lo cual 

indica que se hizo un buen control del ambiente, pero el modelo lineal usado en el análisis no es 

el adecuado para explicar la variabilidad observada en el campo. No se detectaron diferencias 

estadísticas significativas entre las repeticiones. Para las fuentes de variación familias se 

detectaron diferencias significativas y altamente significativas para generaciones, el análisis 

detecto diferencias estadísticas altamente significativas para la familia 1 significativa para la 

familia 2 y no significativa para la familia 3. Lo cual sugiere la presencia de diferencias genéticas 

entre familias y entre generaciones dentro de familias. 
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4.1.3.4 Conductividad eléctrica (nF) 

Mostró un coeficiente de variación de 24% y un coeficiente de determinación de 46%. El CV es 

relativamente alto y el modelo matemático no explica la variación observada. No se detectaron 

diferencias estadísticas significativas entre las fuentes de variación repeticiones y familias. En las 

familias 1 y 2 se detectaron diferencias estadísticas altamente significativas y la familia 3 

significativa entre las generaciones Lo cual sugiere la presencia de variabilidad genética entre 

generaciones dentro de familia. 

 

4.1.3.5 Área foliar (cm 2) 

Mostró un coeficiente de variación de 0% y un coeficiente de determinación del 100%, lo cual 

indica que los parámetros incluidos en el modelo explican la variación observada. El análisis no 

detectó diferencias entre las repeticiones. Se encontraron diferencias estadísticas altamente 

significativas entre familias y generaciones dentro de familias. En las  familias 2 y 3 se encontró 

diferencias altamente significativas entre las generaciones. Los resultados indican la presencia 

de variación genética entre y dentro de cada familia. 

 

4.2 Análisis de medias 

El análisis de medias mostró diferencias estadísticas altamente significativas entre  el ambiente 

de alto y bajo P,  para los caracteres Rendimiento de grano (t ha-1) y contenido de P total (%), 

(Cuadro 3.11). Para el carácter rendimiento de grano (t ha-1), el LSD (0.05), en los ambientes de 

alto, bajo P y para el análisis de bajo P ajustado por alto P,  (0.18,  0.20  y  0.17 t* ha-1) 

mostraron diferencias estadísticas significativas entre las familias, siendo la familia 1 

(CLA308xCLA312), la que mostró el mayor valor de rendimiento de grano, seguida de la familia 3  

(CLA303xCLA309) y la familia 2 (CLA304xCLA307). En las tres familias analizadas la media del 

ambiente con alto P fue superior a ambiente de bajo P (Figura 3.4). 

 

El contenido de P total (%), en bajo P, fue superior en la familia 2, seguido de la familia 3 y 1. En 

alto P fue superior en la familia 2, seguida de la familia 1 y 3. En el análisis de covarianza las 

familias 2 y 3 mostraron la media más alta seguida de la familia 1 (Figura 3.5, Cuadro 3.11). 
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Cuadro 3.10 Análisis de varianza para peso de grano por planta (gr), clorofila (Spad), 
conductividad eléctrica (nF), área foliar (cm2) y contenido de P total (%), evaluado en condiciones 
de bajo P ajustado por alto P, en la Finca Menegua, 2005A. (Plantas individuales) 

 
 

 

4.2.1 Rendimiento de grano 

4.2.1.1 Familia 1 (CLA301 x CLA312) 

En bajo P, se tomo como medida de la eficiencia en la toma de P. En general mostró una media 

de 3.68 t ha-*1 y un LSD (0.05) de 0.56 t, detectando diferencias estadísticas entre las dos líneas 

parentales. Todas las generaciones que hacen parte de la familia mostraron ser 

estadísticamente diferentes entre si, (Cuadro 3.11). La generación F1 (5.04 t ha-1) fue superior al 

padre tolerante P2 (4.04 t ha-1), lo cual indica que la heterosis y los efectos genéticos no aditivos 

juegan un papel importante en la expresión de toma de P, además que los genes que controlan 

la expresión de este carácter presentan una acción de sobredominancia. En general todas las 

generaciones segregantes tienden a presentar un comportamiento superior al padre susceptible 

(Figura 3.6). En la Figura 3.7A, se muestran la dispersión del rendimiento a nivel de plantas 

individuales dentro de las generaciones P1, P2, F1 y F2. 

 

El ambiente de alto P, da una medida de la respuesta o uso a la aplicación de P. Se encontró 

una media de 4.45 t ha-1 con un LSD (0.05) de 0.66 t, lo cual indica que hay diferencias 

estadísticas significativas entre los dos padres y entre las generaciones. No se detectaron 

diferencias entre la generación F2 y el RC1, (Cuadro 3.11). La F1, mostró una media superior a 

la del padre tolerante, lo cual indica que se trata de un carácter con acción de sobredominancia y 

efectos genéticos no aditivos. Las generaciones segregantes mostraron una media muy similar a 

la del padre tolerante (Figura 3.6). En la Figura 3.7, se observan la distribución de frecuencias a 

nivel de la generación F2, F1 y padres, observándose que la variabilidad  a nivel de la población 
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F2 es bastante amplia. A pesar que los dos progenitores son líneas endogámicas aún presentan 

variabilidad. 

 

El análisis de covarianza, en donde la covariable es la media de las generaciones en alto P, 

permite hacer una mejor estimación de las diferencias genéticas a estrés de P, ya que estamos 

controlando la respuesta de cada genotipo al estrés cuando partimos de un supuesto de buena 

respuesta. Se encontró una media de 3.82 t ha-1 y un LSD (0.05) de 0.48 t, el cual permitió 

detectar diferencias estadísticas entre los dos progenitores y de estos contra la generación F1 y 

las  segregantes. No se detectaron diferencias entre la generación F2 y el retrocruzamiento RC1, 

(Cuadro 3.11). La generación F1, mostró una media de 5.58 t ha-1, lo cual indica que la tolerancia 

a bajo P está siendo controlada por genes con acción de sobredominancia y efectos genéticos 

no aditivos. En general se observa que las generaciones P2, RC2 y F1, tiende a mostrar la 

misma tendencia en cuanto a su rendimiento, el cual es superior a las demás generaciones 

(Figura 3.6). 

 

Todas las generaciones en bajo P mostraron un rendimiento inferior al rendimiento en alto P, 

presentando perdidas comprendidas entre el 6% para P2 (CLA312) y 26% en la F2, estos 

resultados sugieren que las generaciones responden de manera diferente a la aplicación de P 

(Cuadro 3.11) 

 

4.2.1.2 Familia 2 (CLA304xCLA307) 

En bajo P (eficiencia en la toma), se estimó una media general de 3.02 t ha-1 y un LSD (0.05) de 

0.56 t, el cual permitió detectar diferencias estadísticas entre los dos progenitores. Los dos 

retrocruzamientos no mostraron ser estadísticamente diferentes, pero si mostraron diferencias 

con respecto a las otras generaciones. El rendimiento más alto lo mostró la generación F1 con 

4.45 t ha-1 y el más bajo el padre 1 (CLA304). La F2 mostró una media similar a la del padre 

tolerante. La superioridad de F1 con respecto a P2 tolerante (CLA307), indica que la eficiencia 

en la toma de P, está controlada por genes con efectos genéticos no aditivos y ejercen una 

acción génica de sobredominancia (Cuadro 3.11 y Figura 3.6). En la Figura 3.7 se muestran las 

frecuencias a nivel de plantas individuales para las generaciones parentales, F1 y F2, se observa 

que la F2 mostró una variación comprendida entre 0.44 a 4.67 t ha-1, los dos progenitores a 

pesar de ser líneas endogámicas, muestran la presencia de variabilidad genética en la toma de 

P, la F1 muestran un valor superior al padre tolerante. 

 

En alto P (eficiencia en la respuesta a P), se estimó una media general de 3.42 t ha-1 y un LSD 

(0.05) de 0.27 t, permitiendo detectar diferencias estadísticas significativas entre los dos padres, 

la F1 y RC2. Entre la F2 y el RC1 no se detectaron diferencias estadísticas significativas, pero 
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estas dos generaciones si fueron diferentes de las demás. En Figura 3.6, puede observarse que 

las generaciones de retrocruzamientos, y la F2 tienden a presentar un rendimiento de grano 

ligeramente superior al padre tolerante. La F1, es la de mayor rendimiento siendo 

estadísticamente superior al padre tolerante, estos resultados indican que la eficiencia en el uso 

de P está siendo controlado por genes con efectos no aditivos con acción génica de 

sobredominancia. En la Figura 3.8 se muestran las frecuencias a nivel de plantas individuales de 

las generaciones no segregantes y la F2, se puede observar que el progenitor susceptible (P1) 

encierra poca variabilidad, mientras el progenitor tolerante (P2) presenta un mayor rango de 

variación presentándose la mayor frecuencia entre 1.83 y 4.00 t ha-1. La generación F1, mostró 

una variación entre 1.83 y 6.17 t ha-1 encontrándose la mayor frecuencia entre 5.06 y 6.17 t ha-1. 

La generación F2, mostró una variación entre 0.72 y 8.33 t ha-1. 

 

El análisis de bajo P usando como covariable alto P (tolerancia a estrés de P), mostró una media 

de 2.91 t ha-1 y un LSD (0.05) de 0.58 t, permitiendo detectar diferencias estadísticas entre los 

dos progenitores. No se detectaron diferencias entre las generaciones RC1 y RC2, y la F2. La F1 

mostró ser estadísticamente diferentes de todas las generaciones de la familia (Cuadro 3.11). De 

la Figura 3.6 puede observarse que las tres generaciones segregantes, muestran un rendimiento 

ligeramente superior al progenitor tolerante (P2), pero no es significativo estadísticamente. La 

generación F1, mostró una superioridad a todas generaciones segregantes y una tendencia al 

comportamiento del padre tolerante (P2), lo cual indica que la tolerancia a bajo P está siendo 

controlada por genes con efectos genéticos no aditivos y de acción sobredominante. En el 

cuadro 3.11, puede observarse que todas las generaciones con excepción del retrocruzamiento 

RC1, perdieron rendimiento con respecto al ambiente de alto P, produciéndose disminuciones 

entre el 7 y 20 % del rendimiento de grano por efecto del estrés de P. 

 

4.2.1.3 Familia 3 (CLA303xCLA309) 

En bajo P (eficiencia en la toma), se estimó una media general de 3.54 t ha-1 y un LSD (0.05) de 

0.46 t, el cual permitió detectar diferencias estadísticas entre los dos padres y entre todas las 

generaciones segregantes. El rendimiento más alto lo mostró la F1 con 5.12 t ha-1 y el más bajo 

el padre susceptible P1 (CLA303). La generación F2 mostró una media similar a la del padre 

tolerante P2 (CLA309) y no difirieron estadísticamente. La superioridad de la generación F1 con 

respecto al padre 2 tolerante (CLA303), indica que la eficiencia en la toma de P, está controlada 

por genes con efectos genéticos no aditivos y con acción de sobredominancia (Cuadro 3.11 y 

Figura 3.6). En la Figura 3.6, puede observarse que los dos retrocruzamientos mostraron valores 

por encima de la media del padre tolerante (P2) mientras la media de la generación F2 fue 

ligeramente inferior. En la figura 3.7, se muestran las frecuencias a nivel de plantas individuales 

para las generaciones parentales, F1 y F2, se observa que la generación F2 muestra una 
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variación comprendida entre 0.17 a 7.39 t ha-1, los dos progenitores endogámicos, muestran la 

presencia de variabilidad genética en la toma de P. La generación F1 muestran un valor superior 

al padre tolerante, presentando la mayor frecuencia de individuos con rendimiento por encima de 

4.29 t ha-1. 

 

En alto P (eficiencia en la respuesta a P), se estimó una media general de 3.84 t ha-1 y un LSD 

(0.05) de 0.55 t, permitiendo detectar diferencias estadísticas significativas entre los dos padres, 

la F1 y los retrocruzamientos. Entre el padre tolerante P2 (CML309) y el RC1 no se detectaron 

diferencias estadísticas significativas. En Figura 3.6C puede observarse que el RC1 mostró una 

media ligeramente inferior al padre tolerante mientras la RC2 mostró una media superior. La F2 

mostró una media que tiende al promedio de los dos padres. La generación F1, es la de mayor 

rendimiento siendo estadísticamente superior al padre tolerante, estos resultados indican que la 

eficiencia en el uso de P está siendo controlado por genes con efectos no aditivos y acción 

génica de sobredominancia. En la Figura 3.8C se muestran las frecuencias a nivel de plantas 

individuales de las generaciones no segregantes y de la F2, se puede observar que los padres 

aun tienen variabilidad en la respuesta a la expresión del carácter a pesar de tener un alto grado 

de endogamia. El padre susceptible mostró la mayor frecuencia de individuos con rendimientos 

de grano inferiores a 3.26 t ha-1 y el padre tolerante la mayor frecuencia de individuos mostró una 

media por encima de 3.26 t ha-1. La generación F1, mostró una variación entre 2.23 y 7.39 t ha-1 

encontrándose la mayor frecuencia de individuos con medias por encima de 4.29 t. La 

generación F2, mostró una variación entre 0.17 y 7.39 t ha-1. 

 

El análisis en bajo P usando como covariable alto P (tolerancia a estrés de P), mostró una media 

de 3.53 t ha-1 y un LSD (0.05) de 0.47 t, permitiendo detectar diferencias estadísticas entre los 

dos progenitores. Se detectaron diferencias entre las RCs y la F2. La generación F1 mostró ser 

estadísticamente diferentes de todas las generaciones de la familia (Cuadro 3.11). De la figura 

3.6C, puede observarse que las la generaciones de retrocruzamientos, muestran un rendimiento 

estadísticamente superior al progenitor tolerante (P2). La generación F1, mostró una 

superioridad a todas generaciones segregantes y una tendencia al comportamiento del padre 

tolerante (P2), lo cual indica que la tolerancia a bajo P está siendo controlada por genes con 

efectos genéticos no aditivos y de acción sobredominante. En el Cuadro 3.11, puede observarse 

que todas las generaciones con excepción del padre susceptible (P1), perdieron rendimiento con 

respecto al ambiente de alto P, produciéndose disminuciones del rendimiento de grano entre el 7 

y 19 % por efecto del estrés de P. 

 

4.2.2 Contenido de P total (%) 
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4.2.2.1 Familia 1 (CLA301 x CLA312) 

En MNBP, en general mostró una media de 0.24% y un LSD (0.05) de 0.02%, permitiendo 

detectar diferencias estadísticas entre las dos líneas parentales. Todas las generaciones que 

hacen parte de la familia mostraron ser estadísticamente diferentes estrés si, con excepción de 

los dos retrocruzamientos que presentaron el mismo valor (Cuadro 3.11). La generación F1 

(0.21%) mostró una media inferior a la del padre susceptible P1 (0.25%), lo cual indica que el 

bajo contenido de P total en la planta muestra una herencia sobredominante o transgresiva, 

controlada por genes con efectos no aditivos. En general todas las generaciones segregantes 

tienden a presentar un comportamiento inferior al padre susceptible (Figura 3.10A). 

 

El alto P se encontró una media de 0.41% con un LSD (0.05) de 0.05%, lo cual permitió detectar 

diferencias estadísticas significativas entre los dos padres, F1 y RC1. No se detectaron 

diferencias entre los retrocruzamientos y la F2 (Cuadro 3.11). La generación F1 fue igual al 

padre tolerante (0.45%), lo cual indica que el contenido de P total en suelo sin estrés se 

comporta como un carácter con herencia dominante. Las generaciones segregantes mostraron 

un promedio similar a la del padre tolerante (Figura 3.10A). 

 

Con el análisis de covarianza, se encontró una media de 0.24% y un LSD (0.05) de 0.02 %, el 

cual permitió detectar diferencias estadísticas entre los dos progenitores. No se detectaron 

diferencias entre la F2 y los RCs (Cuadro 3.11). La generación F1, mostró una media de 0.21%, 

lo cual indica que el contenido de P total en la planta tiende a disminuir  y presentar una media 

más baja que el padre susceptible y por lo tanto la disminución de P total, está siendo controlada 

por genes con acción de sobredominancia y efectos genéticos no aditivos, (Figura 3.10A).  

 

Todas las generaciones en bajo P mostraron un contenido de P total inferior al contenido de P 

total en alto P, presentando perdidas comprendidas entre el 31% para la padre 1 (CLA301) y 

52% en la generación F1, estos resultados sugieren que las perdidas en el contenido de P total 

en la planta tiende a ser mayor cuando se tienen problemas de estrés y son más fuertes en las 

generaciones derivadas de este par de padres que en los mismos padres perse, (Cuadro 3.11). 

 

4.2.2.2 Familia 2 (CLA304xCLA307) 

En bajo P (Eficiencia en la toma), la media general fue de 0.27% y un LSD (0.05) de 0.03%. Los 

dos progenitores no mostraron diferencias estadísticas significativas. Se detectaron diferencias 

estadísticas significativas entre las generaciones segregantes. La F1, mostró diferencias 

estadísticas contra los dos padres presentando un valor más bajo, esto sugiere que la menor 
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expresión del carácter está controlada por genes no aditivos y acción de sobredominancia 

(Cuadro 3.11 y Figura 3.10B). 

 

En alto P, la media general de 0.42% y un LSD (0.05) de 0.04%. No se detectaron diferencias 

estadísticas significativas entre las generaciones que componen la familia. Las generaciones 

derivadas a partir de los padres mostraron valores más bajo al del padre susceptible, siendo la 

F1 y la F2  con el valor más bajo (Cuadro 3.11. Figura 3.10B). La generación F1, con respecto al 

padre susceptible mostró tener menos contenido de P, lo que indica que el menor contenido de P 

en condiciones de no estrés, está siendo controlado por genes con efectos no aditivos y acción 

génica de sobredominancia. 

 

El análisis de bajo P ajustado por la covariable alto P, mostró una media de 0.26% y un LSD 

(0.05) de 0.02%. Los padres y la RC1 no son diferentes estadísticamente al igual que la F2 y 

RC2. La generación F1 mostró el valor más bajo en el contenido de P total, siendo 

estadísticamente diferentes de las demás generaciones que conforman la familia. Estos 

resultados sugieren que las poblaciones segregantes tienen a disminuir la cantidad de P total en 

la planta cuando son sometidas a estrés de P, además que la disminución del P en los tejidos, 

está siendo controlada por genes con acción de sobredominancia (Cuadro 3.11, Figura 3.10B). 

En el cuadro 3.11, puede observarse que todas las generaciones que conforman la familia 

disminuyeron la cantidad de P total en la planta cuando son sometidos a estrés de bajo P. Las 

disminuciones del % de P van del 29% en la RC1 hasta el 44% en la F1 y tiende a ser menos 

fuerte en los padres que en las generaciones obtenidas a partir de ellos. 

 

4.2.2.3 Familia 3 (CLA303xCLA309) 

En bajo P, la media general fue de 0.26% y un LSD (0.05) de 0.02%, el cual permitió detectar 

diferencias estadísticas entre los dos padres y entre todas las generaciones segregantes. El 

rendimiento más bajo lo mostraron el P1 y la F1 (0.23 y 0.22%, respectivamente). El padre 2, fue 

estadísticamente iguales a las generaciones F2 y RC2. La generación F1 tiende a mostrar una 

media similar a la del Padre 1, lo cual indica que el bajo contenido de P en tejidos está siendo 

controlado por genes con acción dominante (Cuadro 3.11 y Figura 3.10C).  

 

En alto P, se estimo una media general de 0.35% y un LSD (0.05) de 0.02%, permitiendo 

detectar diferencias estadísticas significativas entre los dos padres, la F1 y los 

retrocruzamientos. Las generaciones segregantes no mostraron diferencias estadísticas 

significativas entre ellos, pero si contra la generación F1. La generación F1 mostró una de media 

de 0.38% y tiende a ser similar al padre tolerantes P2, aunque sus medias son estadísticamente 

diferentes (Figura 3.10C). Esto sugiere que la disminución de P total en la planta en condiciones 
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de no estrés está controlada por genes con acción de dominancia parcial hacia el padre 

tolerante. 

 

El análisis de bajo P ajustado por la covariable alto P, mostró una media de 0.26% y un LSD 

(0.05) de 0.02%, permitiendo detectar diferencias estadísticas entre los dos padres. Las 

generaciones segregantes mostraron un valor ligeramente inferior al padre tolerante P2, aunque 

estadísticamente no mostraron ser diferentes. La F1 mostró un valor similar al del padre 

susceptible, lo cual sugieres que la disminución del contenido de P total en la planta en 

condiciones de estrés es un carácter dominante hacia el padre susceptible (Cuadro 3.11, Figura 

3.10C). En el cuadro 3.11 puede observarse que todas las generaciones disminuyeron el 

contenido de P total por efecto de estrés de P, estimándose perdidas en el contenido de P que 

van desde el 18% en la F2 hasta el 40% en la F1. 

 

 

Figura 3.4. Rendimiento promedio por familia, evaluado a través de 2 ambientes con diferentes 
niveles de P y con control del efecto de P 
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Cuadro 3.11 Rendimiento de grano (t ha-1) y contenido de P total (%), para tres familias de maíz 
tolerante a suelo acido, evaluado bajo dos ambientes de P. Menegua, Puerto López, Meta. 

 
4.3 Análisis de Medias Generacionales 

 
4.3.1 Rendimiento de grano por planta 

4.3.1.1 Ambiente de bajo P  

4.3.1.1.1 Familia 1 (CLA301xCLA312) 
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En el Cuadro 3.12, se muestran los 9 modelos que incluyen, la media, los modelos con uno, dos, 

tres y cuatro parámetros, la suma de de cuadrados para determinar la importancia de cada uno 

de los parámetros al modelo, el coeficiente de determinación y la prueba de Chi cuadrado que 

estima la importancia de los desvíos del modelo utilizado y los datos de campo.  

 

El modelo 3, 6 y 7, están explicando el 99.1, 99.2 y 99.8% de la variabilidad observada en el 

cruzamiento y estos a su vez son los que no presentan diferencias significativas entre los 

modelos observados y los modelos esperados. El modelo que incluye un solo parámetro está 

explicando tan solo el 64% de la variación, el de dos parámetros (modelos aditivo dominante) 

explica el 92%. Los modelos de 3 parámetros explican entre el 92.3 y 99.1% de la suma de 

cuadrados del total. Los modelos de 4 parámetros explican más del 96% de la suma de 

cuadrados del total. En general todos los modelos con excepción del 3, 6 y 7, mostraron 

diferencias altamente significativas para la prueba de Chi cuadrado. El modelo completo (5 

parámetros), no puede ser probado debido a la falta de grados de libertad.  

 

La suma de cuadrados secuencial del cuadro 3.12, permite definir el orden de entrada de los 

parámetros al modelo, el cual se muestra en el Cuadro 3.15. 

 

 

Figura 3.5. Contenido de P total por familia, evaluado a través de 2 ambientes con diferentes 
niveles de P y con control del efecto de P 
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A. Familia 1        B. Familia 2 

 
C. Familia 3 

Figura 3.6  Rendimiento de grano (t*ha-1) de tres familias evaluadas a través de diferentes ambientes de P. 
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A. Familia 1        B. Familia 2 

 

 
C. Familia 3 

Figura 3.7  Distribución de rendimiento de grano por planta por familia, en un ambiente de bajo P 
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A. Familia 1        B. Familia 2 

 
C. Familia 3 

Figura 3.8 Distribución de rendimiento de grano por planta por familia en un ambiente de Alto P 
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C. Familia 3 

Figura 3.9  Rendimiento de grano (t*ha-1) por familia, evaluado en un ambiente de alto P Vs Bajo P 
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A. Familia 1        B. Familia 2 

 
C. Familia 3 

Figura 3.10  Contenido de P total (%) por familia, evaluado en dos ambientes de bajo y alto P 
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Del cuadro 3.15A, se observa que la eficiencia en la toma de P (ambiente de bajo P), se ajusta a 

un modelo aditivo dominante (m + a + d), la prueba de falta de ajuste encontró diferencias 

altamente significativas para el parámetro [d]. El parámetro aditivo y de dominancia están 

explicando el 64.3% y 27.7% de la suma de cuadrados del total, respectivamente y recogen el 

92% de la variación total del modelo, mientras que los parámetros de interacción solo explican el 

8% de la suma de cuadrados del total y no muestran ser significativos para ser incluidos en el 

modelo general. 

 

4.3.1.1.2 Familia 2 (CLA304xCLA307) 

Del Cuadro 3.13B, se observa que todos los modelos con más de dos parámetros explican más 

del 90% de la suma de cuadrados del total (R2>90%) y todos muestran un Chi cuadrado 

altamente significativo con excepción del modelo 6 que mostró un coeficiente R2 de 99.7% y un 

Chi cuadrado no significativo. El modelo que incluye un solo parámetro está explicando el 21.5% 

de la variación, el de dos parámetros (modelos aditivo dominante) explica el 88.4%. Los modelos 

de 3 parámetros explican entre el 91.2 y 94.0% de la suma de cuadrados del total. Los modelos 

de 4 parámetros explican más del 94.8% de la suma de cuadrados del total. El modelo completo 

(5 parámetros), no puede ser probado debido a la falta de grados de libertad.  

 

La suma de cuadrados secuencial del Cuadro 3.12B, permite definir el orden de entrada de los 

parámetros al modelo, el cual se muestra en la cuadro 3.15B.  

 

En el cuadro 3.15B, se observa el orden de entradas de los parámetros al modelo general. Para 

esta familia al igual que en la familia 1, la eficiencia en la toma de P (ambiente de bajo P), se 

ajusta a un modelo aditivo dominante (m + a + d), la prueba de falta de ajuste encontró 

diferencias altamente significativas para el parámetro [d]. El parámetro aditivo y de dominancia 

están explicando el 21.5 y 66.9% de la suma de cuadrados del total, respectivamente y recogen 

el 88.4% de la variación total del modelo, con un R2 del 80.6%, mientras que los parámetros de 

interacción solo explican el 13.6% de la suma de cuadrados del total y no muestran ser 

significativos para ser incluidos en el modelo general. 

 

4.3.1.1.3 Familia 3 (CLA303xCLA309) 

En el Cuadro 3.13C se observa que en general todos los modelos muestran un R2 superior al 

80%, siendo el de mejor ajuste el modelo 7 (m + [a] + [d] + [aa] + [dd]) que está explicando el 

99.2 de la suma de cuadrados del total y la prueba de X2 no mostró diferencias estadísticas 

significativas entre los valores observados en campo y los valores observados a partir de los 

parámetros estimados. El modelo con un solo parámetro está explicando el 9.1% de la variación, 
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con dos parámetros (modelos aditivo dominante) explica el 82.5%. Los modelos de 3 parámetros 

explican entre el 83.4 y 92.5% de la suma de cuadrados del total. Los modelos de 4 parámetros 

explican más del 86.18% de la suma de cuadrados del total. El modelo completo (5 parámetros), 

no puede ser probado debido a la falta de grados de libertad.  

 

La suma de cuadrados secuencial del Cuadro 3.12C, permite definir el orden de entrada de los 

parámetros al modelo, el cual se muestra en el Cuadro 3.15C.  

 

En el cuadro 3.15C, se muestra el orden de entradas de los parámetros al modelo general de 

mejor ajuste. Para esta familia al igual que en la familia 1 y 2, la eficiencia en la toma de P 

(ambiente de bajo P), se ajusta a un modelo aditivo dominante (m + a + d), la prueba de falta de 

ajuste encontró diferencias estadísticas significativas para el parámetro [d]. El parámetro aditivo 

y de dominancia están explicando el 9.1 y 66.9% de la suma de cuadrados del total, 

respectivamente y recogen el 82.5% de la variación total del modelo, mientras que los 

parámetros de interacción solo explican el 17.5% de la suma de cuadrados del total y no fueron 

significativos para ser incluidos en el modelo general. 

 

4.3.1.2 Ambiente de alto P (eficiencia en el uso de  P) 

4.3.1.2.1 Familia 1 (CLA301xCLA312) 

En el Cuadro 3.13A, se muestran los 9 modelos que incluyen, la media, uno, dos, tres y cuatro 

parámetros, la suma de cuadrados para determinar la importancia de cada uno de los 

parámetros al modelo, el coeficiente de determinación y la prueba de Chi cuadrado que nos 

estima la importancia de la suma de cuadrados del residuo.  

 

En condiciones de alto P, todos los modelos, excepto el uno, mostraron un coeficiente de 

determinación superior al 98%, lo cual sugiere la eficiencia del ajuste del modelo para explicar la 

variación observable además de mostrar diferencias altamente significativas para la prueba de 

Chi cuadrado. El modelo con un solo parámetro está explicando tan solo el 59.7% de la 

variación, el modelo con dos parámetros (modelos aditivo dominante) explica el 98%. Los 

modelos de que incluyen 3 parámetros explican entre el 98.3 y 99.4% de la suma de cuadrados 

del total. Los modelos de 4 parámetros explican más del 99.4% de la suma de cuadrados del 

total. El modelo completo (5 parámetros), no puede ser probado debido a la falta de grados de 

libertad.  

 

Con base en la suma de cuadrados secuencial de cada uno de los parámetros, se definió el 

modelo completo de mejor ajuste y se muestra en el Cuadro 3.15D. La eficiencia en el uso de P 
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(ambiente de alto P), se ajusta a un modelo aditivo dominante (m + a + d), la prueba de falta de 

ajuste encontró diferencias altamente significativas para el parámetro [d]. En condiciones de alto 

P al igual que en bajo P, en este cruzamiento predominan los efectos aditivos y explican el 

59.7% de la suma de cuadrados del total. Los efectos genéticos no aditivos explican el 38.4%, 

mientras que las interacciones solo explican el 2% de la suma de cuadrados del total lo cual no 

influye de manera significativa en la expresión.  

 

4.3.1.2.2 Familia 2 (CLA304xCLA307) 

En el Cuadro 3.13B, puede observarse que todos los modelos con más de dos parámetros 

explican más del 98% de la suma de cuadrados del total (R2>90%) y solo el modelo 4 mostró 

diferencias altamente significativas para la prueba de Chi cuadrado. El modelo que incluye un 

solo parámetro está explicando el 46.2% de la variación, el de dos parámetros (modelos aditivo 

dominante) explica el 98.6%. Los modelos de 3 parámetros explican entre el 98.7 y 100% de la 

suma de cuadrados del total. Los modelos de 4 parámetros explican más del 99.8% de la suma 

de cuadrados del total. El modelo completo (5 parámetros), no puede ser probado debido a la 

falta de grados de libertad.  

 

Con base en la suma de cuadrados secuencias mostrada en el Cuadro 3.13B, se definió el orden 

de importancia de los parámetros al entrar el modelo general. En el Cuadro 3.15E, se observa el 

orden de entradas de los parámetros al modelo general. Para esta familia al igual que en la 

familia 1, la eficiencia en el uso de P (ambiente de alto P), se ajusta a un modelo aditivo 

dominante (m + a + d), la prueba de falta de ajuste encontró diferencias altamente significativas 

para el parámetro [d] y [dd]. Para esta familia los efectos genéticos de dominancia explican en 

mayor proporción la suma del total (52.4%), los efectos aditivos el 46.2% y la interacción el 1.4%. 

El modelo aditivo dominante mostró un coeficiente de R2 del 98.6%, lo cual da confiabilidad al 

modelo. 

 

4.3.1.2.3 Familia 3 (CLA303xCLA309) 

Del Cuadro 3.13C, se observa que en general todos los modelos muestran un coeficiente de R2 

superior al 79.1%, siendo el modelo 7 (m + [a] + [d] + [aa] + [dd]) el de mejor ajuste con un 

coeficiente de determinación del 99.9% y la prueba de Chi cuadrado no detecto diferencias 

estadísticas significativas. Para el resto de los 9 modelos la prueba de Chi cuadrado mostró 

diferencias altamente significativas. El modelo aditivo mostró un coeficiente de R2 del 21.5% y el 

modelo de aditivo-dominante de 79.1%. Entre los modelos con 3 parámetros, el de mejor ajuste 

es el modelo 3 que involucra la interacción de [aa] con un R2 de 97.2% y entre los modelos 4 



 217 

parámetros el de mejor ajuste es el modelo 7. El modelo completo (5 parámetros), no puede ser 

probado debido a la falta de grados de libertad.  

 

Con base en la suma de cuadrados secuencial de cada parámetro al ser incluido en el modelo 

general se definió el orden e importancia de los parámetros dentro del modelo general, el cual se 

muestra en el Cuadro 3.15F. Esta familia en alto P, se comporta diferente a la familia 1 y 2, la 

prueba falta de ajuste sugiere el modelo 7 es el de mejor ajuste y explica el 99.9% de la suma de 

cuadrados del total, pero encierra dos componentes de interacción. Por simplicidad del modelo y 

con base el R2 se adopta el modelo 3 (m + [a] + [d] + [aa]) con un coeficiente de R2 de 97.2%. En 

este modelo los efectos de dominancia son más importantes con 57.6%, seguido de los efectos 

aditivos (21.5%) y de la interacción de [aa] que explica el 18% de la suma de cuadrados del total. 

 

4.3.1.3 Análisis de covarianza del ambiente de bajo  y alto P (tolerancia a estrés de P) 

4.3.1.3.1 Familia 1 (CLA301xCLA312) 

En el Cuadro 3.14, se muestran los 9 modelos que incluyen, entre uno y cuatro parámetros, la 

suma de cuadrados para determinar la importancia de cada uno de los parámetros al modelo, el 

coeficiente de determinación y la prueba de Chi cuadrado que nos estima la importancia de la 

suma de cuadrados del residuo. 

 

En general todos los modelos con excepción del modelo aditivo mostraron coeficiente de R2 

mayores al 90% y para todos los modelos la prueba de Chi cuadrado fue altamente significativa. 

El modelo aditivo mostró un coeficiente de R2 de 43.1, el modelo aditivo dominante de 92%. 

Entre los modelos que incluyen tres parámetros, el de mejor ajuste fue el modelo 3 (m + [a] + [d] 

+ [aa]), el cual recoge el 98.9% de la suma de cuadrados del total. El modelo con 4 parámetros 

que permite el mejor ajuste es el modelo 7, con un coeficiente R2 de 99.1%. La suma de 

cuadrados secuencia permitió conocer la importancia y orden de entrada de cada uno de los 

parámetros al modelo general, el cual se muestra en el Cuadro 3.15G. 

 

Según el Cuadro 3.15G, la tolerancia a estrés de P, se ajusta a un modelo aditivo dominante, 

con un coeficiente de R2 de 92% de la suma de cuadrados. Los efectos genéticos aditivos y no 

aditivos son de igual importancia (43 y 49%, respectivamente). En el modelo general los efectos 

de interacción solo explican el 8% de la varianza total.  

 

4.3.1.3.2 Familia 2 (CLA304xCLA307) 
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La tolerancia a estrés de P, en esta familia, que el modelo aditivo recoge el 5.7% de la suma de 

cuadrados con una prueba de Chi cuadrado altamente significativa. El modelo aditivo dominante 

mostró un coeficiente de R2 de 88.5, lo cual indica que en la tolerancia a bajo P en la familia son 

más importantes los efectos genéticos de dominancia.  De los modelos con tres parámetros, el 

modelo 3 mostró el mayor R2 (96.1%) y entre los modelos con 4 parámetros el de mejor ajuste fu 

el modelo 6 que explico el 100% y la prueba de Chi cuadrado no mostró diferencias significativas 

(Cuadro 3.14B).  

 

El modelo de mejor ajuste para esta familia, fue tomado con base en la suma de cuadrados 

secuencial y se muestra en el Cuadro 3.15H. La prueba de falta de ajuste mostró que la 

tolerancia a bajo P, sigue un modelo aditivo dominante, en donde los efectos de dominancia son 

de mayor importancia y explican el 82.9% de la suma de cuadrados del total. Este modelo 

mostró un coeficiente de R2 de 88.5%. Los efectos aditivos explican el 5.7% de la suma de 

cuadrados del modelo y no mostraron ser estadísticamente importantes, al igual que la 

componente de interacción que solo explico el 11.5% de la suma de cuadrados total. 

 

4.3.1.3.3 Familia 3 (CLA303xCLA309) 

El modelo aditivo solo recoge el 16% de la suma de cuadrados del total, el modelo aditivo 

dominante el 84.7%. En los modelos con tres parámetros el de mejor ajuste fue el modelo 3 (m + 

[a] + [d] + [aa]) con un coeficiente R2 de 95%, en los modelos con 4 parámetros el de mejor 

ajuste fue el modelo 6 (m + [a] + [d] + [aa] + [ad]) con un coeficiente R2 de 95.5%. La prueba de 

Chi cuadrado mostró ser altamente significativa para todos los modelos (Cuadro 3.14C). 

 

Con base en la suma de cuadrados secuencial de cada uno de los parámetros a ser incluidos en 

el modelo y a la prueba de falta de ajuste, se encontró la importancia y orden de entrada al 

modelo, los cuales son mostrados en el Cuadro 3.15I. Para esta familia al igual que en la familia 

2, la tolerancia a estrés de P, se ajusta a un modelo aditivo dominante, con un coeficiente de R2 

de 84.7%. Los efectos dominantes son los de mayor importancia y explican el 68.7%, los aditivos 

explican el 16% y la interacción explican el 15.3% de la suma de cuadrados total, estos dos 

últimos parámetro no son estadísticamente significativos. 
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Cuadro 3.12 Suma de cuadrados del modelo sin corregir, suma de cuadrados residual, secuencial, coeficiente de determinación y Chi cuadrado 
(x2), por familia, evaluada en bajo P. 
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Cuadro 3.13 Suma de cuadrados del modelo sin corregir, suma de cuadrados residual, secuencial, coeficiente de determinación y Chi cuadrado 
(x2), por familia, evaluada en Alto P 

 



 221 

Cuadro 3.14. Suma de cuadrados del modelo sin corregir, suma de cuadrados residual,secuencial, coeficiente de determinación y Chi cuadrado 
(x2), por familia, evaluada en bajo P cov alto P 



 222 

Cuadro  3.15. Suma de cuadrados, % de la suma de cuadrado total, coeficiente de determinación (R2) y prueba de falta de ajuste 
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4.3.2 Contenido de P Total (%) 

4.3.2.1 Ambiente de bajo P 

4.3.2.1.1 Familia 1 (CLA301xCLA312) 

El contenido de P total (%) en condiciones de bajo P, mostró que para los modelos con mas dos 

parámetros presentaron un coeficiente de R2 superior al 99% y la prueba de Chi cuadrado no 

encontró diferencias significativas entre los valores observas y los estimados de acuerdo a los 

parámetros. Lo cual indica que los modelos propuestos explican de manera razonable la 

variabilidad observada en el carácter. El modelo aditivo explica el 50.3% de la suma de 

cuadrados total y la prueba de Chi cuadrado detecto diferencias altamente significativas, lo cual 

sugiere que el modelo aditivo no es apropiado para explicar la variabilidad observada (Cuadro 

3.16).  

 

El modelo de mejor ajuste se muestra en el Cuadro 3.19A, el cual fue definido con base en la 

suma de cuadrados secuencial y la importancia relativa que tienen los parámetros al ser 

incluidos en el modelo general. Con base en la prueba de falta de ajuste y partiendo del modelo 

general, se encontró que  contenido de P total en condiciones de estrés de P, se ajusta a un 

modelo aditivo dominante, con un coeficiente de R2 del 98.8%, en donde la componente aditivo  

y el dominante explican el 50.3 y 48.5% de la suma de cuadrados del total, respectivamente. La 

componente de interacción solo explica el 1.2% de la suma de cuadrados del total.    

 

4.3.2.1.2 Familia 2 (CLA304xCLA307) 

El modelo aditivo mostró un coeficiente de R2 de 2.7% y la prueba de Chi cuadrado detecto 

diferencias altamente significativas entre los valores observados y los estimados con base en los 

parámetros del modelo. El modelo aditivo dominante mostró un coeficiente de R2 de 86.9% y la 

prueba de Chi cuadrado detecto diferencias altamente significativas. Los modelos 4, 6 y 8 fueron 

los de mejor ajuste con coeficiente de R2 por encima de 96% y además la prueba de Chi 

cuadrado no mostró diferencias significativas (Cuadro 3.16B). 

 

Con base en la suma de cuadrados secuencial por la inclusión de cada uno de los parámetros se 

definió el modelo general presentado en el Cuadro 3.19B. La prueba de falta de ajuste, detecto 

diferencias al sacar el parámetro [d], lo cual indica que es el modelo aditivo dominante el que 

está explicando la herencia del contenido de P total en la planta con un coeficiente de R2 de 

86.9%. En este modelo componente de dominancia está explicando el 86.9% de la suma de 

cuadrados del total y el componente aditivo tan solo el 2.7% sin importancia estadísticamente. 



 224 

Los parámetros de interacción están explicando el 13.1% de la suma de cuadrados total y su 

inclusión dentro del modelo no es significativa estadísticamente. 

 

4.3.2.1.3 Familia 3 (CLA303xCLA309) 

El modelo aditivo y aditivo dominante, mostraron coeficientes de determinación de 56.4 y 74.9%, 

respectivamente y la prueba de Chi cuadrado detecto diferencias estadísticas altamente 

significativas, lo cual indica que los modelos no explican completamente la variabilidad 

observada en la expresión del carácter. Los modelos con mas 2 parámetros explica por encima 

del 95% de la suma de cuadrados y la prueba de Chi cuadrado fue no significativa, excepto para 

el modelo 4 que mostró un R2 de 79.6% y la prueba de Chi cuadrado detecto diferencias 

altamente significativa. Los modelos de mejor ajuste fueron los que incluyeron 4 parámetros y la 

prueba de Chi cuadrado no detecto diferencias significativas (Cuadro 3.16C). 

 

En el Cuadro 3.19C, se muestra el modelo completo de mejor ajuste para la expresión del 

contenido de P total en la planta, la prueba de falta de ajuste no detecto diferencias estadísticas 

significativas al quitar los parámetro del modelo, lo cual sugiere que el modelo general es 

necesario para explicar la variabilidad de campo. El coeficiente de R2 (96.7%) sugiere que el 

modelo de 3 parámetros (m + [a] + [d] + [dd]), es el modelo más simple para explicar la variación 

observada entre medias de generaciones para el carácter contenido de P total. Bajo este modelo 

los efectos aditivos son más importantes (56.4%), seguidos de la interacción [dd] y el 

componente aditivo solo explico el 18.5% de la suma de cuadrados del total.  

 

4.3.2.2 Ambiente de alto P 

4.3.2.2.1 Familia 1 (CLA301xCLA312) 

El modelo aditivo mostró un R2 de 70.7% y la prueba de Chi cuadrado detecto diferencias 

estadísticas altamente significativas. El modelo aditivo dominante mostró un R2 de 86.8% y la 

prueba de Chi cuadrado no detecto diferencias estadísticas significativa, lo que sugiere que este 

modelo explica ampliamente la variación observada en campo presentando residuos muy bajos 

entre los datos observados y estimados. En general los modelos con más de dos parámetros 

mostraron coeficientes de R2 superiores al 86%; los modelos 3 y 5 mostraron poco ajuste a 

través de la prueba de Chi cuadrado. Según el coeficiente de R2 y la prueba de Chi cuadrado, el 

modelo 6 es el de mejor ajuste por explicar el 97.1% de la suma de cuadrados del total no 

detectarse diferencias estadísticas entre los valores observados y los estimados con base en los 

parámetros (Cuadro 3.17A).  
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Con base en la suma de cuadrados secuencial se el orden de entrada de los parámetros que 

definen modelo completo de mejor ajuste y es mostrado en el Cuadro  3.19D. La prueba de falta 

de ajuste está mostrando que en condiciones de alto P la acumulación de P en los tejidos se 

ajusta a un modelo aditivo y explica el 70.7% de la suma de cuadrados del total. Con base en la 

simplicidad del modelo se puede asumir el modelo aditivo dominante ya que permite explicar el 

86.8% de la suma de cuadrados del total, en donde el componente de dominancia explica el 

16.1% de la suma de cuadrados.  Los componentes de interacción explican el 13.2% restante y 

no mostró diferencias estadísticas significativas.  

 

4.3.2.2.2 Familia 2 (CLA304xCLA307) 

El modelo aditivo mostró un R2 de 15.5 y la prueba de Chi cuadrado detecto diferencias 

estadísticas altamente significativas lo que sugiere que este modelo no logra explicar con 

confiabilidad la variabilidad del carácter. El modelo aditivo dominante explica el 85.1% de la 

suma de cuadrados del total y la prueba de Chi cuadrado no mostró diferencias estadísticas 

significativas, lo cual lo perfila como uno de los mejores modelos. En general todos los modelos 

con más de parámetros mostraron coeficientes de R2 superiores al 91% y con un buen ajuste a 

los datos de campo ya que la prueba de Chi cuadrado no detecto deferencias significativas en 

ninguno de ellos. Los modelos 3, 6 y 7 según el coeficiente de R2 fueron los de mejor ajuste 

(Cuadro 3.17B).  

 

El modelo completo del Cuadro 3.19E, describe el modelo completo de mejor ajuste, se definió 

con base en el orden de entrada e importancia de los parámetros al modelo. La prueba de falta 

de ajuste, detecto que el contenido de P total en la planta y en esta familia se ajusta a un modelo 

aditivo dominante, con un coeficiente de determinación del 85.1%. A diferencias de la familia 1, 

aquí  los efectos de dominancia son los de más importancia (69.6%), seguido de los efectos de 

aditividad (15.5%). Los componentes de interacción solo explican el 14.9% de la suma de 

cuadrados total, pero son estadísticamente no significativos. Entre los componentes de 

interacción sobresale la interacción de [aa]. 

  

4.3.2.2.3 Familia 3 (CLA303xCLA309) 

El modelo aditivo y aditivo dominante, mostraron coeficientes de R2 de 79.5% y 79.7%, 

respectivamente y la prueba de Chi cuadrado detecto diferencias estadísticas altamente 

significativas, lo cual indica que estos modelos no son los adecuados para explicar la variabilidad 

observada en la expresión del carácter. Entre los modelos de 3 parámetros, el modelo 3 y 5 

explican el 90.3 y 90.7% de la suma de cuadrados y entre los modelos con 4 parámetros fue el 
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modelo 8 el de mejor ajuste al mostrar un R2 del 100% y una prueba de Chi cuadrado no 

significativo (Cuadro 3.17C) 

 

En el cuadro 3.19F, se muestra los parámetros en su orden de entrada en el modelo completo, el 

cual se definido con base en la suma de cuadrados secuencial. La prueba de falta de ajuste 

detecto que el modelo reducido de mejor ajuste esta involucrando dos componentes de 

interacción (m + [a] + [d] + [dd] + [ad]), con una R2  de 100%. Por la simplicidad del modelo, se 

prefiere el modelo reducido que excluye la interacción [ad] que muestra un R2 de 90.7%, lo que 

da al modelo buena confiabilidad para explicar la variación del carácter. En este modelo los 

efectos genéticos aditivos son los de mayor importancia (79.5%), seguidos de la interacción de 

[dd] (11%) y finalmente los efectos no aditivos que solo explican el 0.2% de la suma cuadrados 

del total. 

 

4.3.2.3 Ambiente de bajo P ajustado Cov alto P  

4.3.2.3.1 Familia 1 (CLA301xCLA312) 

Con el análisis de covarianza en donde la variable usada como covariable es el contenido del P 

total evaluado en condiciones de no estrés de P, se pretende hacer una corrección del ambiente 

de estrés bajo el supuesto que todas las generaciones se están llevando a un mismo nivel de 

contenido de P, por lo que el análisis permite hacer una estimación del efecto genético real 

asociado con la respuesta al estrés. 

 

Bajo el anterior supuesto, el contenido de P total en tejidos de ajusta mejor a los modelos que 

involucran más de 3 parámetros. De manera general para todos los modelos estudiados la 

prueba de Chi cuadrado no detecto diferencias entre los valores observados en campo con los 

valores estimados a partir de los parámetros estimados en cada uno de los modelos. El modelo 

aditivo mostró un R2 de 78.2% y el modelo aditivo dominante el 86.5% de la suma de cuadrados 

total. Entre los modelos de 3 parámetros, es el modelo 3 el que mostró el mejor ajuste y entre los 

modelos con 4 parámetros fue el modelo 6 quien explico el 99.9% de la suma de cuadrados total 

(Cuadro 3.18A).  

 

En la Cuadro 3.19G, se muestra el modelo completo de mejor ajuste que se definió con la 

importancia de entrada de cada uno de los componentes observada en la suma de cuadrados 

secuencial. La prueba de falta de ajuste para los modelos reducidos detecto que el modelo 

reducido de mejor ajuste es el que incluye (m + [a] + [d] + [aa]) que está explicando el 99.6% de 

la suma de cuadrados del total. Bajo este modelo los efectos aditivos son los de mayor 

importancia, explicando el 78.2% de la suma de cuadrados del total, seguido de la interacción de 
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[aa] que explica el 13% y finalmente el componente de dominancia que explica el 8.3% de la 

suma de cuadrados del total. 

 

4.3.2.3.2 Familia 2 (CLA304xCLA307) 

En general todos los modelos probados en esta familia mostraron un buen ajuste con 

coeficientes de R2 superiores al 79% y en donde la prueba de Chi cuadrado no detecto 

diferencias estadísticas significativas, lo cual indica que tanto los modelos simples hasta los 

modelos más complejos explican de manera satisfactoria la variabilidad observada en el 

contenido de P total en la planta. El modelo aditivo mostró un R2 de 79.3% y el aditivo dominante 

de 88.5%. Entre los modelos con tres parámetros fue el modelo 5 el de mejor ajuste con un R2 

de 96.5% y entre los de 4 parámetros el modelo de mejor ajuste fue el modelo 8 al explicar 

completamente la variabilidad observada en el contenido de P total (Cuadro 3.18B). 

 

El modelo completo de mejor ajuste establecido con base en la suma de cuadrados secuencial 

de cada uno de los parámetros al ser incluidos en el modelo se muestra en el Cuadro 3.19H. La 

prueba de falta de ajuste detecto que el modelo reducido de mejor ajuste es el modelo aditivo 

que explica el 79.3% de la suma de cuadrados. El modelo aditivo dominante explica el 88.5% de 

la suma de cuadrados del total, aunque el parámetro [d] no mostró ser estadísticamente 

significativo, pero puede ser tomada como valido debido a la simplicidad del modelo y que aun 

puede contribuir en mayor porcentaje a explicar la variación observada en campo. Los 

parámetros de interacción solo están explicando el 11.5% de la suma de cuadrados total y no 

mostraron significancia estadística.  

 

4.3.2.3.3 Familia 3 (CLA303xCLA309) 

Esta familia mostró un comportamiento diferente a las dos familias anteriores, el modelo aditivo 

mostró un R2 de 44.8%, lo cual indica que el modelo no es confiable y no se ajusta a los datos 

observados, además la prueba de Chi cuadrado mostró diferencias altamente significativas. El 

modelo aditivo dominante mostró un coeficiente de R2 de 89.3% y una prueba de Chi cuadrado 

que no detecto diferencias estadísticas significativas, lo cual indica que este es el modelo más 

simple que permite explicar satisfactoriamente la variabilidad observada en el contenido de P de 

la planta. El modelo 3, fue el de mejor ajuste entre los modelos que involucran 3 parámetros, 

explica el 94.8% de la suma de cuadrados del total y una prueba de Chi cuadrado no significativa 

y entre los modelos con 4 parámetros fue el modelo 6 el que explico el 99.9% de la suma de 

cuadrados del total y con una prueba de Chi cuadrado que no detecto diferencias significativas 

(Cuadro 3.18C). 
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El orden de entrada de los parámetros al modelo general de mejor ajuste se muestra en el 

cuadro 3.20I. La prueba de falta de ajuste detecto que el modelo reducido de mejor ajuste es el 

modelo aditivo dominante y explica el 89.3% de la suma de cuadrados del total. Para este 

modelo el componente aditivo explica el 44.8% y el componente de dominancia el 44.5% de la 

suma de cuadrados del total. Los parámetros de interacción solo explican el 10.7% de la suma 

de cuadrados del total y no son estadísticamente significativos. 

 

4.4 Análisis de varianzas generacionales 

 

4.4.1 Rendimiento de grano 

Las varianzas fenotípicas, ambientales y genotípicas fueron estimadas para los dos ambientes 

de evaluación (Cuadro 3.20). 

 

4.4.1.1 Bajo P (eficiencia en la toma de P) 

El cruzamiento de CLA303xCLA309, mostró la mayor varianza fenotípica, seguida del 

cruzamiento de CLA301xCLA312, mientras que el cruzamiento de CLA304xCLA307, mostró 

aproximadamente la mitad de los dos primeros cruzamientos. La Varianza ambiental mostró una 

tendencia similar a la mostrada la varianza fenotípica. La varianza genotípica fue mayor en el 

cruzamiento de fue CLA301xCLA312, seguida del cruzamiento de CLA303xCLA309 y finalmente 

el cruzamiento CLA304xCLA307, mostrando una tendencia en magnitud a la varianza fenotípica. 

En consecuencia de lo anterior la heredabilidad en sentido amplio, fue mayor en el cruzamiento 

de CLA301xCLA312 (52.4 ± 8.2 %), seguido del cruzamiento CLA304xCLA307 (41.9 ± 9.4 %) y 

finalmente el cruzamiento CLA303xCLA309 (39.6 ± 8.3 %), lo cual indica que para los tres 

cruzamientos el efecto del ambiente mostró un efecto significativo. 

 

Partiendo del modelo aditivo dominante, en el cruzamiento CLA301xCLA312 el 56.7% de la 

varianza genética es debida a la varianza aditiva y el 43.3% a la varianza de dominancia y por lo 

tanto mostró una heredabilidad en sentido estrecho de 29.7 ± 22.8%. En el cruzamiento 

CLA304xCLA307, la varianza de dominancia es dos veces más grande que la varianza aditiva 

(67.4 Vs 32.6%, respectivamente), mostrando una heredabilidad en sentido estrecho de 13.7 ± 

24.4%. Para el cruzamiento de CLA303xCLA309, la varianza de dominancia esta es tres veces 

más grande que la varianza de aditividad, explicando el 26.1 y 73.9% de la varianza genética, 

respectivamente. Mostró una heredabilidad en sentido estrecho de 10.3 ± 24.7%. En general 

para los tres cruzamientos la heredabilidad en sentido estrecho tiende a ser baja, debido a la 

influencia del ambiente sobre la expresión de la eficiencia en la toma de P.  
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Cuadro 3.16. Suma de cuadrados del modelo sin corregir, residual, secuencial, coeficiente de determinación (R2) y Chi cuadrado (x2), para el 
contenido de P total (%) en la familia 1, evaluada en bajo P. 
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Cuadro 3.17. Suma de cuadrados del modelo sin corregir, residual, secuencial, coeficiente de determinación (R2) y Chi cuadrado (x2), para el 
contenido de P total (%) por familia, evaluada en Alto P. 
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Cuadro 3.18. Suma de cuadrados del modelo sin corregir, residual, secuencial, coeficiente de determinación (R2) y Chi cuadrado (x2), para el 
contenido de P total (%) por familia, evaluada en Bajo P cov alto P. 
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Cuadro 3.19. Suma de cuadrados, % de la suma de cuadrado total, coeficiente de determinación (R2) y prueba de falta de ajuste 
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Para los tres cruzamientos el grado medio de dominancia como la relación de dominancia fue 

superior a 1, lo cual está indicando que los genes que están involucrados en incrementar la 

eficiencia en la toma de P, presentan una acción de sobredominancia (Cuadro 3.20). El número 

de alelos involucrados en la eficiencia de la toma de P, varia aproximadamente de 7 a 25, lo cual 

corrobora que la herencia en la toma de P, es de tipo poligénica, lo cual coincide con los valores 

bajos de heredabilidad en sentido estrecho y la fuerte influencia del ambiente. 

   

4.4.1.2 Alto P (eficiencia en el uso de P) 

En el ambiente de alto P, los cruzamientos mostraron una tendencia similar a la mostrada en 

bajo P. La mayor varianza fenotípica fue mostrada por el cruzamiento CLA303xCLA309, seguido 

del cruzamiento CLA301xCLA312 y finalmente el cruzamiento CLA304xCLA307 que mostró el 

valor más bajo. Los dos primeros cruzamientos mostraron similar varianza genotípica (282 y 280, 

respectivamente), mientras el cruzamiento CLA304xCLA307, mostró el valor más bajo. El 

cruzamiento CLA303xCLA309, mostró la mayor varianza ambiental, seguida del cruzamiento 

CLA301xCLA312 y finalmente el cruzamiento CLA304xCLA307. Lo anterior se refleja en los 

valores de heredabilidad en sentido amplio, siendo mayor en el cruzamiento de CLA304xCLA307 

(49.7 ± 8.7%), seguido de CLA301xCLA312 (44.5 ± 8.9%) y finalmente el cruzamiento de 

CLA303xCLA309 que mostró el valor más bajo (38.8 ± 8.5%), estos resultados están indicando 

que para los tres cruzamientos el efecto del ambiente es grande y explica más del 50% de la 

variación observada.  

 

En condiciones de alto P, la eficiencia en el uso de P, está mostrando una mayor importancia de 

la varianza genética aditiva sobre la varianza genética de dominancia, observando que para el 

cruzamiento CLA304xCLA3307, la varianza aditiva es tres veces más grande que la varianza de 

dominancia con respecto a la varianza genética total (78.1 y 21.9%, respectivamente), el 

cruzamiento de CLA301xCLA312, mostró una tendencia similar a la anterior (74.6 y 25.4%, 

respectivamente). Para el cruzamiento de CLA303xCLA309, la varianza de dominancia fue 

ligeramente superior a la varianza de aditividad (58.1 y 41.9%, respectivamente de la varianza 

genotípicas). Lo anterior se refleja en los valores de heredabilidad en sentido estrecho, siendo 

mayor para el cruzamiento de CLA304xCLA307 (38.9 ± 22%), seguido de CLA301xCLA307 

(33.2 ± 22.5%) y el más bajo el cruzamiento CLA303xCLA309 con una heredabilidad de 16.3 ± 

24.1%. La eficiencia en el uso de P, las heredabilidades en sentido estrecho fueron mayores a 

las mostradas por la eficiencia en la toma. Los errores estándar de estas heredabilidades, 

muestran que estadísticamente no son significativas, debido al efecto ambiental.  

 

Los genes que están involucrados en la eficiencia en el uso de P, muestran una herencia de 

dominancia parcial o codominancia, según los muestra el grado medio de dominancia. Y el 
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número de genes involucrados en la expresión varia de 7 a 14, lo cual explica los bajos valores 

de heredabilidad y la importancia del ambiente (Cuadro 3.20). 

 

4.4.2 Contenido de P total (%) 

En condiciones de estrés de P, se observo una disminución en la variabilidad fenotípica, 

genotípica y ambiental (Cuadro 3.20). 

 

4.4.2.1 Bajo P (eficiencia en la toma de P) 

La varianza fenotípica mostró una variación que va de 11.3 para el cruzamiento 

CLA301xCLA312, hasta 4.8 para el cruzamiento CLA303xCLA309. La varianza ambiental mostró 

una gradación inversa a la varianza fenotípica, en donde el cruzamiento CLA303xCLA309, 

mostró el valor más alto y el menor fue mostrado por el cruzamiento CLA301xCLA312. La 

varianza genotípica mostró una tendencia similar a la mostrada la varianza fenotípica, con 

valores que van desde 10.6 hasta 3.3. Lo anterior da lugar a altos valores de heredabilidad en 

sentido amplio, que van desde 94.1 ± 29% para el cruzamiento CLA301xCLA312 hasta 67.5 ± 

34% para el cruzamiento CLA303xCLA309. El cruzamiento de CLA304xCLA307, mostró una 

heredabilidad en sentido amplio de 85.2 ± 32%. Los errores estándares mostrados para la 

heredabilidad, sugieren que estos valores son confiables y que la acumulación de P en 

condiciones de estrés de P, esta poco influida por efecto del ambiente.  

 

Partiendo del modelo aditivo dominante, se observa que en los cruzamientos CLA301xCLA312 y 

CLA303xCLA309 la varianza de aditividad es 4 veces más grande que la varianza de 

dominancia, con heredabilidad en sentido estrecho de 83.4 ± 18% y 54.2 ± 21%, 

respectivamente, mientras que para el cruzamiento CLA304xCLA307 es la varianza dominancia 

la de mayor importancia en una relación de 1 a 4 y una heredabilidad de 13.7 ± 24%, en este 

caso en particular la heredabilidad es poco confiable debido a que el error estándar es más 

grande al valor mismo de la heredabilidad. El grado medio de dominancia y la relación de 

dominancia indican que los genes involucrados en la disminución del contenido de P, están 

presentes con una acción de dominancia parcial para el caso de los cruzamientos 1 y 3 y con 

sobredominancia para el cruzamiento 2. El carácter está controlado por pocos genes que van 

desde uno (cruzamientos 1 y 3) hasta 5, lo cual es coincidente con los altos valores de 

heredabilidad tanto en sentido amplio y en estrecho. 

 

4.4.2.2 Alto P (eficiencia en el uso de P) 

En condiciones de alto P, la acumulación de P en tejidos, mostró la misma tendencia para la 

varianza fenotípica, genotípica y ambiental. Las tres varianzas fueron más grandes en el 
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cruzamiento de CLA303xCLA309, seguido del cruzamiento CLA301xCLA312 y finalmente el 

cruzamiento CLA304xCLA307. Lo anterior es consecuente con los valores de heredabilidad en 

sentido amplio, en donde el cruzamiento CLA303xCLA309, con mayor varianza ambiental mostró 

el valor más bajo de heredabilidad (35.7 ± 40%). El cruzamiento 2 mostró una heredabilidad de 

84.2 ± 30% y el cruzamiento 1 de 79 ± 30% (Cuadro 3.20).  

 

En condiciones de alto P, y para la acumulación del contenido de P en tejidos, la varianza aditiva 

es en general 2 veces más grande que la varianza de dominancia, con heredabilidad en sentido 

estrecho superiores al 50% en los cruzamientos 1 y 2, (54.9 ± 20% y 61.3 ± 20%, 

respectivamente) y 23.7 ± 20% para el cruzamiento 3. El grado medio de dominancia mostró la 

presencia de dominancia completa en la disminución del contenido de P total en la planta, 

además que es una característica que está controlada por pocos genes (1 a 3), lo cual es 

coincidente con lo altos valores de heredabilidad mostrados. 

Cuadro 3.20. Parámetros genéticos para la toma y uso de P, evaluado en dos ambientes de bajo 
y alto P. 

Rendimiento de grano Contenido de P total (%)
Bajo P Alto P Bajo P Alto P

1 CLA301xCLA312 603.5 630.7 11.3 29.8
2 CLA304xCLA307 320.1 375.8 8.6 14.6
3 CLA303xCLA309 749.9 726.8 4.8 319.4

1 CLA301xCLA312 287.5 350.0 0.7 6.2
2 CLA304xCLA307 185.8 188.9 1.3 2.3
3 CLA303xCLA309 452.9 444.8 1.6 205.3

1 CLA301xCLA312 316.0 280.7 10.6 23.5
2 CLA304xCLA307 134.3 187.0 7.3 12.3
3 CLA303xCLA309 297.0 282.0 3.3 114.2

1 CLA301xCLA312 179.1 56.7 209.3 74.6 9.4 88.6 16.3 69.5
2 CLA304xCLA307 43.8 32.6 146.1 78.1 1.2 16.1 9.0 72.8
3 CLA303xCLA309 77.4 26.1 118.3 41.9 2.6 80.4 75.6 66.2

1 CLA301xCLA312 136.9 43.3 71.4 25.4 1.2 11.4 7.2 30.5
2 CLA304xCLA307 90.5 67.4 40.9 21.9 6.2 83.9 3.3 27.2
3 CLA303xCLA309 219.6 73.9 163.8 58.1 0.6 19.6 38.5 33.8

1 CLA301xCLA312 52.4 ± 8.2 44.5 ± 8.9 94.1 ± 29.0 79.0 ± 30.0
2 CLA304xCLA307 41.9 ± 9.4 49.7 ± 8.7 85.2 ± 32.0 84.2 ± 30.0
3 CLA303xCLA309 39.6 ± 8.3 38.8 ± 8.5 67.5 ± 34.0 35.7 ± 40.0

1 CLA301xCLA312 29.7 ± 22.8 33.2 ± 22.5 83.4 ± 18.0 54.9 ± 20.0
2 CLA304xCLA307 13.7 ± 24.4 38.9 ± 22.0 13.7 ± 24.0 61.3 ± 20.0
3 CLA303xCLA309 10.3 ± 24.7 16.3 ± 24.1 54.2 ± 21.0 23.7 ± 20.0

1 CLA301xCLA312 1.2 0.8 0.5 0.9
2 CLA304xCLA307 2.0 0.7 3.2 0.9
3 CLA303xCLA309 2.4 1.7 0.7 1.0

1 CLA301xCLA312 2.1 2.9 -2.9 1.0
2 CLA304xCLA307 5.5 5.6 24.3 -6.0
3 CLA303xCLA309 5.1 3.2 -0.8 0.5

1 CLA301xCLA312 7.3 9.6 0.7 1.2
2 CLA304xCLA307 18.7 7.1 5.2 0.8
3 CLA303xCLA309 25.7 14.2 1.3 3.0

Grado medio de 
dominancia 
(Medias)

Numero de genes

Heredabilidad 
(estrecho)

Grado medio de 
dominancia (Vars)

Parametros 
genticos en F2

Familia

Varianza de 
dominancia

Heredabilidad 
(amplia)

Varianza 
Fenotipica

Varianza ambiental

Varianza 
genotipica

Varianza aditiva

 
 



 236 

5 Conclusiones 

En la familia (CLA301xCLA312), la toma de P, es un carácter de herencia poligénica, 

predominan los genes con efectos de dominancia, con una consecuente pérdida de la expresión 

de los genes aditivos. En condiciones de estrés la toma de P es de baja heredabilidad con genes 

sobredominantes. El uso de P, es de carácter poligénico, controlado por menos genes que la 

toma. Los genes presentan dominancia parcial, en donde la varianza de aditividad es más 

importante que la varianza de dominancia, con una heredabilidad moderadamente baja. 

 

La eficiencia en el uso de P, está controlada por genes sobredominantes. Los efectos genéticos 

no aditivos tienen mayor importancia relativa que los no aditivos. La tolerancia genética a bajo P, 

está controlada por genes sobredominantes, con efectos genéticos no aditivos. 

 

La eficiencia en la toma de P, se ajusta a un modelo aditivo dominante y explica el 92% de la 

variación observada. El parámetro aditivo es el de mayor importancia (64.3%). La epistasis no 

fue significativa. La eficiencia en el uso de P, se ajusta a un modelo aditivo dominante, 

predominan los efectos aditivos (59.7% de la suma de cuadrados del total). La tolerancia a estrés 

de P, se ajusta a un modelo aditivo dominante, en donde los efectos genéticos aditivos y no 

aditivos son de igual importancia (43 y 49%, respectivamente). 

 

El contenido de P total en estrés de P, es de herencia transgresiva hacia el padre susceptible, 

controlada por pocos genes sobredominantes, con efectos no aditivos, mientras que en ambiente 

sin estrés, el contenido de P total es de herencia dominante.  La herencia se ajusta a un modelo 

aditivo dominante, en donde la componente aditivo y el dominante explican el 50.3 y 48.5% de la 

suma de cuadrados del total, respectivamente. 

 

En la Familia (CLA304xCLA307) la toma y uso de P, y la tolerancia a bajo P están controlados 

por genes con efectos no aditivos y con acción de sobredominancia. La toma de P se ajusta a un 

modelo aditivo dominante con predominio de los efectos no aditivos. La epistasis no fue 

detectada en la expresión del carácter. La herencia del uso de P se ajusta a un modelo aditivo 

dominante en donde los efectos genéticos aditivos y dominantes son de igual importancia en el 

modelo. La tolerancia a bajo P, se ajusta a un modelo aditivo dominante, en donde los efectos de 

dominancia son de mayor importancia. No se encontraron efectos epistáticos significativos. 

 

El contenido de P total en el ambiente de bajo, alto P, presenta una herencia transgresiva hacia 

el padre susceptible, controlada por genes con efectos no aditivos. La herencia del contenido de 

P total en tejido en estrés de P sigue un modelo aditivo dominante. En donde componente de 
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dominancia es la más importante. En ambientes sin estrés el carácter se ajusta a un modelo 

aditivo dominante y predominan los efectos de dominancia.  

 

Para la Familia 3 (CLA303xCLA309), La eficiencia en la toma, uso y tolerancia a bajo P está 

controlada por genes con efectos genéticos no aditivos y con acción de sobredominancia. La 

toma de P, se ajusta a un modelo aditivo dominante con dominio de la componente de 

dominancia. El uso de P, mostró que el modelo de mejor ajuste es el que incluye epistasis de 

aditividad x aditividad. El uso de P está controlado por genes con efectos dominancia. La 

tolerancia a estrés de P, se ajusta a un modelo aditivo dominante con predominio de los  efectos 

dominantes. 

 

El contenido de P total en este cruzamiento en el ambiente de bajo P y para el análisis ajustado  

está siendo controlada por genes con efectos no aditivos y acción génica de dominancia hacia el 

padres susceptible, mientras que el ambiente de alto P, los genes mostraron una acción génica 

de dominancia parcial hacia el padre tolerante. La herencia se ajusta a un modelo de 3 

parámetros que incluye la epistasis de dominancia x dominancia. En ambientes sin estrés el 

carácter mostró una herencia que se ajusta a un modelo de 4 parámetros que incluye la 

interacción [ad]. 

  

La eficiencia en la toma de P mostro que la heredabilidad en sentido estrecho tiende a ser baja 

con valores que entre 10.3%a 29.7%, debido a la influencia del ambiente sobre la expresión de 

la eficiencia en la toma de P. El grado medio de dominancia fue superior a 1, por lo tanto los 

genes presentan acción de sobredominancia o de herencia transgresiva. El número de genes va 

de 7 a 25, lo cual corrobora que la herencia en la toma de P, es de tipo poligénica. 

 

Para la eficiencia en el uso de P la heredabilidad en sentido amplio va entre 38.8 a 49.7%. Estos 

resultados están indicando la importancia del ambiente. La heredabilidad en sentido estrecho,  

va entre 16.3 a 38.9%. 

 

Los genes que están involucrados en la eficiencia en el uso de P, muestran una herencia de 

dominancia parcial o codominancia, según los muestra el grado medio de dominancia. El número 

de genes involucrados en la expresión varia de 7 a 14, lo cual explica los bajos valores de 

heredabilidad y la importancia del ambiente. 
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