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CAPITULO 10

Maiz: Objetivos del mejoramiento genético

Guillermo Gerard y Maria Rosa Simoén

El maiz es una de las especies vegetales mas ampliamente estudiadas desde el punto de
vista genético. Se trata de una especie diploide cuyo genoma consiste de diez cromosomas
con un tamafo estimado de entre 2,3 a 2,7 Gb. Al igual que otros grandes genomas de
especies vegetales, el genoma del maiz consiste sobre todo de una fraccion no codificante
altamente repetida acompafada de segmentos de ADN Unicos o de baja copia que albergan
genes individuales o pequefios grupos de genes (Llaca et al., 2011).

Esta especie presenta gran diversidad genética, distribuida a lo largo de toda la region
considerada como su centro de origen. Se considera que existen mas de trescientas razas de
maiz en toda América, habiéndose encontrado en nuestro pais (particularmente en noreste y
noroeste) al menos cuarenta razas de maices autdctonos (Gear, 2006). Este reservorio de
variabilidad no constituye la base genética del maiz cultivado de manera comercial, ya que la
misma se encuentra representada por un nimero mucho menor de genotipos seleccionados. A
pesar de ello, dicha variabilidad genética mantiene un valor estratégico para los programas de
mejoramiento actuales y futuros. Lo que sumado a sus caracteristicas morfolégicas como la
ubicacién en la misma planta de estructuras florales de distinto sexo, permite la aplicaciéon de
una variada gama de métodos de mejoramiento y de produccion de semilla.

El mejoramiento genético debe entenderse como un proceso incremental y continuo de
busqueda de nuevas recombinaciones de genes que permitan disponer de un material que
exprese mayores niveles de rendimiento, calidad, tolerancia a condiciones de estrés, etc. y
consistente en la seleccion artificial deliberada de un grupo de individuos, que seran los
progenitores de la siguiente generacion (Eyherabide, 2006).

El mejoramiento genético mas simple del maiz ha sido realizado durante siglos por los
agricultores en forma masal, al seleccionar por sus caracteristicas externas las espigas o
granos que reservaban para la siembra del afio siguiente. El comienzo del mejoramiento de
la especie comenz6 con las primeras civilizaciones a partir de razas locales existentes
(landraces), que fueron la base del desarrollo de las variedades de polinizaciéon abierta.
Estas variedades consistian en una coleccién de individuos heterocigotas y heterogéneos,
en los cuales las distintas civilizaciones americanas fueron realizando repetidas selecciones
a favor de los individuos que mejor se adaptaban al ambiente particular donde se

desarrollaban las mismas. Durante este periodo aunque ciertos rasgos cualitativos fueron
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facilmente mejorados, la seleccidon por mayores rendimientos demostré ser poco efectiva y
la misma no mostré6 grandes respuestas (Crow, 1998). De esta forma y hasta 1930,
existieron pocos cambios en los rendimientos medios, permaneciendo los mismos en
aproximadamente 1300 kg.ha™! (Tollenaar & Lee, 2006).

Shull (1908), en Estados Unidos descubre que las lineas endocriadas de maiz mostraban
un efecto deletéreo en su rendimiento y vigor, pero que el cruzamiento entre las mismas, es
decir el hibrido, lo recuperaba completamente e incluso en muchos casos su rendimiento
excedia al de las lineas parentales de las que eran derivados (Crow, 1998). Para denominar
este fendmeno Shull (1908) utilizé la palabra heterosis como una abreviatura del proceso de
estimulacion de la heterocigosis. Este fendmeno de heterosis, se refiere a la superioridad en la
performance de la F1 hibrida sobre sus padres (Tollenaar et al., 2004) (Fig. 10.1).

Hpi= Mg — Mp/Mp

Donde Mr1: media del hibrido y Me: media de ambos progenitores

Mo 17 Fl B73 Mo 17 F1 B73
Figura 10.1. Heterosis en el desarrollo vegetativo (derecha) como en tamafo de la espiga
(izquierda) observada en la F1 hibrida (tres lineas centrales) desarrollada a partir de los

cultivares B73 y Mo 17.
Adaptado de Springer & Stupar (2007)

Aunque este fenémeno viene siendo usado desde su descubrimiento, tanto los
mecanismos genéticos como fisioldgicos que lo explican son muy poco entendidos. Desde el
punto de vista genético, en la actualidad se han propuesto cuatro hipétesis:

Hipétesis de la dominancia: atribuye la heterosis a la acumulacion de genes
dominantes favorables o al enmascarado de genes recesivos deletéreos en el hibrido
(Davenport, 1908; Jones, 1917).

Hipétesis de la sobre-dominancia: en este caso la heterosis resultaria de la presencia
de loci sobre-dominantes, en los que la combinacién heterocigota de los alelos es superior a
cualquiera de las combinaciones homocigotas (Shull, 1908).

Hipotesis de la pseudo-sobredominancia: seria un caso intermedio entre las dos

hipétesis anteriores, siendo en realidad un caso de complementacion de dominancia,
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debido a un estrecho ligamiento de la fase de repulsién por lo que parece ser sobre-
dominancia (Stuber et al., 1992).

Hipétesis de epistasis: la interaccion entre genes no alélicos de dos o mas loci serian el
factor principal de la superioridad en la expresion fenotipica del hibrido sobre sus padres
(Powers, 1945).

En general se considera que las distintas hipotesis no son excluyentes sino mas bien
que podrian complementarse, por lo que el fendmeno heterético estaria integrado por
efectos de dominancia, sobre-dominancia e interaccion epistatica entre genes en mayor o
menor medida.

En la expresion fenotipica de la heterosis muchas veces estan involucrados caracteres
cuantitativos (Williams, 1959) y muchas de las dificultades que se presentan en la
interpretacion de la misma surgen de la falta de reconocimiento de las partes constituyentes
de la expresion compleja. Una alternativa para un mejor entendimiento de la heterosis de los
caracteres complejos como por ejemplo, el rendimiento, es cuantificar la respuesta heterotica
observada en los procesos fisiologicos constituyentes. El rendimiento en grano esta dado por
la materia seca acumulada a madurez y por la proporcién de la misma que es particionada al
grano. La heterosis para materia seca acumulada a madurez y el indice de cosecha pueden
subsecuentemente ser analizados en término de los procesos fisioldégicos subyacentes a
varios niveles de organizacion. Asi, por ejemplo, la materia seca acumulada a madurez es el
resultado de la tasa de acumulacién de materia seca a través de la estacién de crecimiento,
la que a su vez depende de los procesos de intercepciéon de luz por la canopia y de la
fotosintesis de hoja. Por otro lado, el indice de cosecha esta asociado con la capacidad de
los destinos reproductivos de acumular asimilados y de la oferta de los mismos durante el
periodo de llenado (Tollenaar et al., 2004).

Tollenaar et al. (2004) concluyeron que los mecanismos fisioldégicos asociados con la
heterosis del rendimiento en grano de hibridos sobre lineas endocriadas son cuatro
(Fig.10.2). Tres de ellos estan asociados con la tasa de acumulaciéon de materia seca (IAF,
stay green y senescencia funcional) y uno esta asociado con la particion de materia seca
(capacidad de acumulacion de asimilados).

1. indice de area foliar: la heterosis para indice de area foliar (IAF) fue atribuida
principalmente al mayor tamario de las hojas (mayor largo de las mismas) de los hibridos con
respecto a las lineas endocriadas. La materia seca acumulada es producto de la intercepcion
de luz por la canopia, la que a su vez es funcién del IAF, y de la fotosintesis de hoja. La
heterosis observada en la materia seca acumulada se atribuye principalmente a una mayor
intercepcion de radiacion debido a mayor IAF que a una mayor fotosintesis de hoja
(Ahmadzadeh et al., 2004; Armstrong, 2004).
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Rendimiento

Materia seca indice
(MS)agumulada de cosecha
s N\ —A
Tasa de Duracion
acumulacion del ciclo Oferta de
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periodo de e
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Fotosintesis
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Figura 10.2. Componentes y procesos fisiolégicos que determinan el rendimiento. En circulos
verdes se presentan aquellos en los que se observa un mayor grado de heterosis de los hibridos
con respecto a sus lineas endogamicas parentales

2. Stay green: la heterosis observada en la materia seca acumulada en los hibridos
durante el periodo de llenado se atribuye en parte a la heterosis en la intercepcion de
radiaciébn como se mencioné anteriormente y en parte a un mayor mantenimiento del area

foliar verde por mas tiempo que las lineas endocriadas.

3. Mantenimiento de la tasa fotosintética del area verde durante el periodo de
llenado: la fotosintesis maxima no ha cambiado en los hibridos con respecto a las lineas
endocriadas, pero la declinacién en la fotosintesis maxima de la hoja y la senescencia
funcional de la misma, durante el periodo de llenado de granos es menor en los hibridos
que en sus lineas parentales (Valentinuz & Tollenaar, 2004) (Fig.10.3). Este hecho
también favorece la heterosis en la tasa de acumulacién de materia seca durante ese
periodo (Ahmadzadeh et al., 2004).
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Figura 10.4. Representacion esquematica de la relacion entre el nimero de granos por planta y la
tasa de crecimiento por planta (TCP) durante el periodo critico, para un hibrido (linea verde) y dos
lineas endocriadas (linea naranja), mostrando diferencias en: umbrales de tasa de crecimiento por
planta (TCP) para el fijado de granos (T), pendiente inicial (S) y numero potencial de granos por
planta (A). Adaptado de Echarte & Tollenar (2006)

4. Particiéon de la materia seca a grano: la heterosis observada en el indice de
cosecha esta fuertemente asociada con la heterosis en el nimero de granos, el que a su
vez se encuentra asociado con la particibn de materia seca a los granos durante el
periodo de establecimiento de los mimos (Echarte et al., 2004). La mayor particion a grano
esta representada por menores umbrales de tasa de crecimiento por planta (TCP) para la
fijacion de granos (Fig 10.4)
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El descubrimiento de la heterosis dio lugar al desarrollo posterior de los cultivares
hibridos, aunque en un comienzo la aplicacion practica del método de mejoramiento por
endocria e hibridacion fue dificultada por la escasa productividad de semilla de las lineas
progenitoras y consecuentemente el alto costo de la semilla. Esta seria limitacién practica
impidi6 la adopcion del método hasta que Jones (1918) propuso la produc cién de hibridos
dobles en lugar de hibridos simples entre lineas endocriadas. Esto permitié superar las
limitaciones de rendimiento de semilla, ya que la destinada al productor resultaba del
cruzamiento entre dos hibridos simples cuya mayor produccion (producto de la heterosis)
permitia generar y vender semilla hibrida a precios razonables (Eyherabide, 2006). A
partir de este desarrollo, la adopcién de hibridos dobles fue asombrosamente rapida
debido principalmente a los mayores rendimientos, a una mayor uniformidad (lo que fue
sumamente Util para la cosecha mecanica) y a que los hibridos eran notablemente mas
resistentes a la sequias que las variedades de polinizacién abierta usadas en ese
entonces. Los hibridos también podian incorporar rasgos cualitativos favorables y
adaptarse a distintos ambientes, especialmente en lo relacionado a la duracién de la
temporada de crecimiento (Crabb, 1947). En Estados Unidos en la década del '60 los
hibridos simples comenzaron a reemplazar a los hibridos dobles. La seleccién por
rendimiento en las lineas puras generé que sus rendimientos fueran lo suficientemente
altos como para utilizarlas como productoras de semilla. De hecho, las lineas puras
generadas por seleccion presentaron rendimientos tan altos como los de los primeros
hibridos. Los hibridos simples generados a partir de tales lineas presentaron mayores
rendimientos y la diferencia entre ellos y las lineas parentales se mantuvo. Los hibridos
simples no solo presentaron mayores rendimientos que los hibridos dobles s ino que
también resultaron ser mas uniformes como consecuencia de que su composicidn
correspondia a un unico genotipo.

En Argentina el desarrollo de hibridos dobles comenzé aproximadamente en la
década de ‘50, pero recién en la década del ‘60 los mismos alcanzaron un porcentaje
importante del area sembrada. Los trabajos de mejoramiento de maiz por endocria e
hibridacién se realizaron a partir de variedades locales de polinizacién abierta. Estas
variedades correspondian a maices de tipo colorados duros (flint), destacandose por la
dureza de su endosperma, alta proporcién y calidad de proteina, alto contenido de
pigmentos carotenoides (lo que se refleja en el intenso color del grano) y buen
comportamiento a adversidades bidticas. De esta manera, los hibridos dobles fueron
sustituyendo a las variedades de polinizaciéon abierta durante un periodo de 30 afios. A
partir de los afios 1980 se introdujeron los hibridos de tres vias conjuntamente con la
incorporaron de genotipos de maiz de tipo dentado provenientes de Estados Unidos y
Europa. La introduccién de germoplasma dentado con textura diferente de endosperma y
un mayor potencial de rendimiento, particularmente en cruza con el germoplasma
colorado local por su pertenencia a grupos heteréticos opuestos, permitio la futura

difusion de los hibridos simples.
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Los continuos progresos en la productividad del maiz en la pais se correlacionan
claramente con el tipo de cultivares utilizados en distintos periodos. En general, los
cultivares mas modernos superan a sus predecesores a través de diferentes ambientes y
el comportamiento de las lineas parentales se ha ido incrementando como también su
aptitud combinatoria (Rossi, 2007).

Con la introduccién de los hibridos dobles ademas del aumento de rendimientos
también se generd un aumento en la tasa de mejora. De esta manera, antes de la
introduccion de los hibridos no se observaban grandes aumentos en los rendimientos,
siendo mas bien los mismos estables. Con los hibridos dobles se observaron tasas de
incremento de aproximadamente 25 Kg.ha' afio, mientras que con los hibridos simples
las mismas alcanzaron los 50 Kg.ha' afio. Actualmente los rendimientos son cinco veces
mayores que los que se obtenian antes de la introducciéon de los hibridos, lo que da
cuenta del sucesivo mejoramiento que han venido sufriendo las lineas utilizadas como
parentales. En los ultimos afos no parece haber una disminucion en la tasa de incremento
del rendimiento, por lo que no habria razén de esperar que el rendimiento se estabilice en
un futuro cercano (Fig. 5) (Duvick et al., 2004).

El mejoramiento genético de maiz a fines del siglo XX asimilé los desarrollos y avances
en el conocimiento y la tecnologia en diferentes areas, tales como la genética, la biologia
molecular, la informatica, la estadistica, la ingenieria agricola y la agronomia. Estos avances
han transformado los programas de mejoramiento y aumentado drasticamente su eficiencia,
especialmente medida en términos de progreso genético por unidad de tiempo.

La transformacion genética ha permitido sobreponerse a barreras en los cruzamientos
sexuales e incorporar genes de cualquier organismo (animal, vegetal, microorganismo) a
cualquier especie que sea objeto de mejoramiento. El ejemplo mas conocido en maiz es la
incorporacion a su pool génico del gen "Bt", propio de la bacteria Bacillus thuringiensis.
(Berl.). Este transgen es capaz de conferir resistencia al barrenador del tallo (Diatraea
saccharalis Fab.) y a otros insectos que limitan el rendimiento del cultivo.

La utilizacion de marcadores moleculares constituye otro de los grandes aportes de la
biotecnologia a la selecciéon. Una de las aplicaciones mas importantes de los marcadores
moleculares es en la selecciéon de caracteristicas de dificil evaluacion en condiciones de campo,
o imposibles de detectar a nivel de planta entera antes de la floracién. La incorporacion de la
biotecnologia en los programas de mejoramiento de maiz en la Argentina ha permitido la
liberacion al mercado de hibridos transgénicos. Hoy en dia, se dispone a nivel comercial de
cultivares genéticamente modificados que poseen resistencia a D. saccharalis y Spodoptera
frugiperda Smith, conferida por el gen Bt, y otros con resistencia a herbicidas (glifosato,

glufosinato de amonio, imidazolinonas) (Eyherabide, 2006).
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Figura 10.5. Evolucion del rendimiento del cultivo de maiz y tipo de cultivar utilizado (HD: hibrido doble, HTV:
hibrido tres vias, HS: hibrido simple, Biot: biotecnologia) en Estados Unidos (linea celeste) y Argentina (linea
roja). Los valores b de la regresién representan la ganancia de rendimiento por afio de cada etapa. Adaptado de
Troyer (2006) y Rossi (2007)

El rendimiento del cultivo de maiz se ha incrementado de 1000 Kg.ha' en la década
del ‘30 (antes de la incorporacién de los hibridos) hasta 7000 Kg.ha-' en la década del ‘90.
Este aumento de rendimiento no fue consecuencia de la heterosis ya que la misma
permanecié relativamente constante durante todo el periodo. Esto fue demostrado por
Duvick (1999), quien para probar el efecto de la heterosis a lo largo de la era hibrida
realizd un ensayo en el que incluyé lineas puras y sus respectivos hibridos liberados
desde la década del ‘30 hasta la década del ‘80. Los resultados de este experimento
indicaron que en promedio, la ganancia de rendimiento de los hibridos a través las

décadas (1930 a 1980) se debe muy poco al incremento en los niveles de heterosis.
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El aumento lineal del rendimiento de los hibridos simples a través de las décadas es
casi paralelo al aumento de rendimiento de las lineas endocriadas utilizadas como
parentales y consecuentemente la heterosis del rendimiento (F1-MP) es constante a través
de las décadas. Ahora bien, si dicha heterosis se calcula como porcentaje respecto del
rendimiento medio de los padres, los valores de la misma declinan de manera lineal. La
razén de este comportamiento es que a valores constantes de heterosis se los divide por
valores cada vez mas grandes de rendimientos medios de los padres (Duvick et al., 2004).

Si la heterosis ha permanecido constante a lo largo de las décadas, entonces la
ganancia de rendimiento en la era hibrida puede haber sido causada por (i) ganancias
genéticas realizadas a través del mejoramiento de plantas y (ii) adopcion de mejores
practicas agronémicas. Es dificil hacer una estimacién de la contribuciéon de cada uno de
manera individual, debido a que las mejoras genéticas estan directamente asociadas con
los cambios en el manejo del cultivo (densidad de plantas, uso de fertilizantes, etc.) y a
que el aumento de rendimiento debido al manejo esta directamente ligado con la
capacidad de los hibridos de maiz para utilizar o tolerar el cambio en las practicas de
manejo (Tollenaar & Lee, 2002). Esta interaccion fue demostrada por Duvick (1997), quien
mostré que el rendimiento de hibridos liberados en los ‘90 no diferia con hibridos de la
década del ‘30 cuando eran sembrados a densidades bajas (10 mil pl.ha'y y que el
rendimiento de los hibridos del ‘30 no diferia significativamente cuando eran sembrados a

densidades crecientes de 10 mil a 80 mil pl.ha".
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Figura 10.7. Prediccion del Rendimiento de tres hibridos introducidos en distintas décadas y sembrados en tres
densidades de planta. Adaptado de Duvick et al. (2004)

De esta forma al observar la Fig. 10.8, si asumimos que la contribucion agronémica a la
diferencia de rendimiento entre hibridos del ‘90 y ‘30 esta representada por la densidad de plantas
entonces (i) cuando la contribuciéon agrondémica es eliminada comparando los hibridos a 10.000
plantas/Ha, los resultados de Duvick (1997) muestran que los hibridos no difieren en rendimiento,
lo cual implica que el rendimiento potencial por planta no ha cambiado (letras CB=AE=0); (ii) el
rendimiento de hibridos del ‘30 no cambié con el aumento de la densidad, lo que implica que el
componente agronémico per se no contribuyd al mejoramiento del rendimiento (letras DC=0). Es
decir, no existié un efecto individual ya sea de la genética ni del manejo sobre el aumento del

rendimiento. Esto implica que dicha mejora es atribuible a la interaccion Hibrido x Ambiente.
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Figura 10.8. Rendimiento medio de hibridos sembrados desde 1930 a 1990 (AB) y la
contribucion hipotética de la genética (CB) y el manejo agronémico (DC) durante este periodo.
Adaptado de Tollenar & Lee (2002)

200



Mas alla de que resulta dificil cuantificar de manera individual la contribucién a la mejora
del rendimiento como consecuencia de la interacciéon entre Hibridos y Ambiente, diferentes
estudios utilizando hibridos y sus lineas parentales de las décadas del 20 hasta el ‘80
indican que un 40 a 60% del total de aumento de rendimiento se atribuye a la ganancia
genética (Duvick, 1984, 1992; Russell, 1991) y el porcentaje restante a mejoras en las
practicas agrondmicas (Cardwell, 1982) (Fig. 10.8).

El principal objetivo que han perseguido los distintos programas de mejoramiento en
maiz ha sido la seleccién por mayor rendimiento. Adicionalmente y como consecuencia de
diversos problemas biéticos o abiéticos que se han ido presentando a lo largo de los afos de
mejora, ha sido necesaria la aplicacidon de objetivos adicionales:

» Severas sequias ocurridas en algunos afios condujeron a la seleccién en direccién
de tolerancia a sequia.

* La susceptibilidad al carbén de la espiga en algunos de los materiales tolerantes a
sequia llevo a la busqueda de materiales resistentes a carbén.

* La aparicién de barrenadores del maiz trajo nuevas necesidades de tolerancia a
insectos.

» Posteriormente con el uso de mayores densidades de plantas y mayor fertilizacion
surgié la necesidad de hibridos con tallos y raices mas fuertes y con mayor
resistencia a la aridez.

* El continuo incremento posterior de la densidad de plantas incremento la necesidad de
mayor tolerancia a la sequia y al sombreo, asi como también a otros tipos de estrés.

* Enlos afos posteriores con el incremento de la siembra directa surgio la necesidad

de hibridos resistentes a nuevas enfermedades.

El aumento de rendimiento a lo largo de las décadas en el cultivo de maiz estuvo
asociado a diversos cambios morfolégicos o fisioldgicos que han contribuido a dicho
aumento. Estos cambios observados en la planta de maiz a través de los subsecuentes

ciclos de seleccién se pueden clasificar arbitrariamente en dos grupos:

Cambios que incrementan la produccion de grano

1-Panojas mas pequefas: mas energia disponible para la produccion de granos y
menos sombreo hacia las hojas (Fig. 10.9A)

2-Mayor angulo de las hojas respecto a la superficie del suelo: hojas mas erectas
mejoran la distribucion de la radiacion sobre todo en altas densidades (Fig. 10.9B).

3- Mayor numero potencial de granos: cuando los recursos no son escasos se observa
un mayor numero de granos por planta (Fig.10.9C).

4- Reduccidn del contenido de proteina y aceite con un aumento del porcentaje de
azucar: menos energia e necesaria para producir azucar que proteina (Fig. 10.9D).

5-Tallos mas cortos: mayor cantidad de agua y nutrientes para la produccién de granos.
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Figura 10.9. A y B. cambio en el tamafio de la panoja y angulo de la hoja a través de los afios (cuadrados rojos:
variedades; cuadrados violetas: hibridos dobles; cuadros azules: hibridos simples; cuadros verdes: hibridos simples
modernos) (adaptado de Duvick et al., 2004). C. nimero potencial (NP) de granos en hibridos modernos (linea verde)
vs. hibridos viejos (linea naranja) (adaptado de Echarte et al., 2004). D. disminucion del contenido de aceite en grano
a través de los afios (adaptado de Echarte et al., 2013)

Cambios que mejoran la tolerancia a estrés

1-Menor intervalo antesis-estigma: mayor sincronia entre floracion masculina y
femenina, sefial de que el desarrollo de la espiga no esta obstaculizado (Fig. 10.10A).

2- Mayor stay green: plantas menos propensas a la senescencia prematura (Fig. 10.10B).

3- Numero de espigas por planta en condiciones de estrés: menor esterilidad de las
plantas a altas densidades o bajo otro tipo de estrés ambiental, resultando en un mayor
numero de espigas por m2 (Fig. 10.10C).

4- Menor umbral de tasa de crecimiento por planta (TCP) para la fijaciéon de granos:
hibridos mas nuevos tienen menor umbral de TCP a partir del cual comienzan a fijar granos,
principalmente como consecuencia del menor tamano de panoja, lo que permite destinar una
mayor cantidad de asimilados a la espiga. La mayor particiéon de MS a espiga en hibridos

mas recientes contribuye a una mayor estabilidad de rendimiento y del indice de
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cosecha en relacion a los hibridos mas viejos cuando disminuyen los recursos por
planta (Fig. 10.10D).
5- Menor vuelco de tallos: tallos mas fuertes y menos afectados por organismos deltallo.

6-Mejoramiento de la tolerancia a enfermedades: como el tizéon del maiz (Exserohilum
turcicum (Pass.) Leonard & Suggs).
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Figura 10.10. A y B. cambio en el intervalo antesis-estigma y stay green a través de los afios (cuadrados rojos:
variedades; cuadrados violetas: hibridos dobles; cuadros azules: hibridos simples; cuadros verdes: hibridos simples
modernos) (adaptado de Duvick et al. (2004). C. incremento del nimero de espigas m2a través de los afios

(adaptado de Mason et al., 2007) y D. Umbral de TCP (g pI'd"') para comenzar a fijar granos en hibridos modernos
(linea verde) vs. hibridos antiguos (linea naranja) (adaptado de Echarte et al. (2004)

Por otro lado, los mejoradores seleccionaron deliberadamente para no cambiar ciertos rasgos
como: altura de planta, ciclo a madurez (el tiempo a antesis y la humedad del grano a cosecha no
han cambiado a lo largo de los afios), nimero de hojas por planta (Duvick et al., 2004).

Los cambios observados a través de los sucesivos ciclos de seleccion pueden explicar
desde el punto de vista fisioldgico las ganancias genéticas de rendimiento. En general, el
mejoramiento genético de rendimiento en maiz no se ha asociado al aumento del indice de

cosecha, salvo en cultivares de nuestro pais, en donde se ha observado un incremento en la
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misma a través del paso de las décadas (Echarte & Andrade, 2003). En los demas paises, los
hibridos liberados a lo largo de los afios presentan similar indice de cosecha, es decir el mismo
se ha mantenido constante, lo cual contrasta con lo sucedido en otras especies de interés
agronémico como trigo o arroz en donde el indice de cosecha se ha incrementado
significativamente por efecto del mejoramiento (Tollenaar et al., 1994). Consecuentemente el
mejoramiento genético del maiz se ha debido a incrementos de la MS acumulada a lo largo del
ciclo del cultivo. Por su parte, el incremento de MS puede resultar de (i) un incremento de la
intercepcion de luz por la canopia del cultivo debido a un mayor IAF: el IAF se ha
incrementado como consecuencia de mayores densidades de planta, pero hibridos modernos
también estan asociados a mayores angulos de las hojas (menor K) (Fig. 10.9b). En
consecuencia la mayor intercepcion de radiacién resultante de una mayor IAF se ve compensada
en parte por la reduccion en el coeficiente de extincion, por lo que el efecto conjunto sobre el
rendimiento ha sido bajo. (ii) una mayor duracién del area foliar verde (mayor captura de
recursos): Uno de los cambios observados a través de la seleccién que mas se asocia con el
mejoramiento genético del rendimiento en maiz es el retraso de la senescencia foliar o “stay
green” (Tollenar, 1991; Duvick, 1997) (Fig. 10.10b). El retraso en la senescencia foliar incrementa
la intercepcion de la radiacion debido a que extiende el periodo durante el cual la canopia del
cultivo intercepta radiacion solar incidente. (iii) una mayor tasa de fotosintesis de la canopia
por unidad de radiacion absorbida (mayor utilizacion del recurso): una mayor tasa de

fotosintesis de la canopia a su vez puede ser atribuida a:

(iii.a) mejor distribucion de la radiacion interceptada por la canopia: al incrementarse
el angulo de las hojas con respecto a la superficie del suelo (menor K) se ha modificado la
arquitectura foliar de la planta, por lo que la radiacion es distribuida de manera uniforme a

través de todos los estratos de la misma (Fig. 10.11).
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Figura 10.11. Angulo de las hojas con respecto a la superficie del suelo. Mayor angulo (hibrido moderno) mejor
distribucion de la radiacion en la canopia (flechas rojas)
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Una distribucién mas uniforme de la radiacion a través de la canopia genera un
mayor IAF iluminado incrementando de esta forma la fotosintesis de la canopia (Tollenar
& Dwyer, 1999). Aunque el efecto de mayores angulos sobre la fotosintesis de canopia
no se ha medido, un incremento de 30 a 60 ° podria resultar teéricamente en un
aumento de 15 a 30% en la MS acumulada (Tollenar & Dwyer, 1999).

(ilib) mayor tasa de intercambio de carbono por unidad de area foliar: para
fotosintesis maxima de la hoja, distintos trabajos han comparado hibridos nuevos vs.
viejos (Ying et al., 2002; Duvick, 1997) mostrando que la misma no esta asociada al
mejoramiento genético del rendimiento. Aunque la fotosintesis maxima de hoja no ha
diferido entre hibridos, si se ha podido comprobar que la declinaciéon de la misma
durante el periodo de llenado de grano es mayor en hibridos viejos que en los mas
recientes (Ding et al., 2005) (Fig. 10.12).
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Figura 10.12. Cambio en la tasa fotosintética de hojas de hibridos de maiz liberados en diferentes
décadas. Adaptado de Ding et al. (2005)

(ilic) mayor tolerancia de la tasa de intercambio de carbono a estrés abiéticos:
se ha podido comprobar que la fotosintesis de hoja en condiciones sub Optimas, es
decir con hibridos sometidos a un estrés, es mas elevada en nuevos hibridos
comparados con los viejos. Distintos estudios muestran que la fotosintesis de hoja en
hibridos nuevos es mas tolerante al estrés que la de los hibridos viejos cuando las
plantas fueron sometidas a bajas temperaturas nocturnas durante el periodo de llenado
(Fig. 10.13a) (Dwyer & Tollenar, 1989), estrés hidrico (Fig. 10.13b) (Dwyer et al., 1992),
alta densidad (Fig. 10.13c) (Dwyer et al., 1989) y bajo nitrégeno (Fig. 10.13d) (Mc
Cullough et al., 1994). También se ha visto que luego de pasado el estrés la tasa

fotosintética se recupera mas rapido en hibridos mas recientes (Nissanka et al., 1997).
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Figura 10.13. A. disminucion de la fotosintesis en hibridos sometidos a temperaturas nocturnas menores
a 10°C (1:hibrido mas viejo al 8: hibrido mas nuevo) (adaptado de Dwyer & Tollenar, 1989). B.
Recuperacién de la fotosintesis en dos hibridos (linea verde: nuevo y linea naranja: viejo) luego de ser
sometidos a estrés hidrico (adaptado de Dwyer et al., 1992). C. Fotosintesis postantesis bajo condiciones
de estrés nitrogenado (Hibrido nuevo: linea verde; Hibrido viejo: linea naranja) (adaptado de Echarte et
al., 2008). D. Reduccién de la fotosintesis en dos hibridos (Hibrido nuevo: linea verde; Hibrido viejo: linea
naranja) con el aumento de la densidad (adaptado de Dwyer et al., 1989).

Estos trabajos demuestran que las tasas potenciales de muchos de los procesos
involucrados en la formacién del rendimiento no han cambiado y que mas bien, el aumento del
mismo ha resultado predominantemente de incrementos de la tolerancia a estrés, en particular
durante el periodo de llenado. La mayor tolerancia en hibridos mas modernos ha sido asociada
con una mayor estabilidad (Tollenaar & Lee, 2002), siendo esta ultima uno de los mayores
objetivos perseguidos en los programas actuales de mejora. A partir de los progresos
alcanzados, es factible hallar hibridos con rendimientos altos y que no difieran estadisticamente
en diferentes ambientes (medida de estabilidad). La mayor estabilidad estaria dada por una
mayor habilidad para sostener el rendimiento a medida que los recursos se tornan escasos
como resultado de algun tipo de estrés (Valentinuz, 2014) (Fig. 10.14). La diferencia entre las
dos rectas representa el progreso del mejoramiento en términos de estabilidad o tolerancia a
estrés obtenido en hibridos modernos vs. hibridos antiguos. También se puede observar el

potencial disponible para mejoramientos genéticos futuros (area roja).
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Figura 10.14. Relacién entre los recursos disponibles (densidad) y el rendimiento por planta,
mostrando el progreso en el mejoramiento genético logrado y el mejoramiento potencial a lograr.
Adaptado de Duvick (1997)

La base biolégica de la tolerancia a estreses en general es poco conocida, tratdndose de un
rasgo complejo que se comporta como un tipico caracter cuantitativo. Los enfoques moleculares
tradicionales han tratado de estudiar la misma a través de los enfoques reduccionistas,
focalizandose en un gen a la vez, trabajando con un estrés especifico y tratando la respuesta a
estreses como un rasgo cualitativo. Este tipo de metodologia no ha tenido mucho éxito cuando el
rasgo en estudio es de tipo cuantitativo. Por ello, un enfoque global (analizando el sistema como
un todo) es requerido para un mejor entendimiento y manipulacién de este tipo de tolerancia. Los
avances de la biologia molecular y de las técnicas de ingenieria genética abren una nueva etapa
en la biotecnologia aplicada a la agricultura, y ofrecen nuevas tecnologias para la produccién de
maiz. En la actualidad y gracias a las tecnologias de secuenciacion de nueva generacion, la
inversion esta orientada a la secuenciacion masiva de genes para luego estudiar su funcién

siendo aun mas lenta su explotacion y uso (Fig. 10. 15).
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Figura 10.15. La inversion actual esta orientada a la secuenciacion masiva de genes (linea roja),
posteriormente al estudio de su funcién (linea azul), lo que genera una brecha fenotipica y por ultimo una
vez identificada su funcién se realiza su uso y explotacion (linea verde). Adaptado de Pardey et al. (2013)
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También el analisis de QTLs esta siendo usado para identificar regiones
cromosdémicas responsables de la expresion de distintos rasgos cuantitativos de
importancia. De esta manera en maiz, a través de este tipo de analisis se han
identificado regiones que influyen en rasgos como: (i) rendimiento de grano: se han
identificado numerosos QTLs asociados especificamente con el rendimiento de grano o
que explican su respuesta conjuntamente con la de otros caracteres (Semagn et al.,
2013; Cai et al., 2012). Las regiones cromosoémicas identificadas para este caracter de
tipo cuantitativo, en general presentan falta de consistencia a través de diferentes
ambientes indicando significativa interaccion genotipo-ambiente. (ii) Caracteres
asociados a tolerancia a estrés: como germinacién de polen y tubo polinico bajo estrés
térmico (Frova & Sari-Gorla, 1994), intervalo antesis-estigma (Tuberosa et al., 1998),
adaptacion a distintas condiciones de crecimiento (Jiang et al., 1999). (iii) Resistencia a
enfermedades: numerosos son los trabajos llevados a cabo en nuestro pais en la
identificacion de genotipos que presentan resistencia a enfermedades como el Mal de
Rio Cuarto. Para la que existe variabilidad en los genotipos locales, lo que ha permitido
la identificacion de QTLs de resistencia como asi también la asociacion de marcadores
moleculares, lo que permite realizar seleccion de genotipos con buen comportamiento (Di
Renzo et al., 2004; Bonamico et al., 2010). También se han identificado QTLs para la
resistencia a roya comun (Puccinia sorghi Schwein.) y podredumbre de la espiga de maiz
(Fusarium moniliforme Sheldon.), los que explicaron 27% y 6,5% de la variacion
fenotipica del caracter respectivamente (Rey et al.,, 2009). Actualmente se dispone
ademas de hibridos resistentes a tizon foliar (Exserohilum turcicum Pass.) en los que las
lesiones necréticas son rodeadas por un halo clorético donde la esporulacion es baja a
nula. Estas reacciones de hipersensibilidad se deben a la presencia de una serie de
genes de resistencia Ht (Couretot et al., 2011). (iv) Resistencia a plagas: mas alla de que
se ha encontrado resistencia natural a insectos plagas como barrenadores de la espiga
(Lee at al., 1998), en general la mayoria de los hibridos utilizados en el pais son de tipo
transgénicos. Presentan la endotoxina insecticida de Bacillus thuringiensis (Bt) y ofrecen
una nueva practica de control. Los maices Bt disponibles en el mercado argentino actual
permiten controlar de manera eficaz el barrenador del tallo durante todo el ciclo, al
gusano cogollero (Spodoptera frugiperda Smith.), la isoca de la espiga (Heliothis zea
Boddie.), principales plagas en zonas subtropicales y también controla parcialmente la
oruga grasienta (Agrotis ipsilon Hufnagel.). (v) Resistencia a herbicidas: actualmente,
ademas de cultivares convencionales tolerantes a imidazolinonas (IMI), se dispone de
hibridos transgénicos tolerantes a glufosinato de amonio (LL o Liberty Link) y a glifosato
(eventos NK603 y GA21). También existen hibridos que combinan la tolerancia a

herbicidas con resistencia a insectos (Rossi, 2007).
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