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INTRODUCCIÓN

Carmen María Ávila1, Sergio G. Atienza2, María Teresa Moreno1 y José Ignacio Cubero3

1 Instituto de Investigación y Formación Agraria y Pesquera (IFAPA). 
2 Instituto de Agricultura Sostenible, CSIC
3 Instituto de Agricultura Sostenible, CSIC / Departamento de Genética, UCO. 

Finca Alameda del Obispo, Av. Menéndez Pidal s/n Apdo. 4084, 14080.
E-mail: carmenm.avila@juntadeandalucia.es

La Historia de la Agricultura y, por tanto, la de la Mejora de Plantas, es la historia de una continua
adaptación al ambiente. De por sí, la domesticación propiamente dicha es una adaptación de una
planta silvestre a un ambiente insólito cual es el de un lugar donde se la siembra en densidades
nunca vistas en ambientes naturales, se la protege de sus enemigos todo lo que se puede, hasta
se la alimenta y riega. La domesticación, pues, es el resultado de colocar una planta silvestre en
condiciones, para lo que ha sido hasta entonces su vida, de estrés abiótico.

Y desde entonces, desde hace unos diez mil años en unos lugares y otros miles de años en otros,
la Agricultura, con su inseparable y necesaria Mejora de plantas, aún no genética pero ya Mejora,
ha consistido en ir adaptando consciente o inconscientemente, por necesidad o por placer, los
vegetales y animales ya domesticados a los ambientes más diversos. Unos materiales respon-
dieron mejor que otros, pero todos ellos o, al menos, la gran mayoría, se han extendido por la faz
de la Tierra conquistando lugares lejanos a sus países de origen, adaptándose a climas tan diver-
sos como los suelos en que crecían. 

Por ello, hablar de “resistencia” a condiciones ambientales desfavorables, que es lo mismo que
decir “estreses abióticos” es algo petulante o, quizá, algo fruto de la ignorancia de la Historia.
Pero si tiene sentido hablar así es porque aún necesitamos adaptar nuestros cultivos a condi-
ciones todavía más extremas, labor algo ardua, pues nuestras plantas pueden crecer en la mese-
ta de Pamir o en el altiplano andino, en los bordes del desierto con menos de 200 mm de pre-
cipitación y también en las orillas del Mar Muerto a 400 m bajo el nivel del mar. No todas ellas,
claro está, pero en todas las regiones salvo en las tundras heladas y en medio de los grandes
desiertos hay vida, vida agrícola, por el hecho de que las plantas que el hombre necesita para
su alimentación pudieron adaptarse y fructificar.
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Pudieron adaptarse o el Hombre las hizo adaptarse a base de tesón, léase “selección”. Hoy nos
resulta normal ver crecer el trigo, una planta del Oriente Medio, en la India monzónica, en el Brasil
tropical y alumínico y en la helada Escandinavia. El trigo no estaba naturalmente predispuesto ni a
esas latitudes ni a esos suelos. Lo mismo puede decirse del maíz y del arroz, de la papa y de la soja,
que hoy dan de comer en lugares que sus ancestros nunca hubieran podido imaginar. Hablamos de
“resistencia” o “tolerancia”, pero en realidad deberíamos hablar simplemente de “adaptación” o, sim-
plemente, de “agricultura”. Cuando hoy registramos nuevas variedades para invernadero o en cual-
quier otro ambiente artificial, o cuando cultivamos en sustratos especiales, en realidad seguimos
actuando como lo hicieron nuestros ancestros, los que crearon un nuevo régimen económico sin pre-
tenderlo, es decir, continuamos adaptando especies y variedades a nuevas condiciones ambientales
haciéndolas “resistentes” o “tolerantes” a ellas, a nuevos “estreses abióticos”.

..........

También se habla de “resistencia” o “tolerancia” a plagas y enfermedades, es decir, a “estreses
bióticos”, pero el sentido es distinto. La resistencia a factores abióticos (sequía, calor, salinidad
o iones tóxicos en general, bajas temperaturas, etc.) es, como ya se ha dicho, una respuesta a
las condiciones ambientales, pero aquí no hay un ser vivo frente a otro ser vivo, no hay razas de
patógenos porque el ambiente no crea una forma agresiva en respuesta a una modificación de la
planta. El ambiente es algo independiente del ser vivo, algo al cual éste o se adapta y sobrevive
o no se adapta y desaparece. Si es lo primero, que es el caso de todas las variedades locales,
el agricultor consigue un material con el que cultivar las tierras en las que vive o quiere vivir.
Aunque nos sorprenda, el beduino que cultiva estacionalmente cebada y lenteja en el límite de los
200 mm no considera que esté actuando en condiciones de estrés: esas son, simplemente, sus
condiciones de cultivo; igual piensa el que cultiva albaricoques a más de 3000 m de altura en el
Pamir. Somos nosotros, los que habitamos las zonas fértiles de las latitudes templadas los que
hablamos de condiciones extremas, pero lo son para nuestra agricultura. No ha habido, es cier-
to, grandes núcleos urbanos, ni reinos ni imperios por tanto, en zonas desérticas por calor o por
frío o por sal o por exceso de agua. El problema de buscar adaptaciones a condiciones extremas,
en los momentos actuales es consecuencia de haberse colonizado todas las buenas tierras del
Planeta por exceso de población.

Pero cabe la pregunta, en estas nuestras buenas condiciones, de si es necesario buscar varie-
dades adaptadas a límites biológicos, puesto que no sólo nos son casi desconocidos sino que la
política agraria de los países desarrollados, en especial los de la Unión Europea, es precisamen-
te dejar de cultivar tierras con el argumento de que en otros lugares se produce más barato. Si
se retiran buenas tierras para el cultivo, ¿quién cultivará en suelos salinos, en pura caliza, en luga-
res encharcados o envenados por metales pesados? La respuesta es que, entre nosotros, nadie.
Pero es una respuesta incompleta por varios motivos.

Uno de esos motivos es la solidaridad que debe reinar entre humanos. En otros parajes sí que rei-
nan esas condiciones y no tienen otras, ni medios de defensa ante parásitos milenarios. Obtener
materiales que puedan ser cultivados y garanticen un mínimo vital es un débito que hemos de
satisfacer, un débito moral pero también económico, pues no pocos de los genes que utilizamos
en Mejora proceden de esos ambientes extremos.



Pero incluso para nuestra propia agricultura, la actual y la que venga, hace falta el estudio de
los estreses abióticos para obtener nuevas variedades. No vamos a sembrar en un saladar ni
en una bocamina, pero si se consigue un avance en la tolerancia a la sal, por pequeño que
sea, se podrán utilizar para el riego aguas salobres no potables, esas aguas llamadas “duras”
o “amargas”, inutilizables ahora para todo uso. O si se obtiene una variedad que “resista” un
grado más de temperatura, no hará falta gastar tanto combustible en su cultivo en inverna-
dero. La resistencia al frío en algodón no busca variedades que soporten temperaturas bajo
cero, sino que puedan germinar a temperaturas más bajas que las suyas habituales con obje-
to de garantizar una siembra temprana en primavera evitando el acolchado con plástico.
Tendemos, pues, a un fin asequible, práctico no sólo para el agricultor sino para el ciudadano
común, pues obviamente se puede hacer mucho, con mínimas ganancias, para maximizar el
uso de recursos naturales y aumentar, puede que prodigiosamente, el ahorro de energía, y
quién sabe si aportar un granito de arena para evitar los temibles “efecto invernadero” y “cam-
bio climático”, se crea o no en ellos.

..........

Hay que tener en cuenta que, si bien para el mejorador son características como otras cualquie-
ra, en la práctica las resistencias a condiciones ambientales son caracteres fisiológicos comple-
jos con multitud de componentes, porque cuando cualquier individuo se desarrolla en un ambien-
te hostil, todos sus genes están funcionando para poder sobrevivir en él. No es fácil sustituir com-
plejos sistemas génicos presentes en cultivos que sufrieron selección durante miles de años en
zonas de ambientes extremos. Por ello, hablar, por ejemplo, de “un gen resistente a la salinidad”,
es señalar un gen que controla una reacción más o menos importante, pero integrada en un con-
junto de otras reacciones encaminadas al mismo fin. De ahí lo difícil que resulta aislar genes “de
resistencia” a partir de especies silvestres o de formas primitivas muy adaptadas a condiciones
extremas: todo en ellas forma un bloque de genes responsable de una máxima adaptación a
dichas condiciones, y mientras más extremo el ambiente, más compacto será el bloque y más
interrelacionados sus componentes. 

Las bajas heredabilidades que se obtienen para estos caracteres no son más que la consecuen-
cia de la complejidad genética y una extrema interacción con el ambiente. La dificultad en la labor
de mejora es evidente, máxime si se considera que no se trata sólo de obtener una línea experi-
mental que satisfaga tanto el ego del investigador como una tesis doctoral, sino una variedad de
uso comercial. Esto obliga a seleccionar siempre en un fondo genético de alta producción; de ahí
que la selección para estreses ambientales se realice frecuentemente en un programa combina-
do con selección sin estrés.

Para el manejo de estos caracteres en Mejora se necesita, pues, la existencia de variabilidad
genética para el mismo, el conocimiento del sistema genético que lo controla y su interacción
con el ambiente. La correcta medición del carácter, es, como con cualquier otro caso, esen-
cial, aunque aquí se tropieza con grandes dificultades metodológicas. No es la menor el hecho
de que los estreses ambientales no suelen presentarse en solitario de tal forma que podamos
descomponerlos en componentes, estudiar la herencia de éstos y diseñar un elegante plan de
acción. Lamentablemente, la sequía suele ir acompañada de altas temperaturas y, frecuente-
mente, con exceso de calcio o alta salinidad; las tierras frías suelen ser húmedas y ácidas, etc.

Introducción
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Las nuevas técnicas en Genética y en Estadística y Biología Molecular vienen en ayuda del mejo-
rador, pero éste ha de estar bien preparado o, lo que viene a ser igual, tener acceso a la infor-
mación necesaria. No se puede saber de todo, pero sí se debe saber a dónde y a quién acudir.
Libros como el presente tratan de dar esta información.

En la presente obra se presentan las técnicas y los métodos, a veces en forma de casos de
estudio, para atacar los problemas que los estreses ambientales ofrecen al mejorador. Se han
buscado enfoques metodológicos desde campos muy distintos, de ahí que se pueda percibir
un cierto solape entre capítulos, pero es un solape que enriquece al proceder de distintos pun-
tos de arranque buscando soluciones distintas. La variabilidad en técnicas es tan conveniente
como la que necesariamente debe darse en el material de partida en una plan de mejora gené-
tica. El aislamiento de genes, el estudio de la expresión génica, los análisis genéticos cualitati-
vos y cuantitativos, el diseño de experimentos y la selección clásica se entremezclan en esta
obra ofreciendo abundante bibliografía para que el estudiante, el investigador, el técnico agrí-
cola y, en definitiva, el mejorador, que es una mixtura de todos ellos, tengan en sus manos una
herramienta que les facilite su labor. 

La adaptación al ambiente y los estreses abióticos en la mejora vegetal
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EL ANÁLISIS GENÉTICO DE CARACTERES QUE PRESENTAN
ALTA INFLUENCIA AMBIENTAL

Ana M. Pérez de Castro y Fernando Nuez Viñals

Instituto Universitario de Conservación y Mejora de la Agrodiversidad 
Valenciana (COMAV)
fnuez@btc.upv.es

2.1. INTRODUCCIÓN
Muchos de los caracteres con interés en la mejora vegetal se ven muy influidos por el ambien-
te, entre otros, caracteres como el rendimiento, la resistencia a plagas y enfermedades, la tole-
rancia a estreses abióticos, los procesos relacionados con la floración o con la maduración, el
contenido de la planta o del fruto en compuestos relacionados con la calidad organoléptica o
nutritiva, etc. Las características a nivel fenotípico que muestra un individuo se deben, por
tanto, no sólo al efecto del genotipo, sino también al ambiente en el que éste se desarrolla y a
la interacción entre ambos factores. 

Con frecuencia la existencia de variación continua se asocia a caracteres con un control genético
poligénico. Sin embargo, el resultado de la acción del ambiente es importante tanto en caracte-
res con un control genético sencillo como en caracteres controlados por muchos genes con efec-
tos pequeños. En el primer caso, la influencia del ambiente tiene como resultado la imposibilidad
de establecer una relación inequívoca entre la presencia de un gen y la expresión de un carácter.
Por ejemplo, para aquellos genes que presentan penetración incompleta, no todos los individuos
portadores del gen manifiestan el fenotipo asociado al mismo. En otros casos se detecta que indi-
viduos portadores de un mismo gen muestran una variedad de fenotipos, debido a la expresividad
variable del gen. Como consecuencia, para caracteres con elevada influencia ambiental, no resul-
ta posible establecer una relación biyectiva genotipo-fenotipo, ya que, individuos que manifiestan
el mismo fenotipo pueden tener genotipos distintos, a la vez que individuos con un mismo geno-
tipo pueden mostrar distintos fenotipos.

El objetivo final del mejorador es seleccionar genotipos superiores para una característica de
interés. Sea cual sea esta característica, la imposibilidad de identificar los genotipos superiores
a partir de la mera observación del fenotipo supone uno de los mayores problemas en cualquier
programa de mejora. Para cualquier carácter con gran influencia del ambiente el análisis gené-
tico se ve muy dificultado, incluso en casos en los que el control genético es sencillo.
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Por otra parte, es fundamental determinar el control genético del carácter de interés, distin-
guiendo en primer lugar si está controlado por uno o pocos genes, o si se trata de un carácter
poligénico. La identificación de marcadores moleculares asociados a las regiones del genoma
que contribuyen con efectos significativos a la variación continua de una característica de inte-
rés ha proporcionado una de las vías para realizar el análisis genético de caracteres complejos.
Se trata del análisis de QTLs (“Quantitative Trait Loci”). Esta aproximación metodológica, aunque
no está exenta de críticas por la validez de los resultados que proporciona, en la actualidad
puede considerarse dominante. Gran parte de su auge se debe a las facilidades que ofrece al
investigador. Se fenotipa una generación segregante para los caracteres de interés y se genoti-
pa para un conjunto de marcadores. Los programas de ordenador se ocupan del resto. El inves-
tigador no tiene que hacer un “análisis artesanal” del control genético. La facilidad se impone.
Este tipo de aproximación se analiza en el capítulo 4.

Otra variante para analizar regiones genómicas que contribuyan al control genético de caracteres
cuantitativos es el empleo de NILs (“Near Isogenic Lines”). Se trata de un conjunto de líneas que
tienen introgresados pequeños fragmentos del genoma de una determinada fuente de variación.
En teoría, si entre una determinada NIL y el parental recurrente existe una diferencia fenotípica sig-
nificativa, el QTL correspondiente debe estar ubicado en el fragmento introgresado en la NIL.

En cualquier caso, no se dispone para todas las especies de interés agronómico de las herra-
mientas necesarias para abordar el estudio mediante estas estrategias. No obstante, el auge de
estas metodologías alternativas no excluye la posibilidad de otros análisis genéticos convencio-
nales. Resulta de interés disponer de modelos que permitan realizar el análisis genético de
caracteres que muestran alta influencia ambiental, y por tanto variación continua, a partir de
datos fenotípicos, en ausencia de asociación con marcadores moleculares. Ello es así porque
simultáneamente al estudio del control genético permiten profundizar en la naturaleza de la varia-
ción, así como estimar parámetros esenciales para el mejorador. Por ejemplo, ¿cuál es el grado
de penetración? ¿Cómo afecta la dosis génica a la expresión de la resistencia? ¿Cambia la pene-
tración de un gen con la fase de desarrollo? ¿Existen procesos de escape y antixenosis? En este
tipo de aproximación se centra este capítulo. 
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2.2. DISCRETIZACIÓN DE CARACTERES CONTINUOS
La aproximación más primaria para realizar un análisis mendeliano de caracteres que muestran
variación continua es establecer un criterio que permita estructurar los datos en clases discretas.
En su forma más simple consiste en dicotomizar los datos estableciendo un valor barrera x que
separe las observaciones en dos clases (Figura 2.1)

Figura 2.1. Dicotomización de caracteres continuos. Histograma de frecuencias observadas y establecimiento de dos
clases, A y B.

El aspecto crítico de esta aproximación estriba en situar adecuadamente el valor barrera, x1

dentro del objetivo de mejora.

El diseño experimental consiste en construir una familia formada por dos líneas parentales que
difieran en el carácter de interés, la F1 y todas las generaciones segregantes posibles. 

Ejemplo: Control genético de la partenocarpia en pepino dulce (Solanum muricatum Aiton).

El pepino dulce es un cultivo de origen andino del que se consume el fruto como postre refres-
cante. Presenta problemas de cuajado en condiciones diferentes a las de su zona de origen, por
lo que algunos de los esfuerzos de mejora se han centrado en desarrollar cultivares capaces de
cuajar frutos en condiciones desfavorables. Algunos clones de pepino son partenocárpicos, de
forma que son más productivos debido a la capacidad de desarrollar frutos en condiciones adver-
sas, fundamentalmente con altas temperaturas. Resulta de interés la selección de este tipo de clo-
nes para la adaptación del cultivo a zonas templadas.
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El cuajado de frutos es un proceso que se ve muy influido por las condiciones en las que se des-
arrolla la planta. El pepino dulce es extremadamente sensible a las altas temperaturas, ya que
se ven afectados tanto la polinización como la fecundación. Como consecuencia, los frutos sin
semillas que se desarrollan en estas condiciones pueden tener peso y tamaño muy variables,
desarrollándose desde frutos de muy pequeño tamaño, que suelen considerarse en realidad
pseudo-frutos y no frutos verdaderos, hasta frutos de tamaño similar al de los frutos con semi-
llas cuajados en condiciones favorables. Por tanto, es necesario establecer un nivel umbral para
el tamaño de los frutos desarrollados a partir del cual se considere que la planta es parteno-
cárpica. Debe imponerse un criterio práctico. Desde el punto de vista comercial, partenocarpia
es la “capacidad de una planta de producir uno o más frutos sin semillas similares en tamaño y
forma a los frutos con semillas” (George et al., 1984). De forma que, según este criterio, el valor
umbral viene determinado por el tamaño de los frutos con semillas. Esta forma de definir la par-
tenocarpia implica una dicotomización de un carácter continuo. Es decir, aun siendo la parteno-
carpia un carácter cuya expresión se ve muy influida por las condiciones ambientales, mostrando
una gran variación de tamaños, es posible establecer un criterio que permite clasificar cualquier
planta analizada como partenocárpica o no partenocárpica. 

En el estudio de Prohens et al. (1998) se incluyeron un parental partenocárpico (Pp), un parental
no partenocárpico (Pnp), y las generaciones F1, F2, BCp (retrocruce hacia el parental partenocár-
pico) y BCnp (retrocruce hacia el parental no partenocárpico). Se incluyeron además las genera-
ciones procedentes de la autofecundación de los parentales. Se construyeron dos familias, difi-
riendo en el parental partenocárpico. Dado que los resultados para ambas familias fueron simila-
res, se comentan los resultados obtenidos para una de ellas. Mediante el diseño de campo apro-
piado se determinó el número de plantas partenocárpicas de cada generación (Tabla 2.1). 

Ambos parentales mostraron una respuesta homogénea. Todas las plantas de las generaciones
F1 y BCp fueron partenocárpicas. En las generaciones F2 y BCnp se observó una segregación
compatible con un control genético de la partenocarpia por un gen dominante. Este gen se
denominó P (Tabla 2.1).

Tabla 2.1. Número de plantas partenocárpicas (P) y no partenocárpicas (NP) en cada una de las generaciones
ensayadas, razón esperada suponiendo un control monogénico dominante y comprobación estadística del ajuste
de los datos al modelo propuesto.
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Generación P NP Razón esperada 2 P
Pp 6 0 1:0 - 1

Pp 27 0 1:0 - 1

Pnp 0 21 0:1 - 1

Pnp 0 27 0:1 - 1

F1 6 0 1:0 - 1

BCp 19 0 1:0 - 1

BCnp 9 12 1:1 0,43 0,51

F2 56 15 3:1 0,57 0,45
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La dicotomización con objeto del estudio del control genético es frecuente en distintos tipos de
caracteres, tales como resistencia a enfermedades (Kim et al., 2004) o el color en flores (Kwon
y Dane, 1999; Kloos et al., 2005), en hojas (Yogesh Kumar et al., 2005) y frutos (López-Anido
et al., 2003), entre otros. 

2.3. CARACTERES CONTROLADOS POR GENES CON PENETRACIÓN 
INCOMPLETA

En muchos casos, aun estando un carácter controlado por uno o pocos genes, y siendo posible
establecer clases discretas para la clasificación de los fenotipos, es necesario incluir en el mode-
lo planteado para el control genético ciertos parámetros que cuantifiquen los efectos ambientales
sobre la expresión de los caracteres. Es el caso de genes que presentan penetración incomple-
ta. Si en el parental homocigoto portador de la característica de interés aparecen individuos que
no manifiestan el fenotipo correspondiente, entonces podemos asumir que el gen o los genes que
controlan el carácter presentan penetración incompleta. Muchos genes de resistencia a enferme-
dades en plantas presentan penetración incompleta. 

En este caso debe incluirse un parámetro en el modelo que considere la penetración incompleta
del gen. Supongamos un carácter controlado por un gen con dos alelos, A y a. Denominemos p al
parámetro que mide la penetración incompleta del alelo A en homocigosis, es decir, p es la pro-
porción de individuos homocigotos para el alelo A que no manifiestan el carácter conferido por este
alelo. En el caso más general, es necesario incluir además otro parámetro para considerar un posi-
ble efecto de dosis génica. Este nuevo parámetro, q, representa la proporción de individuos hete-
rocigotos que no manifiestan el carácter conferido por el alelo dominante. Bajo estos supuestos,
se puede determinar la proporción de individuos que se espera que muestren el carácter conferi-
do por el alelo dominante o recesivo en cada una de las generaciones de una familia completa. 

Por ejemplo, en la generación F2, las proporciones esperadas de cada uno de los genotipos
posibles son: 1/4 AA, 1/2 Aa y 1/4 aa. Si denominamos A al alelo del gen que confiere fenoti-
po dominante, el número de individuos que se espera que muestren el fenotipo recesivo en esta
generación, es decir, la probabilidad de que un individuo de la F2 muestre fenotipo recesivo
P(a/F2) será igual a:

Todos los individuos de genotipo aa mostrarán fenotipo recesivo. De los individuos AA, manifes-
tarán fenotipo recesivo una proporción p, y de los heterocigotos, una proporción q. Por lo tanto,
la frecuencia de individuos con fenotipo recesivo en la generación F2 será de:

P a / F2( ) =
1
4
×1+

1
4
× p +

1
2
× q

P a / F2( ) = P aa( ) × P (a / aa) + P AA( ) × P (a / AA) + P Aa( ) × P (a / Aa)



De forma similar a lo descrito para la generación F2, se puede determinar la proporción de indivi-
duos con fenotipo dominante o recesivo esperados en cada una de las generaciones, expresado
en función de los parámetros p y q (Tabla 2.2). 

Tabla 2.2. Frecuencia relativa de individuos con fenotipo recesivo (a) y dominante (A) en cada una de las generaciones
ensayadas, suponiendo un control monogénico, en función de los parámetros p (proporción de individuos homocigotos
AA que muestran fenotipo recesivo) y q (proporción de individuos heterocigotos Aa que muestran fenotipo recesivo).

A partir de las ecuaciones planteadas para cada una de las generaciones consideradas es posi-
ble estimar los valores para los parámetros p y q, calcular el número de individuos esperados en
cada clase fenotípica y comparar los resultados obtenidos con los esperados para validar el
modelo monogénico. 

Ejemplo: Penetración incompleta de la resistencia al geminivirus Tomato yellow leaf curl virus
(TYLCV) en tomate.

La enfermedad del rizado amarillo del tomate (TYLCD) está causada por un complejo de virus
pertenecientes a la familia Geminiviridae, género Begomovirus, transmitidos en la naturaleza
por la mosca blanca Bemisia tabaci Gennadius. La enfermedad se encuentra ampliamente dis-
tribuida por todas las regiones cálidas y templadas del planeta, causando en ocasiones pérdi-
das de hasta el 100% de la producción de tomate. No se ha identificado resistencia en la espe-
cie cultivada, de forma que como fuentes de resistencia se han empleado especies silvestres
relacionadas con el tomate. Los materiales comerciales desarrollados hasta el momento pose-
en sólo resistencia parcial a la enfermedad, por lo que distintos grupos de investigación a nivel
mundial continúan trabajando con el objetivo de identificar niveles elevados de resistencia en
entradas silvestres, para el desarrollo de nuevas variedades comerciales.
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Generación Fenotipo Frecuencia

P1 a 1
A 0

P2 a p
A 1 - p

F1 a q
A 1 - q

F2 a 0,25 + 0,25p + 0,5q
A 0,75 - (0,25p + 0,5q)

BC1 a 0,5 + 0,5q
A 0,5 - 0,5q

BC2 a 0,5p + 0,5q
A 1 - (0,5p + 0,5q)



En una entrada de la especie Solanum pimpinellifolium L. se observó ausencia de síntomas o mani-
festación de síntomas ligeros en la mayor parte de las plantas (Picó et al., 2000). Sólo un peque-
ño porcentaje de plantas mostraban síntomas medios o graves de la enfermedad. Se seleccionó
una de las plantas que había permanecido asintomática y se cruzó con una planta de una línea
susceptible de tomate. Al comprobarse de nuevo un comportamiento heterogéneo entre las plan-
tas de esta primera generación F1, se optó por realizar varias generaciones de autofecundación,
con el objetivo de fijar la resistencia. Se llevaron a cabo cinco generaciones de autofecundación
y selección, siendo la respuesta similar en todas ellas, de forma que siempre un porcentaje varia-
ble de plantas, entre el 7 y el 30%, mostraban síntomas medios o graves. Se asumió que tras
cinco generaciones de autofecundación la resistencia debía estar fijada, dado además que en
todas las generaciones se observó un comportamiento similar. Se seleccionó, por tanto, una plan-
ta (PR) de la generación F6 para cruzarla con una susceptible (PS) y construir la familia empleada
en el estudio del control genético de la resistencia. Se obtuvieron las generaciones F1, F2, BC1 y
BC2 (Pérez de Castro et al., 2007).

Los síntomas en cada una de las plantas se determinaron según una escala de 0 (planta sin sín-
tomas) a 4 (planta con síntomas graves), a distintas fechas después de la inoculación (Figura 2.2).
Se eligió la última fecha ensayada (60 días después de la inoculación), por el interés agronómico,
ya que se asume que los síntomas manifestados en esta fecha son los que pueden repercutir
sobre el rendimiento obtenido al final del cultivo. Todas las plantas del parental susceptible mos-
traron la máxima valoración de síntomas a los 60 días después de la inoculación. Sin embargo,
en el resto de las generaciones se observó variabilidad, incluso en aquellas homogéneas a nivel
de genotipo, como son el parental resistente PR y la generación F1.

Algunos autores, en estudios similares para la determinación del control genético realizados en
tomate con virosis similares a la estudiada en este ejemplo, al observar distribuciones de este tipo
en la manifestación de síntomas de varias generaciones han empleado diferentes criterios para la
clasificación de las plantas como resistentes y susceptibles. En algunos de estos estudios, se cla-
sifican como resistentes únicamente aquellas plantas que permanecen asintomáticas a lo largo del
ensayo, siendo el resto susceptibles (Hassan et al., 1984; Kasrawi, 1989; Pilowsky y Cohen,
1990). Otros autores, clasifican como resistentes las plantas asintomáticas y como susceptibles
aquellas valoradas con el máximo valor de síntomas, considerando que el resto, en categorías inter-
medias de síntomas, presentan resistencia parcial a la enfermedad (Kasrawi y Mansour, 1994).
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Figura 2.2. Porcentaje de plantas clasificadas en cada una de las categorías de síntomas (en una escala de 0, planta
asintomática, a 4, planta con síntomas severos), de cada una de las generaciones ensayadas, a los 60 días después de
la inoculación con TYLCV. Entre paréntesis se indica el valor medio de síntomas para cada generación.

Algunos autores han asumido un control poligénico al obtener distribuciones de este tipo (Griffiths
y Scott, 2001). Sin embargo, estos mismos autores comprobaron más tarde que la mayor parte
de la resistencia encontrada se podía explicar con uno o pocos genes para los que detectaron
marcadores moleculares asociados (Ji y Scott, 2005).

En el trabajo de Pérez de Castro et al. (2007), teniendo en cuenta la utilidad en mejora, se estable-
ció un criterio que considerase los posibles efectos sobre la producción asociados a la manifesta-
ción de síntomas. Este criterio, la pérdida de producción, es sin duda el más importante a la hora
de determinar la utilidad de una fuente de resistencia. Sin embargo, sólo es posible evaluar las pér-
didas de producción en fases avanzadas del programa de mejora, en las que la resistencia ya ha
sido introgresada en un fondo genético de la especie cultivada con buenas características agronó-
micas. De esta forma, según la escala empleada en este ensayo, fue posible asumir que las plantas
con valores de síntomas por debajo de 2 no sufrirían pérdidas de producción como consecuencia
de la enfermedad, pudiendo ser clasificadas como resistentes, mientras que las plantas con una pun-
tuación de síntomas igual o superior a 2 fueron clasificadas como susceptibles (Tabla 2.3). 
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Tabla 2.3. Número de plantas susceptibles (S) y resistentes (R) a TYLCV en cada una de las generaciones
ensayadas, a los 60 días después de la inoculación.

Sobre la base de este criterio, se estableció la proporción de plantas resistentes y susceptibles
en cada una de las generaciones ensayadas. Se planteó un modelo monogénico, con penetración
incompleta de la resistencia y efecto de dosis génica. Bajo estos supuestos se determinó la pro-
porción de individuos resistentes y susceptibles esperados en todas las generaciones ensayadas,
considerando la composición en cuanto a genotipos de cada una de las generaciones.

Para calcular las estimas de los valores de los parámetros p y q, se realizó un análisis de regresión
por mínimos cuadrados, empleando como peso para cada generación el número de plantas anali-
zadas (Cuadro 2.1). Los valores obtenidos para los parámetros fueron de 0,272 y 0,995, para p y
q, respectivamente, siendo ambos significativos. La comprobación del ajuste de los datos al mode-
lo se realizó comparando los resultados obtenidos con los esperados según las estimas obtenidas
para los parámetros p y q (Tabla 2.4). La comparación se realizó mediante una prueba 2 pesada,
empleando como peso el número de plantas de cada generación, según la siguiente expresión:

2
pesada = [(frecuencia relativa observada-frecuencia relativa esperada)2 x peso]
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Generación Fenotipo Nº de plantas

P1 S 19
R 0

P2 S 4
R 11

F1 S 14
R 4

F2 S 116
R 8

BC1 S 96
R 0

BC2 S 46
R 38



Tabla 2.4. Frecuencias observada y esperadas (según las estimas de los parámetros del modelo) de plantas resis-
tentes (R) y susceptibles (S) en cada una de las generaciones incluidas en el modelo y comprobación estadística
del ajuste de los datos al modelo propuesto.

Para el ajuste global del modelo se sumaron los valores de 2 (uno por generación ensayada),
teniendo esta comparación 3 grados de libertad (número de generaciones menos parámetros esti-
mados por el modelo). 
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Generación Fenotipo Frecuencia Frecuencia 2 P
observada esperada

P2 S 0,2667 0,2725 0,0005 0,9818
R 0,7333 0,7275 0,0005 0,9818

F1 S 0,7778 0,9952 0,8512 0,3562
R 0,2222 0,0048 0,8512 0,3562

F2 S 0,9355 0,8158 1,7775 0,1825
R 0,0645 0,1842 1,7775 0,1825

BC1 S 1,0000 0,9976 0,0005 0,9818
R 0,0000 0,0024 0,0005 0,9818

BC2 S 0,5476 0,6339 0,6252 0,4291
R 0,4524 0,3661 0,6252 0,4291



CUADRO 2.1. Estimación de los parámetros mediante el programa Statgraphics® Plus 5.1. Penetración
incompleta.

Para la determinación de las estimas para los dos parámetros incluidos en el modelo se empleó
el programa Statgraphics® Plus 5.1. Se utilizaron únicamente las generaciones P2, F1, F2, BC1

y BC2, ya que el parental susceptible no aporta información al ser todas las plantas suscepti-
bles según lo esperado. Los datos a introducir para realizar el análisis son los siguientes:

a Número total de plantas de la generación correspondiente
b Proporción de plantas susceptible y resistentes, respectivamente
c “m”, “p” y “q” son, respectivamente, la constante, y los coeficientes para los parámetros p y q de las ecuaciones planteadas en la Tabla 2.2. 
d Diferencia entre la respuesta y la constante del modelo

Dado que los valores para la constante (m) son conocidos y fijos, se elimina la constante del mode-
lo y se emplea como variable “respuesta - m” ganando así un grado de libertad en el análisis.

Empleando la opción de “dependencia”, “regresión múltiple”, se deben incluir:

Variable dependiente: Respuesta -m

Variables independientes: p y q

Peso: Nº de plantas

Entre las opciones del análisis de regresión múltiple se encuentra la de incluir o no la estimación
de una constante en el modelo. Ya que por defecto el programa incluye una constante, es nece-
sario en este caso modificar esta opción.

La salida del análisis de regresión múltiple muestra la estima para cada uno de los parámetros,
así como el error estándar y la significación del parámetro. Además, se incluye el análisis de la
varianza del modelo. Si se quieren obtener los intervalos de confianza de las estimas, se puede
seleccionar la opción en “opciones tabulares”.
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Generación Fenotipo Nº plantasa Respuestab mc pc qc Respuesta-md

P2 S 15 0,2667 0 1 0 0,2667

R 15 0,7333 1 -1 0 -0,2667

F1 S 18 0,7778 0 0 1 0,7778

R 18 0,2222 1 0 -1 -0,7778

F2 S 124 0,9355 0,25 0,25 0,5 0,6855

R 124 0,0645 0,75 -0,25 -0,5 -0,6855

BC1 S 96 1,0000 0,5 0 0,5 0,5000

R 96 0,0000 0,5 0 -0,5 -0,5000

BC2 S 84 0,5476 0 0,5 0,5 0,5476

R 84 0,4524 1 -0,5 -0,5 -0,5476



Por tanto, los resultados obtenidos eran compatibles con el modelo monogénico planteado. El
hecho de que el parámetro p fuese significativo indicó que el gen de resistencia presenta penetra-
ción incompleta, de forma que aproximadamente el 27% de las plantas homocigóticas para este
gen serán susceptibles a la enfermedad. Por otra parte, el valor de la estima para el parámetro q
fue muy superior a la de p, indicando un efecto de dosis génica, pudiéndose afirmar en este caso,
dado el valor de q, próximo a 1, que el gen presenta recesividad parcial.

En trabajos similares, encaminados al estudio del control genético de la resistencia al virus del
bronceado del tomate (Tomato spotted wilt virus, TSWV) derivada de S. peruvianum L. se com-
probó que la penetración puede depender del mecanismo de inoculación así como del aislado del
virus empleado (Roselló et al., 1998).

2.4. PENETRACIÓN EN FUNCIÓN DEL TIEMPO
Para determinados caracteres, la influencia del ambiente varía en función del momento en el que
se realiza el análisis. Es, por ejemplo, el caso de aquellos caracteres para los que se producen
variaciones de la penetración a lo largo del tiempo. En esta situación, resulta de interés no limitar
las conclusiones a un único muestreo, sino realizar un estudio secuencial del proceso. De esta
forma, es posible determinar las variaciones de la penetración en función del tiempo, tomando
especial importancia las conclusiones biológicas que se pueden obtener del análisis. 

Entre los caracteres para los que puede tener importancia la variación de la penetración en fun-
ción del tiempo se encuentra la resistencia a enfermedades, principalmente si la resistencia es
parcial o depende de la presión de inóculo. Es frecuente en estos casos que la penetración del
gen o los genes de resistencia disminuya a lo largo del proceso, debido, bien a que el patógeno
supera progresivamente los mecanismos de resistencia, bien a que se produce un aumento gra-
dual de la presión de inóculo como consecuencia del contacto continuado entre el patógeno y la
planta. En los materiales en los que la resistencia es de este tipo, puede suceder que, aun estan-
do el progreso de la infección retrasado con respecto a los materiales susceptibles, todas las
plantas muestren susceptibilidad en fases avanzadas de la enfermedad. Sin embargo, cuando no
se dispone de otras fuentes con niveles de resistencia más elevados, resulta útil en mejora apro-
vechar el retraso en la manifestación de síntomas observado en este tipo de materiales. 

El modelo planteado en estos casos es similar al descrito en el apartado 2.3, si bien se extiende
el análisis a las distintas fechas en las que se haya realizado la evaluación en las generaciones
analizadas. Para validar el modelo se comparan la curva de progreso de la enfermedad obtenida
con la esperada según el modelo, mediante el coeficiente de determinación total.

Ejemplo: Análisis secuencial de la penetración incompleta de la resistencia al amarilleamiento del
melón (Cucumis melo L.).

El amarilleamiento en melón está causado por un conjunto de virus del la familia Closteroviurs, trans-
mitidos por distintas especies de mosca blanca. Muchos de estos virus pertenecen al género
Crinivirus. Uno de ellos (Beet pseudo-yellows virus, BPYV) causa importantes pérdidas en los cultivos
de melón, tanto protegidos como al aire libre, del sudeste español. Se ha descrito resistencia a la
enfermedad causada por BPYV en distintas especies relacionadas con la especie cultivada; sin embar-
go, las fuertes barreras de cruzabilidad entre las fuentes de resistencia identificadas y el melón han
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impedido su empleo en programas de mejora. Algunas entradas de la especie cultivada de origen asiá-
tico poseen niveles variables de resistencia o tolerancia a la enfermedad (Esteva y Nuez, 1992).
Además, en la entrada Cma de la especie Cucumis melo L. ssp. agrestis se identificó resistencia a
BPYV (Nuez et al., 1991). La resistencia en esta entrada se manifestaba como un retraso en la mani-
festación de síntomas, siendo estos más leves que los observados en los materiales susceptibles.

Como paso previo al empleo de la resistencia descrita en esta entrada, se caracterizó en profun-
didad el modo de herencia del carácter y el nivel de protección proporcionado (Nuez et al., 1999).
Para ello se obtuvieron dos familias completas (PS, PR, F1, F2, BC1 y BC2) a partir del cruce de la
fuente de resistencia, Cma (PR), con dos variedades de melón típicas españolas (PS), “Amarillo”
y “Piel de sapo”. Con cada una de las familias se realizaron dos ensayos de inoculación artificial
mediante Trialeurodes vaporariorum Westwood, en dos años consecutivos. Se realizó la evalua-
ción de síntomas de forma periódica en todas las plantas en cada uno de los ensayos. Se deter-
minó el porcentaje de plantas con síntomas en cada generación, confirmándose la infección por
BPYV mediante la técnica DAS-ELISA. Únicamente las plantas asintomáticas en las que no se
detectó el virus se consideraron resistentes. Dado que los resultados para ambas familias y en
ambos ensayos fueron similares, se muestran los resultados obtenidos para una de las familias
en uno de los ensayos (Tabla 2.5). 

Tabla 2.5. Porcentaje de plantas asintomáticas tras la inoculación con BPYV en cada una de las generaciones del
cruce entre el parental resistente Cma (PR) y la variedad susceptible de melón (PS).

Al final del ensayo (84 días después de la inoculación, datos no mostrados) el 100% de las plantas
del parental resistente mostraron síntomas de la enfermedad, si bien los síntomas eran más leves
que los observados en plantas de otras generaciones. En cualquier caso, el retraso en la infección
de la fuente de resistencia y la manifestación de síntomas más leves resulta de interés para su apro-
vechamiento en mejora. Para evaluar el proceso a lo largo del tiempo se consideró un modelo simi-
lar al descrito en el apartado 2.3., estimando cada uno de los parámetros del modelo en todas las
fechas disponibles. A partir de los 38 días después de la inoculación, considerando que en la gene-
ración F1 todas las plantas mostraban susceptibilidad a la enfermedad, se eliminó el parámetro q
del modelo (tomando, por tanto, el valor 1). Se asumió que la aparición de una planta resistente en
la generación BC1 se debía a factores distintos a la expresión del gen de resistencia. 

El análisis genético de caracteres que presentan alta influencia ambiental

27

Días después de la inoculación

Generación 29 31 33 38 42 49 53 57

PS 0 0 0 0 0 0 0 0

PR 80 75 70 48 43 35 27 17

F1 18 16 11 0 0 0 0 0

F2 17 13 11 7 6 4 3 2

BC1 16 9 5 1 1 1 0 0

BC2 20 16 14 7 6 6 2 2



A partir de las estimas para los parámetros p y q (Tabla 2.6), se determinaron las curvas de pro-
greso de la enfermedad esperadas según el modelo (Figura 2.3). 

Tabla 2.6. Valores de las estimas para los parámetros p y q en las distintas fechas de muestreo, según el
modelo monogénico planteado.

A partir de los 38 días después de la inoculación se eliminó el parámetro q del modelo dado que todas las plantas de la generación F1
eran susceptibles. 

La correlación entre las curvas observada y esperada para cada generación se analizó mediante
el coeficiente de determinación (Tabla 2.7).

En cualquier caso, se observó en varias generaciones una desviación entre la respuesta obser-
vada y la esperada según el modelo planteado, debida a un exceso de plantas resistentes, excep-
to en la generación BC2 en la que se observó un exceso de plantas susceptibles. Era necesario,
por tanto, plantear un modelo que incluyese otros parámetros que permitiesen explicar los resul-
tados obtenidos. Los nuevos modelos se discutirán en los siguientes apartados.

Tabla 2.7. Coeficiente de determinación para las curvas observadas y esperada en cada una de las generaciones
ensayadas.
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Días después de la inoculación

Generación 29 31 33 38 42 49 53 57
p 0,47 0,49 0,53 0,70 0,69 0,85 0,85 0,90

q 0,89 0,97 1 1a 1a 1a 1a 1a

Generación PR F1 F2 BC1 BC2

Coeficiente de determinación (R2) 0,98 0,60 0,99 0,88 0,96

Generación PR F1 F2 BC1 BC2



Figura 2.3. Comparación entre las curvas de progreso de la enfermedad observadas ( ) y esperadas ( ) en las 
generaciones PR, F1, F2, BC1 y BC2, considerando un control monogénico de la resistencia, con penetración incompleta y
dominancia parcial.
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2.5. INTRODUCCIÓN DE PARÁMETROS DE ESCAPE EN MODELOS DE 
RESISTENCIA

En los ensayos de evaluación de resistencia a enfermedades, si la presión de inoculación no es
lo suficientemente elevada, es relativamente frecuente que se produzcan escapes a la infección.
Como consecuencia, no se puede asumir que todos los individuos en los que no se detecta infec-
ción posean resistencia. En estos casos, para el estudio del control genético, es necesario incluir
en el modelo un parámetro que considere la probabilidad de escape a la infección. Supongamos
el caso más sencillo, con un control monogénico dominante de la resistencia y asumiendo una
probabilidad de escape igual para todos los genotipos. Únicamente observaríamos el efecto del
escape en aquellas generaciones en las que hay individuos homocigotos recesivos, es decir, el
parental susceptible y la generación BC1. La estima del parámetro de escape se realizaría a par-
tir del número de individuos “resistentes” observados en estas generaciones.

La situación suele ser más compleja, ya que si el gen de resistencia tiene penetración incom-
pleta y, además, hay efecto de dosis génica, en todas las generaciones se confunde el efecto
de escape con la penetración incompleta del gen en homocigosis y en heterocigosis. En estos
casos, el modelo debe incluir los parámetros necesarios para considerar estos factores. De las
plantas que manifiesten fenotipo resistente (R) en cada generación, una parte vendrán deter-
minadas por la probabilidad de escape, mientras que entre las plantas que no escapen a la
infección mostrarán resistencia aquellas en las que el gen se exprese:

Como ejemplo, en la generación F2 sabemos que de las plantas que no escapan a la infección, la
proporción de resistentes es (Tabla 2.2): 

Todas las plantas que escapen a la infección manifestarán fenotipo resistente, de forma que, si la
probabilidad de escape es pe, la proporción de plantas que muestran fenotipo resistente en la
generación F2 es:

De forma similar a lo descrito para la generación F2, se puede determinar la proporción de indivi-
duos resistentes y susceptibles esperados en cada una de las generaciones, expresado en fun-
ción de los parámetros p, q y pe (Tabla 2.8). 

La estimación en estos modelos es más compleja, ya que no se trata en este caso de modelos
lineales. Como consecuencia, es necesario realizar un proceso iterativo para obtener las estimas
de los parámetros incluidos en el modelo. 
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P R( ) = P escape( ) × P (R / escape) + P noescape( ) × P (R / noescape)

P = 0,75 0,25p + 0,5q( )

P R( ) = pe ×1+ 1 pe( ) × 0,75 0,25p + 0,5q( )



Tabla 2.8. Frecuencia relativa de individuos susceptibles (S) y resistentes (R) en cada una de las generaciones
ensayadas, suponiendo un control monogénico, en función de los parámetros p (proporción de individuos homo-
cigotos para el gen de resistencia que son susceptibles), q (proporción de individuos heterocigotos para el gen de
resistencia que son susceptibles) y pe (proporción de plantas que escapan a la infección).

Ejemplo: Introducción de parámetros de escape en el estudio del control genético de la resisten-
cia al amarilleamiento del melón.

En el trabajo comentado en el apartado anterior (2.4), se observó que algunas de las plantas del
parental susceptible no resultaban infectadas durante las primeras fechas de muestreo (Tabla 2.9). 

Tabla 2.9. Porcentaje de plantas asintomáticas tras la inoculación con BPYV en cada una de las generaciones del cruce
entre el parental resistente Cma (PR) y la variedad susceptible de melón (PS), en las primeras fechas de muestreo.

El análisis genético de caracteres que presentan alta influencia ambiental

31

Generación Fenotipo Frecuencia

P1 S 1 - pe
R pe

P2 S 1 - [pe + (1 - pe) (1-p)]
R pe + (1 - pe) (1-p)

F1 S 1 - [pe + (1 - pe) (1-q)]
R pe + (1 - pe) (1-q)

F2 S 1 - [pe + (1 - pe)(0,25 (1-p) + 0,5 (1-q)]
R pe + (1 - pe)[0,25 (1-p) + 0,5 (1-q)]

BC1 S 1 - [pe + (1 - pe) 0,5 (1-q)]
R pe + (1 - pe) 0,5 (1-q)

BC2 S 1 - [pe + (1 - pe)(0,5 (1-p) + 0,5(1-q))]
R pe + (1 - pe)[0,5 (1-p) + 0,5 (1-q)]

Días después de la inoculación

Generación 24 26

PS 36 14

PR 100 89

F1 72 61

F2 53 49

BC1 48 44

BC2 74 65



Para explicar estos resultados era necesario incluir en el modelo un parámetro de escape. Se
asumió que la probabilidad de escape era igual para todas las generaciones estudiadas y se cal-
cularon los valores esperados en cada una de las generaciones. El ajuste con este nuevo mode-
lo fue bueno para la mayor parte de las generaciones. Sin embargo, se observó, de nuevo, un
exceso de plantas asintomáticas en el parental resistente, mientras que en la generación BC2 el
nivel de resistencia esperado era superior al observado experimentalmente (Figura 2.4). Aun
siendo el coeficiente de determinación elevado en ambas generaciones (0,99 y 0,94 en PR y
BC2, respectivamente), se incluyó un nuevo parámetro en el modelo definitivo que proporcionaba
un mejor ajuste de los datos observados (apartado 2.6).

Figura 2.4. Comparación entre las curvas de progreso de la enfermedad observadas( ) y esperadas ( ) en las gen-
eraciones PR y BC2, considerando un control monogénico de la resistencia, con penetración incompleta y dominancia par-
cial, e incluyendo un parámetro de escape.

2.6. INTRODUCCIÓN DE PARÁMETROS DE ANTIXENOSIS EN MODELOS DE
RESISTENCIA

En el caso de enfermedades transmitidas por un insecto vector, en ocasiones la resistencia se pro-
duce como consecuencia de mecanismos de antixenosis o no preferencia, de forma que la trans-
misión por el vector natural se ve dificultada. Si la antixenosis es uno de los mecanismos implica-
dos en la respuesta de la fuente de resistencia, es necesario considerarlo en el modelo planteado,
siempre que la inoculación se haya realizado empleando el vector. El mecanismo de antixenosis ten-
drá efecto, fundamentalmente, en el parental resistente. Sin embargo, puede ser además necesa-
rio considerar este efecto en otras generaciones, siendo generalmente la generación BC2 (por
poseer mayor proporción del genoma de la fuente de resistencia) la más afectada. 

Para incluir los parámetros de antixenosis en el modelo, basta con considerar que la proporción
de plantas resistentes en las generaciones afectadas será superior a la esperada por el efecto
únicamente del gen de resistencia. Dado que el efecto de antixenosis puede ser distinto en cada
una de las generaciones consideradas, se deben incluir tantos parámetros como generaciones
afectadas se esperen (Tabla 2.10).

La adaptación al ambiente y los estreses abióticos en la mejora vegetal

3232



Tabla 2.10. Frecuencia relativa de individuos susceptibles (S) y resistentes (R) en las generaciones PR y BC2,
suponiendo un control monogénico, en función de los parámetros p (proporción de proporción de individuos homo-
cigotos para el gen de resistencia que son susceptibles) y q (proporción de individuos heterocigotos para el gen
de resistencia que son susceptibles) y pe (proporción de plantas que escapan a la infección), incluyendo además
los parámetros de antixenosis en PR (pa1) y BC2 (pa2).

Ejemplo: Introducción de parámetros de antixenosis en el estudio del control genético de la resis-
tencia al amarilleamiento del melón.

Como se ha comentado previamente, la inclusión de parámetros de penetración incompleta y
escape no resultaron suficientes para explicar al control genético de la resistencia a BPYV de la
entrada Cma. La manifestación de antixenosis en el parental resistente podría explicar el hecho
de que el porcentaje de plantas asintomáticas observado en esta generación fuese superior al
esperado según el modelo propuesto. La antixenosis supondría un aumento del nivel de resisten-
cia frente al esperado al considerar únicamente el gen de resistencia. Además, como conse-
cuencia de no considerar el posible efecto de antixenosis, se estaría sobreestimando el paráme-
tro de escape y subestimando el parámetro que mide la penetración incompleta del gen. Esto
explicaría el exceso de plantas resistentes esperadas en la generación BC2 frente a las realmen-
te observadas. Se incluyeron en el modelo dos parámetros de antixenosis, uno para el parental
resistente y otro para la generación BC2. Únicamente resultó significativo el efecto de antixenosis
en la generación parental, si bien lo fue en todas las fechas de muestreo (Tabla 2.11). 

Tabla 2.11. Valores de las estimas de los parámetros en las distintas fechas de muestreo, según modelo mono-
génico que considera penetración incompleta en homocigosis (p) y en heterocigosis (q), escapes a la infección (pe)
y antixenosis en la fuente de resistencia (pa1).

Con las estimas de todos los parámetros incluidos en el modelo definitivo (Tabla 2.11) se cons-
truyeron las curvas esperadas, comprobándose en este caso que se obtenía un muy buen ajuste
entre las curvas observadas y esperadas (Figura 2.5).
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Generación Fenotipo Frecuencia

P2 S 1 - [pe + (1 - pe) (1-p + pa1)]

R pe + (1 - pe) (1-p + pa1)

BC2 S 1 - [pe + (1 - pe)(0,5 (1-p + pa2) + 0,5(1-q))]

R pe + (1 - pe)[0,5 (1-p + pa2) + 0,5 (1-q)]

Días después de la inoculación

Parámetro 24 26 29 31 33 38 42 49 53 57

p 0,4 0,4 0,8 0,8 0,8 0,8 0,9 0,9 0,9 0,9

q 0,5 0,5 0,8 0,8 0,9 1 1 1 1 1

pe 0,4 0,1 0 0 0 0 0 0 0 0

pa1 0,4 0,3 0,6 0,6 0,5 0,3 0,3 0,2 0,2 0,1



Se comprobó, por tanto, que el exceso de plantas resistentes observadas frente a las observadas
en la generación PR se debía al hecho de no considerar el efecto de antixenosis en esta generación.

Por tanto, el control genético de la resistencia a BPYV en la entrada Cma se ajustó a un modelo
monogénico con penetración incompleta y dominancia parcial, además de mecanismos de anti-
xenosis en la fuente de resistencia. La penetración del gen que confiere resistencia fue menor a
medida que transcurría el tiempo después de la inoculación, siendo esta reducción más acusada
en las plantas heterocigotas. La probabilidad de escapar a la infección fue significativa en las pri-
meras fechas de muestreo tras la inoculación, si bien este efecto desapareció con el tiempo.

Figura 2.5. Comparación entre las curvas de progreso de la enfermedad observadas( ) y esperadas ( ) en las genera-
ciones PR, F1, F2, BC1 y BC2, considerando un control monogénico de la resistencia, con penetración incompleta y dominancia
parcial, incluyendo un parámetro de escape igual en todas las generaciones y un parámetro de antixenosis en el parental
resistente.
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2.7. EXTENSIÓN DEL ANÁLISIS MENDELIANO A CARACTERES EN LOS QUE NO
ES POSIBLE DISCRETIZAR LOS DATOS

Existen caracteres para los que, siendo el control genético sencillo, no es posible establecer cla-
ses discretas para la clasificación de los fenotipos observados, debido a que la elevada influencia
del ambiente impide detectar los efectos de genes mayores. El análisis genético en estos casos
se basa en la comparación de las distribuciones obtenidas con las esperadas según una hipótesis
planteada. La situación más frecuente cuando se plantea un estudio de control genético en el con-
texto de un programa de mejora, dado que se trabaja con familias, es conocer las frecuencias de
genotipos esperadas en cada una las generaciones. De forma que, a partir de la información dis-
ponible en cuanto a las distribuciones de los parentales y la generación F1, y en función del control
genético asumido, se plantean los resultados esperados en las generaciones segregantes. En cual-
quier caso, el análisis también se puede realizar aunque no se disponga de familias completas. 

2.7.1. Asignación de valores promedio a los genotipos

El análisis mendeliano es posible aun sin necesidad de establecer una clasificación discreta de los
datos, utilizando los valores medios de las generaciones no segregantes. Para muestras grandes
el valor promedio de una generación segregante puede estimarse a partir de las proporciones en
que se espera aparezcan los genotipos de P1, P2 y F1 según el modelo. Así asumiendo un control
monogénico, y conociendo los valores medios de las distribuciones para las generaciones P1, P2 y
F1 (Figura 2.6), se pueden expresar las medias esperadas en las generaciones segregantes como: 

Mediante una comparación de las medias pueden contrastarse los valores observados con los
esperados según el modelo y así establecer la validez del mismo. El método es muy sensible a
los errores cometidos en la estima de los valores medios de generaciones no segregantes, si los
tamaños muestrales son pequeños. 

Figura 2.6. Distribución fenotípica en las generaciones P1, P2 y F1, y valor medio fenotípico para cada uno de los genotipos.
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Sin embargo, la verificación de estas relaciones no sería una prueba inequívoca de la existencia
de un control monogénico. Bajo un modelo aditivo-dominante también se cumplirían dichas rela-
ciones, incluso con un modelo poligénico (Tabla 2.12). En consecuencia, el modelo monogénico
dialélico sería solamente la explicación más sencilla. 

Tabla 2.12. Relaciones entre las medias de generaciones derivadas del cruce entre dos líneas puras asumiendo
un modelo aditivo dominante (modificada de Mather y Jinks, 1982).
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Ejemplo: Estudio del control genético de la eficiencia de la partenocarpia en pepino dulce.

El cuajado de frutos partenocárpicos tiene a menudo una naturaleza facultativa. En condiciones
ambientales adecuadas, principalmente dependientes de la temperatura e iluminación, la planta puede
desarrollar tanto frutos semillados como frutos partenocárpicos, carentes de semillas. El grado de
partenocarpia facultativa mide la proporción de verdaderos frutos sin semillas respecto al número total
de frutos producidos. Es un carácter cuantitativo con fuerte influencia ambiental y control poligénico.

Siguiendo con el ejemplo de la partenocarpia en pepino dulce, comentado en el apartado 2.2, un
carácter asociado es la eficiencia del cuajado partenocárpico. Aunque se define como la proporción
de frutos partenocárpicos respecto al total de frutos cuajados, implica un diseño experimental espe-
cial. Se trata de estimar la capacidad de competición en el desarrollo de frutos interracimo. Prohens
et al. (1998) dejaron en cada uno de los cuatro primeros racimos de la planta seis flores emascula-
das, tres fueron polinizadas y en las otras tres se impidió la polinización. El índice de cuajado de fru-
tos partenocárpicos (ICFP) se calculó como el cociente entre dos veces el número de frutos parteno-
cárpicos y el total de frutos cuajados. Se observó que el carácter presentaba una variación continua,
tanto en el parental partenocárpico como en la F1 de su cruce con otro parental no partenocárpico.

La eficiencia observada en el parental partenocárpico fue superior a la observada en la genera-
ción F1. Estos resultados sugieren un efecto de dosis génica en la expresión del carácter eficien-
cia de partenocarpia. Se planteó un modelo para tratar de determinar si se podía explicar la efi-
ciencia obtenida, considerando la proporción de plantas PP y Pp en cada una de las generacio-
nes. Se definieron los parámetros f1 y f2, como eficiencia en el homocigoto (PP) y en el heteroci-
goto (Pp), respectivamente. Se establecieron los coeficientes c1 y c2, o proporción de homoci-
gotos y heterocigotos en cada generación. Según este modelo, la eficiencia esperada en cada
generación sería la definida por la siguiente expresión:

Por ejemplo, en la generación F2, la eficiencia esperada sería:

Para la estima de los parámetros f1 y f2 se empleó el método de regresión por mínimos cuadra-
dos, empleando como peso el recíproco del error estándar de la media (Cuadro 2.2).

El valor estimado para el parámetro f1 fue de 0,98±0,03, y para f2, 0,62±0,04. Las estimas de
estos parámetros permitieron determinar la eficiencia de partenocarpia esperada en cada una de las
generaciones analizadas (Tabla 2.13). Por último, para validar el modelo se comprobó el ajuste de
los valores observados y los esperados mediante el coeficiente de determinación total.
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Tabla 2.13. Valores observados y estimados (media ± error estándar) para el índice de cuajado de frutos
partenocárpicos (ICFP) en las plantas clasificadas como partenocárpicas.

a c1 y c2 representan la proporción de genotipos PP y Pp sobre el total de plantas partenocárpicas de cada generación.

Los resultados obtenidos a partir del modelo planteado sugirieron que las diferencias observadas
en cuanto a la eficiencia de partenocarpia en las generaciones estudiadas, medida según el índi-
ce ICFP, son compatibles con un control monogénico con efecto de dosis génica. Parece posible
que una planta sea partenocárpica si supera un nivel umbral de hormonas durante un período crí-
tico en antesis. En este estudio, tanto los individuos homocigóticos como los heterocigóticos para
el gen P superarían el nivel umbral necesario. Sin embargo, las diferencias en la concentración de
reguladores, como consecuencia del efecto de dosis génica, podrían explicar las diferencias en
la eficacia de partenocarpia en homocigotos y heterocigotos. Aunque no puede descartarse un
modelo poligénico aditivo-dominante, la explicación más sencilla apunta a un efecto pleiotrópico
del gen P, ya que condiciona tanto la partenocarpia como la eficiencia de la misma. 
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Generación Valor observado (ICFP) c1
a c2

a Valor esperado (ICFP)

Pp 1,07±0,06 1 0 0,98±0,03

Pp 0,92±0,04 1 0 0,98±0,03

F1 0,61±0,07 0 1 0,62±0,04

BCp 0,85±0,08 1/2 1/2 0,80±0,04

BCnp 0,53±0,07 0 1 0,62±0,04

F2 0,80±0,05 1/3 2/3 0,74±0,04

CUADRO 2.2. Estimación de los parámetros mediante el programa Statgraphics® Plus 5.1.
Asignación de valores promedio a los genotipos

Para la determinación de las estimas para los dos parámetros incluidos en el modelo se empleó el
programa Statgraphics® Plus 5.1. Los datos a introducir para realizar el análisis son los siguientes:

Empleando la opción de “dependencia”, “regresión múltiple”, se deben incluir:

Variable dependiente: Eficiencia

Variables independientes: c1 y c2

Peso: Inverso del error estándar de la media

La estimación se realiza de forma similar a lo descrito en el cuadro 2.1.

Generación Eficiencia c1 c2 Inverso del error estándar de la media

Pp 1,07 1 0 16,67

Pp 0,92 1 0 25,00

F1 0,61 0 1 14,29

BCp 0,85 1/2 1/2 12,50

BCnp 0,53 0 1 14,29

F2 0,80 1/3 2/3 20,00



2.7.2. Comparación de distribuciones

La aproximación anterior sólo tiene en cuenta las medias de las distribuciones, pero no el resto
de características de las distribuciones (dispersión, asimetría y curtosis). Sin embargo, si se cono-
ce cómo se distribuyen los valores fenotípicos en las generaciones no segregantes, es posible
obtener la distribución esperada, en función del control genético asumido, en las generaciones
segregantes disponibles. El modelo se valida mediante la comparación de las distribuciones
observadas y esperadas en las generaciones segregantes. 

Ejemplo: Estudio del control genético de la capacidad de regeneración en melón.

Son numerosos los estudios de regeneración realizados en melón a partir de distintos tipos de
explantes. En muchos de ellos se ha descrito gran variabilidad en cuanto a la capacidad de regene-
ración, influida por factores tanto ambientales como genéticos, sin haberse determinado la impor-
tancia relativa de cada uno de ellos. Además, en muchos de los estudios en los que se ha encon-
trado variabilidad dentro de entrada no se ha considerado el hecho de que, siendo el melón una espe-
cie alógama, la variabilidad genotípica entre plantas de una misma entrada puede ser elevada. 

En el trabajo realizado por Molina y Nuez (1996), como paso previo al estudio del control genéti-
co del carácter, se seleccionaron plantas con alta y con baja capacidad de regeneración a partir
de una entrada en la que se observó variabilidad para el carácter (Figura 2.7). Las descendencias
por autofecundación de las plantas seleccionadas permitieron comprobar que las diferencias
observadas se debían a diferencias genéticas (Figura 2.7). Para abordar el estudio del control
genético se cruzaron plantas de cada una de las poblaciones, una con alta y otra con baja capa-
cidad de regeneración. Los valores medios de regeneración en las poblaciones seleccionadas
como parentales eran de 0,26 y 0,85, respectivamente. A partir del cruce entre individuos de esta
dos poblaciones de obtuvieron las generaciones F1 y F2 empleadas para el estudio. 

Entre las plantas de la generación F1 no se observaron diferencias significativas en cuanto a la
capacidad de regeneración, confirmándose la uniformidad genotípica de esta generación para el
carácter estudiado. La capacidad de regeneración media observada en la F1 fue de 0,73. Este
resultado indicaba dominancia parcial hacia el parental con mayor capacidad de regeneración. Por
otra parte, según era esperable debido a la naturaleza segregante de la generación, entre las plan-
tas de la F2 se observaron diferencias significativas para la capacidad de regeneración. 
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Figura 2.7. Distribución de la frecuencia de regeneración (proporción de explantes que regeneran ápices después de 25
días de cultivo) en la población original de “Cantalupo Charentais”, en las poblaciones procedentes de la autofecundación
de plantas seleccionadas de la población parental, con baja (P1) y alta (P2) frecuencia de regeneración, y en la generación
procedente del cruce entre las anteriores (F1).

Para explicar el control genético de este carácter se planteó en primer lugar el modelo más sen-
cillo, un modelo monogénico. Se asumió una distribución normal de la frecuencia de regeneración,
siendo la media de los homocigotos la estimada en las poblaciones P1 y P2, respectivamente, y
la del heterocigoto, la media de la generación F1. La varianza se estimó como: ,
siendo x la frecuencia media de regeneración y N el número total de explantes (Molina y Nuez,
1995). Por tanto, considerando las frecuencias medias de regeneración de cada genotipo como
0,86 (AA), 0,73 (Aa) y 0,26 (aa), se generó la distribución de la frecuencia de regeneración de la
generación F2 superponiendo las distribuciones correspondientes a los tres genotipos, con un
peso de 1/4, 1/2 y 1/4, respectivamente. Las frecuencias de regeneración observadas se com-
pararon con las esperadas según el modelo (Tabla 2.14, Figura 2.8) mediante el estadístico .
Se amalgamaron las clases con frecuencia absoluta esperada menor a 5 (Tabla 2.14). 

2

V = x(1 x) / N
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Tabla 2.14. Distribución observada de la frecuencia de regeneración en la generación F2 procedente del cruce
entre dos parentales que difieren para el carácter y distribución esperada suponiendo un control monogénico para
la frecuencia de regeneración.

a Valor resultante de sumar las clases contiguas con una frecuencia absoluta esperada menor a 5.

La comparación mediante una indicó que había motivos para rechazar el ajuste de los datos a
un modelo monogénico ( =67,86, con 6 grados de libertad). Las diferencias entre las distribu-
ciones observada y esperada (Figura 2.8) se debían a un exceso de individuos para los valores de
frecuencia de regeneración bajos y un defecto en las clases intermedias en la distribución espe-
rada según el modelo monogénico. Por tanto, era necesario suponer un mayor número de clases
genotípicas, para lo que se planteó un modelo digénico. 

Figura 2.8. Distribución de la frecuencia de regeneración (proporción de explantes que regeneran ápices después de 25
días de cultivo) obtenida en la generación F2 procedente del cruce entre dos parentales que difieren para el carácter. Se
muestran las distribuciones esperadas suponiendo un control monogénico del carácter y un control digénico con efectos
similares de ambos genes y dominancia parcial.

2

2
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Clases fenotípicas Número de plantas

observadas esperadas

0 – 0,1 0 0,456

0 1 – 0,2 1 4,776

0,2 – 0,.3 2 2 11,52 11,52

0,3 – 0,4 1 6,48

0,4 – 0,5 13 0,88

0,5 – 0,6 15 2,23

0,6 – 0,7 19 19 14,71 14,71

0,7 – 0,8 28 28 27,36 27,36

0,8 – 0,9 14 14 21,89 21,89

0,9 - 1 3 3 5,732 5,732

1a 5,232a

29 a 9,59a



Asumiendo que el carácter capacidad de regeneración estaba controlado por dos genes con efec-
tos similares y dominancia parcial, las nueve clases fenotípicas esperadas en la generación F2 se
podían agrupar en seis clases fenotípicas que aparecen en proporciones conocidas, suponiendo
segregación independiente (Tabla 2.15). 

De estas seis clases, se conocían las distribuciones asociadas a los dos doble homocigotos y al
doble heterocigoto. La frecuencia de regeneración media para las tres clases restantes se deter-
minó mediante una simulación algebraica. La varianza se determinó de forma similar a lo descri-
to anteriormente. Se comprobó que el mejor ajuste entre las distribuciones observada y espera-
da en la generación F2 se obtenía para los valores de frecuencia de regeneración media que se
muestran en la Tabla 2.15 ( =5,47, con 5 grados de libertad).

Tabla 2.15. Genotipos y clases fenotípicas esperadas en la generación F2, suponiendo un modelo digénico con
dominancia parcial y efectos similares de los dos genes. Se indican los valores de frecuencia de regeneración y
media, así como la varianza asociada, en cada una de las clases fenotípicas.

Por tanto, se podía asumir que la capacidad de regeneración en la entrada de melón ensayada
estaba controlada por dos genes, con efectos similares y dominancia parcial. 

La aproximación de la comparación entre la distribución obtenida y la esperada según un modelo pro-
puesto ha sido empleada para el estudio del control genético de distintos caracteres. Así Bencheikh
y Gallais (1996) estudiaron la capacidad de formar embriones somáticos en guisante (Pisum sativum
L. y Pisum arvense L.) a partir de cruces entre seis líneas que diferían para el carácter estudiado. El
modelo que mejor explicaba la distribución obtenida en la generación F2 procedente del cruce entre
dos genotipos extremos fue un modelo digénico con dominancia parcial en los dos loci.

En muchos casos, sin embargo, una vez realizada la comparación de las distribuciones, la com-
probación de los datos al modelo se realiza mediante una discretización. Empleando este tipo de
aproximación, Barker et al. (1994) determinaron que el control genético de la resistencia a la mul-
tiplicación del virus del enrollado de la hoja de patata (Potato leaf roll virus, PLRV) en patata
(Solanum tuberosum L.) está controlado por dos genes mayores dominantes no ligados, siendo
ambos necesarios para que se exprese la resistencia. 

2
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Clases fenotípicas 1 2 3 4 5 6
Genotipos AABB AaBB AABb AaBb AAbb aaBB Aabb aaBb aabb

Proporción 1/16 4/16 4/16 2/16 4/16 1/16

Frecuencia de 0,86 0,80 0,73 0,65 0,50 0,26
regeneración media

Varianza 0,004 0,005 0,006 0,006 0,008 0,006



2.8. NÚMERO DE GENES IMPLICADOS
Resulta de interés para el mejorador conocer el número de genes implicados en el control gené-
tico de un carácter, ya que de ello va a depender la estrategia de mejora.

Entre las aproximaciones disponibles para estimar el número de genes implicados en el con-
trol genético de los caracteres cuantitativos, nos centraremos en este capítulo en la aproxi-
mación biométrica, es decir, en los métodos basados en el análisis de la distribución fenotí-
pica de distintas poblaciones.

Gracias a los avances en las técnicas de aplicación de los marcadores moleculares, se han des-
arrollado otros métodos basados en la búsqueda de asociación entre marcadores moleculares y
variación genética cuantitativa. Esta aproximación se trata en el capítulo 4. También el empleo de
NILs constituye una herramienta poderosa para establecer el número de QTLs implicados en el
control genético de un carácter.

2.8.1. Estimador de Castle-Wright

Entre los métodos biométricos, uno de los más utilizados ha sido el estimador desarrollado por
Castle (1921) y Wright (1968). Este estimador se puede emplear cuando se dispone de informa-
ción en cuanto a la media y la varianza de dos líneas parentales, así como de las generaciones
derivadas del cruce entre ellas (F1, F2, BC1, BC2,...). Las asunciones para el empleo de este esti-
mador en la determinación del número de genes que controlan un carácter son las siguientes:

• la acción génica es aditividad

• se detectan únicamente loci no ligados

• los efectos de los alelos sobre el fenotipo son pequeños e iguales

• todos los alelos con efectos positivos están en una de las líneas parentales, siendo la otra por-
tadora de todos los alelos con efectos negativos

Es importante tener en cuenta que el número de genes detectado en este tipo de diseños expe-
rimentales está limitado a los genes para los que difieren las líneas parentales, de forma que se
suele hablar de “número de factores o loci efectivos”. Por otra parte, el número de loci detecta-
dos no puede ser superior al número de fragmentos cromosómicos segregantes.

La idea intuitiva de este estimador se basa en el hecho de que la varianza genotípica en genera-
ciones segregantes provenientes del cruce inicial planteado, disminuirá a medida que aumente el
número de genes implicados en el control genético de la diferencia entre los parentales (Otto y
Jones, 2000). En este sentido, si el carácter está controlado únicamente por un gen, en la gene-
ración F2 aparece un número elevado de individuos con el mismo fenotipo que los parentales y el
rango de variación se extiende entre los valores de los parentales. A medida que aumenta el núme-
ro de genes implicados, los valores fenotípicos de los individuos de la generación F2 se concentran
en torno a la media entre las líneas parentales (Figura 2.9). Por este motivo, la varianza debida a
factores genéticos detectada da información acerca del número de genes implicados en el control
genético del carácter. 
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Figura 2.9. Resultado, en cuanto a proporción de individuos por cada fenotipo, del cruce entre dos heterocigotos para
1 (a), 2 (b), 3 (c) o 4 (d) parejas de alelos. Se asume aditividad para todos los genes y ausencia de efecto ambiental sobre
la expresión del fenotipo.

Considerando 1 la aportación al fenotipo de cada uno de los alelos que influyen en el carácter,
la diferencia entre la media de dos líneas que difieran para n loci será:

El valor fenotípico medio en las generaciones F1 y F2 será:

Entonces, la varianza genotípica,Var(S) , (calculada en este caso en la generación F2) se puede
expresar como:

siendo Var (E) la varianza ambiental. De donde:
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P = P2 P1 = 2n 1

F2 = F1 = n 1

Var S( ) = Var F2( ) Var E( ) =
1
2

n 1
2

n =
P( )

2

8Var S( )



En la práctica, para el cálculo del número de factores efectivos se utilizan los valores muestra-
les obtenidos a partir de las generaciones disponibles, siendo el estimador expresado como:

En esta expresión del estimador de Castle-Wright, y son la media muestral y la varianza
asociada a esta media, para el parental i-ésimo. En ocasiones no se incluyen los términos de
varianza del numerador, pero esto supone no considerar los errores de muestreo para las esti-
mas de las medias de los parentales (Cockerham, 1986).

Existen distintas formas de estimar la varianza genotípica, en función fundamentalmente de las
generaciones disponibles para el análisis. Lande (1981) propuso cuatro distintas. Únicamente
con información de las generaciones F1 y F2 es posible realizar una estima de Var(S). Toda la
varianza observada en las generaciones P1, P2 y F1 es ambiental, ya que según el modelo plan-
teado son generaciones homogéneas genotípicamente. Sin embargo, la varianza observada en
la generación F2 será debida en parte al genotipo. De forma que es posible estimar Var(S)
empleando alguna de las siguientes expresiones:

Si además se dispone de los retrocruces hacia ambos parentales, considerando la composición en
cuanto a genotipos de cada una de las generaciones de la familia, se puede estimar Var(S) como:

o bien:

La varianza de la estima para el número de factores efectivos ne, asumiendo normalidad y consi-
derando la expresión para la varianza de un cociente, tiene como límite superior:

Var Pi( )Pi
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ne =
P1 P2( )

2
Var P1( ) Var P2( )

8Var S( )

V1 = Var S( ) = Var F2( ) Var F1( )

V2 = Var S( ) = Var F2( )
1
4

Var P1( ) +
1
2

Var F1( ) +
1
4

Var P2( )

V3 = Var S( ) = 2Var F2( ) Var BC1( ) Var BC2( )

V4 = Var S( ) = Var BC1( ) +Var BC2( ) Var F1( ) +
1
2

Var P1( ) +
1
2

Var P2( )

Var ne( ) = ne
2

4 Var P1( ) +Var P2( )
P1 P2( )

2 +
Var Var S( )

Var S( )
2



La estima de Var[Var(S)] depende de las generaciones empleadas para calcular Var(S). Por ejem-
plo, si se ha empleado la expresión V1, entonces Var[Var(S)] es la suma de las varianzas máximas
para Var(F1) y Var(F2), según la siguiente expresión:

siendo y los tamaños muestrales de las generaciones F2 y F1, respectivamente. Este resul-
tado deriva del hecho de que Var(F1) y Var(F2) son dos estimas independientes y, asumiendo nor-
malidad, el límite superior de la varianza muestral de una varianza es 2Var2/(n+2).

En los casos en los que Var(S) se ha estimado según V2, V3 y V4, Var[Var(S)] se estima respectiva-
mente como:

Si se dispone de los retrocruces hacia ambos parentales la estima se puede obtener por mínimos
cuadrados pesados (Cockerham, 1986). De esta forma, se combina en un solo estimador toda la
información disponible. 

Ejemplo

Powers (1942) estudió la varianza en el peso del fruto de tomate en una familia desarrollada a
partir del cruce inicial Danmark (Solanum lycopersicum L.) x Red Currant (S. pimpinellifolium L.)
(Tabla 2.16). A partir de los datos obtenidos por Powers, Wrigth (1968) propuso una transforma-
ción del tipo x’=log(x-a) que permitía asumir aditividad como modo de acción génica (Tabla 2.16).
Trabajando con los datos transformados, Lande (1981) cálculo el número de factores efectivos
empleando distintas formas de estimar la varianza genotípica.

En primer lugar es necesario calcular la estima para la varianza genotípica. Dado que se dispone
de todas las generaciones, existen cuatro posibles expresiones para el cálculo. Los resultados
según las distintas estimas para la varianza genotípica se resumen en la tabla 2.17.

nF1
nF2
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Tabla 2.16. Datos para el peso del fruto en las distintas generaciones a partir del cruce inicial Danmark (Solanum
lycopersicum L.) (P2) x Red Currant (S. pimpinellifolium L.) (P1). Se incluye la transformación de los datos sugerida
por Wright (1968). (Modificado de Lande (1981)).

Tabla 2.17. Estima del número de loci efectivos implicados en el control genético del peso del fruto en tomate
(Modificado de Lande (1981).

A pesar de ser sesgado, el estimador de Castle-Wright es uno de los más empleados. Dos de las
asunciones del modelo se cumplen en muchos casos:

• todos los alelos con efectos positivos están en una de las líneas parentales, siendo la otra por-
tadora de todos los alelos con efectos negativos: se suele recurrir a la selección artificial de
líneas con fenotipos extremos, dentro del rango de variación disponible, durante varias genera-
ciones antes de realizar el cruce inicial (Zeng et al., 1990).

• la acción génica es aditividad: se asume que existe una escala de medida para cualquier vari-
able que hace que exista aditividad para la varianza genética (Lande, 1981) de forma que
existen distintas transformaciones que permiten conseguir que se cumpla este requisito
(Wright, 1968). 

Entre los trabajos recientes en los que se ha empleado el estimador de Castle-Wright se incluyen
los siguientes estudios de control genético: resistencia a virosis en sandía (Xu et al., 2004), parte-
nocarpia en pepino (Sun et al., 2006), contenido en carotenoides en zanahoria (Fernandes Santos
y Simon, 2006), transmisión de luteovirus mediante el vector natural (Burrows et al., 2007).
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Variable original Variable transformada

Peso del fruto (g) Log(peso-0,153)

Generación Nº frutos 2 2

P1 420 0,915 0,053 -0,137 0,0165

P2 456 51,170 236,94 1,689 0,0165

F1 475 5,480 2,258 0,710 0,0144

F2 932 5,380 10,032 0,653 0,0570

BC1 932 2,095 0,743 0,249 0,0339

BC2 931 16,105 50,940 1,163 0,0344

Expresión para Var(S) Vi ne Var(V1) Var(nei) S(nei)

1 0,0426 9,8 7,81x10-6 0,385 0,6

2 0,0416 9,9 7,37x10-6 0,427 0,7

3 0,0457 9,1 3,05x10-6 1,217 1,1

4 0,0374 11,1 6,49x10-6 0,572 0,8

^ ^ ^ ^



2.8.2. Extensiones de Wright del estimador de Castle-Wright

Existen modificaciones del estimador que permiten incluir efectos de dominancia y contribuciones
distintas de cada locus (Wright, 1968).

Dominancia dentro de loci

Si se asume que existe dominancia constante para todos los loci, medida como , siendo

1 y 2 las aportaciones respectivas de cada uno de los alelos al fenotipo, entonces la varianza
genotípica en la generación F2 viene determinada por:

con lo que la estima para el número de loci efectivos viene dada por:

Cuando existe dominancia, la estima para el número de loci efectivos, en comparación con la
obtenida en el caso de semidominancia, se ve incrementada para cualquier valor de h distinto de
0,5. Este incremento es máximo cuando la dominancia es completa (h=0 ó h=1).

En realidad es de esperar que los efectos de dominancia difieran entre loci. En cualquier caso
siempre que el fenotipo de la generación F1 no sea igual a la media de los fenotipos parentales
se puede asumir que existe cierto grado de dominancia. El efecto mínimo de la dominancia se
obtiene de asumir efectos similares en todos los loci, pudiendo estimarse mediante el cociente 

Contribuciones distintas de cada locus
No es frecuente que la contribución de todos los loci sobre la expresión del carácter sea la
misma. Los modelos que asumen contribuciones distintas de cada locus, incluyen efectos de
genes mayores y genes menores con efectos individuales pequeños.

Si el fenotipo se debe al efecto de un gen mayor con semidominancia, con contribución 2 , y
varios genes menores, cuya contribución total se puede expresar como 2 , entonces la varian-
za genotípica en la generación F2 sería:

siendo el término 2 despreciable.

F1 P1( ) P2 P1( )

h = 1

1 + 2
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La estima para el número de loci efectivos es en este caso:

Si el gen mayor es dominante, la estima es:

Suponiendo varios genes mayores (n) con semidominancia, se puede estimar el número de loci
con efectos menores sobre el carácter como:

2.8.3. Otras extensiones del estimador de Castle-Wright

Basándose en las generalizaciones de Lande (1981) y Cockerham (1986), Lynch y Walsh (1998)
propusieron el estimador:

donde C es el cuadrado del coeficiente de variación de 

Este estimador se obtiene de asumir que el carácter está controlado por muchos loci con
efectos pequeños, pero distintos para cada locus, con lo que 

y entonces, la varianza genotípica de la generación F2 se puede expresar como

siendo la media del efecto aditivo de todos los loci.

Resulta difícil disponer de una estima para C , por lo que para realizar las estimas del número
de loci se suele asumir que sigue una distribución muy leptocúrtica (normal truncada en la media
o exponencial negativa), ya que suelen existir muchos genes con efectos pequeños sobre el
carácter. Futuros trabajos de cartografía de QTLs permitirán disponer de datos útiles en cuanto
a la distribución de los efectos alélicos.

C = Var ( ) ( )
2( )
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2.8.4. Estimador de Ollivier y Janss

Ollivier y Janss (1993) propusieron un método para estimar el número de loci dominantes, consi-
derando la información de las generaciones F1, F2, BC1 y BC2. Se define el efecto de la heterosis
como le desviación de la generación F1 respecto a la media de los parentales:

En general, para cualquier cruce, sean o no los parentales líneas puras, se puede estimar el núme-
ro de loci que expresan dominancia, nd, como:

Siendo Var(S) la varianza genotípica de la generación F2 y estimando Var(B) y Var(C) como:

En el caso en el que las dos líneas que se cruzan inicialmente sean homocigotas para los genes
que controlan el carácter, el término Var(C) es igual a cero, con lo que se obtiene un estimador
simplificado eliminando este término.

2.8.5. Estimador de Zeng

Como resultado de no considerar efectos distintos entre loci segregantes ni el ligamiento entre
loci, el estimador de Castle-Wright subestima el número de loci implicados en el control genético
de un carácter. Se han propuesto distintas correcciones para el estimador. La formulada por Zeng
(1992) incluye los dos factores citados, es decir, ligamiento y efectos distintos de los loci, según
la siguiente expresión:

En esta expresión, ne es el calculado considerando efectos iguales de cada uno de los loci que
afectan al carácter, es la frecuencia de recombinación media entre todos los pares de loci y C
es el cuadrado del coeficiente de variación de los efectos aditivos específicos de locus . La
varianza asociada a este estimador es:

c
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2
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H2

8Var B( ) 4Var S( ) + 2Var C( )

Var B( ) =
1
2

Var BC1( ) +Var BC2( ) Var F1( )

Var C( ) = Var F1( )
1
2

Var P1( ) +Var P2( )



Por lo tanto, para poder utilizar la corrección de Zeng (1992) es necesario disponer de estimas
para C y . Como se ha comentado previamente, no se dispone de estimas para C . Existen esti-
mas de para aquellas especies de las que se cuenta con mapas con cierta resolución (O’Brien
1990; Lynch y Walsh, 1998). Para las especies de las que no se dispone de estimas de  , si se
conoce el número haploide de cromosomas (M) propio de la especie, se puede estimar como
(Zeng, 1992):

Esta expresión, basada en la función de mapa de Haldane, asume que los genes están uniforme-
mente distribuidos en el genoma, que todos los cromosomas contienen el mismo número de
genes y que los genes en el mismo cromosoma presentan ligamiento completo. 

Las estimas de calculadas según esta expresión son, en general, muy similares a las obtenidas
cuando se dispone de información más precisa (Lynch y Walsh, 1998). Por ejemplo, en el caso
del tomate (M=12), la estima proporcionada es de 0,458, mientras que la estimada con datos de
mapa es de 0,479. 
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3.1. EL MODELO MIXTO
En el análisis y mejora genética de los caracteres de interés en producción vegetal y animal, una
de las primeras cuestiones que se plantea es la elección del modelo con el que pretendemos expli-
car los datos que, entre sus componentes, contiene factores como el valor genético o genotípi-
co de individuos, o el efecto de determinados cruces o variedades, que son centrales en la toma
de decisiones de un programa de mejora.

En principio, la calidad de cualquier análisis estadístico depende de la calidad del modelo pro-
puesto para describir los datos. El modelo debe representar el modo en que se han obtenido los
datos y los aspectos de la biología de los caracteres que se analizan. En la práctica, el modelo
que se utiliza viene a ser el resultado de un compromiso dependiente de la información que se
tenga y de la disponibilidad de los métodos estadísticos necesarios. Si el modelo exige excesivas
simplificaciones e hipótesis añadidas respecto al ideal, pudiera llegar la situación de cuestionarse
el valor del análisis de los datos.

En el modelo, los elementos que se consideran para explicar los datos observados se llaman fac-
tores, distinguiéndose entre factores fijos y aleatorios. La consideración de un factor como fijo o
aleatorio, no siempre es clara, siendo de ayuda las respuestas a las siguientes preguntas:

a. ¿Cuántos niveles del factor se consideran en el modelo? Si son pocos, el factor
probablemente sea fijo, si muchos aleatorio.

b. ¿Es en la población el número de niveles suficientemente grande para considerarlo
infinito? En caso afirmativo, probablemente el factor sea aleatorio.

c. ¿Podrían volver a utilizarse los mismos niveles del factor si se repitiese el experimento?
Si así fuera, el factor pudiera ser fijo.

d. ¿Van a extrapolarse las inferencias a niveles no incluidos en el experimento? Si sí, el
factor debiera ser aleatorio.

e. ¿Se determinaron aleatoriamente los niveles del factor? En caso negativo, el factor
debe tratarse como fijo.



Cuando los efectos de los factores actúan aditivamente para explicar las observaciones el mode-
lo es lineal y a continuación damos la fórmula matricial, comúnmente utilizada para definirlo:

y = Xb + Zu + e

en la que,

y, representa el vector de observaciones, con n componentes.

b, es el vector representando los distintos niveles de los factores fijos.

u, es el vector de los efectos de los distintos niveles de los factores aleatorios.

e, es el vector de los residuales. Tiene tantas componentes como observaciones.

X, es la matriz de diseño que muestra para cada observación los efectos fijos que le
corresponden. Tiene tantas filas como observaciones y tantas columnas como com-
ponentes tiene b.

Z, es la matriz de diseño referida a los efectos aleatorios.

La determinación del modelo se completa especificando las esperanzas de los términos aleatorios:

y la matriz de varianzas-covarianzas de los mismos:

Los modelos que únicamente tienen como factor aleatorio el residual se llaman modelos de efectos
fijos. Aquéllos que únicamente tienen un factor fijo con un solo nivel (la media) y efectos aleatorios
se llaman modelos de efectos aleatorios. En el caso de que se consideren varios niveles de efectos
fijos y algún efecto aleatorio, además del residual, el modelo se considera como modelo mixto.
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3.2. EL BLUP

3.2.1. Estimación de efectos fijos y predicción de efectos aleatorios

La estimación de los efectos fijos de (1), conocido (3), a través de un estimador de mínima
varianza (Best), lineal respecto a los datos (Linear) e insesgado (Unbiased), BLUE, es:

que es una solución de mínimos cuadrados generalizados, a un modelo de efectos fijos en el que
la varianza de residuales es la matriz V en lugar de I e

2.

La predicción de los efectos aleatorios de (1), conocido (3), a través de un estimador de mínima
varianza (Best), lineal respecto a los datos (Linear) e insesgado (Unbiased), BLUP, es:

que sería la fórmula de los índices de selección, si y se centrase con el verdadero valor de en
lugar de con .

Es conveniente advertir aquí el matiz diferencial de la propiedad de insesgamiento según se
aplique a efectos fijos o a efectos aleatorios. En el caso de los efectos fijos se expresa,

mientras que en el de los efectos aleatorios,

Como se comentará más adelante el BLUP tiene la propiedad de la contracción (shrinkage), de tal
manera que las predicciones de los valores aleatorios tienden a estar menos separadas de la
media que los verdaderos valores.

Es obvio que para obtener verdaderas soluciones BLUE y BLUP es necesario conocer las matri-
ces de varianzas-covarianzas de los efectos aleatorios (G) y de los residuales (R) que nos permi-
ten calcular V. En general esto no es así y, en la práctica, se sustituyen dichas matrices por esti-
mas de ellas, por lo que las soluciones obtenidas no son propiamente BLUE o BLUP y suelen lla-
marse, BLUE y BLUP empíricos. Esta solución es aceptable en la práctica, si son suficientemen-
te precisas las estimas (Gianola y Fernando, 1986). La estimación de las componentes de varian-
za-covarianza, cuando la estructura de los datos no es equilibrada, lo que es la norma en la mayor
parte de las situaciones de mejora genética, debe hacerse con metodologías adecuadas para
datos desequilibrados, como es el caso del método REML (Patterson y Thompson, 1971).

Un problema de cálculo que presentan las soluciones (5) y (6) es que requieren el cálculo de la
inversa de V, lo que es un problema insoluble o de costo prohibitivo, cuando el número de datos
es muy grande, lo cual es normal en muchos programas de mejora genética en animales.
Recordemos, que si V no tiene una estructura especial que facilite el cálculo de su inversa, el
coste computacional de ella crece con el cubo del número de observaciones. El problema que

b̂
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b̂=(X́ V-1X)-X́ V-1y

û=GZ V-1(y-Xb̂)

(5)

(6)

(7)

(8)



acabamos de comentar impidió durante muchos años el aplicar la metodología BLUE-BLUP en
modelos mixtos complejos. La solución llegó a través de lo que se llama las ecuaciones del mode-
lo mixto (Henderson, 1950) que tratamos a continuación.

3.2.2. Las ecuaciones del modelo mixto

El siguiente sistema de ecuaciones (Henderson, 1950),

que son conocidas como las ecuaciones del modelo mixto, tiene como soluciones de y las
mismas que se obtendrían con (5) y (6). El sistema se puede resolver de forma iterativa sin nece-
sidad de invertir la matriz de coeficientes. Requiere sin embargo invertir la matriz R que es de la
misma dimensión que V y la matriz G cuya dimensión coincide con la de los elementos de u y que,
por tanto, puede ser muy elevada en algunos casos. No obstante en la mayoría de las situacio-
nes no hay problemas serios en la inversión de estas matrices, pues R suele ser diagonal o blo-
que diagonal y para la matriz G en la que suele estar implicada la matriz de parentesco A existen
soluciones sencillas (Henderson, 1976; Quaas, 1976).

El cálculo de la matriz de varianzas-covarianzas de y de los errores de predicción e= -u,
requiere sin embargo el cálculo de una inversa generalizada de la matriz de coeficientes, que lla-
maremos C, de la que mostramos a continuación una partición, acorde a las partes del sistema
correspondiente a los efectos fijos y aleatorios,

que nos permite escribir directamente la matriz de varianzas-covarianzas mencionada
(Henderson, 1984),

Apoyándonos en el resultado anterior se pueden plantear pruebas de hipótesis relativas a los efec-
tos fijos. Si las filas de la matriz K´ representan contrastes de efectos fijos y se quiere probar la
hipótesis nula,

siendo c un vector de constantes, calcularemos s como,

y SCE (suma de cuadrados del error), como

ûb̂

ûb̂
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entonces, el estadístico F que nos permite probar la hipótesis nula es

En (15) r es el operador rango de una matriz y los grados de libertad de F son respectivamente
r(K´) y el número de observaciones (n) menos r(X).

3.2.3. Consideraciones de utilidad respecto al BLUP

Un primer aspecto a resaltar es que el método BLUP permite el análisis de datos desequilibrados,
lo cual es prácticamente la norma en la mejora genética animal o vegetal. En este último caso
suele ser mayor el número de datos disponibles de los mejores genotipos, pues ellos se prueban
más extensamente que los inferiores, los cuales se descartan antes.

Otro aspecto de interés es la consideración de las relaciones entre los efectos aleatorios, a tra-
vés de la matriz G, lo que permite explotar mejor la información disponible. Esto es particular-
mente evidente cuando en los efectos aleatorios se consideran los genotipos y en la matriz G se
tiene en cuenta las relaciones derivadas del parentesco de los individuos. Este aspecto es crucial
en mejora genética animal cuando nuestro interés es predecir el valor aditivo de los animales can-
didatos a la selección, que en casos extremos, como la valoración de machos para caracteres
que sólo se expresan en las hembras, tiene que hacerse estrictamente con información de parien-
tes. Así, en mejora genética vegetal la comparación entre dos líneas consanguíneas, en lugar de
hacerse en base a sus estrictos rendimientos, puede utilizar también datos de otras líneas con-
sanguíneas emparentadas (Bernardo, 2002), al igual que en cualquier programa de mejora en el
que se controle la genealogía. Más adelante comentaremos algunas aplicaciones en plantas que
aprovechan relaciones entre los efectos aleatorios.

El BLUP multi-carácter permite considerar las relaciones entre los caracteres, que se recogen en
las matrices G y R, con lo que el aprovechamiento de la información es mejor. En la sección
siguiente mostraremos un ejemplo. Un aspecto distinto que puede hacer necesario el análisis mul-
tivariante es el relacionado con el análisis de caracteres, que no han sido criterios de selección
pero que pertenecen a una población que ha sido sometida a selección por otros caracteres. La
cuestión radica en el sesgo en que se puede incurrir cuando se analizan aquéllos de forma uni-
variante. Para evitar el sesgo es necesario analizar conjuntamente los caracteres de interés con
todos aquéllos que han intervenido en las decisiones de selección. Se ha demostrado la validez
del BLUP y del REML en el análisis de datos de poblaciones seleccionadas siempre que se con-
sideren todos los datos y relaciones de parentesco implicados en el proceso de selección hasta
una población base de origen que se considera en equilibrio (Thompson, 1973; Henderson,
1975). Piepho et al. (2007) indican que una situación en plantas en que los datos de un progra-
ma de selección quizá se pueden ligar con una población base en equilibrio es la de un programa
con genealogía completa que parte de una F2 procedente del cruce de dos genotipos de una espe-
cie autógama y se ignora el ligamiento. Lo mismo se cumpliría en el caso de cruces simples en
especies alógamas, si los datos y la genealogía llegan hasta la F2.
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F =
s / r(K )

SCE / (n r(X)) (15)



Ya se ha comentado anteriormente la propiedad de contracción del BLUP, que puede ser una pro-
piedad interesante en el grado que incrementa la precisión de la predicción, pese al “sesgo” que
presenta. Su error cuadrático medio es menor que el del estimador BLUE, pues el efecto del sesgo
es más que compensado por la reducción de la varianza. Esta mayor precisión del BLUP frente al
BLUE es esperable pues el primero utiliza la información adicional de la distribución a priori del
carácter. De hecho, James y Stein (1961) mostraron que el BLUP es mejor en precisión que el
BLUE, si el factor en cuestión tiene más de dos niveles, debido a su propiedad de contracción.

3.2.4. Contribuciones a la mejora genética animal

El desarrollo del BLUP en cuanto a aplicaciones y algoritmos de cálculo que facilitan su uso ha
tenido lugar principalmente en el campo de la mejora genética animal. En este apartado vamos a
mostrar, con un poco más de detalle, lo que ha venido a ser el modelo central en este campo,
que es el llamado modelo animal, para comentar luego extensiones y modificaciones que permi-
ten abordar muy diversa problemáticas. Todo esto será de interés para comprender mejor la uti-
lidad que el BLUP puede tener en la mejora genética vegetal.

En los programas de selección de los animales, basados en los efectos aditivos de los genes, el
punto central de la evaluación es la predicción del valor aditivo de cada animal para los caracte-
res objeto de selección. Un modo de obtener estas predicciones es plantear modelos en los que
se incluye, como factor, el valor aditivo del animal que produce el dato, con independencia de la
consideración de cuantos efectos fijos se deban incluir y de otros efectos aleatorios. En su forma
más simple, considerando una situación uni-carácter y como único factor aleatorio el valor aditivo
del animal, el modelo se escribiría así,

en el que a representa el vector de valores aditivos de todos los animales desde la población base
hasta el momento actual.

En este contexto la ecuación (3) sería

en la que

A es la matriz con el doble de los coeficientes de parentesco entre todos los animales 

la varianza aditiva del carácter,

es la varianza residual.e
2

R= I e
2

A
2
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De acuerdo con lo anterior, (4) sería

y (9) sería

siendo ,

y h2 la heredabilidad del carácter.

La construcción de este sistema de ecuaciones, únicamente presenta el problema del cálculo de
A-1 que puede implicar a un muy elevado número de animales y por tanto podría presentar las mis-
mas dificultades que el cálculo de V-1 y esto podría ser un problema que limitase la utilización del
BLUP en cualquiera de sus procedimientos de resolución. No obstante, ya hemos comentado que
Henderson (1976) y Quaas (1976) resolvieron este problema demostrando que el cálculo de A-1

podía hacerse directamente a partir de una genealogía completa de los individuos de los que se
tienen datos y de sus antecesores hasta la población de partida.

Advirtamos que por este procedimiento, debido a la consideración del parentesco entre los indi-
viduos (A) se pueden predecir los valores aditivos de individuos de los que no se tienen datos.
También puede hacerse una valoración, aunque poco precisa, de animales no nacidos de aparea-
mientos que pueden programarse para, por ejemplo, obtener machos candidatos a una prueba
de descendencia.

Es claro que en el análisis de muchos caracteres de interés se exige la consideración de más efec-
tos aleatorios. Por ejemplo, cuando un animal tiene varios registros de un mismo carácter, resul-
ta necesario considerar en el modelo, además del efecto aditivo, el resto de efectos permanen-
tes que afectan a todos los registros del carácter del animal. Este modelo es el que se llama
modelo animal de repetibilidad. En otro tipo de caracteres, especialmente los relacionados con
animales jóvenes de especies prolíficas, es frecuente que las crías compartan factores ambien-
tales comunes, que para algunos de sus caracteres pueden ser muy influyentes y que por tanto
tenemos que considerar en el modelo. Por otra parte es bien conocida la influencia de los efec-
tos maternales sobre algunos caracteres, como es el caso del tamaño de camada en especies
prolíficas. A continuación vamos a detallar uno de los modelos anteriores (Mrode, 1996), en con-
creto el modelo animal de repetibilidad, para mostrar como las ecuaciones del modelo mixto, apa-
recen de un modo sencillo. Este modelo se puede escribir así:
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en el que p es el vector de efectos permanentes, no aditivos, que afectan a los datos repetidos
de un mismo animal. En este modelo se asume que

La matriz de varianzas covarianzas de los datos será

y las correspondientes ecuaciones del modelo mixto

en las que

siendo r la repetibilidad del carácter.

Otra extensión de interés es la del modelo de grupos genéticos (Westell et al., 1986) que resuel-
ve la situación de cuando se incorporan animales a un programa de selección, desde diferentes
poblaciones base (grupos genéticos). El procedimiento para tratar esta situación es, aparente-
mente, inmediato y bastaría con introducir un nuevo factor fijo que es el grupo genético. El mode-
lo lo escribiríamos como,

donde g es el factor fijo en el que se contemplan los distintos efectos de los grupos genéticos. El
problema reside aquí en la construcción de la matriz X2 que para cada individuo debiera expresar
las fracciones en que los genes de los distintos grupos entran en su composición, lo que puede
ser muy complicado tras unas pocas generaciones desde la incorporación del animal. Westell et al.
(1988) mostraron que el problema anterior se simplificaba enormemente con la consideración de
lo que llamaron padres fantasma y la asignación de éstos a grupos genéticos definidos.

En muchos programas de mejora genética los objetivos son múltiples y las decisiones de selección
exigen la evaluación genética de los animales para varios caracteres, que adecuadamente ponde-
radas permiten obtener un índice sobre el que se racionalizan las decisiones de selección. Si los
caracteres están correlacionados genética y ambientalmente es conveniente plantear un modelo
conjunto que explique cada uno de los caracteres y que a su vez tenga en cuenta sus relaciones.
De este modo aprovechamos la información que unos caracteres tienen sobre otros y, además,
como en los casos uni-carácter la información de los individuos emparentados entre sí. La varian-
za del error de predicción disminuye, y consecuentemente la precisión aumenta, en función de la
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información disponible. Los caracteres con heredabilidades más bajas se ven claramente favoreci-
dos en un análisis multi-carácter con caracteres de mayor heredabilidad y significativamente corre-
lacionados con ellos. Otra ventaja del análisis multi-carácter proviene de la mejora de la precisión
por una mejor conexión entre los datos debida a la covarianza residual entre los caracteres.

Un aspecto distinto que puede hacer necesario el análisis multi-carácter, que ya se ha comentado
anteriormente, es el relacionado con el análisis de caracteres, que no han sido criterios de selec-
ción pero que pertenecen a una población que ha sido sometida a selección por otros caracteres.

Junto con las ventajas señaladas del análisis multi-carácter existen algunos inconvenientes. El pri-
mero es el costo, pues el análisis conjunto de c caracteres es muy superior al de c análisis uni-
carácter, pues en el primer caso, si no se recurre a estrategias especiales, la necesidad de
memoria puede crecer con el cuadrado de c y el de cómputo con el cubo. Obviamente, la efica-
cia de un análisis multi-carácter depende de la precisión con que se conozcan los parámetros de
relación entre los caracteres. Algunos de ellos, como las correlaciones genéticas, en algunos
casos, tienen dificultades intrínsecas para ser estimadas con precisión y por otra parte conforme
el número de caracteres a analizar aumenta, el número de parámetros necesarios se incrementa
de forma no lineal.

Vamos a ejemplificar, para un caso bi-carácter, cómo plantear los modelos uni-carácter y el mode-
lo bi-carácter correspondiente. El punto esencial es la definición de la matriz de varianzas-cova-
rianzas de los factores aleatorios implicados en ambos modelos uni-carácter. Para evitar expre-
siones largas, vamos a considerar todos los factores aleatorios reunidos en un único vector por
carácter que llamaremos u1 o u2. Los modelos uni-carácter serían

en donde los subíndices 1 y 2 se refieren al primero y al segundo carácter respectivamente.

El modelo bivariante sería,

en el que los datos se ordenan por animal dentro de carácter y, consecuentemente, la matriz de
varianzas-covarianzas de los efectos aleatorios sería,

El blup y los métodos bayesianos. Aplicación a la mejora genética vegetal

65

y1 = X1b1 + Z1u1 + e1

y2 = X2b2 + Z2u2 + e2

y1

y2

=
X1 0
0 X2

b1

b2

+
Z1 0
0 Z2

u1

u2

+
e1

e2

= y = Xb+ Zu+ e

V

u1

u2

e1

e2

=

G11 G12 0 0
G21 G22 0 0
0 0 R11 R12

0 0 R21 R22

(26)

(27)

(28)



y su inversa,

Lo que permite construir las ecuaciones del modelo mixto, (9). Es ilustrativo mostrar cómo se
aborda el cálculo de la inversa de los efectos aleatorios y, por simplicidad, vamos a hacerlo en el
caso de que el único factor aleatorio diferente al residual sea el valor aditivo, es decir cuando u=a.
Entonces

y

siendo, el operador producto directo, G0, la matriz de varianzas- covarianzas aditivas entre los
c caracteres considerados y R0 la matriz similar de varianzas- covarianzas residuales, cuya inver-
sión no ofrece ningún problema, calculándose las inversas de G y R, del siguiente modo,

y

Hay situaciones que permiten estrategias de cálculo especiales que simplifican mucho las necesida-
des de cálculo. La situación más clara es la del análisis multi-carácter que tiene el mismo modelo para
los distintos caracteres, con las mismas matrices de diseño para cualquiera de ellos y que además
únicamente considera un factor aleatorio, cuando todos los caracteres se han medido en todos los
individuos. En este caso, se hace uso de la transformación canónica (Thompson, 1977), que reduce
el análisis conjunto de c caracteres en c análisis uni-carácter, lo que divide las necesidades de memo-
ria por c y las necesidades de tiempo de cómputo por c2. Ducrocq y Besbes (1993) han hallado un
procedimiento que permite seguir utilizando la transformación canónica, con los consiguientes aho-
rros de memoria y cómputo, cuando hay individuos en los que faltan registros de algunos datos.

En la exposición anterior no se ha pretendido ser exhaustivo, y muchas más son las situaciones en
las que el BLUP ha sido de utilidad, como la consideración de la dominancia y de la epistasia
(Hoeschele y Van Raden, 1991, o en el análisis de cruzamientos de razas o líneas (Wei y van der Werf,
1994). Sin embargo hay un aspecto, no comentado, que vale la pena resaltar y es la elevada fre-
cuencia en que las ecuaciones del modelo mixto aparecen en muy diversos contextos, frecuentistas
o bayesianos, lineales y no lineales, asociadas a algoritmos de cálculo eficientes (Gianola, 2001)

3.2.5. El BLUP y la Mejora Genética Vegetal

Aunque la mayoría de las aplicaciones y desarrollos del BLUP se han realizado dentro del campo
de la mejora genética animal, es cada vez más frecuente el sentir de que el BLUP podría ser de
utilidad en diversos contextos de la mejora genética vegetal y aprovechar, de diversos modos, las
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relaciones entre niveles de factores que podrían considerarse como aleatorios. En este sentido,
por ejemplo, Flacheneker et al. (2006) iniciaron un programa en maíz de selección recurrente de
familias de hermanos completos (FS), en el que se registra la genealogía de todas las familias FS
a lo largo de los ciclos de selección. Consideran efectos aditivos, dominantes y epistáticos, y las
relaciones dentro de ellos y pretenden investigar la utilidad de predecir, con la media aditiva BLUP
de los padres, el valor de la descendencia, si bien no encuentran ventaja respecto al uso de la
media de las familias FS parentales. En una situación muy diferente, Smith et al. (2006) muestran
las ventajas del análisis con un modelo mixto en caracteres de calidad de trigo, que se miden en
laboratorio tras una primera fase de ensayo de campo. Estos experimentos suelen tener una
estructura muy desequilibrada e importantes fuentes de variación no genética con niveles corre-
lacionados. Los autores muestran que en el caso en que exista tendencia en la fase de laborato-
rio (correlación entre efectos residuales en análisis sucesivos realizados el mismo día) el uso de
replicaciones en dicha fase incrementa la ganancia genética realizada frente a los diseños sin repli-
cación. Similarmente, en ensayos de campo la predicción BLUP de los efectos genotípicos o de
interacción genotipo-medio mejoran al considerar modelos del campo con tendencias locales
(semejanza entre los efectos residuales de parcelas en función de su situación). Actualmente se
están utilizando rutinariamente modelos que consideran esta estructura de los efectos espaciales
en los análisis de datos de evaluación de variedades de plantas (Smith et al., 2005).

En la Universidad de Bonn el Departamento de “Crop Science and Plant Breeding” tiene un pro-
yecto titulado “Predicción de valores de mejora (BLUP) en plantas de cultivo”, cuyo objetivo es
la aplicación del BLUP en la mejora genética vegetal. Esto, con el propósito de reducir el núme-
ro de cruzamientos necesarios para desarrollar un nuevo cultivar, aumentando la eficacia de los
programas y reduciendo su coste.

Recientemente, Piepho et al. (2007) han escrito un extenso trabajo en el que revisan las aplica-
ciones actuales del BLUP a la mejora genética vegetal y a la prueba de variedades. Hacen una
amplia consideración de posibilidades de uso del BLUP, revisando primeramente las aplicaciones
en que no se considera información genealógica, tanto en ensayos simples como en ensayos
multi-ambiente en los que se considera alguna estructura de correlación espacial tal como
hemos comentado anteriormente. Seguidamente discuten las aplicaciones que utilizan la matriz
de parentesco A, haciendo especial énfasis en las hipótesis que debieran cumplirse para su uti-
lización. En este apartado distinguen las aplicaciones en plantas autógamas y alógamas. En
estas últimas comenta especialmente la predicción del valor de los híbridos resultantes del cru-
zamiento de líneas consanguíneas, modelando los efectos de la aptitud combinatorias general y
específica. Dentro del apartado del uso de la matriz A se ocupa del BLUP multivariante, del dise-
ño de experimental, de la interacción genotipo-medio y del mapeo de QTL´s. El último apartado
de la revisión de aplicaciones se refiere a aquéllas en que el BLUP se basa en la genealogía, pero
no utiliza la matriz A de forma explícita. Esto es posible cuando la estructura genealógica es sen-
cilla, de tal modo que puede tenerse en cuenta a través de la incorporación al modelo de efec-
tos jerarquizados, como sería el caso de la predicción de valores genotípicos dentro de líneas,
o efectos cruzados, como en el caso de cruzamientos dialélicos o factoriales. El trabajo termi-
na con una extensa y completa discusión general, en la que se vuelve a insistir sobre la realidad
de las hipótesis que deben cumplirse para el uso de la matriz A; se analiza el uso de la infor-
mación molecular para inferir relaciones genéticas y se plantea la cuestión de la robustez del
BLUP, cuando no se cumplen las hipótesis en que está basado.
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3.3. LA APROXIMACION BAYESIANA

3.3.1. Introducción

La escuela bayesiana fue fundada por Laplace por medio de varios trabajos publicados de 1774 a
1812, y durante el siglo XIX ocupó un papel preponderante en la inferencia científica (Stigler, 1986).
Antes que Laplace, y sin que al parecer éste tuviera conocimiento, se había presentado en la Royal
Society de Londres un trabajo póstumo atribuido a un oscuro clérigo, el reverendo Thomas Bayes
(quien no publicó trabajos matemáticos en vida), formalizando el mismo principio de inferencia. Al
parecer este principio había sido formulado anteriormente, y Stigler (1983) lo atribuye a Sauderson,
un profesor de óptica ciego, autor de numerosos trabajos en diversos campos de la matemática.
Los trabajos sobre verosimilitud de Fisher en los años 20 y los de la escuela frecuentista en los 30
y 40 hicieron casi desaparecer a la escuela bayesiana, hasta que comenzó un “revival” a mediados
de los 50 que dura in crescendo hasta nuestros días. En genética cuantitativa el bayesianismo fue
introducido en los años 80 por Daniel Gianola, primero en trabajos sobre caracteres umbral en cola-
boración con J.L. Foulley, y posteriormente en artículos en los que se desarrollan aplicaciones a
prácticamente todos los campos de la mejora genética animal. Una de las principales razones por
las que la escuela bayesiana ha estado prácticamente ausente de la inferencia científica durante
muchos años es el que, como veremos, para obtener sus resultados precisa de la resolución de
integrales múltiples no siempre sencillas y a menudo imposibles de resolver analíticamente. El des-
arrollo de los ordenadores ha permitido resolver fácilmente estas integrales mediante métodos
numéricos basados en muestreos aleatorios y cadenas de Markov (Monte Carlo Markov Chains,
MCMC), lo que ha permitido la reciente expansión de la estadística bayesiana a prácticamente
todos los campos de la investigación biológica, y singularmente al de la mejora genética (ver
Blasco, 2001, para una revisión sobre los métodos bayesianos en mejora genética). Las ventajas
de la inferencia bayesiana fueron subrayadas por el propio Ronald Fisher:

“Bayes perceived the fundamental importance of this problem and framed an axiom,
which, if its truth were granted, would suffice to bring this large class of inductive infe-
rences within the domain of the theory probability; so that, after a sample had been obser-
ved, statements about the population could be made, uncertain inferences, indeed, but
having the well-defined type of uncertainty characteristic of statements of probability”.

Ronald Fisher, 1936. Uncertain inference.

En este apartado expondremos los usos de la inferencia bayesiana para las comparaciones de
medias y para las inferencias en el modelo mixto, aunque como puede suponer el lector, la infe-
rencia bayesiana tiene aplicación en todos los aspectos de la mejora genética. 

3.3.2. Bases de la inferencia bayesiana

3.3.2.1. La descripción de la incertidumbre acerca del valor de un parámetro

La forma esencial de trabajar de la escuela bayesiana consiste en, dados los datos observados
en el experimento, describir toda la incertidumbre que puede existir en torno a un parámetro
mediante la probabilidad de que el parámetro tome determinados valores. Por ejemplo, en el caso
de la heredabilidad se obtendría la función de densidad de probabilidad ƒ(h2|y) siendo y el vector
de valores observados. Una vez obtenida esa distribución se pueden hacer inferencias de múlti-
ples maneras: por ejemplo, se puede desear averiguar entre qué valores se encuentra h2 con una
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probabilidad del 95%, o cuál es el valor que como mínimo tomaría h2 con una probabilidad deter-
minada. En los casos en los que es necesaria una estimación puntual de h2, por ejemplo para un
índice de selección, hay varios parámetros de la función de densidad f(h2|y) que pueden ser usa-
dos como estimación puntual, y cuyo uso depende de la preferencia del investigador. Por ejem-
plo, la moda, que es el valor más probable de h2 dada la muestra y; la mediana, cuyo valor hace
tan probable que el valor verdadero sea superior como inferior a esta estima y minimiza el riesgo
de estimación cuando la función de pérdidas es ; o la media, que es el estimador que mini-
miza el riesgo mínimo cuadrático .

3.3.2.2. Teorema de Bayes e inferencia bayesiana

Para poder hacer todas estas inferencias es menester disponer de la función de densidad de pro-
babilidad ƒ(h2|y). De acuerdo con las leyes de la probabilidad, la probabilidad P(A,B) de que se pre-
senten dos sucesos simultáneamente es

P(A,B) = P(A|B) · P(B) = P(B|A) · P(A)

con lo que 

P(A|B) = P(B|A) · P(A) / P(B)

Que es el Teorema de Bayes. En nuestro caso, aplicando el Teorema de Bayes a las funciones de
densidad1, tenemos

ƒ(h2|y) = ƒ(y|h2) ƒ(h2) / ƒ(y) = cte · ƒ(y|h2) ƒ(h2)

donde ƒ significa “función de densidad” (ver Apéndice I). Obsérvese que ƒ(h2|y) es una función de
h2, pero no de y, que está fijada; por tanto ƒ(y) es una constante, ya que no depende de h2 e y
está fijado, lo que nos permite trabajar proporcionalmente a ƒ(y|h2) y a ƒ(h2). Aquí ƒ(h2) es la den-
sidad de probabilidad de h2 que no depende de los datos, y se interpreta como la función de den-
sidad que recoge la información de densidad antes de iniciar el experimento; esto es, la llamada
información “a priori”2.

3.3.2.3. El problema de la información “a priori”

Las críticas más frecuentes al bayesianismo tienen que ver con esta última función de densidad
de probabilidad a priori porque no depende de los datos, es previa al experimento. En ocasiones
esta información está claramente determinada; por ejemplo, la probabilidad a priori de obtener un
individuo recesivo en el cruce de dos heterocigotos es 1/4, y la matriz de parentesco que utiliza
el modelo mixto es claramente información a priori, pero en nuestro ejemplo de la heredabilidad
no está claro qué se quiere decir con esta probabilidad previa. En muchas ocasiones es difícil
cuantificar la información a priori de una forma precisa. En esos casos los estadísticos no baye-
sianos consideran que no es posible aplicar el teorema de Bayes y el problema no tiene solución

E(h - h )
2 2^

h - h
2 2^
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por la vía de las probabilidades. Dentro del campo bayesiano se ha intentado dar respuesta a esta difi-
cultad de varias formas, bien definiendo la probabilidad como un estado de creencias del investiga-
dor, quien define ƒ(h2) según su opinión y los experimentos realizados previamente o consultados en
la literatura, o bien eliminando en la práctica la influencia de la probabilidad a priori a base de aumen-
tar el tamaño muestral. Si se dispusiera de suficientes datos, la probabilidad a priori no influiría en la
distribución de la densidad posterior de probabilidades, por tanto se deben hacer experimentos con
un número de datos suficiente como para que la función a priori carezca de relevancia. En ese caso
la función de densidad de probabilidades a priori se busca de forma relativamente arbitraria (se pro-
cura que coincida en lo posible con una opinión defendible; p. ej., que no sea muy probable que la
heredabilidad tenga un valor de 0.95), y habitualmente se procura que facilite los cálculos de la fun-
ción posterior y que no conduzca a paradojas o a resultados inadmisibles. Es frecuente en ese caso
probar varias funciones a priori diferentes para comprobar que el resultado final apenas se altera.
Cuando no hay información a priori, o cuando se desea actuar como si no la hubiera, es imposible
realizar inferencias, puesto que la probabilidad a priori es necesaria para poder aplicar el teorema de
Bayes, y cualquier forma que tenga esa probabilidad es de alguna manera informativa. Se ha sugeri-
do suponer que cuando no hay información sobre los distintos sucesos posibles, hay que asignarles
a todos la misma probabilidad a priori. En el caso de variables continuas esto implica representarlas
como una recta paralela al eje de las X en un intervalo concreto, por ejemplo al intervalo [0,1] para el
caso de la heredabilidad, por lo que se les conoce también como a prioris planos o no informativos,
siendo este último nombre inapropiado, puesto que sí que son informativos (no es lo mismo decir que
se ignora la probabilidad de los distintos sucesos que decir que todos tienen la misma probabilidad).
Estos a prioris planos son frecuentes en la literatura como funciones de referencia. Una exposición
sucinta de otras soluciones más complejas puede encontrarse en Blasco (2001).

3.3.2.4. Ventajas de la inferencia bayesiana

Las ventajas de la inferencia bayesiana derivan del hecho de trabajar con probabilidades. Este
hecho no es necesariamente percibido a primera vista por quienes llevan mucho tiempo traba-
jando en estadística clásica, pero es un hecho fundamental, como indica la cita de Fisher al prin-
cipio del apartado 3.3. Por ejemplo, el P-valor es interpretado a menudo como una probabilidad
de que la hipótesis nula sea cierta, y el intervalo de confianza al 95% parece indicar que la pro-
babilidad de encontrar al verdadero valor en él sea del 95%; sin embargo ambas afirmaciones
carecen de sentido. Imaginemos que un experimento da un P-valor del 5%, e imaginemos que el
verdadero valor coincide con el de nuestra muestra. Si fuera así, en sucesivas repeticiones del
experimento las muestras se distribuirían en torno al verdadero valor (Figura 3.1), lo que implica
que en la mitad de los casos nos saldría un resultado “no significativo”. No es esta la impresión
que da un P-valor del 5%, y argumentos similares se pueden usar para otros P-valores. 

En el caso del intervalo de confianza, en cada repetición del experimento encontramos un inter-
valo distinto, de los que el 95% contiene al verdadero valor. Como sólo tenemos una muestra y
un intervalo, nos comportamos como si el nuestro fuera de los que sí contienen al verdadero valor,
esperando no equivocarnos mucho a la larga. Esto implica también que no es más probable que
el verdadero valor esté por el centro del intervalo que por los extremos, como la engañosa intui-
ción indica. El problema en ambos casos es que estamos trabajando con las probabilidades de la
muestra, y no es ese precisamente nuestro interés; a nosotros nos interesa conocer las probabi-
lidades de los parámetros que desconocemos. Si comparamos dos tratamientos no nos interesa
saber cuál es la probabilidad de encontrar la muestra que hemos encontrado, sino cuál es la pro-
babilidad de que ambos tratamientos difieran.
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Figura 3.1. Distribución de las medias muestrales de diferencias entre tratamientos cuando el verdadero valor coincide
con el de la muestra tomada. En ese caso, si se repitiera el experimento, la mitad de las veces se obtendrían diferencias
“no significativas” 

Las ventajas esenciales de trabajar con probabilidades son tres: 

• Se expresa la incertidumbre de los parámetros desconocidos, no la incertidumbre sobre
las muestras. Al trabajar con probabilidades se pueden establecer un gran número de
intervalos de confianza (los bayesianos prefieren llamarlos “intervalos de credibilidad”)
según la pregunta a la que se quiera dar respuesta.

• Se puede marginalizar los parámetros que no son de interés, y 

• Se puede trabajar con modelos jerarquizados.

Estas ventajas las discutiremos a continuación

3.3.3. Incertidumbre sobre parámetros desconocidos

Supongamos que queremos estimar la respuesta a la selección comparando una población selec-
cionada S y una población control C. La respuesta será R = mS – mC donde mS y mC son los valo-
res de las medias de las poblaciones respectivas. Para ello tomamos datos de la población selec-
cionada y datos de la población control, que agrupamos en un vector y’ = [yS1, yS2, …, yC1,yC2, …].
El resultado de la inferencia bayesiana será una función de densidad de probabilidad ƒ(R|y) que
expresará la incertidumbre sobre la respuesta R, dada la muestra y. Esta función puede ser muy
dispersa o estar muy concentrada dependiendo de la variabilidad del carácter y del tamaño de la
muestra. Muestras grandes producen menos incertidumbre y por tanto funciones más agrupadas
en torno a sus medias. Con esta función podemos hacer varias inferencias. La primera, averiguar
la probabilidad de que la respuesta sea mayor o menor que cero (la selección puede ir a favor o
en contra del carácter), como en la Figura 3.2. 
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Figura 3.2. a. Intervalo [0, + ) que indica la probabilidad de que la respuesta sea mayor o igual a cero. b. Intervalo

(- , 0] que indica la probabilidad de que la respuesta sea menor o igual a cero.

Obsérvese que el resultado de esta inferencia puede ser que la probabilidad de encontrar una res-
puesta positiva es del 93%. Esto no quiere decir que la diferencia entre la población selecciona-
da y la control no sea “significativa”; en el contexto bayesiano no hay “significación” porque no se
asumen zonas de aceptación o de rechazo de hipótesis previas al experimento; aquí el 93% es la
probabilidad exacta de que esa diferencia sea positiva (o negativa, en el caso b). 

Otra inferencia posible es determinar con qué probabilidad la respuesta es distinta de cero. En varia-
bles continuas “distinto de cero” significa mayor o menor que una cierta cantidad que se considera
relevante a efectos económicos o biológicos, puesto que las medias de la población control y la
seleccionada nunca van a ser exactamente iguales. En la Figura 3.3 se muestra un ejemplo de este
tipo de inferencias. En la Figura 3.3a se observa que se puede afirmar con una probabilidad del 96%
que la respuesta no ha sido distinta de una cierta cantidad relevante (no ha sido “distinta de cero”),
mientras que la Figura 3.3b muestra que no hay datos suficientes como para llegar a una conclu-
sión. Esto es interesante, porque permite distinguir cuándo no aparecen diferencias entre las pobla-
ciones y cuándo simplemente no se dispone de datos suficientes como para afirmar que hay dife-
rencias. Recuérdese que en estadística clásica, un simple “no hay diferencias significativas” no per-
mite precisar si en efecto no las hay o bien no disponemos de datos suficientes como para afirmarlo.

Figura 3.3. Probabilidad de similitud entre las poblaciones seleccionada y control. a. Las poblaciones son similares. b. No
tenemos datos suficientes como para precisar si son similares, si la seleccionada es mayor que la control o lo contrario. 

8

8
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Otra inferencia interesante es conocer el mínimo valor de un parámetro con una probabilidad
determinada. Frecuentemente se afirma, por ejemplo, que la heredabilidad de un carácter es rele-
vante, de 0.20, cuando su intervalo de confianza puede ir de 0.01 a 0.39, con lo que en realidad
podría ser irrelevante. Lo mismo ocurre con las diferencias entre dos variedades o respecto al
efecto de un QTL, no basta con que haya diferencias significativas ni con que estas sean rele-
vantes, es necesario además que el intervalo de confianza no incluya valores irrelevantes, porque
no tenemos garantía de que el verdadero valor no pueda estar cercano a esos valores irrelevan-
tes. Una inferencia interesante puede ser, pues, conocer el valor que al menos puede tener un
parámetro (o una diferencia de medias, o el efecto de un QTL) con una probabilidad determinada.
En la Figura 3.4 se representa el valor mínimo k que debe tener la respuesta a la selección (o
máximo, si la selección es contra el carácter) con una probabilidad del 95%. 

Figura 3.4. a. Intervalo [k, + ) indicando que la respuesta tiene un valor k o superior con una probabilidad del 95%. b.
Intervalo (- , k] indicando que la respuesta tiene un valor k o inferior con una probabilidad del 95%.

También puede ser interesante conocer la probabilidad de que un parámetro tome un valor rele-
vante; por ejemplo, si se tiene que tomar la decisión de seleccionar o no un carácter, puede ser
importante saber la probabilidad de que la heredabilidad sea superior a un valor por debajo del cual
se toma la decisión de no seleccionar (por ejemplo, si la heredabilidad es inferior a 0.05, no se
selecciona). Lo mismo se puede aplicar a comparación de variedades o en general a cualquier
resultado experimental: es importante conocer la probabilidad de obtener resultados relevantes. En
la Figura 3.5 se muestra la probabilidad de que la respuesta a la selección sea o no relevante.

Si hay que dar una estimación puntual del parámetro desconocido, se puede dar la media, la
mediana o la moda, pero la incertidumbre puede ser la misma para los tres parámetros; en lugar
de dar intervalos simétricos en torno al valor estimado, se puede dar el intervalo más corto (el
más preciso, por tanto) con una probabilidad determinada, por ejemplo del 95%.
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Figura 3.5. a. Intervalo desde una cantidad relevante hasta + , mostrando la probabilidad de que la respuesta sea rele-
vante. b. Intervalo desde – hasta una cantidad relevante, mostrando la probabilidad de que la respuesta sea relevante.

Estos intervalos son particularmente razonables cuando la función de densidad de probabilidad es
asimétrica; por ejemplo en el caso de correlaciones próximas a +1 ó a –1, en las que intervalos
como “0.9±0.2” carecen de sentido. En la Figura 3.6a se muestran dos estimaciones puntuales
de la respuesta (media y moda), ambas con el mismo intervalo de credibilidad con el 95% de pro-
babilidad, que no es simétrico ni alrededor de la media ni de la moda. En la Figura 3.6b se obser-
va el intervalo de credibilidad con el 95% de probabilidad simétrico en torno a la media; obsérve-
se que el intervalo es más grande, y por lo tanto da una estimación menos precisa.

Figura 3.6. a. Intervalo de probabilidad más corto con el 95% de probabilidad. b. Intervalo de probabilidad simétrico en
torno a la media, con el 95% de probabilidad.

Finalmente, puede interesarnos comparar la población seleccionada y control mediante un cocien-
te y no necesariamente mediante una diferencia. Esto es útil, por ejemplo, cuando no es fácil
determinar una cantidad relevante y deseamos saber cuál es la probabilidad de que una variedad
supere a otra en un porcentaje determinado. Si aplicamos la estadística clásica, obtener un
cociente no es un problema, pero sí lo es obtener la precisión del cociente, porque el error típico
del cociente no es el cociente de los errores típicos3. El resultado bayesiano es una función de
densidad de probabilidad del cociente, que permite realizar las inferencias anteriores. En la Figura
3.7 se muestra la probabilidad de que el cociente entre las medias de las poblaciones seleccio-
nada y control supere 1.1; esto es, la probabilidad de que la población seleccionada sea un 10%
mayor que la control. 
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Figura 3.7. Probabilidad de que la media de la población seleccionada S sea un 10% mayor que la media de la población
control C. 

Para obtener estas probabilidades, así como para la marginalización que veremos a continuación,
hay que resolver integrales múltiples que supusieron el principal impedimento para la aplicación
de la estadística bayesiana. Hoy en día estas integrales se resuelven mediante métodos numéri-
cos basados en muestreos aleatorios y cadenas de Markov (Monte Carlo Markov Chains, MCMC),
lo que ha permitido la reciente expansión de la estadística bayesiana a prácticamente todos los
campos de la investigación biológica, y singularmente al de la mejora genética.

3.3.4. Marginalización

3.3.4.1. Marginalización y modelos jerarquizados

Una de las principales ventajas del bayesianismo es la marginalización. En estadística clásica esti-
mamos primero las componentes de varianza de uno o más caracteres y luego las empleamos en
los índices o en el BLUP tomando estos valores como verdaderos4, sin tener en cuenta su error de
estimación, con lo que los errores de estimación de los valores genéticos están siempre infraesti-
mados. Si estimamos curvas de crecimiento, debemos estimar primero los parámetros de la curva
para cada individuo y tomarlos como verdaderos para estimar los parámetros genéticos, que a su
vez se tomarán como verdaderos para estimar los valores genéticos de los individuos. Para estos
modelos, llamados jerarquizados, no hay solución desde el punto de vista de la estadística clásica,
ni siquiera de forma aproximada5. En el mundo de la estadística bayesiana podemos tener en cuen-
ta esos errores de estimación. Esto es posible porque la inferencia bayesiana se basa en probabi-
lidades. Las inferencias son hechas sobre funciones de densidad de probabilidad marginales, en las
que se ha multiplicado cada posible valor de los parámetros que no son de interés por su respec-
tiva probabilidad, y se han sumado haciéndolos desaparecer. Por ejemplo, supongamos que esti-
mamos la respuesta a la selección con un modelo estadístico simple que sólo tiene el efecto de
grupo S (seleccionado) y C (control). Debemos estimar la diferencia entre las medias de ambos, S
– C, y la varianza del error 2. Supongamos (es un ejemplo artificial) que la varianza del error sólo
puede tomar dos valores, 2 = 0.5 y 2= 1. La distribución marginal posterior de la respuesta será
la suma de ƒ(S-C dados los datos y dado que 2= 0.5) y ƒ(S-C dados los datos y dado que 2 =1)
multiplicado por las probabilidades de que efectivamente 2 tome esos valores; esto es,

ƒ(S-C | y) = v(S-C | y, 2 = 0.5) P( 2 = 0.5) + ƒ(S-C | y, 2= 1) P( 2 = 1)
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En la práctica, 2 puede tomar todos los valores posibles de 0 a , por lo que sumar es cal-
cular la integral de ƒ(S-C | y, 2) para todos los valores de 2.

Por tanto, tomamos todos los posibles valores de los parámetros desconocidos (en este caso 2),
multiplicamos por su probabilidad6 ƒ( 2)d 2 y sumamos. Esto conduce a que concentramos nues-
tros esfuerzos de estimación en el parámetro de interés únicamente; hemos transformado un pro-
blema multivariante en uno univariante. Por otra parte, hemos tenido en cuenta los errores de esti-
mación del parámetro o parámetros desconocidos cuando estimamos el parámetro de interés.

3.3.4.2. Inferencias sobre el Modelo mixto

Tomemos ahora el modelo Mixto, expuesto anteriormente. La forma bayesiana de abordar el pro-
blema consiste en estimar las funciones de densidad de probabilidad posterior de todos los pará-
metros desconocidos de interés, por ejemplo de los valores genéticos ƒ(u1|y), ƒ(u2|y),…, de las
componentes de varianza ƒ( |y) y ƒ( |y), o también de combinaciones como la respuesta a la
selección o la heredabilidad ƒ(h2|y). Estas funciones se estiman a partir de la función de densidad
de probabilidad conjunta ƒ(b,u, , ,|y) integrando las partes que no interesan; por definición
de función de densidad de probabilidad, tenemos que 

donde, por el teorema de Bayes, 

En principio conocemos ƒ(y | b, u, , ), puesto que los datos se distribuyen de forma Normal,

dados los valores de b, u, , . 

El primer problema aparece al considerar las densidades de probabilidad a priori ƒ(b,u, , ).

Es frecuente considerar que estos parámetros son independientes 

ƒ(b,u, , ) = ƒ(b) · ƒ(u) · ƒ( ) · ƒ( )

y considerar ƒ(b)= constante, y a menudo también ƒ( ) = constante, ƒ( ) = constante.

En cuanto a ƒ(u) se le considera distribuida de forma Normal con media cero y varianza A
como ya vimos al exponer el modelo mixto. Finalmente, ƒ(y) es la probabilidad de la muestra,
una constante de proporcionalidad.
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3.3.4.3. Relación entre el BLUP y los estimadores bayesianos

El BLUP puede considerarse un caso particular de la inferencia bayesiana sobre el modelo mixto.
Supongamos que en lugar de marginalizar las componentes de varianza les damos un valor
supuestamente conocido a través de otros experimentos propios o bien extraídos de la biblio-
grafía existente. La función de densidad posterior será 

ƒ(b,u | , , y) = ƒ(y | b, u, , ) ƒ(b,u | , ) / ƒ(y)

si consideramos, como antes, que la distribución a priori de los efectos ambientales b es cons-
tante y que los efectos genéticos u se distribuyen de forma Normal con media cero y varianza
A , entonces tenemos que 

ƒ(b,u | , , y) = cte · ƒ(y | b, u, , ) ƒ(u | , ) 

Ambas funciones de densidad son Normales y conocidas. Si se derivan respecto a b y a u para
hallar el valor máximo (correspondiente a la vez a la moda, media, y mediana, ya que la función nor-
mal es simétrica), se obtienen inmediatamente las ecuaciones del modelo mixto. El BLUP no es sino
la media (o la moda o la mediana) de la función posterior conjunta, sin marginalizar, de los valores
ambientales b y genéticos u del modelo mixto, condicionado a los valores dados de las compo-
nentes de varianza , , y usando un valor constante a priori para los valores ambientales. 

No es el mejor estimador bayesiano posible, puesto que por un lado no saca ventajas de la margi-
nalización y por otro está condicionado a componentes de varianza que se suponen conocidas, pero
está justificado utilizarlo si tenemos tan pocos datos que es preferible usar estimas de las compo-
nentes de varianza provenientes de la bibliografía en lugar de estimarlas con nuestros propios datos.

3.3.5. MCMC

Hemos visto que la inferencia bayesiana se lleva a cabo marginalizando la función de densidad
posterior conjunta y obteniendo intervalos de probabilidad. Ambas operaciones dan lugar a inte-
grales; el siguiente problema es resolver las integrales. Hasta hace pocos años este era uno de
los puntos débiles más notorios de la aproximación bayesiana: era teóricamente posible, pero
prácticamente no era factible resolver estas integrales. La aparición de técnicas de muestreo ale-
atorio en Cadenas de Markov (lo que se conoce como MCMC: Monte Carlo Markov Chains) per-
mitió aproximar estas integrales, de forma que hoy en día es factible extraer muestras aleatorias
de esas funciones de densidad. Mediante estas técnicas se puede obtener una matriz 
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cuyas filas son puntos extraídos aleatoriamente de la función multivariante ƒ(b,u, , Iy). Por
tanto, la columna (b11, … , b1i , … ) es un conjunto de puntos de ƒ(b1|y), y lo mismo se puede
decir de las otras columnas; así, la columna ( ,... ,...) es una muestra de la función de den-

sidad de probabilidad ƒ( |y), y puede ser usada para hacer inferencias sobre . 

Para hacer inferencias sobre la heredabilidad, creamos una nueva columna a partir de los valores
de y que hay en cada fila.

El conjunto de puntos 

es una muestra aleatoria de la función de densidad de probabilidad ƒ(h2|y). Como el número de
puntos que muestreamos aleatoriamente es arbitrario, se pueden obtener histogramas muy pre-
cisos de las funciones de densidad de probabilidad que queremos estimar. Blasco (2001) ofrece
una interpretación intuitiva de las cadenas de Markov que se usan para realizar estos muestreos.

Las inferencias se hacen a partir de los puntos muestreados de la densidad posterior multiva-
riante. Por ejemplo, supongamos que hemos muestreado 5.000 puntos de una densidad poste-
rior conjunta y dispongo, pues, de 5.000 puntos de la función de densidad de probabilidad de la
heredabilidad. Hallando la media de valores de heredabilidad obtenidos, tengo una estima de la
media de la densidad posterior; creando un histograma o dibujando la función de densidad a par-
tir de esos 5.000 valores puedo obtener una estima de la moda, y ordenándolos puedo obtener
la mediana con facilidad. 

Si quiero averiguar el valor mínimo de la heredabilidad con una probabilidad del 95%, (como en la
Figura 3.4), ordeno las muestras de mayor a menor, tomo el 95% de ellas y veo cuál es la menor
de todas; ese es el valor mínimo de la heredabilidad con el 95% de probabilidad. Si quiero saber
la probabilidad de que la respuesta sea positiva, voy a la matriz anterior y tomo fila a fila la media
de los valores genéticos de los individuos en la última generación. Así genero una nueva columna
con números positivos y negativos. El porcentaje de números positivos es la probabilidad de que
la respuesta sea mayor que cero.
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APÉNDICE I. FUNCIONES DE DENSIDAD
Una función de densidad no es una probabilidad. La probabilidad de que la heredabilidad de un
carácter se encuentre entre los valores a y b es 

Sin embargo, muchos de los teoremas de la probabilidad, como el Teorema de Bayes, son apli-
cables a funciones de densidad, porque aunque f(x) no es una probabilidad, f(x)· x es aproxima-
damente una probabilidad cuando x es pequeño (ver Figura 3.8).

Figura 3.8. Áreas de probabilidad de f(x); por ejemplo, el área que corresponde a x>0 es el 6% del área total y repre-
senta por tanto una probabilidad del 6%. Los pequeños rectángulos de área f(x)· x son probabilidades aproximadamente.

El blup y los métodos bayesianos. Aplicación a la mejora genética vegetal

81

P a h
2
b( ) = f h2( )

a

b

dh
2





CAPÍTULO 4
MÉTODOS CUANTITATIVOS
CONVENCIONALES Y
TÉCNICAS MOLECULARES
PARA LA SELECCIÓN DE
CARACTERES COMPLEJOS

Jesús Moreno-González





MÉTODOS CUANTITATIVOS CONVENCIONALES Y TÉCNICAS
MOLECULARES PARA LA SELECCIÓN DE CARACTERES 
COMPLEJOS

Jesús Moreno-González

Centro de Investigaciones Agrarias de Mabegondo
Apartado 10, 15080 A Coruña, Spain, 
e-mail:jesus.moreno.gonzalez@xunta.es

4.1. COMPLEJIDAD DE LOS CARACTERES POLIGÉNICOS
La teoría de la Genética Cuantitativa ha sido desarrollada por numerosos autores desde el principio
del siglo XX hasta la actualidad con un objetivo primordial: explicar el comportamiento, la variabili-
dad, la herencia y la arquitectura genética que subyace en los caracteres poligénicos, cuantitativos
o complejos, que con frecuencia se muestran en la mayoría de los organismos vivos (Fisher 1918;
Wright 1921; Haldane 1924; Comstock et al 1949; Henderson 1950, 1963; Kempthorne 1968;
Crow y Kimura 1970; Falconer 1981; Dudley 1982, 1984, 2007, 2008; Lande y Thompson 1990;
Bernardo1996; Schön et al. 2004). Los caracteres complejos manifiestan un comportamiento que
responde a una herencia genética no-Mendeliana. En general se asume que están gobernados por
varios genes situados en diferentes loci. En cada uno de estos loci pueden residir uno o varios ale-
los que expresan efectos genéticos pequeños sobre el carácter que controlan, de acuerdo con un
modelo infinitesimal. El modelo infinitesimal de la genética cuantitativa para caracteres complejos
propuesto por Fisher (1918) ha sido confirmado por Schön et al. (2004), analizando QTLs en un
amplio experimento que incluía 976 F4:5 líneas evaluadas en 16 ambientes, utilizando 172 marca-
dores RFLP. A estos caracteres se les ha llamado también caracteres poligénicos, a diferencia de
los caracteres cualitativos, monogénicos u oligogénicos, controlados por uno o dos genes y con
segregación Mendeliana. A medida que el número de genes expresados en el carácter aumenta, el
número de combinaciones segregantes incrementa y por tanto también la complejidad del carácter.

Se han propuesto modelos genéticos más o menos sencillos con efectos exclusivamente aditivos
para interpretar su segregación fenotípica. Estos modelos son fáciles de analizar, pero general-
mente no han sido suficientes para explicar la estructura compleja y la variabilidad de los carac-
teres en estudio. En general, se asume que los genes pueden interaccionar con otros genes en
el mismo locus (i.e., grado de dominancia) y con otros genes en diferentes loci (i.e., epistasis adi-
tiva x aditiva, aditiva x dominancia, y dominancia x dominancia). Además, los efectos genéticos
pueden ser también  modulados por factores ambientales aleatorios (lo que da lugar a una mayor
variabilidad de fenotipos de difícil predicción) y por su interacción con condiciones ambientales
diferentes (lo que produce una complejidad adicional llamada interacción genotipo x ambiente).
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Debido a la complejidad múltiple de los factores genéticos y su interacción con otros factores
genéticos y los efectos ambientales aleatorios, el comportamiento de los fenotipos seleccionados
para un carácter complejo en una generación determinada solo es parcialmente transmitido a la
generación siguiente. Miles de posibles combinaciones de efectos genéticos y ambientales pue-
den ser reunidas en una población segregante, con el potencial para producir una amplia gama
de fenotipos que son objeto de selección.

En un programa de selección artificial simple para un carácter a lo largo de n generaciones o
ciclos de selección, se ha llamado “heredabilidad realizada” ( ) al cociente entre el mejora-
miento real de ese carácter (i.e., la respuesta a la selección después de completar los n ciclos,
Rn) y la selección diferencial (i.e.; diferencia ente la media de los fenotipos seleccionados y la
media de la población en cada generación i, Si) acumulada a lo largo de los n ciclos de selección.

Solamente la parte aditiva genética de los múltiples efectos que concurren en un fenotipo es básica-
mente heredada en las generaciones siguientes. Este parámetro heredabilidad realizada tiene una
importancia crucial en la selección de experimentos, primero porque es fácil de estimar, y segundo
porque permite comparar la eficiencia real de los experimentos, independientemente de que esa here-
dabilidad esté más o menos de acuerdo con las heredabilidad esperada (h2) que ha sido definida como
el cociente entre la varianza genética aditiva ( ) y la varianza fenotípica ( ) de una población.

La y la variancia de dominancia no son fáciles de estimar de forma fiable, aunque se han pro-
puesto diseños de apareamientos para su estimación y para reducir el error asociado con ella,
tales como los diseños de North Carolina I, II y III (Comstock y Robinson, 1948, 1952). La se
estima directamente a partir de los experimentos de evaluación de los fenotipos de los individuos
que son evaluados.

Basado en la complejidad de los caracteres poligénicos, es necesario diseñar experimentos de
selección para hacer más eficiente la selección de los caracteres cuantitativos, tratando de maxi-
mizar en lo posible la selección de los efectos genéticos aditivos, así como reunir en los indivi-
duos seleccionados genes con efectos favorables complementarios de dominancia y epistáticos,
sobre todo si el objetivo de la selección es mejorar cruces híbridos y variedades sintéticas. Hay
muchos ejemplos en la literatura científica que demuestra la eficacia de estos experimentos.

Más abajo en esta publicación, se discutirán los resultados de algunos experimentos de selección
publicados en los últimos años, y que pueden desvelar cuál es la configuración genética de los
caracteres poligénicos. El análisis se centrará en experimentos de selección recurrente.
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4.2. EFECTIVIDAD DE LA SELECCIÓN RECURRENTE EN LA MEJORA GENÉTICA
CLÁSICA

La selección recurrente o cíclica ha sido propuesta para mejorar los caracteres cuantitativos de
una población, donde los loci responsables de ese carácter están segregando con diferente fre-
cuencia alélica, con excepción del caso de una población F2 derivada del cruce entre dos líneas
puras, donde todos los alelos en segregación muestran una frecuencia de 0,5. El objetivo de los
programas de selección es aumentar progresivamente, ciclo tras ciclo, la frecuencia de los ale-
los favorables que son responsables del carácter objeto de la  selección. El esquema general
implica tres etapas por ciclo de selección. 

(1) Creación de una estructura familiar; 

(2) evaluación de las familias en experimentos con repeticiones ensayados en diferentes
ambientes;

(3) recombinación de los genotipos seleccionados en los ensayos de evaluación (Moreno-
González y Cubero, 1993). 

Este esquema es la base de numerosos programas de selección que se han llevado a cabo, o se están
realizando, en centros públicos de investigación, y empresas privadas de semilla y que han producido
un éxito incuestionable en el mejoramiento del rendimiento de los caracteres objeto de la selección.

4.2.1. Ganancia genética de los métodos de selección

4.2.1.1. Selección masal recurrente

El esquema general de un ciclo de selección puede ser modificado y adaptado a los diferentes
métodos mediante un aumento o reducción del número de generaciones por ciclo. Por ejemplo
en el caso más sencillo, las tres etapas de un ciclo pueden agruparse en una sola generación en
el método de selección masal recurrente simple de plantas alógamas. En este método, las uni-
dades de selección son plantas individuales. No hay creación de familias, y la selección de las
plantas y su inter-cruzamiento se realizan en la misma generación. Si el carácter se selecciona
después de la floración, las plantas seleccionadas son polinizadas aleatoriamente por el conjunto
de las plantas de la población, y solamente hay un control maternal de selección. Si el carácter
se selecciona antes de la floración, las plantas seleccionadas pueden ser polinizadas por otras
plantas también seleccionadas, y el control de selección es de ambos padres. Esto tiene tras-
cendencia en la ganancia genética esperada por ciclo que para la selección masal se presenta en
la siguiente formulación:

donde Gm es la ganancia genética esperada, c es el control parental de la selección, i es la intensi-
dad de selección (relacionada con la proporción de individuos seleccionados), es la varianza adi-
tiva y p es la desviación estándar fenotípica. 

En el método de selección masal, el valor de c es 0,5 o 1, dependiendo si la descendencia deriva de
la selección de uno o los dos padres, respectivamente. 

A
2
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4.2.1.2. Selección recurrente intrapoblacional 

Una ecuación similar a la Ec.4.1 aplicable a la mayoría de los métodos de selección recurrente
intra-poblacional puede escribirse como sigue: 

donde k es la parte de la varianza aditiva que se hereda y es característica de las unidades de
selección que son evaluadas y recombinadas.

La varianza fenotípica a su vez se puede descomponer en varios componentes de la varianza de
acuerdo a lo siguiente:

Donde son las varianzas de dominancia, de epistasis aditiva x aditiva,
epistasis aditiva x dominancia, epistasis dominancia x dominancia, del error experimental, e inter-
acción genotipo x ambiente; n y r son los números de ambientes y repeticiones dentro de ambien-
te del experimento de selección.

Las Ec. 4.2 y 4.3 revelan que pueden esperarse grandes diferencias entre las ganancias genéti-
cas de los distintos métodos de selección. Estas diferencias son atribuibles a las características
de los propios métodos que condicionan la reducción o aumento de c, k, r, n y P. En general,
los métodos que utilizan familias para su evaluación reducen de forma importante P debido a que
se incrementa el número de plantas a evaluar por unidad de selección, y pueden sembrarse expe-
rimentos con repeticiones (r) en diferentes ambientes (n). Ello implica un aumento automático de
la ganancia genética esperada en la Ec. 4.2, debido a que P disminuye de forma considerable.
Entre los métodos de selección familiar se pueden citar los de medios hermanos, hermanos com-
pletos, y los que utilizan generaciones autofecundadas, tales como familias S1, S2 etc.  Para el
método de medios hermanos k = 1/4 , mientras que para el de hermanos completos k = 1/2 ,
debido a que esos coeficientes son la parte de la varianza aditiva atribuible a la varianza genéti-
ca de las familias respectivas. 

Algunos métodos de selección necesitan más de una generación por etapa. Por ejemplo, la selec-
ción familiar S2, requiere dos generaciones para completar la etapa de creación de familias.  En
otros programas de selección se puede optar por utilizar más de un año en la etapa de evaluación,
con objeto de reducir la interacción genotipo x año. También en la etapa de recombinación se
puede optar por utilizar más de una generación de recombinación o intercruzamiento con objeto
de reducir el ligamiento entre los genes “en repulsión”. 
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4.2.1.3. Selección recurrente recíproca

Otros métodos de selección tratan de capturar además de los efectos aditivos los efectos de
dominancia que se producen cuando se cruzan dos poblaciones en la selección de caracteres que
muestran heterosis, tal es el caso de la selección recurrente reciproca (SRR).

La SRR fue primeramente  diseñada por Comstock et al. (1949) para la mejora genética del
maíz, aunque también se ha aplicado a otros cultivos como el girasol. La SRR intenta alterar
la frecuencia génica de las dos poblaciones con el objetivo de mejorar su cruce. El método en
su forma original abarca las siguientes tres etapas por ciclo de selección: (1) Cada una de
100 a 200 plantas individuales de las dos poblaciones, A y B, son autofecundadas y al mismo
tiempo cruzadas con 3 a 5 plantas  al azar de las poblaciones reciprocas usadas como hem-
bras “probadoras”, B y A, respectivamente; (2) La selección en cada población se basa en el
rendimiento de las familias de medios hermanos cruzadas por la población recíproca “proba-
dora”; (3) las semillas S1 de A y B, que fueron guardadas y corresponden a las familias de
medios hermanos seleccionadas, son apareadas al azar dentro de cada población A y B, res-
pectivamente, con objeto de formar nuevos ciclos de cada una de esas poblaciones A y B.  En
definitiva este método lo que pretende es elevar la frecuencia de los genes favorables en cada
una de las poblaciones A y B para mejorar el cruce de A x B. 

El cambio esperado  por ciclo de selección en el cruce de las dos poblaciones A x B fue deriva-
da por Moreno-González y Grossman (1976). Si se suprimen los términos de segundo orden, una
formula útil y simple para ganancia genética de la SRR ( GRRS) puede ser escrita como sigue
(Moreno-González y Cubero, 1993):

Donde i e i’ son las intensidades de selección aplicadas a la población A y B, respectivamente;  

son las varianzas genéticas aditivas y la raíces cuadradas de la

varianza fenotípica de las familias de medias hermanos de las poblaciones A y B, cuando fueron
cruzadas por B y A, respectivamente. 

Russell y Eberhart (1975) propusieron una modificación de SRR (en adelante, la llamaremos
MSRR), en la que sugieren utilizar como “tester”de la población A una línea pura derivada o rela-
cionada con la población B,  en lugar de la misma población B. Recíprocamente, el “tester”de la
población B es una línea pura derivada o relacionada con la población A. 
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4.3. RESULTADOS EN EXPERIMENTOS DE SELECCIÓN RECURRENTE
A continuación se presentan los resultados de algunos programas de mejora que demuestran la
eficacia y el éxito de los métodos de selección cuando son aplicados a caracteres complejos.

4.3.1. Selección para mejorar el rendimiento, la resistencia parcial a roya
(Puccinea coronata) y el contenido de aceite del cariópside en avena
(Avena sativa L.)

Un programa de selección recurrente para mejorar el rendimiento en avena fue llevado a cabo en
la Universidad de Minnesota, EEUU, durante siete ciclos de selección (De Koeyer y Stuthman,
1998). El programa se realizó siguiendo un esquema similar al descrito anteriormente, mante-
niendo tres etapas por ciclo: (1) se seleccionaban 21 líneas F4.6 después de evaluar 630 (pro-
porción de selección 3,33 %); (2) se creaban 63  híbridos F1, cruzando las 21 líneas selecciona-
das por otras tres; (3) se obtenían 10 líneas F4 de cada cruce. La regresión lineal de la respues-
ta a la selección para el rendimiento en los siete ciclos fue 2,2 % ciclo-1.

Siguiendo a los siete ciclos para el rendimiento, la población fue sometida a cuatro ciclos adicio-
nales de selección recurrente para resistencia parcial a roya en una segunda fase, con un esque-
ma similar al descrito antes, excepto que en la etapa 3 se obtenían líneas F2 en vez de F4. La res-
puesta a la selección produjo una reducción en el área del progreso de la enfermedad de un 42 %,
después de los cuatro ciclos de selección (Díaz-Lago et al., 2002).

En otro programa de mejora genética utilizando la selección recurrente para incrementar el con-
tenido de aceite en la cariópside del grano de avena, llevado a cabo en la Iowa State University
(ISU), en Ames, se ha obtenido un incremento en la regresión lineal de 6,5 % ciclo-1 después de
nueve ciclos, sin que ello acarrease una reducción de la varianza genética (Frey y Holland, 1999).

4.3.2. Selección recurrente para aumento del peso del grano en el trigo de primavera

Un programa de selección recurrente para incrementar el peso del grano en el trigo de primave-
ra fue iniciado en la Universidad de North Dakota y posteriormente trasladado a la Universidad de
Minnesota (Wiersma et al., 2001). El esquema de selección fue similar a los descritos antes. El
tamaño del grano se incrementó linealmente en una tasa de 4,5 % ciclo-1 a lo largo de ocho ciclos.
Los resultados sugerían que el carácter era controlado por muchos genes con efecto pequeño
(Wiersma et al., 2001).

Los experimentos referidos arriba son ejemplos de la eficacia de la selección recurrente para
caracteres complejos en cultivo de especies autógamas. Existen muchas más publicaciones
sobre la respuesta a la selección recurrente en plantas autógamas, tales como soja (Piper y Feher,
1987) y algodón (Miller y Rawlings, 1967).

4.3.3. Selección masal recurrente para longitud divergente de la mazorca de maíz

Un programa de selección masal para longitud divergente de la mazorca de maíz (i.e., mazorcas
cortas y largas) comenzó en la ISU en 1963 (López-Reynoso y Hallauer, 1998). Se utilizó un esque-
ma modificado de la selección masal propuesto por Gardner (1961). La presión de selección fue
del 7,5 % tanto para mazorcas largas como cortas y se completaba un ciclo cada año. La res-
puesta lineal a la  selección fue 1,4 % ciclo-1 para las mazorcas más largas y un 1,9 % ciclo-1 para
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las más cortas durante 27 ciclos de selección. Los datos del experimento también sugieren que los
genes controlando la longitud de la mazorca tienen un efecto de dominancia favorable para las mazor-
cas más largas, debido a que fue más fácil fijar los alelos recesivos que controlaban las mazorcas
más cortas que los alelos dominantes que son responsables de una mayor longitud de mazorca. 

4.3.4. Selección masal recurrente para aumento de la prolificidad de mazorcas
de maíz

Un programa de selección para incrementar el número de mazorcas por planta en el maíz fue ini-
ciado en la Universidad de Winsconsin-Madison en 1971 (de Leon y Coors, 2002). La respuesta
a la selección tuvo un incremento de 0,14 y 0,03 mazorcas planta-1 ciclo-1 cuando fue evaluada
en baja y alta densidad de plantas (15000 y 73000 plantas ha-1), respectivamente, durante 24
ciclos de selección. La mayoría de la respuesta se produjo entre los ciclos 18 y 24.  El incremento
en el número de mazorcas produjo una reducción en otros componentes del rendimiento, tales
como longitud y diámetro de la mazorca, y tamaño del grano, lo que indica que el rendimiento del
grano es un carácter muy complejo y que la selección individual para un componente no produce
necesariamente un incremento significativo en el rendimiento global del cultivo del maíz. 

4.3.5. Selección recurrente reciproca (SRR) para el incremento del rendimiento
del grano en maíz 

4.3.5.1. Método de Comstock et al. (1949)

El programa SRR para mejorar el rendimiento del cruce entre las poblaciones sintéticas de maíz
BSSS y BSCB comenzó en la ISU en el año 1949 (Keeratinijakal y Lamkey, 1993a) utilizando el
método de Comstock et al. (1949). Numerosos estudios han sido publicados desde entonces a lo
largo de la historia del programa de SRR (Eberhart et al. 1973; Smith, 1983; Oyervides-Garcia y
Hallauer 1986; Rodriguez y Hallauer, 1988; Helms et al. 1989; Keeratinijakal y Lamkey, 1993a,
1993b; Holthaus y Lamkey, 1995 a, 1995b; Betrán y Hallauer, 1996 a, 1996b). La respuesta direc-
ta a la selección en el cruce de las dos poblaciones fue muy efectiva en cuatro estudios indepen-
dientes, 4,1% ciclo-1 (Penny et Eberhart, 1971), 4,3 % ciclo-1 (Smith, 1983), 6,1 % ciclo-1 (Betrán y
Hallauer, 1996 a) y 6,9 % ciclo-1 (Keeratinijakal y Lamkey, 1993a), cuando se evaluaron los prime-
ros cinco, siete, nueve y 11 ciclos de selección, respectivamente. Sin embargo la respuesta indi-
recta a la selección fue mucho menor en las poblaciones “per se” que en el cruce de las dos pobla-
ciones, variando de –1,6 % ciclo-1 in BSCB (Rodriguez y Hallauer, 1988) a 2,6 % ciclo-1 in BSSS
(Holthaus y Lamkey, 1995a).

4.3.5.2. Comparación del método SRR (Comstock et al., 1949) versus la modifi-
cación MSRR de Russell y Eberhart (1975) que utiliza una línea pura
como probadora

La comparación empírica de los dos métodos MRRS y RRS usando las poblaciones de maíz BS21
y BS22 se inició en la ISU en 1975. Los resultados indicaron que el método SRR fue superior al
MSRR en dos estudios independientes. La respuesta directa lineal a la selección para rendimien-
to de grano en el cruce de las dos poblaciones BS21 x BS22 fue 4,9  y 1,1 % ciclo-1 durante los
tres primeros ciclos (Russell et al., 1992) y 4,2 y 1,6 % durante los seis primeros ciclos (Menz
Rademacher et al., 1999) para los métodos SRR y el MSRR, respectivamente. Comstock (1979)
ya había vaticinado que la SRR podía ser superior a la MSRR, usando la teoría genética cuanti-
tativa. Comparó la mejora en el cruce de las dos poblaciones para ambos tipos de “testers”
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(i.e., línea pura vs. población) sobre la base del cambio en la frecuencia de los alelos favorables.
Concluyó que el “tester” línea pura no era superior a la población recíproca. Por el contrario, la
población “tester” podía ser superior a la línea pura en algunas situaciones, especialmente si los
efectos de sobredominancia y epistasis están presentes en las poblaciones.

Igualmente, Moreno-González y Grossman (1976) demostraron que la ganancia genética teórica de
una población era mayor cuando la población “tester” había sido seleccionada para bajo rendimien-
to (i.e., con menor frecuencia de alelos favorables) que cuando el “tester” era la población original. 

El cambio esperado en la frecuencia de alelos favorables ( pA) en la población seleccionada A
(Moreno-González y Grossman, 1976; Falconer, 1981) es:

donde i es intensidad de selección; pA y pT son las frecuencias del alelo favorable en la población
seleccionada y en la población probadora, respectivamente; a y d son los efectos aditivos y de
dominancia; y p es la desviación estándar fenotípica de los “testcross” o familias de medios her-
manos. El numerador de la Ec. 4.5 debería tener el mismo valor esperado cuando el “tester” es
la población reciproca B que cuando es una línea pura derivada aleatoriamente de B, sin embar-
go en el proceso de derivación de una línea pura la frecuencia media esperada de alelos favora-
bles (pT) es mayor en la línea pura que en la población original debido a la eliminación de alelos
deletereos en las sucesivas generaciones de autofecundación y a efectos de selección involunta-
ria durante el proceso. Adicionalmente, la p es mayor cuando el “tester” es una línea pura que
una población (Comstock, 1979). Por tanto de acuerdo con la Ec. 4.5, el valor esperado de pA

es menor cuando el “tester” es una línea pura que cuando es la población original. Esto explica
que el método SRR sea superior al MSRR.

4.3.5.3. Selección recurrente reciproca de hermanos completos (SRRHC)

El método SRRHC aplicado a las poblaciones de maíz BS10 y BS11 en la ISU ha demostrado ser
muy eficiente para mejorar el cruce de las dos poblaciones BS10 x BS11. (Hallauer, 1984;
Rodriguez y Hallauer, 1986; Eyherabide y Hallauer, 1991; Frank y Hallauer, 1999). La respuesta
directa a la selección para el rendimiento de grano en el cruce BS10 x BS11 fue 2,5, 6,5 y 1,6%
cycle-1 cuando los primeros cinco, ocho y 10 ciclos de selección fueron evaluados en tres estu-
dios independientes, respectivamente. 
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ipA (1 pA ) a + (1 2pT )d

2 p Ec.4.5
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4.3.6. Selección recurrente para alto y bajo contenido de aceite y proteína en el
grano de maíz en un experimento de muy larga duración

El experimento de selección recurrente de la Universidad de Illinois de larga duración para conte-
nido de aceite y proteína en el grano de maíz empezó en el año 1896  a partir de 163 mazorcas
de una variedad local de grano blanco denominada ‘Burr’s White’. Las 24 mazorcas con mayor
contenido en proteína, las 12 mazorcas con menor proteína, las 24 mazorcas con mayor conte-
nido en aceite, y las 12 mazorcas con menor aceite sirvieron de base para iniciar las estirpes
denominadas IHP (“Illinois high protein”), ILP (“Illinois low protein”), IHO (“Illinois high oil”), y ILO
(“Illinois low oil”), respectivamente (Dudley y Lambert, 1992). Los resultados y estudios de este
experimento han sido publicados en muchos informes durante muchos años (Leng, 1962; Dudley
y Lambert, 1969; Dudley et al., 1974; Moreno-González et al., 1975; Dudley, 1977; Dudley et al.,
1977; Dudley y Lambert, 1992; Dudley, 1994; Sughroue y Rochefort, 1994; Moose et al. 2004;
Laurie et al., 2004; Dudley y Lambert, 2004; Clark et al., 2006; Dudley, 2007, 2008). Hasta
ahora más de 106 ciclos de selección recurrente han sido completados con estas estirpes
(Dudley, 2007). Los esquemas de selección cambiaron a lo largo de los años. En general se utili-
zaron los métodos de selección masal, y familias de medios hermanos o modificaciones de ellos. 

Este experimento muestra los grandes cambios genéticos alcanzados en los caracteres cuanti-
tativos, tales como contenido de proteína y aceite en el grano de maíz durante más de 100 gene-
raciones de selección. Las respuestas a la selección cambiaron de 4,6 % de aceite a 19,6 % para
IHO, y a 0,5 % para IL0 después de 87 generaciones. Igualmente, las poblaciones cambiaron de
10,9 %  de proteína a 32,5 % en IHP y a 4,2 % in ILP después de 90 generaciones. Cuando se
computan estas ganancias en termino de desviación estándar aditiva ( a) de las poblaciones, las
ganancias genéticas llegan a ser muy grandes, 22 a para IHO y 26 a para IHP (Dudley y
Lambert, 1992). Estas desviaciones están situadas en los extremos más apartados de las colas
de una distribución normal, con probabilidades extremadamente bajas menores que 10-105, lo que
implica que sería inimaginable encontrar una planta con tales características en un campo de maíz
en donde crecieran trillones y trillones de plantas de la misma población original ‘Burr’s White’.
Habría que inspeccionar un inalcalculable número de espigas y no sería posible encontrar una sola
mazorca, cuyo contenido en aceite se aproximase al que hoy alcanzan las estirpes IHO e IHP.

4.3.7. Inferencias de los experimentos de selección

Estos experimentos muestran el potencial de la selección recurrente para seleccionar los caracteres
cuantitativos. La selección y la recombinación de los genotipos seleccionados es una herramienta
poderosa para mover la selección en el sentido deseado, que de otra manera tardaría un tiempo incon-
mensurable en alcanzarse. Los efectos aditivos favorables pueden ser fijados a través de la selección
recurrente intrapoblacional, mientras que los efectos de dominancia se expresan mejor a través de la
selección recurrente inter-poblacional. Los efectos epistáticos son importantes en los caracteres cuan-
titativos como demostró Dudley (2008) en un experimento que analizaba  499 y 478 SNPs en 500 
líneas S2 derivadas de los cruces de IHP x ILP e IHO x ILO, respectivamente. La selección continua-
da, progresiva y moderada (con una proporción de selección alrededor del 20 % y un tamaño de pobla-
ción adecuado 20 a 30) y la recombinación hicieron que se fijasen combinaciones de alelos con efec-
tos epistáticos favorables en las estirpes IHO, e IHP, y al contrario efectos epistáticos desfavorables
en las estirpes ILO, e ILP. Estos experimentos han confirmado también que la distribución y la magni-
tud de los efectos genéticos de los caracteres complejos se ajusta al modelo infinitesimal propuesto
por Fisher (1918) con muchos genes, más de 50 y efectos pequeños. 
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4.4. LOS MARCADORES MOLECULARES Y SU ASOCIACIÓN CON GENES 
CONTROLANDO LOS CARACTERES CUANTITATIVOS (QTLS) 

Una gran afluencia de datos científicos han sido acumulados durante los últimos veinte años,
demostrando la utilidad de los marcadores moleculares (isoenzymas, RAPDS, RFLPs, SSRs, AFLPs,
y SNPs) para examinar y mapear la identidad de los genotipos de diferentes variedades de maíz
(Smith 1988; Smith et al. 1990; Smith y Smith, 1991; Smith et al. 1991; Burstin et al. 1994; Hahn
et al. 1995; Senior et al. 1996; Dhillmann et al. 1997, Dhillmann y Guérin, 1998; Smith et al. 1997;
Senior et al. 1998; Pejic et al. 1998; Dubreuill y Charcosset 1999) y otros cultivos. Los marcado-
res moleculares han confirmado también su utilidad para ayudar en la selección y en el desarrollo
de nuevas variedades (Stuber et al. 1992; Ribaut y Hoisington 1998; Kraja y Dudley 2000;
Charcosset y Gallais, 2002). Varios tipos de marcadores han sido usados en la caracterización de
líneas puras, variedades autóctonas y poblaciones de maíz con objeto de optimizar la gestión de
los recursos genéticos de los bancos de germoplasma. (Stuber y Goodman 1983; Llauradó et al.
1993; Dhillmann y Guérin 1998; Smith et al. 1997; Senior et al. 1998; Pejic et al. 1998).

Los marcadores moleculares han sido también usados para asistir en la selección de los carac-
teres cualitativos tales como los genes Bt de resistencia a lepidópteros (Ragot et al. 1994) y
genes de resistencia a enfermedades (Johnson et al.2002; Jefferies et al. 2003). Los marcado-
res han tenido un gran interés para ayudar en la introgresión de QTLs de alelos favorables de resis-
tencia a enfermedades, adaptación a condiciones  ambientales y para caracteres complejos como
el rendimiento (Shen et al. 2001; Robert et al. 2001; Zhou et al. 2003; Concibido et al. 2003).

La mayor precisión en la estimación de QTLs ha sido posible gracias a modelos que utilizaban
marcadores de bordura (mapeo de intervalos) asociados a métodos de máxima verosimilitud
(Lander y Bostein 1989; Lou y Kersay 1992) o a métodos de  de regresión múltiple (Moreno-
González 1992, 1993, 1999). La combinación del método de máxima verosimilitud y la regresión
multiple ha sido utilizada por Zeng (1994) para desarrollar el método de análisis “composite inter-
val mapping”, cuyo modelo es el siguiente:

donde yi es la observación fenotípica del genotipo i; es el efecto del QTL k que se está pro-

bando su entrada en el modelo; es el valor de la variable ficticia correspondiente a la clase
marcadora k asociada al genotipo i; igualmente, j es el efecto del QTL j ya incluido en el mode-
lo; Xji es el valor de la variable ficticia correspondiente a clase marcadora j del genotipo i.

La detección y precisión de los QTLs se incrementa, cuando el número de individuos evaluados a
partir de una población en desequilibrio de ligamiento, el efecto genético del QTL, y la densidad
de los marcadores moleculares en el genoma también aumenta. La precisión en la estimación se
reduce cuando los QTls están ligados en repulsión, porque se cancelan sus efectos en el entorno
de la clase marcadora.

Con estos modelos ha sido posible detectar numerosos QTLs en muchos cultivos. Algunos de
ellos citados recientemente son los que controlan la composición de acidos grasos en maíz
(Wasson et al. 2008), la calidad de la fibra en algodón (Wang et al. 2007), y el rendimiento en soja
(Guzman et al. 2008).

Xki
*

k

*

y i = 0 + k
*Xki

*
jX ji + j

j
Ec.4.6



4.5. LA ESTIMACIÓN DE LOS COEFICIENTES DE PARENTESCO POR MARCADO-
RES MOLECULARES PARA SER USADOS EN EL ANALISIS DE CRUCES DE
DIALELOS CON LINEAS EMPARENTADAS

4.5.1. Parámetros para estimar la similaridad genética basada en marcadores
moleculares

Varios parámetros han sido desarrollados para estimar la similaridad genética entre dos genotipos
i y j (Sij)

4.5.1.1. Coeficiente de similaridad simple (Sneath y Sokal 1973):

Sij = (a + d)/(a + b + d + c + d)

donde a = número de bandas con correspondencia “1-1”; b = número de bandas con correspon-
dencia “1-0”; c = número de bandas con correspondencia “0-1”; y d = número de bandas con
correspondencia “0-0”; “1” significa presencia de un alelo; y “0” significa ausencia de ese mismo
alelo. Este coeficiente es útil cuando se consideran el conjunto de alelos de un grupo de líneas
puras para establecer la similaridad entre dos líneas, aun cuando algunos alelos no estén involu-
crados en esas líneas. 

4.5.1.2. Nei y Li’s coefficient (Nei y Li 1979):

Sij = 2nij /(ni + nj)

donde nij = número de bandas compartidas por las líneas i y j; y ni y nj número de fragmentos o
bandas en i y j, respectivamente. 

Los coeficientes de similaridad de Sneath y Sokal, y de Nei-li son los más ampliamente usados,
dependiendo si se desea utilizar o no la comparación “0-0”, respectivamente.  

4.5.2. Relación entre pedigrí y datos moleculares

Muchos trabajos se han publicado para estudiar la relación entre la similaridad por pedigrí, deter-
minado por el coeficiente de parentesco (fc), y la similaridad genética basada en marcadores mole-
culares (S), determinada por el coeficiente Nei-Li (1979), o el de Seath y Sokal (1973). El coefi-
ciente de correlación (rc) entre los datos de pedigrí  (fc) y la similaridad genética (S) fue baja para
marcadores RAPD (rc = 0.40-0.49) y alta para marcadores RFLP y SSR (rc = 0.57-0.95) en varios
tipos de material de mejora incluyendo híbridos, y líneas puras lisas y dentadas de América y
Europa (Tabla 4.1).
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Tabla 4.1. Coeficientes de correlación (r) entre el coeficiente de parentesco (fc) basado en datos
de pedigrí y la similaridad genética (S) basada en marcadores moleculares, RAPD, AFLP, RFLP, SSR.

Bernardo et al. (2000) discutieron el concepto de bandas comunes (alelos) que son ‘idénticas por
descendencia’ y bandas comunes que son ‘iguales en estado’ pero no idénticas por descenden-
cia con objeto de estimar el coeficiente de parentesco basado en marcadores moleculares. Ellos
estimaron las contribuciones genéticas de cada padre a los descendientes, usando el coeficiente
de similaridad sencillo (Sneath y Sokal 1973), que utiliza bandas (alelos) similares y no similares
cuando se comparan dos individuos.

Si se considera un cruce entre las líneas puras a x b, y una línea i derivada del cruce, las siguien-
tes relaciones existen (Bernardo et al. 2000):

Sai = a + bSab

Sbi = b + aSab

a = (Sai - SbiSab)/[1 –(Sab)2]

b = (Sbi – SaiSab)/[1 –(Sab)2]

donde, a y b son las contribuciones genéticas de a y b a i, respectivamente; Sai, Sab, y Sab son
las similaridades basadas en marcadores de a con i, a con b, y b con i, respectivamente.

De esta manera, Bernardo et al. (2000) pudieron recalcular los coeficientes de parentesco entre
dos líneas i y j (fij) como:

fij = afaj + bfbj

donde faj y fbj son los coeficientes de parentesco entre a y j, y b y j, respectivamente.
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Referencia Material de mejora RAPD AFLP RFLP SSR

Smith et al. 1990 Híbrido 0.90

Smith y Smith1991 Híbrido 0.91

Smith y Smith1992 Híbrido 0.95

Messmer  et al. 1993 Línea lisa 0.84

Messmer et al. 1993 Línea dentada 0.91

Burstin  et al.1994 Línea pura 0.63

Hahn et al. 1995 Línea lisa 0.42

Hahn et al. 1995 Línea dentada 0.49

Pejic et al. 1998 Línea pura 0.40 0.62 0.57 0.52

Smith et al. 1997 Línea pura 0.80 0.81

Lübberstedt et al. 2000 Línea lisa 0.79

Lübberstedt et al. 2000 Línea dentada 0.69
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Otra forma de estimar el coeficiente de parentesco verdadero (f’AB) entre dos líneas A y B basado
exclusivamente en marcadores moleculares (Bernardo 1993) es como sigue

f’AB = (SAB - AB)/(1- AB)

donde SAB es la similaridad genética basada en los coeficientes de Nei-Li; y AB es la probabilidad de
que una banda (alelo) de A y otra banda (alelo) de B sean “iguales en estado”, pero “no idénticas por
descendencia”. AB se estima promediando el porcentaje  de bandas comunes (o similaridad genéti-
ca) de ambas líneas A y B cuando son comparadas con otras líneas no emparentadas con ellas.

4.5.3. Aplicación de los coeficientes de parentesco basados en marcadores 
moleculares a modelos genéticos

4.5.3.1 Modelo mixto

Uno de los elementos más importante en la selección de individuos es la estimación o predicción
de los valores de mejora, los efectos aditivos principalmente, pero también los efectos de domi-
nancia (como en el caso de los híbridos) que se heredan para las generaciones siguientes.
Henderson (1950) desarrollo una metodología llamada BLUP (best linear unbiased prediction =
mejor predicción lineal y no sesgada de los valores de mejora), usando el modelo lineal mixto de
efectos fijos y aleatorios, que en su forma más simple es como sigue,

y = Xb +Za + e,

donde y = n x 1 vector de observaciones, con n registros; b = p x 1 vector de efectos fijos con p
niveles; a = q x 1 vector de efectos genéticos aleatorios, con q niveles; X es la matriz  de orden
n x p que relaciona los registros con los efectos fijos; Z es la matriz de orden n x q que relaciona
los registros con los efectos genéticos a estimar; e = n x 1 es el vector de efectos de errores ale-
atorios. Las estimaciones de los efectos b y a se basa en métodos de máxima verosimilitud.

El modelo mixto de Henderson (1950, 1985) se ha utilizado ampliamente en mejora  genética, animal
pero solo limitadamente en mejora genética vegetal (Bernardo 1996, Moreno-González et al. 2004).

4.5.3.2. Análisis de dialelos

Moreno-González et al. (2004) lo aplicaron al método 2 del análisis de dialelos de Griffing (1956),
que incluía los n padres y todos los n(n-1) cruzamientos posibles.

El desarrollo de este modelo mixto para la predicción BLUP de un análisis dialélico se puede
escribir en la siguiente forma (Moreno-González et al. 2004):

y=Xb+Zgug+Zhuh+Zhsuhs+

donde, y es el vector de observaciones; X es la matriz indicativa que relaciona las observacio-
nes y los efectos fijos; b es vector de efectos fijos; Zg, Zh, y Zhs, son las matrices indicativas
de ceros y unos que relacionan las observaciones con los efectos de la aptitud combinatoria
general (ACG), la heterosis promedio, y los efectos de la aptitud combinatoria específica (ACE),
respectivamente; ug, uh, y uhs son los vectores de los efectos ACG, heterosis promedio, y ACE
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que van a ser estimados, respectivamente; y es el vector de efectos del error. El numero de
efectos ACG, heterosis promedio y ACE para ser estimados en el dialelo son n, 1 y n(n-1), res-
pectivamente. Las ecuaciones del modelo mixto (EMM) (Henderson, 1985) son:

donde Vg = G-1
e
2/ g

2; Vh = H-1
e
2/ h

2; Vs = S-1
e
2/ s

2, R = I e
2

G es la matriz n x n de coeficientes de parentesco entre los efectos aditivos (ACG) de las líneas
parentales; S es la matriz n(n-1) x n(n-1) de coeficientes de parentesco entre los efectos de domi-
nance (ACE) ; H es la matriz unidad 1 x 1; I es la matriz unidad con dimensión igual al número de
observaciones; g

2, s
2 y e

2 son las varianzas de la ACG, ACE y el error; y h
2 es la varianza

debida al efecto de promedio de heterosis.

La utilización de coeficientes de parentesco verdaderos entre las líneas parentales tal como se
describió anteriormente (Ec. 4.11 y 4.12), en vez de los coeficientes de parentescos esperados
(Malecot 1948), mejora la predicción de los efectos aditivos y de dominancia. 

El Procedimiento mixto (Proc mixed) de SAS (SAS, 1999) permite la utilización de escribir la matriz
G de coeficientes de parentesco entre los individuos evaluados en el experimento, utilizando la
opción GDATA en el comando RANDOM. 

4.6. SELECCION DE CARACTERES CUANTITATIVOS ASISTIDA CON 
MARCADORES MOLECULARES UTILIZANDO COMPONENTES PRINCIPALES 

4.6.1. Selección asistida de caracteres cuantitativos basada en marcadores
moleculares (MAS)

MAS ha sido utilizada de forma limitada en programas de selección recurrente. Entre los pocos
estudios realizados, se encuentran algunos con desarrollos teóricos y otros con simulaciones.
Todos demuestran que la selección asistida basada en marcadores moleculares es superior a la
selección convencional, especialmente cuando la heredabilidad del carácter es baja y el número
de individuos evaluados es elevado (Openshaw y Frascaroli, 1997; Moreau et al. 1998, 2000,
2001; Charcosset y Moreau, 2004).

Entre las muchas alternativas de la selección MAS está la propuesta por Lande y Thompson
(1990). El modelo es muy sencillo y consiste en combinar los individuos predichos por los mar-
cadores moleculares con la selección fenotípica. El modelo se basa en el desarrollo del índice de
selección y tiene la siguiente ecuación:

La adaptación al ambiente y los estreses abióticos en la mejora vegetal

989898

b

ua

uh

us

=

X'R-1X X'R-1Zg X'R-1Zh X'R-1Zhs

Z'g R-1X Z'g R-1Zg + Vg Z'g R-1Zh Z'g R-1Zhs

Z'h R-1X Z'h R-1Zg Z'h ZhR
-1 + Vh Z'h R-1Zhs

Z'hs R-1X Z'hs R-1Zg Z'hs R-1Zh Z'hs R-1Zhs + Vs

1

×

X'R-1y

Z'g R-1y

Z'h R-1y

Z'hs R-1y
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i
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m

P
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donde Ij, Yj, y Pmj son el índice de selección, el valor fenotípico, y el valor predicho basado en
marcadores moleculares (Ec. 4.6) del genotipo i. bm es el peso atribuido al valor predicho. La esti-
mación de bm se deduce  a partir de la teoría del índice de selección y tiene la siguiente forma:

donde , , y son las varianzas fenotípicas, genéticas y la explicada por los marcado-
res moleculares de predicen Pmj.

4.6.1. Resultados de simulación de una selección MAS

Se ha simulado una selección MAS considerando genotipos derivados de una generación F2 pro-
cedentes del cruce de dos líneas puras. Se ha considerado un genoma agrupado en 12 grupos
de ligamento. A cada grupo de ligamento se le han asignado 10 marcadores, separados entre 5
y 15 cM. El número de QTLs distribuidos por el genoma fue 21, con las siguientes característi-
cas. Dos de los QTLs segregaban independientes del resto. Los 19 restantes eran distribuidos en
nueve grupos de ligamento, formando ocho grupos de dos QTLs, y un grupo de tres QTLs. La
simulación permitía que los efectos de los QTLs ligados estuviesen en repulsión o en acopla-
miento. Los efectos variaban de 0.2 a 1 unidades arbitrarias. Individualmente los QTLs explicaban
entre el 0,25 y el 6,9 % de la varianza genética, y entre el 0,06 y el 6% de la varianza fenotípica
en los casos más desfavorables y más favorables de la selección, respectivamente.

Se generaron 320 individuos con dos duplicaciones por ensayo (con el mismo genotipo pero dis-
tinto fenotipo de acuerdo con el error experimental) en cada uno de los diferentes experimentos
con distintos valores para las variables de simulación. Cada experimento de simulación con los
mismos valores de las variables fue simulado 160 veces (repeticiones).

Se estudiaron varias situaciones de simulación de acuerdo con la variación de los siguientes
parámetros:

(1) Se contemplaron dos intensidades de selección reteniendo el 5 y el 1,56 % de los indi-
viduos evaluados.

(2) Se calcularon los componentes principales a partir de la matriz de las clases marcadoras.

(3) Las predicciones de los fenotipos se realizaron con modelos de regresión paso-a-paso
y niveles de significación del 15 y 10 % para la entrada de una variable en el modelo
cuando se utilizaban las variables ficticias de las clases marcadoras. Se utilizaron tam-
bién modelos de regresión paso-a-paso para las 48 primeras componentes principales
y niveles de significación de 60 y 80 % para la entrada de una variable en el modelo.

(4) La varianza del error experimental se hizo variar de 1 a 25 unidades, mientras que
la varianza genotípica variaba de 2,4 a 4,9 unidades para los QTls en repulsión y
acoplamiento, respectivamente.
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Las varianzas fenotípica y genética fueron obtenidas a partir de los fenotipos simulados en las dos
repeticiones de cada ensayo. Igualmente, la varianza de marcadores asociada con los QTLs que
explicaban una parte de la varianza genética fue estimada a partir de las predicciones de los indi-
viduos utilizando los modelos de regresión en las dos repeticiones de cada ensayo. 

Los resultados indican que la selección MAS siempre fue mejor que la selección fenotípica con-
vencional, para todos las condiciones de simulación. Las diferencias en las ganancias genéticas
entre los dos sistemas de selección aumentaba a medida que la heredabilidad disminuía y cuan-
do los QTLs estaban en acoplamiento en comparación con loss QTls en repulsión. Los niveles de
significación del 10 y el 15 % fueron similares, pero mejores que los del 5 y el 1%. Estos resul-
tados concuerdan con anteriores simulaciones (Charcosset y Moreau, 2004). La diferencia entre
la ganancia genética de la selección MAS y la convencional aumentaba a medida que la  propor-
ción de los individuos seleccionados decrecía (5 vs. 1,56 % ). El Método de regresión usando com-
ponentes principales fue siempre mejor que la regresión basada en las variables ficticias para cual-
quier situación de la simulación.
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5.1. INTRODUCCIÓN
Un objetivo central a todos los programas de mejora es la evaluación de la respuesta fenotípica,
en términos generalmente del rendimiento de un conjunto de variedades o líneas de mejora avan-
zadas, a un rango amplio de condiciones agroecológicas. Para ello los mejoradores llevan a cabo
ensayos en múltiples localidades y/o durante varios años (ensayos multiambiente, EMA). En estos
ensayos se evalúan un conjunto de genotipos en una muestra de condiciones ambientales que
representan lo mejor posible la región donde dichos genotipos pueden cultivarse comercialmen-
te. El objetivo final de los EMA puede consistir en identificar las variedades que presentan un ren-
dimiento superior en todo el rango de ambientes, es decir, que muestran adaptación amplia, o
bien identificar aquellas variedades que muestran alta producción en un subconjunto específico de
ambientes, es decir, que presentan adaptación específica a estos ambientes. Estos ensayos con-
sumen una parte importante de los recursos disponibles en un programa de mejora.

El análisis de las medias de g genotipos en un conjunto de e ambientes a partir de tablas bidi-
mensionales (es decir, de doble entrada y generalmente completas) permite identificar fácilmente
la presencia de interacción genotipo por ambiente (GE, por sus iniciales en inglés “Genotype by
Environment Interaction”). El fenómeno de GE ocurre cuando, de un modo análogo a cualquier otro
experimento factorial, las diferencias entre genotipos dependen del ambiente en que éstos se
ensayan. La presencia de GE supone un importante reto para el mejorador en tanto que, por un
lado, reduce el avance genético de los programas al disminuir la correspondencia genotipo – feno-
tipo, si bien también permite identificar nichos ecológicos para los que ciertos genotipos pueden
presentar adaptación específica. 



El estudio de GE es, junto con el diseño de experimentos, una de las áreas de la estadística apli-
cada más extensamente estudiada en el contexto de la mejora vegetal, (consultar, por ejemplo,
Anicchiarico (2002), Cooper y Hammer (1996), Fox et al. (1997), Gauch (1992), Kang (1990,
1998), Kang y Gauch (1996), Kempton y Fox (1997), Romagosa y Fox (1993), van Eeuwijk (1996,
2006), van Eeuwijk et al. (1996, 2001, 2002, 2005, 2007), Voltas et al. (2002)). Hasta no hace
mucho tiempo, el análisis de GE se centraba en el análisis del comportamiento genotípico en un
conjunto de ambientes a partir de tablas bidimensionales generalmente completas de las medias
de g genotipos en e ambientes. Los análisis realizados describían a posteriori los comportamien-
tos genotípicos sin proporcionar una base fisiológica o genética alguna a sus respuestas diferen-
ciales frente a distintos ambientes. Actualmente, la relativa facilidad con la que es posible disponer
de información detallada de variables edafoclimáticas descriptoras de los ambientes de ensayo per-
mite integrar esa información, por ejemplo, en modelos estadísticos que incorporen una interpre-
tación ambiental de la interacción GE. Por otro lado, y de modo creciente, existen herramientas de
genotipado masivo económicamente asequibles para la mayoría de programas de mejora. Un ejem-
plo de éstas en el ámbito de los cereales de invierno y de muchos otros cultivos puede ser la tec-
nología DArT® (www.diversityarrays.com), que presenta un coste por genotipo no muy superior al
de una parcela individual de ensayo. En este contexto, se están destinando esfuerzos a tratar de
incorporar información externa, ambiental y/o genética, a los modelos clásicos empíricos (a pos-
teriori) que permita dilucidar los factores agroecológicos o genéticos responsables de GE. 

Una publicación fundamental para comprender el uso integrado de variables fenotípicas, genéticas
y fisiológicas en mejora vegetal es el texto editado por Cooper y Hammer (1996). En la actualidad
disponemos de herramientas estadísticas que incorporan estas fuentes de información diversa en
modelos, generalmente lineales, más o menos complejos y que permiten estimar parámetros con
un significado fisiológico o genético más directo, presentando, por tanto, mayor utilidad en pro-
gramas aplicados de mejora. En este sentido, los datos disponibles determinan el tipo de análisis
que puede llevarse a cabo y, como consecuencia, la naturaleza de sus resultados: desde la estruc-
tura más sencilla de EMA, que se limita a registrar valores fenotípicos de interés en forma de varia-
bles paramétricas como el rendimiento, sus componentes o la fenología del cultivo, u otras no para-
métricas como medidas cualitativas del desarrollo inicial o de resistencia/susceptibilidad a estre-
ses bióticos o abióticos, hasta modelos más complejos que integran todo tipo de información dis-
ponible de naturaleza fenotípica, ambiental y genética, proporcionando así un análisis más profun-
do de la naturaleza de GE y facilitando el diseño de nuevas estrategias aplicadas de mejora. 

Este capítulo seguirá la estructura definida por la Tabla 5.1 y desarrollada en van Eeuwijk et al.
(2005) y Romagosa et al. (2008). Dado que este libro se dirige fundamentalmente a mejoradores
aplicados y pretende tener un claro componente práctico, nos centraremos en modelos sencillos
de análisis de varianza y de regresión, sin introducir en profundidad el desarrollo de modelos mix-
tos (por ejemplo, Piepho (1997, 2000), Verbyla et al. (2003), Piepho y Pillen (2004), Malosetti (et
al.) (2004, 2007), Smith et al. (2005), Boer et al. (2007). Este tipo de modelos son indudable-
mente más potentes, pero conceptualmente más complejos y, por tanto, de mayor dificultad en
su aplicabilidad práctica. En este capítulo sólo se introducirán cuando sean realmente necesarios
y en todo caso centrándonos en el desarrollo de modelos para los valores esperados, con obje-
to de obtener estimaciones no sesgadas de los diferentes efectos fijos. Los modelos mixtos tam-
bién permiten caracterizar la variabilidad asociada a sus efectos aleatorios mediante la modeliza-
ción de sus varianzas-covarianzas. Si bien este último aspecto está fuera de los objetivos aquí
planteados, cabe señalar que representa un instrumento adicional muy potente en el análisis de
GE y que redunda en una mayor precisión de los estimadores definidos por el modelo. 
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Después de cada uno de los procedimientos se incorporarán, a modo de ejemplo y siempre que
sea posible, las instrucciones necesarias para su análisis empleando los programas SAS/STAT
(SAS Institute Inc. 2004) y/o GenStat (Payne et al. 2006).

Tabla 5.1. Tipos de modelos disponibles para el análisis de GE en función de los datos disponibles y resultado

Para facilitar la comprensión de los distintos modelos a lo largo del capítulo se incorporarán pro-
gresivamente ejemplos de análisis de datos de EMA en cebada (Hordeum vulgare L.) llevados a
cabo por los autores y ya publicados. Si se desean conocer con más detalle los experimentos
originales, éstos pueden consultarse en la literatura.
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Datos necesarios Tipo general Modelo Información básica Apartado

para el análisis de modelo específicos que proporciona

Modelo aditivo Rendimientos medios 5.2.1
de cada genotipo

Modelo lineall Efectos principales 5.2.2
completo e interacciones GxE para cada 

genotipo y ambiente

Agrupamiento de  Grupos de genotipos que se 5.2.3
G y E comportan de una forma análoga 

en un conjunto de ambientes

Finlay y Wilkinson Sensibilidad varietal (pendiente de 5.2.4
una recta) a cambios en la 
productividad media de cada ambiente

AMMI Proporciona el mejor índice 5.2.5
ambiental teórico para el que las 
sensibilidades genotípicas presentan 
variación máxima y que conjuntamente 
mejor explican GE.

GGE Permite identificar el genotipo más 5.2.5
productivo en un conjunto de 
ambientes determinado o mega-ambiente. 

(1)+  Modelos que Regresión factorial Sensibilidad varietal a cambios en 5.3
Caracterización incluyen covariables variables ambientales
ambientall ambientales

(1) + Modelos que Regresión factorial  Marcadores asociados a loci de 5.4
Caracterización incluyen covariables genotípica caracteres cuantitativos (QTL, 

genotípica (por ejemplo genéticas Trait Loci) que presentan una respuesta
marcadores moleculares) común (efectos principales) o

específica (QTLxE) a cada ambiente

(1)+Caracterización  Modelos que Regresión factorial Sensibilidad de cada QTL (generalmente 5.5
ambiental y genotípica integran covariables genotípica en forma de pendiente de una recta) 

ambientales y genéticas y ambiental a variables ambientales

(1): Valores fenotípicos
de g genotipos en e
ambientes

Modelos básicos

Modelos Lineales
–Bilineales
básicos



5.2. ANÁLISIS DE TABLAS BIDIMENSIONALES COMPLETAS GE

5.2.1. Modelo de efectos principales

El modelo más sencillo para describir el comportamiento de un genotipo en un conjunto de ambien-
tes es el modelo aditivo, que sólo incluye efectos principales; es decir, aquél en el que la respues-
ta fenotípica esperada del genotipo i (i = 1 … I) en el ambiente j (j = 1 … J), µij, viene definida por: 

µij = µ + Gi + Ej

donde µ representa la media general, Gi es el efecto principal genotípico expresado como des-
viación de la media general y Ej es el efecto principal ambiental también expresado como desvia-
ción respecto a la media general. Para tablas completas, el estimador del efecto principal corres-
pondiente al genotipo i es directamente el promedio de las observaciones de este genotipo en
todos los ambientes tras sustracción de la media general. Análogamente, el estimador del efec-
to principal para el ambiente j es la media de todas las observaciones genotípicas en este ambien-
te corregida por la media general. 

El ajuste de este modelo mediante SAS y GenStat emplea las instrucciones que aparecen en el siguien-
te recuadro. En negrita aparecen los términos específicos que deben incorporarse para un análisis
particular. Asimismo, en cursiva aparecen los factores discretos (en nuestro ejemplo, se denominan
genotipo y ambiente) y en mayúscula la variable continua objeto del análisis (en nuestro caso, Y).
Tradicionalmente, y así se recoge en este y en los siguientes programas, en el análisis de varianza de
EMA, a diferencia del modelo anterior, se incluye antes el término ambiente que el genotipo.

El modelo de efectos principales es una versión muy simplificada de la realidad, ya que supone
que todos los genotipos responden del mismo modo a los cambios ambientales, ignorando las
interacciones GE que generalmente dominan los EMA. De cualquier manera resulta útil como base
de comparación con modelos más complejos.

5.2.2. Modelo interactivo completo 

En presencia de GE, las medias genotípicas no son la mejor representación para caracterizar el
comportamiento de los genotipos ensayados. En ese caso, un modelo más realista debe conside-
rar las reacciones diferenciales de los genotipos frente a cambios en las condiciones de ensayo,
por ejemplo empleando el siguiente modelo lineal:

µij = µ + Gi + Ej + (GE)ij
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SAS proc GLM;
class genotipo ambiente;
model Y = ambiente genotipo;
run;

GenStat MODEL Y
FIT [PRINT=accumulated] ambiente + genotipo



A diferencia del modelo de efectos principales, este modelo agrega un parámetro para cada com-
binación de genotipo y de ambiente dando mayor flexibilidad al modelo para describir el compor-
tamiento del genotipo i en el ambiente j. Asimismo, está claro que no permite predecir el com-
portamiento del genotipo i en un ambiente j en el que éste no ha sido ensayado, ya que en ese
caso no es posible estimar el término particular (GE)ij. Este modelo resulta útil para estimar la
importancia relativa de cada término en base a la magnitud de su suma de cuadrados o su corres-
pondiente R2 parcial o en base al componente de varianza estimable cuando para este fin consi-
deremos aleatorios algunos de los términos G, E y GE. 

En SAS y GenStat se utilizarían las siguientes instrucciones que, cuando el origen de los datos sea
una tabla de medias, generarán una salida del programa en la que el término de la interacción GE
correspondería al error general:

5.2.3. Modelo reducido. Agrupamiento de ambientes y de genotipos 

Una mejora potencialmente muy importante del modelo completo puede conseguirse agrupando
genotipos y ambientes de modo que la interacción entre grupos sea la mayor posible, minimi-
zando las interacciones que puedan existir dentro de cada uno estos grupos. Si fuera posible iden-
tificar grupos de genotipos (GG) y de ambientes (EG) con una base agronómica, éstos podrían ser
utilizados en un modelo reducido de gran utilidad para explicar GE, diferenciando el comporta-
miento de los genotipos entre y dentro de cada grupo de ambientes. 

La respuesta fenotípica esperada para el genotipo i (i = 1 … I) que pertenece al agrupamiento geno-
típico identificado como GGk (k = 1 … K y K<I) en el ambiente j (j = 1 … J), que a su vez pertenece
al agrupamiento de ambientes EGl (l = 1 … L; L<J), µi(j)k(l), puede ser representada por la ecuación
siguiente, en la que cada término entre corchetes refleja una partición ortogonal de G, E y GE.

µi(k)j(l) = µ + [GGk + G’i(k)] + [EGl + E’j(l)] + [(GG.EG)kl + (GE)’i(k) j(l)]
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SAS * Modelo fijo: partición de suma de cuadrados en el análisis de varianza ;
proc GLM;
class genotipo ambiente;
model Y= ambiente genotipo;
run;
* Modelo aleatorio: estimación de componentes de varianza;
proc MIXED CL;
class genotipo ambiente;
model Y=;
random ambiente genotipo;
run;

GenStat \ Modelo fijo: partición de suma de cuadrados en el análisis de varianza
MODEL Y
FIT [PRINT=accumulated] ambiente + genotipo
\ Modelo aleatorio: estimación de componentes de varianza
VCOMPONENTS RANDOM= ambiente + genotipo
REML Y



donde µ representa la media general; GGk es el efecto principal del agrupamiento genotípico k
expresado como desviación de la media general; G’i(k) es la desviación de la media del genotipo i
del promedio de su agrupamiento genotípico GGk.. Análogamente, EGl representa el efecto princi-
pal del agrupamiento ambiental l expresado como desviación respecto a la media general; E’j(l)
denota la desviación del ambiente j respecto a la media del grupo ambiental al que pertenece.
(GG.EG)kl es el componente de la interacción que estima la desviación respecto al modelo aditivo
de la combinación del grupo genotípico k y el grupo ambiental l. El objetivo de definir estas agru-
paciones es lograr que la parte de la interacción explicada por el término (GG.EG)kl sea importante
en relación con el residuo (GE)’i(k) j(l)

Existen distintas estrategias para definir los grupos GGk y EGl; por ejemplo, mediante el empleo
de variables independientes de la variable fenotípica de interés tales como una clasificación cli-
mática de los ambientes de ensayo o tipo u origen de las variedades ensayadas. También se
puede utilizar el valor de la propia variable de análisis como criterio de clasificación (por ejemplo,
ver Romagosa y Fox, 1993, o Fox et al., 1997). Corsten y Denis (1990) definieron un método par-
ticularmente útil para identificar un número potencialmente reducido de grupos de genotipos y de
ambientes con similares comportamientos. El método se basa en ir agrupando genotipos y
ambientes de manera que la mayor parte de la interacción GE sea explicada entre grupos de geno-
tipos y de ambientes, minimizando la interacción GE residual. Para ello en un primer paso se lleva
a cabo de un modo sistemático análisis de varianzas distintos considerando cada una de
las posibles combinaciones entre dos ambientes y dos genotipos como pertenecientes a un
mismo grupo genético o ambiental. Los dos genotipos y los dos ambientes cuya agrupación se
traduzca en una interacción GE mínima se identifican como pertenecientes a una misma catego-
ría genética y ambiental. Una vez agrupados estos dos genotipos y ambientes se vuelve a iniciar
el procedimiento considerando como de una misma categoría a los genotipos y ambientes selec-
cionados en la etapa anterior. El proceso finaliza cuando se unen todos los genotipos y todos los
ambientes en un único agrupamiento genotípico y en otro ambiental. Es posible llevar a cabo una
prueba estadística de la bondad de los distintos agrupamientos utilizando un estimador del error
intra ambiente o los cuadrados medios de los residuos no explicados por los distintos grupos. 

Si bien este proceso es conceptualmente simple, su implementación práctica en paquetes esta-
dísticos estándar tipo SAS o GenStat no es sencilla. Afortunadamente, entre los programas pro-
ducidos por Biometris para GenStat (www.biometris.nl) se incluye un procedimiento denominado
CINTERACTION, desarrollado por J. Thissen y J. de Bree y que resuelve el algoritmo propuesto
por Corsten y Denis (1990). Un procedimiento análogo podría ser eventualmente desarrollado
utilizando macros de SAS.

La Figura 5.1 presenta un ejemplo de dendrograma generado por el procedimiento CINTERAC-
TION de GenStat para 192 genotipos de cebada (parte superior de la figura) evaluados en 26
ambientes de la región mediterránea (Psawarayi et al., 2008). En el eje horizontal se muestra la
suma de cuadrados de la interacción GE que, de un modo acumulativo, queda retenida en cada

C2
g × C2

e
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GenStat \ generamos una tabla bifactorial genotipo x ambiente que denominamos ge
TABULATE [class=genotipo, ambiente] Y; MEANS=ge
\ se identifica aproximadamente la varianza del error (en este caso 0.15) y el número
\ de grados de libertad del error, si no se puede dejar en blanco 
CINTERACTION [VARIANCE=0.15; DF=500] ge



una de las distintas etapas del agrupamiento hasta alcanzar el valor total aproximado de 1350.
La flecha vertical identifica, por ejemplo, cuatro agrupamientos genotípicos y tres ambientales que
con tan sólo seis grados de libertad, (4-1)*(3-1)=6, frente a los 4774 grados de libertad de la
interacción, explican aproximadamente una suma de cuadrados de 1350-1000=350, o sea un 25
% del total de la suma de cuadrados de GE. 

Para evaluar si estos agrupamientos son estadísticamente relevantes para explicar los efectos
principales G, E y su interacción podemos utilizar pruebas F en las que los cuadrados medios de
los términos GGk, EGl y (GG.EG)kl son contrastados con los cuadrados medios de los residuos
G’i(k), E’j(l) y (GE)’i(k) j(l) . Hay que señalar que dado que los agrupamientos se han generado a pos-
teriori a partir de la propia variable dependiente objeto del análisis, estas pruebas F pueden tener
valores p inferiores a los que cabría esperar si los agrupamientos se hubieran realizado en base
a variables independientes externas. Sin embargo, en la medida que los grupos generados pre-
senten cierta relación con características agroecológicas conocidas, este tipo de análisis puede
ser de gran utilidad para interpretar GE. 

Figura 5.1. Dendrograma producido por el procedimiento CINTERACTION de GenStat que genera agrupamientos de
acuerdo a Corsten y Denis (1990) para un EMA de 192 genotipos de cebada en 26 ambientes mediterráneos. La línea dis-
continua vertical identifica cuatro agrupamientos genotípicos, parte superior, y tres ambientales que con (4-1)*(3-1) = 6
grados de libertad explican aproximadamente un 25 % de GE.
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Una vez identificados los grupos genotípicos (gg) y ambientales (ge), la partición de la suma de
cuadrados en el análisis de varianza se ejecutaría del siguiente modo:

Si más allá de determinar las sumas de cuadrados y los cuadrados medios se quisiera evaluar su
significación estadística deberían utilizarse las siguientes instrucciones, que consideran como tér-
minos aleatorios del modelo los residuos G’i(k), E’j(l) y (GE)’i(k) j(l), siendo éste último, cuando se parte
de tablas de medias de genotipos y ambientes, el término correspondiente al error, por lo que no
es necesario explicitarlo: 

5.2.4. Estudio de la interacción utilizando la caracterización fenotípica de ambientes

Uno de los métodos estadísticos más usado (y frecuentemente, abusado) en mejora genética es
el denominado análisis de Finlay y Wilkinson (1963) (FW), o regresión sobre las medias ambienta-
les. Este modelo describe la respuesta genotípica a cambios ambientales en base a rectas carac-
terísticas para cada genotipo, utilizando como variable independiente la media de todos los geno-
tipos en cada localidad. La idea que subyace en este método, y que suele ser muy cuestionable,
es que en ausencia de variables ambientales explícitas (por ejemplo, edáficas o meteorológicas)
una buena aproximación a la caracterización de un ambiente puede ser el comportamiento feno-
típico medio de todos los genotipos ensayados. De este modo, dos genotipos pueden diferir tanto
en la ordenada del origen como en la pendiente de sus respuestas frente a cambios, por ejemplo,
de rendimiento medio. 

Este método presenta un claro inconveniente de partida. Así, dos ambientes pueden tener per-
fectamente el mismo comportamiento medio pero ser esto debido a causas ecofisiológicas muy
distintas, por ejemplo la presencia de una enfermedad fúngica, las consecuencias de una helada,
o el impacto de un déficit hídrico intenso, por citar algunos ejemplos. No obstante, el modelo FW
presupone que la respuesta de un genotipo en estos ambientes de comportamiento idéntico, es
decir, su reacción frente a distintos estreses bióticos o abióticos, va a resultar análoga. Por ello,
su empleo debería restringirse al caso en que las diferencias entre comportamientos genotípicos
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SAS proc GLM;
class gg ge genotipo ambiente;
model Y = ge ambiente(ge) gg genotipo(gg) ge*gg;
run;

GenStat MODEL Y
FIT [PRINT=accumulated] ge/ambiente + gg/genotype + ge.gg

SAS proc MIXED;
class gg ge genotipo ambiente;
model Y = ge gg ge*gg;
random ambiente genotipo;
run;

GenStat VCOMPONENTS [FIXED = ge + gg + ge*gg] RANDOM = ambiente + genotipo
REML [PRINT=model, components, waldTests, means] Y



fueran debidas a la presencia de un gradiente ambiental dominado por cierto estrés específico, y
no por combinaciones de estreses. En este caso, sin embargo, cabría preguntarse porqué no uti-
lizar una medida directa del estrés (como de hecho se analizará en el apartado 5.3) en lugar de
una medida indirecta como es el comportamiento fenotípico medio. 

Es posible transcribir este modelo de dos formas semejantes: 

µij = µ + Gi + Ej + iEj

µij = µ + Gi + Ej + iEj = (µ + Gi) + (1 + i)Ej = G’i + ’
iEj

Ambos modelos extraen de la interacción del modelo completo (GE)ij una parte debida a la regre-
sión en la que la variable independiente es la media del ambiente. En la primera ecuación la inter-
acción se aproxima mediante un conjunto de sensibilidades genotípicas a las medias ambientales,
representadas por el parámetro i cuyo valor promedio es igual a cero. La segunda ecuación per-
mite estimar directamente las pendientes de las rectas, ’

i, de la forma más convencional, con
promedio igual a uno. El interés práctico de estos modelos reside en la proporción de GE expli-
cada por iEj, es decir, debidas a diferencias en pendientes genotípicas.

Los programas en SAS y GenStat que permiten partir la suma de cuadrados del análisis de varian-
za, estimar las pendientes de FW y llevar a cabo una prueba estadística sobre la relevancia del
modelo aparecen a continuación. Para ello es necesario disponer de una variable continua (cova-
riable) que contenga la media del comportamiento de cada ensayo denominada en este caso ME.
Con objeto de respetar el criterio establecido para identificar variables continuas, ME aparece en
las instrucciones siguientes en negrita y mayúsculas, formato que, naturalmente, no es necesario
incorporar en las instrucciones reales de los programas ejecutables. En GenStat existe un proce-
dimiento especifico, RJOINT, que lleva a cabo tanto la partición del análisis de varianza como la
estimación del valor de las pendientes para cada genotipo.
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SAS * para determinar la magnitud de cada término y evaluar la significación del modelo FW frente al residuo GE;
proc GLM;
class genotipo ambiente;
model Y = ambiente genotipo genotipo*ME/ss1;
run;
* para estimar directamente las pendientes FW con media igual a 1;
proc GLM;
class genotipo;
model Y = genotipo genotipo*ME/solution;
run;

GenStat MODEL Y
\ para determinar la magnitud de cada término del análisis de varianza;
FIT [PRINT=accumulated] ambiente+ genotipo+ genotipo.ME
\para estimar directamente las pendiente de FW con media igual a 1;
FIT [PRINT=accumulated, estimates] genotipo+ genotipo.ME

\alternativamente podríamos utilizar directamente las siguientes instrucciones
MODEL Y
RJOINT ENVIRONMENT = ambiente; VARIETY = genotipo



5.2.5. Otros modelos lineales – bilineales: los modelos AMMI y GGE

Los modelos lineales-bilineales (Gabriel, 1978, 1998; van Eeuwijk, 1995a, 1995b; Denis y Gower,
1996; Crossa y Cornelius, 2002) contienen un componente aditivo (lineal) y un componente multi-
plicativo (bilineal) De hecho, la regresión de Finlay y Wilkinson pertenece a esta familia de modelos,
en el que Gi + Ej, o alternativamente G’i, representan la parte lineal y iEj o ’iEj el componente mul-
tiplicativo o término bilineal del modelo. Estos modelos lineales-bilineales permiten describir GE en
términos de sensibilidades genotípicas diferenciales a valores ambientales, sensibilidades que pue-
den venir determinadas directamente por las medidas fenotípicas registradas en cada ambiente. 

Un miembro muy popular de esta familia es el modelo de efectos principales aditivos y de interac-
ción multiplicativa (AMMI, por su sigla en inglés ‘Additive Main effects and Multiplicative Interaction’)
(Gollob, 1968; Mandel 1969; Gabriel 1978; Gauch, 1988). El modelo puede expresarse como: 

µij = µ + Gi + Ej +

donde aki y bkj representan los parámetros genotípico y ambiental, respectivamente, del término bili-
neal k, y K indica el número de términos multiplicativos necesarios para una aproximación adecuada
de GE. Los valores ambientales correspondientes al primer término bilineal, b1j, representan la mejor
caracterización ambiental (empírica) posible para describir el término GE. Los valores genotípicos, a1i,
son interpretados como sensibilidades genotípicas a esta primera caracterización ambiental. El segun-
do término bilineal representa la segunda mejor caracterización ambiental, y así sucesivamente.

La significación estadística de un término bilineal k puede evaluarse mediante el cociente entre su
cuadrados medio, con grados de libertad igual a I+J-1-2k, y el cuadrado medio del residuo para el
modelo de orden k, con sus correspondientes grados de libertad (Mandel, 1969). Una forma alter-
nativa muy sencilla para establecer el número de términos bilineales a retener consiste en determi-
nar aquéllos que explican un porcentaje mayor que el esperado de acuerdo a la suma de cuadrados
de GE. Este valor corresponde a dividir 100% por el mínimo del número de genotipos menos uno o
del número de ambientes menos uno. En un ejemplo con 25 genotipos en 10 ambientes, se reten-
drían aquellos ejes que explicaran más de 100%/(10-1) = 11% de la suma de cuadrados de GE.

Desde un punto de vista práctico, el ajuste de este modelo se realiza en dos etapas. En primer lugar,
se estiman los efectos aditivos de acuerdo al primero de los modelos descritos en este capítulo (apar-
tado 5.2.1). A continuación, se genera la matriz de la interacción GE como residuo de este modelo
lineal simple y se somete a descomposición en valores singulares que permite estimar los paráme-
tros genotípicos y ambientales. Las instrucciones necesarias para ejecutar AMMI en SAS y GenStat
aparecen a continuación. En GenStat existe un procedimiento específico denominado AMMI que lleva
a cabo tanto el análisis de varianza como la determinación de parámetros genotípicos y ambientales. 

No existe ningún procedimiento SAS que directamente nos proporcione estimadores de los pará-
metros del modelo AMMI. Estos pueden obtenerse a partir de las instrucciones que aparecen a
continuación que deben ajustarse para el número de genotipos en los datos originales. Este pro-
grama está preparado para un modelo AMMI que conserva cuatro ejes y para un total de 65 varie-
dades que han sido identificadas en la base de datos con los nombres ‘geno01’ a ‘geno65’. Los
valores correspondientes a genotipos y ambientes aparecen sin escalar. Para obtener los valores
característicos de este modelo habría que multiplicar y dividir los valores genotípicos y ambienta-
les que este programa genera por la raíz cuarta de la suma de cuadrados asociada a cada térmi-
no multiplicativo AMMI1 a AMMI4, respectivamente. Estas sumas de cuadrado se calculan multi-
plicando la suma de cuadrados general de GE que aparece como error en el análisis de varianza
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por la proporción explicada por cada valor singular, EIGEN, que aparece en la salida del programa
SAS a continuación de la tabla del análisis de varianza. 

El modelo AMMI puede también puede ejecutarse en SAS empleando SAS/IML (Interactive Matrix
Language) (SAS Institute, 1999a) y se puede obtener directamente de Jordi Voltas
(jvoltas@pvcf.udl.es). La salida proporciona tanto la suma de cuadrados asociada a cada término
bilineal (a partir del cuadrado de los valores singulares) como los valores genotípicos y ambien-
tales convenientemente escalados. 

Los valores determinados por el modelo AMMI con dos términos bilineales, K=2, pueden ser direc-
tamente visualizados empleando una gráfica bidimensional, conocida generalmente por la acep-
ción inglesa ‘biplot’ (Kempton 1984; Fox et al., 1997), en base a dos ejes designados IPCA1 y
IPCA2, en el que IPCA (‘Interaction Principal Component Axis’) hace referencia al término bilineal
correspondiente de la interacción. 

La interpretación de esta gráfica, en el supuesto que la interacción GE esté adecuadamente expli-
cada por IPCA1 y IPCA2, es muy sencilla y de gran utilidad potencial para describir GE. La posi-
ción del genotipo i en el biplot viene dada por las coordenadas definidas por sus parámetros geno-
típicos (a1i, a2i) para los dos primeros componentes principales de la interacción; análogamente,
el ambiente j queda definido por los dos primeros parámetros ambientales (b1j, b2j). Las distan-
cias entre estos puntos y el origen (0, 0) son proporcionales a la interacción generada por un
genotipo en todos los ambientes, o a la interacción detectada en un ambiente dado en relación a
todos los genotipos, respectivamente. Genotipos próximos en el biplot presentan patrones de
adaptación análogos; ambientes próximos generan interacciones similares. 

Podemos estimar la interacción del genotipo i en el ambiente j mediante la proyección perpen-
dicular del punto generado por las coordenadas genotípicas (a1i, a2i) al vector que une el origen
(0,0) con la coordenada ambiental (b1j, b2j), o recta que pasa por el origen y que tiene pendien-
te b2j/b1j. La distancia de este punto de proyección respecto al origen aporta información sobre
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SAS proc GLM; class ambiente genotipo; model Y=ambiente genotipo/SS1;
output out=resid r=res;

DATA residuo; set resid; keep ambiente genotipo res;
proc SORT; by ambiente genotipo;
proc TRANSPOSE; BY ambiente; ID genotipo;
proc PRINCOMP COV PREFIX=IPCA OUT=OUT1 OUTSTAT=OUT2 NOPRINT;
proc TRANSPOSE DATA=OUT2 OUT=OUT3;
DATA eigen;
set OUT2; if _TYPE_ = ‘EIGENVAL’;
total = sum(of geno01-geno65); 
eigen1=geno01/total; eigen2=geno02/total; eigen3=geno03/total; eigen4=geno04/total;
keep eigen1-eigen4;
proc PRINT ;
DATA pcageno;
set OUT3; keep IPCA1-IPCA4;

proc PRINT;
DATA pcaenv;
set OUT1 ; keep IPCA1-IPCA4;
proc PRINT;
quit;

GenStat AMMI [PRINT=aovtable,genotype,environment; nroots=4] Y; \
GENOTIPO=genotipo; ENVIRONMENT=ambiente



la magnitud de la interacción del genotipo i en el ambiente j. La interacción será positiva si la
proyección aparece en el sentido marcado por el vector y negativa si aparece en sentido con-
trario. Análogamente, el coseno del ángulo entre un vector genotípico i (generado de idéntica
forma) y un vector ambiental j nos indica si genotipo y ambiente interaccionan positivamente
(cuando los ángulos son agudos), negativamente (si forman ángulos obtusos) o no interaccionan
(si el ángulo es recto). Dos ambientes cuyos vectores forman un ángulo agudo generan una inter-
acción similar con los distintos genotipos; si el ángulo es obtuso generan interacciones contra-
rias; y si el ángulo es recto el comportamiento genotípico en uno de ellos es aproximadamente
independiente del comportamiento genotípico en el otro. 

La Figura 5.2 representa un ejemplo de biplot para un modelo AMMI generado a partir de un con-
junto de siete genotipos de cebada. Estos son la variedad Beka, tres mutantes individuales y las
tres combinaciones binarias de estos mutantes, que aparecen en la gráfica como círculos, en diez
ambientes distintos, identificados mediante cuadrados. El análisis y discusión de estos datos
generados por el Dr. José Luis Molina Cano ha aparecido en distintos trabajos (Molina-Cano et al.,
1990; Romagosa et al., 1993; Voltas et al., 2002). En este EMA, la interacción GE está muy bien
representada por un modelo AMMI con dos ejes, explicando más del 90% de la suma de cuadra-
dos de GE. En el biplot el valor medio del rendimiento de cada ambiente y de cada genotipo es
proporcional al área del símbolo que lo representa. Podemos observar que, claramente, existen
más diferencias entre medias de rendimiento entre ambientes que entre genotipos. En el interior
de cada símbolo aparece una sección de color más oscuro, y generalmente pequeña, que repre-
senta la proporción de suma de cuadrados no explicada por este modelo. Estas secciones son
muy pequeñas para todos los ambientes, excepto G27 y G18, cuyos comportamientos no están
correctamente representados en este biplot. Todos los genotipos parecen convenientemente des-
critos en esta gráfica. Beka es el genotipo que se encuentra más próximo al origen, por lo que
es el que menos interacciona con los diez ambientes; por el contrario, los genotipos más inter-
activos son M12 y M03. Las localidades que generan más interacción GE, es decir, aquéllas en
las que los rendimientos genotípicos se alejan más de las medias generales, son G17 y S16. Por
el contrario la localidad palentina PA8, por ser la más próxima al origen, es la que presenta ren-
dimientos genotípicos más próximos a las medias genotípicas de los diez ambientes. 

En base a la posición relativa de genotipos y ambientes es posible inferir que el primer eje represen-
ta el comportamiento diferencial de los portadores de la primera mutación (M01, M12 y M13 con valo-
res positivos, respecto al resto con valores negativos) que parecen estar peor adaptados a Granada
(G en el biplot) que al resto de ambientes. El segundo eje, cuantitativamente mucho menos importan-
te, parece asociado al mutante 2 (M02, M12 y M23 presentan valores negativos, el resto positivos),
cuya adaptación específica a ciertos ambientes no parece tan clara como en el primer mutante. Si se
observa el ángulo entre vectores ambientales puede inferirse que el comportamiento de los genotipos
en las dos localidades de Toledo (TO8 y TO9) es muy similar en los dos años y muy parecido al de
Soria (SO8), ángulos todos ellos muy agudos. Sin embargo, TO9 presenta un rendimiento medio, área
del cuadrado, menor al de los otros dos ambientes. Si se comparan estos tres vectores ambientales
con el determinado por G28 los ángulos que aparecen son próximos a 180° y sus cosenos aproxi-
madamente igual a menos uno, con lo que se infiere que los genotipos que interaccionan positiva-
mente en G28 lo hacen negativamente en estas tres localidades, y viceversa. Si se observan, por
ejemplo, las proyecciones de los genotipos sobre el vector ambiental G17 se concluye que M03
demuestra una buena adaptación específica a dicho ambiente, todo lo contrario que M12. 
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Es importante tener presente que la caracterización ambiental generada en este tipo de modelos se
deriva de un criterio meramente estadístico y puede no tener ningún significado agroecológico. Sin
embargo, para intentar dilucidar las razones que subyacen detrás de estas relaciones es posible corre-
lacionar los valores ambientales para cada eje interactivo, IPCAk, con medidas ambientales directas,
como variables edáficas o meteorológicas (Vargas et al., 1999; Voltas et al., 1999a, 1999b, 2002). 

Figura 5.2. Biplot para los modelos AMMI y GGE del rendimiento de siete genotipos de cebada (la variedad Beka y seis

mutantes) en diez ambientes españoles distintos (Molina-Cano et al., 1990; Romagosa et al., 1993; Voltas et al., 2002).
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Otro componente de la familia de modelos lineales-bilineales muy próximo al AMMI es el modelo
de efectos principales ambientales y multiplicativo G + GE, denominado modelo GGE (Yan et al.,
2000; Yan & Kang 2003). Este modelo es análogo al AMMI, pero la descomposición en valores
singulares se lleva a cabo en la matriz G+GE, es decir, la matriz original a la cual se han sustraí-
do únicamente las medias ambientales (matriz centrada por los valores ambientales). En un mode-
lo AMMI, por el contrario, la descomposición en valores singulares se lleva a cabo en la matriz de
residuos (valores originales a los que se han sustraído tanto las medias genotípicas como ambien-
tales). El modelo correspondiente a GGE es el siguiente:

µij = µ + Ej +

El biplot del modelo GGE (Yan et al., 2001) aporta una información adicional de gran interés para
los mejoradores al permitir identificar gráficamente el mejor genotipo en cada ambiente. Para
ello es necesario unir los genotipos más extremos en el biplot formando un polígono irregular
que encierre a los restantes. En el ejemplo anterior, este polígono es un cuadrilátero irregular
definido por M12, M02, M03 y M01 y que encierra a la variedad original Beka y a los mutantes
M13 y M23 (Figura 5.2). A continuación se trazan líneas perpendiculares por el origen a los
lados del polígono (líneas de puntos de trazo grueso en el biplot GGE de la Figura 5.2). Los
ambientes que se encuentran en los sectores así definidos constituyen grupos de ambientes,
o megaambientes, en los que la recomendación genotípica es relativamente uniforme. Los
mejores genotipos (‘winning genotypes’) en estos agrupamientos ambientales son los que apa-
recen en los vértices del polígono. Por ejemplo, M12 es el genotipo ‘ganador’ en el grupo de
ambientes definidos por S15 y, particularmente, S16. El mutante M02 es el más productivo en
el grupo de ambientes determinados por G18 y G28. La variedad original Beka no parece ser la
mejor en ninguno de estos agrupamientos ambientales. Naturalmente, estas interpretaciones
están sujetas a la condición, como ocurre en este ejemplo, de que la mayor parte de GGE esté
explicada por los dos primeros ejes del modelo. 

El modelo GGE puede ejecutarse en SAS de un modo análogo al AMMI, de acuerdo a las instruc-
ciones que aparecen en la tabla siguiente en las que sólo se ha eliminado el término genotipo en
las instrucciones class y model del proc GLM que aparece en la primera fila. A diferencia del AMMI,
no existe un procedimiento específico en GenStat para GGE. Si consideramos un ejemplo en el
que además de los 65 genotipos (geno01 a geno65) tuviéramos 12 ambientes (amb01-amb12)
en un formato de tabla genotipo x ambiente mediante un conjunto de 12 vectores ambientales que
representan las medias de cada uno de los 65 genotipo en cada ambiente, las instrucciones nece-
sarias para determinar en GenStat los dos primeros ejes también en formato sin escalar, serían: 
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Existe un cierto debate sobre la superioridad predictiva de uno u otro modelo multiplicativo (GGE
o AMMI) para estimar el comportamiento de un genotipo en un ambiente determinado (Gauch
2006, Yan et al., 2007), si bien ambos proporcionan gráficos (‘biplots’) complementarios muy úti-
les que permiten explorar fácilmente las relaciones entre G y E. Mientras que los biplots AMMI se
concentran en la descripción de la interacción (o desviaciones respecto al modelo aditivo), los
biplots GGE son más sencillos de interpretar ya que representan simultáneamente tanto la parte
aditiva G como la interacción GE, siendo de mayor interés general en programas de mejora y en
ensayos de recomendación varietal.
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SAS proc GLM; class ambiente; model Y=ambiente /SS1; output out=resid r=res;
DATA residuo; set resid; keep ambiente genotipo res;
proc SORT; by ambiente genotipo;
proc TRANSPOSE; BY ambiente; ID genotipo;
proc PRINCOMP COV PREFIX=IPCA OUT=OUT1 OUTSTAT=OUT2 NOPRINT;
proc TRANSPOSE DATA=OUT2 OUT=OUT3;
DATA eigen;
set OUT2; if _TYPE_ = ‘EIGENVAL’;
total = sum(of geno01-geno65);
eigen1=geno01/total; eigen2=geno02/total; eigen3=geno03/total; eigen4=geno04/total;
keep eigen1-eigen4;
proc PRINT;
DATA pcageno;
set OUT3; keep IPCA1-IPCA4;
proc PRINT;
DATA pcaenv;
set OUT1 ; keep IPCA1-IPCA4;
proc PRINT;
quit;

GenStat \ Asumiendo los datos en una tabla de doble entrada (genotipos x ambiente)
BIPLOT [PRINT=singular,scores; STANDARDIZE=centre; METHOD=principal] \
!p(amb01,amb02,amb03,amb04,amb05,amb06,amb07,amb08,amb09,amb10,amb11,amb12)



5.3. MODELOS QUE INCLUYEN COVARIABLES AMBIENTALES EXPLÍCITAS.
REGRESIÓN FACTORIAL

Todos los modelos anteriores, pese a basarse exclusivamente en respuestas observadas (por
ejemplo, rendimientos) y no presentar base agroecológica alguna, facilitan el análisis a posteriori
o empírico de la interacción GE presente en EMA. Como hemos comentado en relación al mode-
lo AMMI, también nos permiten profundizar en la naturaleza de la interacción mediante la búsque-
da de relaciones entre los valores ambientales obtenidos, como por ejemplo, pendientes de FW o
ejes de los modelos AMMI o GGE, y distintas variables ambientales explícitas. El objetivo de la
regresión factorial consiste en ir un paso más lejos e incorporar directamente estas variables
ambientales explícitas en modelos lineales-bilineales. Por ejemplo, supongamos que se desea
caracterizar la respuesta de un conjunto de variedades a la temperatura media de cada ambien-
te a lo largo del periodo de cultivo, Tj. Con objeto de incorporar dicha respuesta de acuerdo a un
modelo lineal simple de primer grado podría emplearse el siguiente modelo lineal-bilineal:

µij = µ + Gi + Ej + iTj

donde Gi y Ej representan la parte aditiva del modelo y iTj la multiplicativa, y en la que i expresa
la sensibilidad diferencial del genotipo i frente a cambios en la temperatura media de cada locali-
dad. En la medida que la suma de cuadrados asociada al término iTj sea importante en relación
al total del término de interacción, (GE)ij, GE podrá interpretarse convenientemente en base a sen-
sibilidades genotípicas diferenciales a esta variable ambiental.

De un modo análogo a la regresión de Finlay y Wilkinson, los estimadores de las sensibilidades
genotípicas i correspondientes a la ecuación anterior no representan magnitudes absolutas sino
que expresan valores diferenciales con media cero. Si queremos determinar los valores absolutos
de las sensibilidades genotípicas debemos emplear la ecuación:

µij = G’i + ’iTj

Los modelos que explican la interacción GE en base a sensibilidades genotípicas frente a cambios
en variables ambientales explícitas pertenecen a la clase de modelos de regresión factorial (Denis,
1988; van Eeuwijk et al., 1995, 1996) Conceptualmente pueden extenderse a más de una varia-
ble explícita independiente y a curvas de respuesta complejas. Por ejemplo, si deseamos incor-
porar dos variables distintas z1j (precipitación total) y z2j (número de días con temperaturas supe-
riores a 35ºC en cierta fase del cultivo) de acuerdo a un modelo de segundo grado, un posible
modelo resultante sería: 

µij = µ + Gi + Ej + 1iz1j + 2iz2j + 3iz2j
2

Las instrucciones necesarias para ajustar un modelo factorial para una única variable explícita
ambiental, que denominamos VEA, son análogas a las del modelo de regresión de Finlay y
Wilkinson, y aparecen reflejadas en la tabla siguiente. En ellas se detallan de forma indepen-
diente dos modelos distintos. En el primero es posible determinar, mediante una prueba F, si
una variable ambiental es significativa, y estimar las sensibilidades genotípicas de forma dife-
rencial respecto al último genotipo (en SAS) o respecto al primero (GenStat). El segundo mode-
lo permite estimar directamente las sensibilidades genotípicas absolutas frente a cambios en
la variable explícita ambiental. Si a estos estimadores les substraemos la media de todos ellos,
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obtendríamos las sensibilidades diferenciales de cada uno de ellos. Un ejemplo adicional de ajus-
te mediante SAS de modelos de regresión factorial que incorporan más de una variable ambien-
tal puede consultarse en Voltas et al. (2005). 

Un aspecto importante de la regresión factorial, común a todos los modelos de regresión múlti-
ple, es definir el proceso de selección de variables independientes. El número potencial de varia-
bles ambientales puede ser muy elevado y los criterios estrictamente estadísticos no necesa-
riamente conducen a modelos agronómicamente o fisiológicamente justificables. Por ello, es
necesario identificar la mejor manera de describir un ambiente (Cooper y Hammer, 1996), lo que
no es trivial, o someter los aspectos estrictamente estadísticos a criterios ecofisiológicos. Voltas
et al. (1999 a,b) proporcionan ejemplos de la aplicación de regresión factorial a un EMA de ceba-
da, incorporando dichos criterios en los distintos estados fenológicos. Para ello, seleccionan de
acuerdo a un criterio ontogénico secuencial las mejores variables explícitas hasta ahijamiento,
después las mejores en encañado y, finalmente, en el período de llenado del grano.

5.4. MODELOS QUE INCLUYEN INFORMACIÓN GENÉTICA
De un modo análogo al apartado anterior en el que se han desarrollado modelos que permiten
determinar sensibilidades genotípicas a cambios en variables ambientales explícitas, también es
posible incorporar variables genéticas que potencialmente justifiquen las diferencias observadas
en los efectos principales, G, o en la interacción GE. Los marcadores moleculares son las
(co)variables genéticas que más fácilmente pueden ser utilizadas con este fin, pudiendo repre-
sentar secuencias anónimas o estar asociados a genes candidatos de función plenamente cono-
cida (Nuez y Carrillo, 2000; Nuez et al., 2004). En estos casos la regresión factorial permite
detectar y localizar genes o QTLs (loci de caracteres cuantitativos) asociados a la expresión de
efectos principales o de la interacción (Paterson, 1998). 

Consideremos, por ejemplo, un marcador codominante con genotipos AA, Aa y aa en una espe-
cie diploide. Es posible definir una covariable genética xi que presente como valor para el geno-
tipo i su número de alelos A, es decir 2, 1 o 0 cuando el genotipo para este marcador sea AA,
Aa y aa, respectivamente. Si se emplea esta covariable en un modelo de regresión factorial, y
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SAS * para determinar si la variable ambiental es significativa frente al residuo GE y para estimar las sensibilidades
genotipicas diferenciales, respecto al último genotipo ;
proc GLM;
class genotipo ambiente;
model Y = ambiente genotipo genotipo*VEA/SS1 solution;
run;
* para estimar directamente las sensibilidades genotípicas absolutas;
proc GLM;
class genotipo;
model Y = genotipo genotipo*VEA/solution;
run;

GenStat model Y
\ para determinar si la variable ambiental es significativa en explicar GE y
\ para estimar las sensibilidades genotipicas diferenciales, respecto al primer genotipo ;
FIT [print=accumulated] ambiente + genotipo + genotipo.VEA
\ para estimar las sensibilidades genotipicas absolutas;
FIT [print=estimates] genotipo + genotipo.VEA



suponiendo que el marcador coincide con un QTL, entonces su pendiente expresa directa-
mente el efecto de la sustitución del alelo del QTL m por M, es decir, representa directamen-
te el efecto aditivo del QTL. Análogamente, es factible definir una nueva covariable para este
mismo locus con valores 0, 1 y 0, cuya pendiente asociada ’ permite estimar el efecto domi-
nante asociado a los efectos principales de este QTL.

El modelo de regresión factorial más sencillo que incluye información genética deriva directa-
mente del modelo aditivo simple en el que se subdivide el término Gi en dos términos, uno de ellos
en base a un marcador de efecto aditivo, xi , y un segundo como expresión de un residuo geno-
típico, G’i :

µij = µ + [xi + G’i] + Ej

donde xi representa los valores de una covariable genética, generalmente un marcador molecular
de posición generalmente, pero no necesariamente, conocida dentro del genoma para el genoti-
po i, representa el valor de un posible QTL en la posición correspondiente a xi, y G’i es el efec-
to genotípico residual una vez incorporado el marcador xi, que se podría considerar aleatorio con
objeto de ser utilizado como error para determinar la significación del efecto principal del posible
QTL. Desde un punto de vista estadístico si consideramos el residuo G’i como factor aleatorio,
este término no debería aparecer en la expresión anterior. Sin embargo, de cara a facilitar la com-
prensión de estos modelos y, en particular, la partición de la variación en una tabla de medias
genotipo por ambiente, se incluirá en su definición el término G’i como si se tratara de un factor
fijo. En las instrucciones SAS y GenStat que desarrollaremos posteriormente este residuo será
considerado aleatorio, ya que en la práctica ésta es la aproximación correcta. 

Si se dispone de un número elevado de marcadores de posición conocida en un mapa de liga-
miento, es posible sustituir secuencialmente las variables genotípicas xi a lo largo de todo el geno-
ma con objeto de detectar la presencia de QTLs de efectos principales. Si la ecuación anterior se
aplica a un marcador xi próximo a un QTL, entonces el término xi explicará una parte significati-
va de las diferencias entre genotipos. Este proceso facilita diseccionar el control genético de un
carácter cuantitativo en base a un modelo de regresión factorial simple que, a su vez, permite
detectar QTL individuales en base a mapeo o cartografiado de intervalos simples. Es posible
implementar modelos con más de un QTL de acuerdo a técnicas de regresión factorial múltiple y
a estrategias de cartografiado de intervalos compuestos. Para ello se incorporan en el modelo,
antes del marcador xi de interés, aquellos cofactores o marcadores que permiten corregir por el
efecto de otros QTLs presentes en el genoma (Jansen y Stam, 1994; Zeng, 1994).

Como se ha comentado, el modelo anterior puede aplicarse de un modo sistemático a lo largo de
todo el genoma simplemente substituyendo los diversos marcadores disponibles xi en dicho
modelo. Esto se traduce en un número muy elevado de pruebas estadísticas, tantas como mar-
cadores reales o virtuales (Lynch y Walsh, 1998) se utilicen. Por ello, es necesario ajustar el nivel
de significación para controlar el error de tipo I. Una primera alternativa es la corrección de
Bonferroni, consistente en dividir el nivel de significación deseado por el número de marcadores.
Sin embargo, esta aproximación asume que todos los marcadores son independientes, lo cual no
es válido para marcadores próximos en un mismo grupo de ligamiento, resultando en niveles crí-
ticos de rechazo muy conservadores. Otra alternativa sencilla considera el número de pruebas esta-
dísticas relativamente independientes llevadas a cabo en lugar del número total de marcadores.
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Este valor puede aproximarse dividiendo el tamaño del genoma por 20-30 cM en las descenden-
cias de un cruzamiento biparental, o 5-10 cM en el caso de un conjunto relativamente indepen-
diente de genotipos, por ejemplo, en cebada. En el segundo caso, para un nivel de significación
de 0,05 y para un tamaño del genoma de 1000 cM emplearíamos un nivel crítico igual a

De un modo más estructurado, y estadísticamente más sólido, también se puede utilizar el
procedimiento descrito por Benjamini y Hochberg (1995) para el control de la tasa de detec-
ción de falsos positivos (FDR, ‘false discovery rate’) que aparece implementado tanto en SAS
(proc MULTTEST) como en GenStat (mediante el procedimiento FDRMIXTURE).

Las instrucciones necesarias para ajustar un modelo factorial de efectos principales de un único
marcador molecular denominado MM aparecen reflejadas en la tabla siguiente que utiliza un mode-
lo mixto en el que el marcador se considera factor fijo y el residuo genotípico, variación genética
no explicada por este marcador, factor aleatorio: 

Estos modelos de regresión factorial pueden aplicarse no sólo para detectar QTL de efectos prin-
cipales, sino para identificar QTL que interaccionan con el ambiente:

µij = µ + [xi + G’i] + Ej + [xi j + (GE)’ij].

En la ecuación anterior el término (GE)ij del modelo interactivo completo definido en el apartado
5.2.2 se divide en dos. El primero determina la expresión diferencial de un QTL próximo al mar-
cador xi en los distintos ambientes j; el segundo representa un residuo (GE)’ij que en la práctica se
considera, como en el modelo anterior para G’i, aleatorio. En presencia de interacción QTL por
ambiente (QTLxE) significativa, los nuevos parámetros j ajustan el efecto medio del QTL, , a
niveles más apropiados para cada ambiente individual j. 

Las instrucciones SAS y GenStat, considerando a G’i y (GE)’ij, factores aleatorios aparecen a con-
tinuación. Hay que señalar que los estimadores j proporcionados por estos programas tienen
como valor de referencia el 0 para el último (SAS) o para el primero de los ambientes (GenStat).

0,05
1000

5
= 0,00025.
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SAS proc MIXED CL;
class genotipo ambiente;
model Y = ambiente MM/HTYPE=1 solution;
random genotipo;
run;

GenStat VCOMPONENTS [FIXED= ambiente + MM] RANDOM=genotipo; \
CONSTRAINTS=positive
REML [PRINT=model,components,effects,waldTests; PTERMS=MM] Y

SAS proc MIXED CL;
class genotipo ambiente;
model Y = ambiente MM MM*ambiente / HTYPE=1 solution;
random genotipo;
run;

GenStat VCOMPONENTS [FIXED= ambiente + MM + MM.ambiente] \
RANDOM=genotipo; CONSTRAINTS=positive
REML [PRINT=model,components,effects,waldTests; PTERMS=MM] Y 



Un ejemplo de la aplicación de estos modelos para un conjunto de 65 variedades modernas de
cebada cultivadas en 12 ambientes mediterráneos (Romagosa et al., 2008) aparece en la Tabla
5.2. La información que SAS y GenStat proporcionan es idéntica, aunque sin embargo se presen-
ta de forma ligeramente distinta. En el estudio de QTLxE podemos observar que los parámetros
estimados por SAS tienen como valor de referencia la última localidad (T5), mientras que GenStat
refiere los estimadores de los parámetros j a la primera (D4) Sin embargo, tal como se señala
en la Tabla 5.2, es muy sencillo obtener tanto los valores absolutos de estos parámetros como
los estimadores centrados (con promedio igual a cero).

Tabla 5.2. Estimadores de los parámetros j que ajustan el efecto medio del QTL, , a niveles más apropiados
para cada ambiente individual j proporcionados por SAS y GenStat asociados a una covariable genética (MM) para
un conjunto de 65 variedades modernas de cebada cultivadas en 12 localidades en la Cuenca Mediterránea
(modificado de Romagosa et al., 2008).

La presencia del marcador MM se traduce en un descenso medio en rendimiento de las líneas por-
tadoras equivalente a 0,364 t/ha en el conjunto de las 12 localidades. Sin embargo, existe una
elevada interacción de este QTL con el ambiente, ya que mientras en ciertas localidades el efec-
to puede ser positivo (por ejemplo en las dos localidades de Turquía), en otras, particularmente
Italia 2004 (I4) y Marruecos 2004 (M4), el efecto es claramente negativo. 

Los modelos anteriores pueden ser aplicados, en principio, a todo tipo de materiales genéticos,
ya sean poblaciones segregantes procedentes de cruzamientos dirigidos o para un conjunto de
genotipos en los que no existe una estructura familiar determinada. El problema en este último
caso es que el desequilibrio debido a ligamiento entre marcadores y caracteres de interés, que es
la base para identificar QTLs, no siempre es consecuencia exclusiva de ligamiento genético. Si en
un conjunto de genotipos existe estructura poblacional pueden detectarse asociaciones marcador-
carácter espurias, es decir, no debidas a ligamiento sino a diferencias en frecuencias alélicas entre
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QTL QTL.E

Model Term D4+ D5 E4 E5 I4 I5 M4 M5 S4 S5 T4 T5 ± Efectos

± s.e.d 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 s.e.d medios

SAS QTL -0,364 ± 0,087 -0,364 ± 0,087

QTL 0,388±0,214

QTL*E -0,470 -0,027 -1,063 -0,268 -2,428 -0,905 -1,880 -0,850 -0,131 -1,101 0,097 0,000 ±0,288

Efectos -0,082 0,361 -0,675 0,120 -2,040 -0,517 -1,492 -0,462 0,257 -0,713 0,485 0,388 -0,364 ± 0,087

absolutos

Efectos 0,282 0,725 -0,311 0,484 -1,676 -0,153 -1,128 -0,098 0,621 -0,349 0,849 0,752

centrados

GenStat QTL -0,364 ± 0,087 -0,364 ± 0,087

QTL -0,082 ± 0,214

QTL*E 0,000 0,443 -0,593 0,201 -1,958 -0,435 -1,410 -0,380 0,338 -0,632 0,567 0,470 ±0,288

Efectos -0,082 0,361 -0,675 0,120 -2,040 -0,517 -1,491 -0,462 0,257 -0,713 0,485 0,388 -0,364 ± 0,087

absolutos

Efectos 0,282 0,725 -0,311 0,484 -1,676 -0,153 -1,127 -0,098 0,621 -0,349 0,849 0,752

centrados

Código de ambientes:  La primera letra hace referencia al país del ensayo (D: Argelia; E: España; I: Italia; M: Marruecos; S: Siria; y T: Turquía). La cifra a años de cosecha: 4: Campaña

2003/04; 5: Campaña 2004/05)



subpoblaciones. Por ello, de cara a utilizar los modelos definidos anteriormente es preceptivo su
ajuste por el efecto de la estructura poblacional como paso previo a la detección de QTLs. El
paquete estadístico Structure (Pritchard et al., 2000, disponible de forma gratuita en
http://pritch.bsd.uchicago.edu/structure.html) se ha empleado extensamente para detectar la
presencia de estructura poblacional en un conjunto o panel de genotipos en base a un conjunto
de marcadores moleculares. Sin embargo, otras formas alternativas de agrupamiento, computa-
cionalmente menos exigentes, pueden resultar de igual utilidad.

El modelo de regresión factorial que permite detectar QTLs de efectos principales una vez efec-
tuada la corrección por la estructura poblacional es el siguiente: 

µi(k)j = µ + [GGk + xi(k) + G’i(k)] + Ej

donde GGk es el efecto de la subpoblación k a la que el genotipo i pertenece, expresado como
desviación respecto a la media general µ; xi(k) representa el valor asociado al marcador de interés
para el genotipo i que pertenece a la subpoblación k; es el efecto del QTL; y G’i(k) corresponde
al residuo genotípico. Así, estos modelos aplicados al conjunto de todos los marcadores estima-
rían, por un lado, los efectos principales de cada una de las subpoblaciones presentes y, por otro,
los efectos principales de los QTLs que pudieran detectarse.

En SAS y GenStat pueden emplearse las siguientes instrucciones en las que el factor discreto sbp

identifica las subpoblaciones obtenidas con el programa Structure (Pritchard et al., 2000) o con
cualquier otro procedimiento de agrupamiento que pudiera emplearse. 

También es igualmente factible utilizar la regresión factorial para detectar interacciones QTLxE una vez
corregidos los datos por la posible estructura poblacional presente. En este caso el modelo sería:

µi(k)j = µ + Ej + [GGk + xi(k) + G’i(k)] + [(GG. E)kj + xi(k) j + (GE)’i(k)j]

donde GGk es el efecto principal correspondiente a la subpoblación k a la que el genotipo i pertene-
ce, expresado como desviación respecto a la media general µ; xi(k) representa el valor asociado al
marcador de interés para el genotipo i que pertenece a la subpoblación k; es el efecto medio de
un posible QTL en todos los ambientes, j es la desviación del efecto principal del QTL para el
ambiente j una vez corregido mediante el término (GG.E)kj asociado a la estructura poblacional que
estima la interacción correspondiente a la subpoblación k en el ambiente j; y, finalmente, G’i(k) y
(GE)’i(k)j son los residuos genotípicos y de la interacción GE que nuevamente no deberían aparecer en
el modelo anterior si, como veremos en las instrucciones SAS y GenStat, se consideran aleatorios.
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SAS Proc MIXED CL;
class sbp genotipo ambiente;
model Y = ambiente sbp MM/ HTYPE=1 solution;
random genotipo;
run;

GenStat VCOMPONENTS [FIXED= ambiente + sbp + MM] RANDOM=genotipo; \ 
CONSTRAINTS=positive
REML [PRINT=model,components,effects,waldTests; PTERMS=MM] Y



Para analizar este modelo podríamos emplear las siguientes instrucciones:

5.5. MODELOS QUE INCORPORAN DE FORMA SIMULTÁNEA INFORMACIÓN
AMBIENTAL Y GENÉTICA EXPLÍCITA

La regresión factorial permite integrar en un único modelo todo tipo de información explícita dis-
ponible, ya sea genética o ambiental. En los apartados anteriores se ha ilustrado cómo los tér-
minos G y GE pueden subdividirse mediante la incorporación de covariables ambientales o gené-
ticas. En este último caso, y tal y como se ha comentado, si xi representa los valores de una cova-
riable genética, generalmente un marcador molecular de posición conocida, es posible detectar
si existe un QTL de efectos principales significativos y de valor , o si éste interacciona con el
ambiente, para lo que se estimarían una serie de valores j, tantos como ambientes, que ajusta-
sen el valor promedio del QTL a cada ambiente particular j. Utilizando una covariable ambiental zj

es posible, aplicando un modelo de regresión factorial, relacionar la expresión diferencial de cier-
to QTL con un factor ambiental potencialmente importante de cara a explicar la interacción GE.
Esto se consigue sustituyendo el término xi j correspondiente a la interacción QTLxE por un nuevo
término de la regresión xi( zj) y un residuo i ’j,

µij = µ + [xi + G’i] + Ej + [xi( zj)+ xi ’j + (GE)’ij]

El nuevo parámetro es una constante que cuantifica cómo el cambio en una unidad de la cova-
riable ambiental zj altera el efecto del QTL dado por la covariable genética xi.

Este tipo de análisis puede llevarse a cabo a partir de las instrucciones siguientes, en las que MM,
marcador molecular, y VEA, variable explicita ambiental, representan dos covariables, la primera
genética y la segunda ambiental. En el análisis que aparece a continuación se considera el resi-
duo genotípico como efecto aleatorio y el residuo ambiental como efecto fijo. Naturalmente esto
puede cambiarse en función de la naturaleza de genotipos y ambientes. Si, de acuerdo con el
modelo anterior, se ignora la existencia de estructura poblacional, las instrucciones necesarias en
SAS y GenStat aparecen a continuación. 
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SAS Proc MIXED CL;
class genotipo ambiente;
model Y =VEA ambiente MM MM*VEA MM*ambiente/ HTYPE=1 solution;
random genotipo;
run;

GenStat VCOMPONENTS [FIXED= VEA + ambiente + MM+ MM.VEA+ MM.ambiente]
RANDOM= genotipo; CONSTRAINTS=positive
REML [PRINT=model,components,effects,waldTests;\
PTERMS=MM+ MM.VEA+MM.ambiente] Y

SAS Proc MIXED CL;
class sbp genotipo ambiente;
model Y = ambiente sbp MM sbp*ambiente MM*ambiente/ HTYPE=1 solution;
random genotipo;
run;

GenStat VCOMPONENTS [FIXED= ambiente + sbp + MM+ sbp.ambiente+MM ambiente] RANDOM=genotipo; \
RANDOM= genotipo; CONSTRAINTS=positive
REML [PRINT=model,components,effects,waldTests;\
PTERMS=MM+ sbp.ambiente+MM.ambiente] Y



Este modelo permite predecir la respuesta diferencial de un QTL a cambios en variables ambien-
tales. Así, Malosetti et al. (2004), tras incorporar información ambiental a datos de rendimiento
de una población de haploides duplicados de cebada del cruzamiento Steptoe x Morex, cuantifi-
caron el efecto de substitución de cierto QTL ubicado en el cromosoma 2HS en 0,11 t ha-1 de
rendimiento por cada incremento de un grado centígrado en la diferencia entre la temperatura
máxima y mínima diaria (Fig. 5.3). 

Figura 5.3. Relación entre los efectos de un QTL para rendimiento de grano en cebada localizado en el cromosoma 2HS
y el rango de temperatura diurna en 10 localidades del Noroeste de América del Norte (modificado de Malosetti et al.,
2004; van Eeuwijk et al., 2005).

5.6. CONCLUSIONES
La mayoría de los modelos estadísticos que se han descrito en este capítulo pertenecen a la clase
de modelos lineales-bilineales o modelos de regresión factorial, en los que se incorporan distintos
tipos de variables ambientales y genéticas. En su conjunto, estos modelos representan un instru-
mento muy valioso para profundizar en el análisis de la interacción GE. Si se dispone de informa-
ción ambiental, permiten identificar aquellas variables edáficas, meteorológicas, ecológicas, etc.,
responsables de GE y estimar simultáneamente las sensibilidades genotípicas a éstas. Si existe
información genética, generalmente en forma de marcadores moleculares, permiten asimismo
subdividir los términos G y GE en QTLs de efectos principales y QTLxE y estimar sus efectos.
Finalmente, la integración de información genética y ambiental en modelos combinados posibilita
la identificación de aquellos QTLs cuya expresión está potencialmente relacionada con factores
ambientales así como la cuantificación de su impacto sobre la variable respuesta de interés.
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6.1. INTRODUCCIÓN
La planta, como todo ser vivo, es fruto de la expresión de sus genes en un determinado ambien-
te. Lo que vemos es el resultado final de un complicado proceso de desarrollo, y la experiencia
nos dice, sin necesidad de estudio, que la planta que cultivamos en el campo o que cuidamos en
el jardín es distinta si lo hacemos en otro lugar o con otras atenciones. El caso tantas veces men-
cionado en los textos clásicos de Biología de la diferencia de crecimiento del diente de león
(Taraxacum dens-leonis) en el valle y en alta montaña, y el mantenimiento de dichas diferencias
de generación en generación, es un buen ejemplo. Es difícil pensar cómo pudo creer Lamarck que
tales diferencias, puramente ambientales, eran heredables, pues basta comprobar lo contrario
intercambiando las semillas entre el valle y la montaña. Lamarck fue un hombre de grandes ideas
pero con escaso interés en la experimentación. 

No menos conocidos son los casos del color de las flores de Primula sinensis (rojas cultivada a
menos de 30º, blancas conque ocho días antes de la floración se la coloque a más de 30º). O el
de las de la hortensia, azules en suelo ácido, rojas si alcalino. O, finalmente, las hojas y flores de
la genciana (Genciana campestris), grandes en lugares favorables, minúsculas en los límites de su
ámbito ecológico. La variación puede ocurrir dentro del mismo individuo, como lo muestran los
casos asimismo bien conocidos de las llamadas plantas anfibias tales como el ranúnculo acuáti-
co (Ranunculus aquatilis), con sus hojas aéreas normales, laciniadas sumergidas e intermedias en
la zona de nivel variable.

La copa o dosel es la parte de la planta responsable de la forma que vemos, forma cuya impor-
tancia en la fructificación, y por lo tanto en el rendimiento, es evidente. Al ser la parte visible de
la planta, los estudios sobre ella han sido numerosos desde todos los puntos de vista: morfoló-
gico, histológico, fisiológico, etc. Nos restringiremos en el presente capítulo a la relación más
directa con el mejorador cual es la relación entre parte vegetativa y rendimiento.



Pero la parte aérea se asienta sobre la subterránea, la raíz, de la que dependen no pocas de las
adaptaciones de la copa. La raíz, al contrario que ésta, es la parte más desconocida de la plan-
ta para el mejorador, y en la mayor parte de los casos la más ignorada, si bien los estudios pura-
mente biológicos sobre su desarrollo también son abundantes (Grunewald et al., 2007). De tal difi-
cultad es de lo que se tratará en este capítulo.

Raíz y dosel manifiestan la interacción con el ambiente responsable de la forma final buscada por
el mejorador. Huelga decir que ofrecen las respuestas visibles a la acción de los ambientes extre-
mos, es decir, a los estreses abióticos objeto del presente libro. Deben ser una y otro los que nos
den las pautas para la selección de las formas adecuadas que nos permitan solventar la dificultad. 

6.2. LA RAÍZ

6.2.1. Dificultades metodológicas

El problema no es estudiar algunas características de la raíz, tales como su volumen, longitud
total (aunque es algo nada fácil), crecimiento, formación, etc., sino hacerlo en condiciones natu-
rales. Desde el momento en que situamos la planta en condiciones apropiadas para la observa-
ción (por ejemplo, en un simple cajón, por amplio que sea), la raíz se desarrolla de forma dife-
rente en cuanto llega a los límites del recipiente; la excavación, por su parte, presenta el mismo
problema, esto es, alterar el curso natural del desarrollo.

Y, sin embargo, es fácil observar diferencias varietales dentro de una misma especie. Tales dife-
rencias pueden hacer que las raíces de unas variedades exploren la capa superficial del suelo y
las de otras, las más profundas. La importancia en el comportamiento frente a los factores abió-
ticos salta a la vista. Se describirán, pues, en este parágrafo los principales aspectos metodoló-
gicos en el estudio de la raíz. Una exhaustiva discusión puede verse en Polomski y Kuhn (2002).

6.2.1.1. Excavación

La excavación produce resultados de tipo general, tales como la biomasa (total o por unidad de
área o volumen) y longitudes y diámetros. Uno de los varios inconvenientes, no siendo el menor
la dificultad de hacerlo en, por ejemplo, especies arbóreas, es la pérdida de material causada por
la propia excavación. Otra de las dificultades, común a todos los métodos de excavación, es la
alteración que sufre la propia estructura física del suelo.

Puede extraerse un cilindro de suelo utilizando una perforadora adecuada, operación que ha de
hacerse con el mínimo grado de alteración de la estructura, lo que lo hace casi inviable en  muchos
tipos de suelo (por ejemplo, pedregosos); normalmente ha de empelarse una maquinaria especia-
lizada para obtener una muestra relativamente correcta en la que estudiar parámetros como la bio-
masa, su distribución espacial, dirección del crecimiento, etc. También se puede excavar en forma
circular formando un cilindro de tierra del diámetro deseado, que debe extraerse con la mayor inte-
gridad posible, con objeto de estudiar las relaciones entre raíces y suelo. En ambos casos, no es
necesario señalar el cuidado con el que ha de extraerse el cilindro de tierra; en algunos tipos de
suelo (por ejemplo, en los arenosos) es prácticamente imposible asegurar su estabilidad. 
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Para estudios de dinámica del crecimiento, pueden emplearse mangas de gasa que se rellenan
de sustratos sin raíces. El cilindro así conseguido se deja colonizar por éstas y, al cabo del
tiempo que se estime conveniente, se extrae para observar la actividad radicular (permite, por
ejemplo, la comparación entre variedades o el efecto del tipo de suelo), la variación estacional,
tratamientos distintos, etc. 

6.2.1.2. Observaciones in vivo

La observación de las raíces in vivo (por ejemplo, para estudiar el desarrollo y la velocidad de cre-
cimiento) por medio de zanjas excavadas para este propósito tiene, de nuevo, el inconveniente de
la disrupción del ambiente radicular natural, pero es un método factible y económico. Da una
buena idea de la distribución espacial, proporción de raíces según tamaños, profundidad, etc. No
se debe mantener la zanja al aire libre mucho tiempo por la desecación consiguiente, por lo que
es mejor colocar ventanas de material transparente, a pesar del inconveniente contrario, esto es,
la condensación de agua sobre la superficie de la ventana. La elección del lugar (distancia a la
planta) y la profundidad han de elegirse en función de la especie en estudio. 

El crecimiento fino puede observarse en cámaras de cristal (mucho mejor si son alargadas, para
no constreñir el crecimiento en todas las direcciones) en las que crece la planta. Se han descrito
varios modelos (rizotrones, rizolabs) según tamaños y grado de control de los experimentos.
Como defecto cabe señalar que la planta no crece en un medio natural, por grandes que sean los
recipientes, que, evidentemente, deben adecuarse al tamaño del laboratorio.

Para evitar este inconveniente, los recipientes pueden instalarse in situ; las dimensiones deben
ser grandes (existen de hasta 200 m3) garantizar un crecimiento natural. Los grandes recipientes
pueden sustituirse por baterías de tubos (minirrizotrones) de material transparente que se inser-
tan en el suelo, lo que permite tomar muestras sucesivas con facilidad a través de largos perio-
dos de tiempo. Las variables a considerar son muchas: tipo de material, tamaño de los tubos
(depende del tipo de raíz a estudiar), número de tubos (pues las raíces son, frecuentemente, de
crecimiento heterogéneo) inserción y posición en el suelo (se recomienda en ángulo, en general
entre 30º y 45º), frecuencia de muestreo o de imágenes y tratamiento digital de éstas (un pro-
blema adicional es distinguir en este tratamiento el suelo de las raíces, así como entre raíces vivas
y muertas), contacto con el suelo (debe ser íntimo), tiempo de espera hasta el muestreo (para per-
mitir la recuperación de la naturalidad), incidencia de la luz en la toma de datos, etc.

6.2.1.3. Otros métodos

Aparte de numerosas modificaciones de los ya mencionados, son de interés los de marcaje
mediante la inyección de sustancias en la planta o su colocación en el medio de cultivo. Los mar-
cadores más empleados son isótopos radiactivos (tritio, C-14, S-35, P32 para experimentos a
corto plazo; isótopos estables como C13, N-15, O-18 y S14 para largo plazo), tinciones con fluo-
rescencia (eosina, acridina, etc.) o estándar (safranina, fuchina, yodo). 

Con dichos marcajes se estudian principalmente caracteres bioquímicos o fisiológicos (transpor-
te especialmente en el caso de la flourescencia), así como vitalidad radicular (p.ej., la tinción del
almidón con yoduro), crecimiento del meristemo terminal, etc. 
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6.2.1.4. Comentario sobre los métodos

No es extraño el hecho de que la mayor parte de trabajos sobre la raíz se hayan realizado en labo-
ratorio o en condiciones controladas en cultivo hidropónico, rizotrones, etc., sobre aspectos bási-
cos, no todos los cuales conciernen directamente al mejorador. La estimación de la biomasa o la
propia morfología de la raíz como un todo son algunos de los grandes problemas aún mal resuel-
tos a causa de la propia dificultad del estudio in vivo. Existen arcillas especiales que permiten
extraer con absoluta limpieza la raíz intacta; se utilizan, por ejemplo, para el estudio de enferme-
dades que afectan a la raíz o para el de bacterias nitrificantes como las del género Rhizobium y
relacionados. Pero tales arcillas no son el substrato natural de las plantas. 

La dificultad metodológica influye, evidentemente, en el conocimiento de los caracteres heredita-
rios que podría utilizar un mejorador. 

Sólo en algunos casos es fácil el estudio, esto es, se puede realizar como sobre cualquier otro
órgano. Es el caso de las especies que tienen raíces de valor económico, normalmente comesti-
bles o aptas para la industria alimentaria por ser órganos de reserva de hidratos de carbono (las
hay también con otros usos, como la rubia, de cuyas raíces se extrajo antiguamente el colorante
rojo para la industria textil). Entre las más conocidas están la remolacha, el nabo, la achicoria (no
como endivia sino como sucedáneo de café), la zanahoria, la batata o camote, la mandioca
(Manihot esculenta, casava o “yuca” en la literatura anglosajona, pero sin relación con el género
Yuca), el rábano y bastantes más de menor importancia. 

Pero en el presente capítulo no se trata de ellas, auténticos órganos de reserva como pueden ser
frutos o tubérculos, que pueden individualizarse y separarse con facilidad del resto del vegetal.   

6.2.2. La raíz como sistema complejo: la rizosfera

Para complicar aún más las cosas, la raíz no es un órgano que se baste a sí mismo en todos los
grupos vegetales. Son bien conocidas las relaciones de la raíz de ciertos grupos vegetales con
organismos fijadores de nitrógeno atmosférico, así como con una compleja microflora (micorri-
zas) que envuelve todo un sistema radicular que resulta esencial a la hora de facilitar la asimila-
ción de nutrientes. De ahí que deba denominarse todo el sistema como rizosfera más que como
simplemente raíz. De ahí también que los microbiólogos acusen a los mejoradores de legumino-
sas de mejorar solo la mitad de la planta, pues, en efecto, la respuesta final de ésta dependa gran-
demente de la simbiosis o, mejor, interrelación entre bacteria fijadora y leguminosa.

6.2.2.1. Las simbiosis fijadora de nitrógeno atmosférico

La fijación de nitrógeno atmosférico no ocurre sólo en las leguminosas, aunque este sea el caso
más conocido y de mayor repercusión práctica y ecológica. Es más, ni siquiera ocurre en todas
las leguminosas, estando ausente en los géneros más primitivos (Allen y Allen, 1981). Los agen-
tes causantes de la fijación de nitrógeno son bacterias pertenecientes al antiguo género
Rhizobium, hoy escindido en varios (Rhizobium, Bradyrhizobium, Sinorhizobium, Azorhizobium y
Bradyrhizobium). Todos ellos son parientes cercanos de los Agrobacterium, y, como éstos, infec-
tan realmente la raíz formando tumores en el caso de Agrobacterium y nódulos en el de los rizo-
bios, siendo el sistema de penetración asimismo diferente.
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No este el lugar de explicar el proceso de nodulación ni, mucho menos, el de fijación de nitrógeno.
La literatura es abundante al respecto, con buenas revisiones (por ejemplo, Vance, 2002). Baste
decir aquí que la “infección” necesita complejos sistemas genéticos tanto en el huésped como en la
bacteria, como asimismo para la formación del nódulo. Se conocen más de 20 genes (nod) tan sólo
para la nodulación, y un número que varía, en el huésped, entre 1 y 15 según especies que afectan
tanto la nodulación como la fijación de nitrógeno. Es un caso claro de que la raíz está lejos de ser
un sistema relativamente “automático” para la extracción de nutrientes y soporte de la parte aérea,
sino un órgano en continua interacción con el ambiente, en este caso microbiano, que lo rodea.

Siempre se creyó que los rizobios formaban simbiosis sólo con las leguminosas (aunque no con
todas como ya se ha dicho), pero no es cierto, aunque la excepción la constituya un solo caso: los
Bradyrhizobium se asocian también con las ulmáceas del género Parasponia y forman nódulos en
sus raíces. 

Pero, sin ser rizobios, existen otras combinaciones simbióticas, particularmente entre actinomi-
cetos y géneros de varias familias, incluso de distintos órdenes: Alnus, Casuarina, Eleagnus,
Myrica, Eleagnus, Myrica, etc. También se conocen asociaciones de cianobacterias (Nostoc,
Anabaena) con cícadas y aun con líquenes y helechos.

El potencial de fijación de nitrógeno es muy variable, siendo mayor (quizá por más estudiado) el
de leguminosa-rizobio que, en cultivos herbáceos, puede variar entre los 60 y 200 kg de N2 fija-
do como promedio por hectárea y año. Tampoco deben ignorarse los 300 kg fijados (aunque sea
un límite máximo y no un promedio) por el actinomiceto Frankia en Alnus.  El papel mejorante de
las leguminosas fue, por ello, reconocido desde tiempos antiguos (los romanos decían que “ester-
colaban” el suelo), aunque hasta finales del XIX no se conoció la causa. La existencia universal de
praderas en las que las leguminosas están presentes se justifica por este papel que enriquece el
suelo en nitrógeno. 

El papel de la raíz resulta, pues, esencial en el mantenimiento de la riqueza ecológica. No sólo
esto es de interés para el mejorador; es muy posible, en efecto, que los grandes valores de la
interacción genotipo-ambiente tan característicos de las leguminosas cultivadas en relación con
por ejemplo, los cereales se deban a la existencia en distintos lugares de diferentes poblaciones
de rizobios. La crítica antes dicha de que “los mejoradores de leguminosas sólo mejoran media
planta” tiene así una gran base biológica.

6.2.2.2. Micorrizas y endofitos

Las micorrizas son un complejo de microorganismos en el que participan bacterias y hongos aso-
ciado, quizá en simbiosis, a las raíces. Se descubrimiento en 1885 en algunos árboles forestales
de tomó como un caso particular. Tras la importancia que se le dio en el cultivo artificial de orquí-
deas en 1900 provocó un gran número de estudios que condujeron a aceptarlas en la totalidad
de las plantas verdes superiores. 

Su papel en la asimilación de macro y de micronutrientes está fuera de duda, permitiendo solubi-
lizarlos para poder ser absorbidos por las raíces (Föhse et al, 1991; Gildon y Tinker, 1983;
Hayman y Mosse, 1971, entre otros muchos estudios). Se ha estudiado también la posibilidad de
una especialización varietal (p.ej., Hetrick et al., 1992).
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Se les atribuye, asimismo, una labor protectora frente a parásitos y mantienen la actividad radi-
cular. Algunos componentes son también fijadores de nitrógeno atmosférico, como es el caso de
Azospirilla, Acetobacter y otros que, a diferencia de los rizobios y cianofíceas mencionadas en el
parágrafo anterior, tienen vida libre. Como en el caso de los organismos fijadores de nitrógeno,
su descripción sobrepasa los límites del presente capítulo. Puede verse una buena revisión en
Kapulnik y Okon (2002). 

No terminan con ellas las complejidades de la raíz. Existen también numerosos organismos (bac-
terias, actinomicetos, protozoos y hongos) que residen en los tejidos corticales de la raíz como
endofitos; más correctos serían otros términos como endomicetos, endobacterias, etc., pues
endofito significa literalmente “una planta que vive dentro de otra”. Los problemas de detección e
identificación son, como se puede suponer, numerosos e importantes, y el campo, como el de las
micorrizas, está totalmente abierto. De hecho, la transición entre micorrizas y endofitos es más
bien vaga. Se han detectado en numerosas especies vegetales, por lo que parece que su pre-
sencia debe ser también general (Sieber, 2002).

6.2.2.3. Un órgano complejo

De lo descrito en esta sección se puede deducir que, como ya se ha dicho, la raíz está lejos de
ser un simple soporte de la planta, como tampoco es un órgano que permite pasivamente la
entrad de agua y nutrientes. Es, por el contrario, un órgano complejísimo y activo, en relación con
numerosos organismos de los más dispares órdenes biológicos que resultan esenciales para la
vida de la propia raíz y, por tanto, del vegetal. El efecto directo de la raíz sobre el rendimiento es
algo que, además de lógico, reposa sobre no pocos estudios experimentales 

Un mal manejo del terreno y de la vegetación que lo cubre, sea cultivada o natural, puede hacer
que tal riqueza de organismos disminuya e incluso que desaparezca. Su reintroducción es difícil
por no decir imposible en la mayor parte de los casos, y existen numerosos ejemplos que, lamen-
tablemente, muestra lo dicho, de los cuales el más conocido, aunque ni mucho menos el único,
es el famoso Dust Bowl, una serie de tormentas de polvo registradas en las praderas norteame-
ricanas en los años treinta del pasado siglo. La degradación de los suelos africanos es otro de
los lamentables ejemplos de un mal cuidado de la raíz y su entorno.

6.2.3. Los estudios de genética de la raíz

6.2.3.1. Estudios de tipo tradicional

La dificultad en el método de estudio descrita anteriormente, que es la responsable del olvido de la
raíz en los estudios de genética, no ha impedido la ejecución de trabajos sobre la genética de la mor-
fología, formación y desarrollo de la raíz, si bien, como cabe esperar, no son numerosos y, sobre todo,
no se han realizado más que en muy pocas especies (si descontamos, en tiempos recientes,
Arabidopsis), trigo, arroz y maíz particularmente, con la notable excepción del banano, si bien en este
último caso los estudios se han realizado exclusivamente en condiciones controladas y muestran cla-
ramente, a pesar de ello, todas las dificultades del estudio del sistema radicular (Draye, 2002). 
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Se han efectuado estudios sobre la relación del tipo de trigo (semienano y alto) con las raíz
(Cholick et al., 1977), el patrón de enraizamiento en líneas casi isogénicas de trigo semienano
(Miralles et al., 1997), la variabilidad genética de la raíz en trigo (duro y harinero) en diferentes
estados de crecimiento (Motzo et al., 1993; O’Brien, 1979). Un resultado claro es la diferencia
en sistema radicular según el grado de ploidía (algo también observado en banano: Draye,
2002), así como entre razas silvestres, locales y cultivares modernos, con una tendencia de las
formas primitivas a depender más de la asociación con micorrizas que los modernos. Una buena
revisión hasta 1987 de la variabilidad genética de la raíz puede verse en O’Toole y Bland (1987).

Se han realizado, asimismo en trigo, estudios generales sobre la genética de la raíz (Monyo y
Whittington, 1970), con el resultado de un predominio de la varianza aditiva y de valores medios
de la heredabilidad (0.62 para la longitud, 0.42 para la ramificación; la heredabilidad en sentido
estricto varió de 0.38 a 0.42 para la longitud), e incluso de los componentes de la varianza gené-
tica de la proporción raíz/tallo, con un valor significativo (un tercio aproximadamente) de varianza
aditiva (Kazemi et al., 1979). 

La formación de la raíz de maíz también ha sido analizada desde un punto de vista genético (Feix
et al., 2002). El resultado, previsible como en los casos citados del trigo, es la interacción de
numerosos genes y un claro patrón de herencia poligénica, pero se consigue seleccionar líneas
con diferentes tipos de raíz (superficiales o profundas), localizándose, incluso, algunos QTL para
componentes de la formación de la raíz

También en arroz se han localizado QTL para varios componentes de la morfología radicular como
grosor basal, número de raíces, longitud total y peso fresco y seco (Zheng et al., 2000; Li et al.,
2005), habiéndose localizado entre 7 y 12 QTL de efectos básicamente aditivos.  

Una nueva vía de estudio es la obtención de mutantes para la forma de la raíz por medio de trata-
mientos de polen con EMS o con transposones en el caso de líneas que contenían gran cantidad
de transposones activos. Habida cuenta de la dificultad de medir el carácter, se necesitan grandes
familias F2 para localizar las formas adecuadas por medio de la observación visual del desarrollo
temprano (4 semanas) de la raíz en papel de filtro. Los posibles mutantes han de ser autofecun-
dados para obtener líneas con suficiente grado de homocigosis y poder ser incluidas en un pro-
grama de cruzamientos. Así se obtuvieron siete líneas caracterizadas por mutantes recesivos para
la iniciación, elongación y maduración de la raíz (Feix et al., 2002) que se mapearon en tres cro-
mosomas. A pesar de identificarse genes de tipo cualitativo, hay que hacer constar que el resulta-
do final sobre la formación radicular de maíz es el resultado de la interacción de todos ellos. 

La aplicación a trabajos concretos de Mejora genética es, como mucho, más bien escasa. Aparte
de las líneas de maíz ya mencionadas, cuya utilidad práctica no es inmediata, cabe citar la selec-
ción en alfalfa para la forma de la raíz, practicada en dos ciclos de selección divergente (Lamb et
al., 1999), con el objetivo de incrementar la actividad fitorremediadora de dicho cultivo; se midie-
ron diversos parámetros (raíces laterales, masa radicular y diámetro de los ápices y se consiguió
diferenciar dos tipos de alfalfa por su raíz, con heredabilidades realizadas más bien bajas (21 a
48% para la masa  y 11-43% para las raíces laterales), por lo que la posibilidad práctica de alta
respuesta a la selección es dudosa. 
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6.2.3.2. Genética molecular en la raíz

Las líneas actuales de investigación van, como en tantos otros campos, por el uso de plantas
modelo y, en lugar de estudiar directamente morfología, formación, etc., por la identificación de
genes de desarrollo o responsables de funciones fisiológicas (absorción, secreción, transporte de
iones), análisis de expresión génica e identificación de promotores. La planta más utilizada es,
lógicamente, Arabidopsis thaliana, estando Medicago truncatula, tabaco y tomate en un lugar, por
ahora al menos, secundario, si bien hay trabajos en otras especies como Vigna unguiculata y Vicia
sativa (Mendoza y Alvarez-Buylla, 2000; Bucher, 2002). La ingeniería genética en la raíz no ha
hecho más que comenzar, pero es, sin duda, la línea de actuación en el futuro próximo. 

Las técnicas empleadas son las usuales en genética molecular: identificación de ARN mensajeros,
obtención de ADNc, identificación de la actividad génica, etc. Se han clonado varios genes de pro-
teínas específicas en varias especies, tales como los codificadores de extensinas y proteínas
semejantes. Asimismo, genes responsables de proteínas de transporte de potasio, amonio y nitra-
to. No pocos genes identificados en tejidos radiculares y que podían creerse específicos de este
órgano se encuentran también en otras partes de la planta, como por ejemplo los que se necesi-
tan para la iniciación y extensión de los pelos radiculares en Arabidopsis. Se ha publicado un mapa
de expresión génica de la raíz de Arabidopsis (Birnbaum et al., 2003).

Se estudia la regulación de la expresión génica por los nutrientes, como, por ejemplo, la absor-
ción y asimilación de nitratos, transporte de sulfatos y fosfatos, etc. Es evidente que es una vía
prometedora para el estudio de estreses abióticos y, asimismo, bióticos, pues se han identifica-
do expresiones diferenciales en las estructuras que se forman tras el ataque de nematodos
(Bucher, 2002). La simbiosis con rizobios y micorrizas (utilizando M. truncatula) es, lógicamente,
objeto de estudio, si bien el proceso es todavía algo cuyo conocimiento parece lejano aunque el
catálogo de genes crece continuamente. También en este caso se encuentran genes (los res-
ponsables de las nodulinas para la nodulación por Rhizobium por ejemplo) que no sólo están pre-
sentes en la raíz sino en el resto de la planta. Se ha podido comprobar, además, la similitud de
muchas etapas estructurales y funcionales en la simbiosis con micorrizas y rizobios. 

La identificación de promotores específicos de tejido radicular es un campo de notable actividad,
como en otros aspectos de la ingeniería genética de plantas. Los hay para la expresión en trans-
porte de nutrientes, formación de paredes celulares, extensinas, desarrollo de diferentes partes
de la raíz, etc (Helariutta et al., 2000; Bucher, 2002). La aplicación a la utilización de la raíz para
obtener proteínas específicas por la llamada rizosecreción es una posibilidad demostrada en cul-
tivo hidropónico pero aún no una actividad comercial. La modulación de la resistencia a parásitos
de suelo, por ahora los nemátodos, es asimismo otro campo abierto, así como la fitorremedia-
ción, especialmente a mercurio, ya que existen mutantes resistentes en Arabidopsis, y a algunos
iones pesados en tabaco. Los datos sugieren la posibilidad de manipulación genética, pero el pro-
blema es qué hacer con las plantas que han extraído el  agente contaminante.
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6.3. EL DOSEL
En la literatura inglesa la palabra normalmente utilizada para la parte aérea de la planta es canopy
que tiene el mismo significado que en español dosel, aunque en ambas lenguas no corresponda
con el conjunto de tallo, ramas y hojas que caracteriza a la parte visible de la planta sino al con-
junto de las copas de los árboles de un bosque, especialmente el tropical. No obstante, a falte de
mejor expresión, la adoptamos aquí para toda la parte aérea. 

En esta sección omitimos el estudio de los tallos pues se tratan en otros dos capítulos (8 y 19).
Fundamentalmente, pues, trataremos del dosel y, en particular, de su medida más conocida, el
índice de cosecha.

6.3.1. La estructura del dosel

La disposición de hojas, tallos o ramas y hojas es una característica varietal que puede llegar a
constituir facies regionales fácilmente reconocibles; por ejemplo, las variedades de leguminosas
adaptadas a climas con poca insolación suelen presentar hojas anchas y esparcidas, permitiendo
así la intercepción del máximo de radiación solar; por el contrario, las de climas mediterráneos
presentan hojas (foliolos) elongados, con disposición frecuentemente más cerrada al no ser la
radiación un problema. 

La estructura de dicha disposición, que garantiza insolación y aireación, ha motivado un gran núme-
ro de estudios generalmente relacionados con la resistencia a estreses abióticos y al incremento
de la tasa de asimilación fotosintética. Tanto en las colecciones de germoplasma como entre las
variedades modernas de un gran número de cultivos se registra una importante variación genética
utilizable en Mejora. Las modernas variedades de los cereales más importantes son un buen ejem-
plo, pero vale la pena citar también el llamado “garbanzo de invierno” o de siembra otoñal. Por su
morfología y su buen crecimiento durante otoño e invierno en zonas mediterráneas, manejando ade-
cuadamente variedades y densidades de siembra, cubre rápidamente el terreno formando un tapiz
vegetal continuo a 70-100 cm del suelo: aparte de su alta producción y su excelente aptitud a la
recogida mecánica, la “limpieza” del terreno en lo que a malas hierbas se refiere es notable.

6.3.2. El índice de cosecha. La medición del carácter

Ya en 1920, Beaven, definió el término coeficiente de migración con el que expresaba la relación entre
la cantidad de grano y la de paja de la cebada, pero no fue hasta principios de los años sesenta, en
Australia, cuando Donald (1962, 1968) trabajando en trigo fijó el termino índice de cosecha (“harvest
index” HI), para expresar la proporción entre la producción de grano y la producción total de bioma-
sa, el rendimiento del grano expresado como la fracción decimal del rendimiento biológico total.

Quedó por tanto definida la razón “índice de cosecha” como la relación entre la producción de grano
con respecto a la producción total de la materia seca de la planta. Caben diferentes matizaciones;
así, si en lugar de referir el término a la cantidad de grano se refiere a la cantidad de espigas se
obtendría el índice de cosecha por espiga (Maich et al., 2007), por vaina, o por lo que se precise.

Sin embargo, teniendo en cuenta la dificultad que puede entrañar la determinación de la biomasa
total, ya que hay que tener presente la biomasa perteneciente a las raíces, y esta determinación
en ocasiones se hace normalmente imposible o, cuando menos, muy imprecisa, determinados
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autores han redefinido al índice de cosecha como la proporción entre la biomasa de semillas y la
biomasa total de la planta por lo alto del suelo (Donald y Hambling, 1976; Lecoeur y Sinclair,
2001). Así para la determinación del índice de cosecha, por lo menos para cultivos herbáceos
anuales, se indica que sea cortado manualmente todo lo que esté sobre el suelo, puesto a secar
hasta que el peso sea constante, realizar la pesada del total de la biomasa, trillar el grano, y pro-
ceder a la determinación de su peso (Donald y Hamblin, 1976; Innes et al., 1981), con esto ten-
dremos los parámetros necesarios para calcular el índice de cosecha. Sin embargo, es necesa-
ria la estandarización de la técnica en el cultivo específico con el objeto de minimizar pérdidas,
y reducir los errores intrínsecos al procedimiento. Así, es necesario establecer la altura de corte
sobre el suelo, ya que en función de los materiales que queramos comparar, más altos o más
bajos, se puede llegar a producir pérdidas de hasta el 5% (Hay, 1995). Otra cuestión será el
momento en el que se de termine el índice de cosecha. En leguminosas, por ejemplo, en la madu-
rez del cultivo se suele producir una elevada defoliación, lo cual representa una perdida de bio-
masa total, y un incremento erróneo del índice de cosecha, frente a los cereales que mantienen
en madurez las hojas senescentes. Otra cuestión a tener en cuenta es la traslocación de asimila-
dos a las raíces, estando descrito alrededor del 10% de la biomasa del cultivo en cereales
(Gregory et al., 1978; Barraclough, 1984).

Debido a esta dificultad intrínseca en la aplicación del término, se desarrolló el índice de cosecha
aparente, en el cual sí se consideran las raíces dentro de la biomasa (Walker y Fioritto, 1984),
pero como fácilmente se supone (véase la perte primera del presente capítulo) de difícil estima,
ya que no se podrá asegurar el conseguir toda la biomasa de raíces del suelo, a no ser que el
ensayo se realice en macetas o en algún tipo de contenedor, pero entonces el crecimiento del cul-
tivo no tiene por qué ser similar al que tenga en condiciones de campo, lo que supone introducir
quizás más error en la determinación. Prueba de ello es que este último parámetro no es utiliza-
do, evaluándose el descrito por Donald.

Este problema es el responsable de la dificultad de evaluación del carácter en cultivos como los
tubérculos, donde además, como en el caso de la patata que pierde toda su biomasa sobre el
terreno, llegando a valores irreales de HI de 0,92 (Osaki et al., 1991). 

En la Tabla 6.1 se muestran valores de índices de cosecha para diferentes cultivos. En general,
los cereales muestran valores superiores a las leguminosas y oleaginosas, debido fundamental-
mente al alto costo energético que se precisan para sintetizar mayores contenidos de lípidos y
proteínas (Sinha et al., 1982).
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Tabla 6.1. Valores de Índice de Cosecha de diferentes cultivos (tomados de Hay, 1995).

6.3.3. Mejora del Índice de Cosecha

Tradicionalmente, el aumento de la productividad agrícola ha sido el principal fin de la mejora de
plantas (sólo cuando las necesidades de alimentación han sido cubiertas sobradamente es cuando
se plantean otros objetivos de mejora, como la mejora de la calidad). A la hora de utilizar el índice
de cosecha como criterio de selección por su posible valor predictivo sobre el rendimiento final, la
respuesta obtenida varía en función del cultivo o grupo de cultivos.

Así, en el caso de los cereales y en concreto en los trigos, el aumento del rendimiento de las
modernas variedades se ha debido principalmente a la mejor distribución de la materia seca en
el grano, o lo que es lo mismo a un incremento del índice de cosecha, pasando del 34 al 50%
(López-Bellido, 1991). Passioura (1977) afirmó que el índice de cosecha resultó ser el factor más
importante en el mejoramiento alcanzado para el rendimiento en semilla de trigo en ambientes
secos de Australia. En experimentos realizados en trigo duro, se han obtenido correlaciones entre
rendimiento e índice de cosecha superiores a 0,8 (Bouthiba et al., 2008). Mientras el rendimien-
to obtenido en plantas espaciadas (materiales F2-3-4) tiene poco valor predictivo, el índice de cose-
cha de esas plantas parece estar relacionado con su rendimiento en siembras comerciales (Syme,
1972; Fischer and Kertesz, 1976; Donald y Hamblim, 1976). Syme (1972) encontró que el índi-
ce de cosecha medido en plantas individuales cultivadas en parcelas explicaba más del 70% de
la variabilidad para el rendimiento del grano en más de 40 cultivares de trigo de primavera;
aunque no puede sustituir a la selección visual en F2 que hace el mejorador (Borghi et al., 1998).
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Especies Tipo Índice de Cosecha Fuente

Invierno 0,43-0,54 McLaren, 1981; Austin et al., 1989.

Primavera 0,31-0,51 Gent y Kiyomoto, 1989 ; 
Hucl y Baker, 1987;  Stapper y Fisher, 1990

Invierno 0,43-0,57 Ellis y Rusell, 1984

Primavera 0,55-0,63 Ellis y Rusell, 1984

Triticale 0,45-0,47 Ford et al., 1984

Oryza sativa 0,35-0,62 Anon, 1978 ; Sahu et al., 1980.

Zea mays Híbridos 0,36-0,57 Remison y Fajemisin, 1982; Deloughery y 
Crookston, 1979; Place y Brown, 1987.

Glycine max. 0,35-0,53 Schapaugh y Wilcox, 1980

Cicer arietinum Invierno 0,28-0,36 Siddique, Sedgeley y Marshall, 1984.

Determinado 0,44-0,64 Fernández y Miller, 1985

Indeterminado 0,15-0,29 Fernández y Miller, 1985

Vigna radiata 0,23-2,47 Singh et al., 1980

Vigna mungo 0,17-0,30 Singh et al., 1980

Cajanus cajan 0,17-0,29 Singh et al., 1980

Brassica napus Invierno 0,22-0,38 Huhn, Grosse y Leon, 1991

Manihot esculenta 0,30-0,65 Ramanujam, 1985

Solanum tuberosum 0,47-0,62 Knowles y Botar, 1992

Triticum aestivum

Hordeum vulgare

Vigna unguiculata 



En este grupos de plantas, el índice de cosecha es un parámetro más estable que el rendimiento
de grano cuando es evaluado en diferentes ambientes (Hay, 1995), estando ambos caracteres
positivamente correlacionados (Sharma et al., 1987; Paccaud, et al., 1985; Ellison et al., 1985),
especialmente en altas densidades de cereal (Nass, 1980), y con materiales semi-enanos
(McVetty y Evans, 1980). 

Otros trabajos, sin embargo son críticos al respecto del uso del índice de cosecha como criterio
de selección, sosteniendo que no tiene por qué presentar más ventajas (o desventajas) que el pro-
pio rendimiento de grano (Whan et al., 1981). La existencia de interacción genotipo x ambiente
es la culpable de esto (Allan, 1983). El índice de cosecha lógicamente está influido por las con-
diciones ambientales, afectando éstas a los dos guarismos que componen la razón del índice, la
producción del grano y la producción de biomasa. Diferentes factores influyen sobre una u otra
producción; así, por ejemplo, la densidad de siembra del cultivo influye de forma significativa
sobre la producción de la biomasa (Gimplinger et al., 2008), con la consecuente disminución del
índice de cosecha. La fecha de siembra, fecha de recolección, temperatura (Lecoeur y Sinclair,
2001), etc., influirán igualmente. Toda esta variación es la que diversos autores justifican para que
no sea usado como criterio de selección en generaciones tempranas. En este supuesto parece
que se encuentran las leguminosas. Trabajos realizados en Lathyrus sativus y en Cicer arietinum
así lo constatan (Lal, 1976; Turk et al., 2007).

Sin embargo, sí que puede ser usado como estrategia para mejorar el uso eficiente del agua
en los cultivos, entendiéndose como la cantidad de biomasa acumulada por agua consumida
(Zhang y Yang, 2004).

6.3.4. Uso del índice en modelos de simulación

Un incremento lineal en el índice de cosecha respecto del tiempo (dHI/dt) es una característica
muy generalizada de la producción de semilla en una gran variedad de especies, entre las que se
incluyen la soja (Spaeth y Sinclair, 1985; Sinclair, 1986), guisante (Lecoeur and Sinclair, 2001),
Cajanus cajan (Robertson et al., 2001), cacahuete (Bennett et al., 1993; Hammer et al., 1995),
sorgo (Muchow, 1988), maiz (Muchow, 1990; Echarte y Andrade, 2003), girasol (Bange et al.,
1998) y trigo (Moot et al., 1996) Recientemente, Kemanian et al. (2007) han presentado un méto-
do para estimar el índice de cosecha el cual ha sido testado satisfactoriamente en cebada, trigo,
y sorgo. En garbanzo, sin embargo, no se mantiene el incremento linear en función del tiempo
constante, dependiendo de diversas condiciones de cultivo (Soltani et al., 1999, 2004,  2005).

6.3.5. Consideraciones finales

El índice de cosecha se toma como una medida de la eficacia en la distribución de asimilados. A
lo largo del proceso de domesticación, esa redistribución es una constante a causa de la selec-
ción continuada a favor de mayor cantidad de grano. Hay, pues, una correlación alta entre índice
de cosecha y rendimiento en grano, por lo que es una magnitud que ayuda a explicar lo que ha
producido, pero no el cómo. Aunque los trigos CIMMYT de caña corta muestran un excelente índi-
ce de cosecha, no se obtuvieron midiéndolo: el índice se redujo como consecuencia de la obten-
ción de líneas productivas semienanas derivadas de Norín-10 y no al revés. Tampoco los midió
antes Strampelli, quien sin embargo siempre seleccionó cañas más cortas a igualdad de produc-
ción. En uno y otro caso se obtuvieron a posteriori mayores índices de cosecha, pero sin ser el
objetivo inicial. En general, cuando se comparan trigos modernos y antiguos, el incremento en
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producción es siempre paralelo al aumento de índice de cosecha (medido como
grano/[grano+paja]). En todo caso, aunque las variedades modernas produzcan proporcionalmen-
te más cantidad de grano y menos de paja que las antiguas, unas y otras producen igual cantidad
de materia seca total, lo que de nuevo debe tomarse como prueba de las complejas relaciones
entre los caracteres que definen la planta. 

Un inconveniente adicional del índice de cosecha como objetivo primario de mejora es su baja
heredabilidad, algo esperable, puesto que en él puede decirse que intervienen todos los genes de
la planta y que la acción del ambiente es manifiesta sobre la estructura açerea. 
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La fenología es la ciencia que estudia la aparición de eventos en el desarrollo de los organismos
vivos (por ejemplo, la floración o la hibernación) en respuesta a factores climáticos (umbrales de
temperatura, temperaturas acumuladas, precipitación, etc). Por extensión, los caracteres fenológi-
cos son características observables y medibles de los organismos que hacen referencia a alguno
de esos eventos.

Las respuestas fenológicas han sido una de las categorías tradicionales de clasificación, tanto popu-
lar como taxonómica, de muchos organismos. Por un lado son fáciles de observar y por otro, sobre
todo, son de gran utilidad práctica. Describen los ciclos de las especies de interés para el hombre,
como los cultivos, y han servido como hitos de los calendarios naturales desde el inicio de la agri-
cultura. Los cereales de invierno no han sido una excepción, y en este capítulo describiremos su prin-
cipal carácter fenológico, el comienzo de la floración, y las implicaciones agronómicas que tiene.

7.1. UNOS CULTIVOS MUY ADAPTABLES

7.1.1. Variedades de invierno y de primavera

Los cereales de grano pequeño se dividen en dos tipos de variedades, conocidas como “de invier-
no” y “de primavera”. Las variedades de invierno se siembran en otoño, florecen al comienzo de
la primavera y se cosechan al final de ésta o al principio del verano. Las variedades de primave-
ra se siembran en invierno o primavera (según las zonas) y se cosechan durante el verano.



Los agricultores conocen bien esta clasificación desde muy antiguo. El clásico gaditano-romano
Lucio Juno Moderato Columela ya describió dos tipos principales de cebada presentes en la
Hispania romana del siglo I, en uno de los primeros tratados publicados sobre agricultura
(Columela, ca. 50, pp. 52-53). Por un lado estaba la cebada hexástica o caballuna, de seis carre-
ras, que se debía sembrar entre el 5 de noviembre y el solsticio de invierno. Por otro, la cebada
dística o galática, de dos carreras, que se sembraba en los mejores lugares de clima frío hacia
el mes de marzo, aunque podía adelantarse su siembra hasta el 15 de enero si lo templado del
invierno lo permitía. 

Sorprende la vigencia de una descripción escrita hace 1900 años, pues esa situación se aseme-
ja bastante a la actual, y es prácticamente similar a la que había en España antes de la introduc-
ción de las variedades modernas, en la segunda mitad del siglo XX. 

7.1.2. ¿Qué diferencia a las variedades de invierno de las de primavera? 

Para responder a esta pregunta debemos remitirnos a la propia naturaleza de las plantas terres-
tres. Éstas son organismos sésiles que no pueden escapar ni buscar refugio ante las condiciones
adversas. Necesitan, por tanto, disponer de mecanismos que les permitan soportar las variaciones
de las condiciones ambientales. Uno de estos mecanismos es la capacidad de alterar su progra-
ma de desarrollo en respuesta a los estímulos ambientales. Gracias a la modulación de su progra-
ma de desarrollo, las plantas se aseguran de que la floración ocurre en el momento en el que exis-
te la mayor probabilidad de éxito para la polinización, el desarrollo y la dispersión de la semilla. 

Un “interruptor” importante en el programa de desarrollo es el que marca la transición del estado
vegetativo al reproductivo, el comienzo de la floración. En muchas especies, esta transición está
determinada por los cambios estacionales que son detectados por la planta. El fotoperiodo y la
temperatura son dos de las principales señales ambientales que las plantas detectan para activar
este “interruptor” que determina la época correcta para florecer. 

Una reacción específica a la temperatura en las plantas es el requisito de exposición a un perio-
do de bajas temperaturas, para que la planta adquiera la capacidad de realizar la transición del
estado vegetativo al estado reproductivo y de florecer. Este mecanismo, que recibe el nombre de
“vernalización”, previene el desarrollo de las flores durante el invierno, proporcionando protección
contra el frío a los órganos florales. 

En muchas especies de plantas, la vernalización requiere una exposición larga a las bajas tempe-
raturas de un invierno típico. Es una adaptación útil, porque muchas especies que requieren ver-
nalización tienen un hábito bianual: De este modo las plantas comienzan a crecer durante el pri-
mer año, pero florecen en la primavera del segundo año de crecimiento. En las especies que
requieren vernalización, es crucial que las plantas no sean “engañadas” para florecer al final del
otoño, tras una exposición transitoria al frío seguida por condiciones todavía cálidas, pero con las
temperaturas potencialmente letales del invierno por delante. Este es el motivo de que el reque-
rimiento de frío deba ser por un periodo prolongado. El florecimiento de muchas especies que
requieren de vernalización también se promueve por la exposición a fotoperiodos largos, y este
requisito proporciona otro dispositivo de seguridad para impedir que la floración ocurra al final del
otoño, cuando los días son cortos (Sung y Amasino, 2004). 
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En los cereales, la denominación de “genotipos de invierno” se ha considerado sinónimo de geno-
tipos que requieren vernalización. Actualmente se consideran como genotipos de invierno aque-
llos en los que se necesita una señal externa para inducir el paso a la fase reproductiva, pudien-
do ser ésta una acumulación de horas de frío (Limin y Fowler, 2002) y/o un fotoperiodo de sufi-
ciente duración (Karsai et al., 1999). Habitualmente, los genotipos de invierno que tienen sensibi-
lidad al fotoperiodo, sólo la manifiestan cuando las necesidades de vernalización se han satisfe-
cho completamente (Bernier et al., 1981). Los genotipos de primavera serían aquellos que no tie-
nen requerimiento de vernalización y falta de respuesta al día largo. 

Aunque hay que aclarar que esta clasificación resulta un tanto simplificadora, pues las respuestas exis-
tentes, al menos en la cebada, difícilmente se ajustan a una situación de blanco o negro, sino más
bien a toda una gama de grises, con genotipos adaptados a una serie de situaciones intermedias. 

7.1.3. ¿Cómo se desarrollaron estos tipos de variedades?

Las reflexiones del apartado anterior son válidas para los ancestros silvestres de los cereales de
grano pequeño actuales, en sus hábitats naturales. Las especies actuales que se consideran más
cercanas a los ancestros silvestres del trigo y la cebada son Triticum monococcum ssp aegilo-
poides (Link) Thell., Triticum turgidum ssp dicoccoides (Körn ex Asch. & Graebner) Thell, y
Hordeum vulgare ssp spontaneum (K. Koch) Thell. Aunque no se han cerrado las disputas sobre
otros posibles centros de origen, hay un amplio consenso que admite el área conocida como
Creciente Fértil como uno de ellos. Hay evidencias de que en esa zona, los ancestros silvestres
del trigo y la cebada crecían de modo espontáneo, y ya eran cosechados para consumo hace
aproximadamente de 10.000 a 13.000 años (Feldman, 2001). Siguiendo a Cockram et al.
(2007a), es razonable pensar que estas especies están adaptadas al clima de esa área, donde la
mayor parte de la precipitación cae entre la segunda parte del otoño y el comienzo de la prima-
vera, al que siguen unos meses cálidos y secos. Estas especies han desarrollado estrategias para
maximizar su supervivencia, usando las lluvias del otoño para establecer las estructuras vegeta-
tivas antes del invierno, y empleando la vernalización para retrasar la floración hasta que el peli-
gro de heladas ha pasado. Además, la capacidad de detectar y responder al aumento del foto-
periodo les permite florecer y llenar la espiga antes de las altas temperaturas del final de la pri-
mavera. De este modo, casi todos los ancestros silvestres de la cebada y el trigo desarrollaron
un hábito de crecimiento invernal, con la excepción de algunas entradas de cebada silvestre que
se consideran híbridos con cultivares de primavera (Takahashi et al., 1963, 1968). Los primeros
cereales que se domesticaron en el Creciente Fértil compartieron probablemente estos fenotipos
de sus ancestros silvestres. 

Sin embargo, hoy en día la cebada tiene uno de los rangos de adaptación más extensos de todas
las especies cultivadas. Actualmente se cultiva en un área de aproximadamente 55 millones hec-
táreas, en regiones fértiles o marginales, desde el nivel del mar hasta los 4.500 m de altitud en
el Himalaya, desde países tropicales como Colombia hasta zonas cercanas al Círculo Polar Ártico
en Norteamérica y Europa (von Bothmer et al., 2003). Se ha llegado a esta situación a través de
la modificación de los patrones de desarrollo y el control del momento de la floración por medio
de la selección humana, favoreciendo la producción máxima en cada ambiente. 

Uno de los requisitos necesarios para que se haya producido la expansión de la producción de la
cebada debe haber sido el desarrollo de un hábito de crecimiento de primavera (con un requeri-
miento de vernalización bajo o ausente). Este hábito es necesario para colonizar zonas en las que
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las temperaturas excesivamente bajas impiden la supervivencia del cultivo durante el invierno (von
Bothmer et al., 2003). Sólo se puede especular acerca de las causas que motivaron esa selec-
ción, pero es probable que los ciclos de crecimiento extremadamante cortos fueran preferidos
por las comunidades Pre-Mesopotámicas con vida seminómada, y por las poblaciones que migra-
ban hacia zonas con inviernos de fríos extremos, letales para la supervivencia de las plantas
(Komatsuda y col, 2006).

Un rendimiento óptimo exige el ajuste del ciclo vital de los cereales a los recursos disponibles en
los ambientes donde se cultivan. Como se ha comentado más arriba, el momento de la transición
del crecimiento vegetativo al reproductivo es un interruptor crítico del desarrollo. La modulación
de la ocurrencia de esa transición, buscando el momento óptimo para cada clima y región geo-
gráfica, ha sido uno de los principales recursos de los agricultores para maximizar sus cosechas
en estos cultivos. Los ambientes templados con una estación de crecimiento larga permiten que
las cosechas del cereal florezcan tarde en el año y exploten así un período vegetativo extendido
para el almacenamiento de recursos. Por contra, la floración temprana se ha desarrollado como
adaptación a las estaciones de crecimiento cortas. Con conocimiento o sin él, los agricultores a
través de la historia y, por último, los mejoradores, han seleccionado las fechas de floración más
adecuadas para aumentar la producción y adaptar el cultivo a distintas regiones ecogeográficas,
con condiciones muy alejadas de las de sus ambientes originarios (Cockram y col, 2007a).

7.1.4. Evidencias de selección para los caracteres fenológicos

La relación entre la duración de las etapas de desarrollo de las plantas, y específicamente del
tiempo que tardan en alcanzar la floración, y la definición de ecotipos y su distribución geográfi-
ca es un fenómeno ampliamente conocido en muchas especies. Actualmente, empieza a haber
evidencias que relacionan ese fenómeno con la distribución alélica de los genes relacionados con
el requerimiento de vernalización o con la respuesta al fotoperiodo, probablemente en respuesta
a selección natural o artificial. 

En Arabidopsis, varios autores han puesto de manifiesto la existencia de clinas latitudinales en el
tiempo de desarrollo hasta floración y en la distribución de alelos de los genes FRI y FLC, funda-
mentales en la determinación de la respuesta a la vernalización en esta planta silvestre (Caicedo
et al., 2004; Ehrenreich y Purugganan, 2006). En el arroz en cambio, como planta de día corto,
los causantes de la distribución latitudinal de las variedades son algunos de los genes responsa-
bles de la respuesta al fotoperiodo (Hd1 y Ehd1; Izawa, 2007). En la cebada, Cockram y col
(2007a), pusieron de manifiesto una clara diferencia latitudinal en la distribución de los alelos del
gen de respuesta al fotoperiodo largo, apareciendo el alelo sensible (Ppd-H1) en latitudes meno-
res y el insensible (ppd-H1) en latitudes europeas más altas. Hoogendoorn (1985) puso de mani-
fiesto la relación entre la fecha de emergencia de la espiga y la distribución geográfica de las
variedades de Triticum aestivum. Kato et al. (1998), estudiando T. dicoccoides en Israel, demos-
traron que los genotipos de floración temprana están adaptados a zonas más cálidas y secas,
mientras que las tardías lo están a zonas más frías y húmedas. Goldringer et al. (2006) obtuvie-
ron resultados similares con T. aestivum en Francia. Young y Elliott (1994), pusieron de manifies-
to la importancia de la fecha de espigado en la elección de zonas de cultivo y las fechas de siem-
bra de la cebada en las condiciones del Oeste de Australia.
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En las cebadas españolas autóctonas, se ha observado que la distribución de los ecotipos loca-
les en la Península sigue claramente la distribución climática (Figura 4 en Yahiaoui et al. 2008). En
ese estudio pudimos distinguir cómo las cebadas españolas de seis carreras se agrupan funda-
mentalmente en dos poblaciones diferenciadas genética y geográficamente, ubicándose una en
los climas más continentales de la Meseta, con inviernos más fríos, y la otra en los climas más
suaves del sur, de la costa de Levante y del valle del Ebro. Estas poblaciones presentaron ade-
más una frecuencia muy distinta del gen principal de respuesta a la vernalización en la cebada
(Vrn-H1, que se describirá posteriormente), lo que puede indicar una adaptación específica al tipo
de invierno predominante en cada región.

Algunos autores han tratado de imitar los procesos de selección que pudieron sufrir los cultivos en
su dispersión fuera de los centros de origen o diversidad, y así evaluar los cambios genéticos que
se pudieron producir como consecuencia de la adaptación a nuevos ambientes. Rhoné et al.
(2008), crearon una población de trigo combinando 16 parentales, que fue sembrada y cosechada
en diversas localidades francesas, a lo largo de un gradiente latitudinal y climático, sin selección
artificial consciente durante 12 generaciones. Al evaluar las distintas generaciones a posteriori,
comprobaron que había habido una selección disruptiva a favor del hábito de crecimiento de invier-
no, y de ciertos alelos de los 3 genes VRN-1 (ortólogos de Vrn-H1, correspondientes a los tres
genomas del trigo harinero), fuertemente involucrados en la respuesta a la vernalización, en el norte
de Francia, y a favor del hábito de crecimiento de primavera (y de otros alelos en los genes VRN-
1) en el sur. Un experimento similar fue llevado a cabo con cuatro poblaciones biparentales de ceba-
da, cultivadas hasta la F6 en cuatro localidades a lo largo de un gradiente norte-sur en Japón
(Takahashi y Yasuda, 1971). Aunque en aquella época no se pudieron evaluar las frecuencias gené-
ticas con marcadores moleculares, sí que se constató una selección disruptiva, a favor del hábito
invernal y de un mayor requerimiento de vernalización en el norte, y de hábito primaveral en el sur.
Curiosamente, en las dos localidades más centrales geográficamente, las poblaciones mantuvieron
una mayor variación fenotípica con respecto al tiempo a floración y requerimiento de vernalización
que en las dos localidades más extremas. Este hecho sugiere la acción de una selección balance-
ada (a favor del mantenimiento del polimorfismo de los genes responsables de los fenotipos), posi-
blemente debido a la alternancia de condiciones ambientales contrastantes.

7.1.5. El cultivo de la cebada en España

Los climas que existen en las zonas cerealeras de la Península van del Mediterráneo Continental
al Mediterráneo Subtropical y Marítimo, según la clasificacion de Papadakis. Los tipos de invierno
que se dan en estos climas, según esa misma clasificación, engloban los denominados Triticum,
Avena, Citrus y Tropical, por orden de más riguroso (o más días de helada) a más templado. Con
esta gran variedad de climas y de temperaturas invernales, ¿cómo se ha realizado el cultivo de
los cereales de invierno en España? Veremos cúal es la situación para la cebada, que puede extra-
polarse también al trigo.

En ciertas zonas de España ha sido normal sembrar siguiendo las pautas clásicas para las varie-
dades de invierno y primavera, descritas al principio del capítulo. Por ejemplo, en Soria se siem-
bran las cebadas de primavera en febrero y marzo y, en Albacete las de invierno en noviembre.
Sin embargo, en el sur de España se han sembrado todos los tipos de cebada normalmente entre
noviembre y diciembre. Los resultados de López Fuster en el Instituto Técnico Agronómico
Provincial de Albacete han demostrado que muchas variedades de primavera pueden sembrarse
en otoño, sin que sufran el más mínimo daño derivado de las heladas invernales o de las tardías
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de primavera. Se consigue así incrementar sustancialmente los rendimientos en grano y la calidad
del mismo (citado por Molina-Cano, 1989). Esta misma situación se da en amplias zonas del Valle
del Ebro, pero es extraordinaria en Castilla y León, donde la siembra otoñal se debe realizar con
variedades de invierno.

De modo que el cultivo típico de la cebada de primavera, sembrada en invierno, está restringido a
zonas de la Meseta norte, de inviernos fríos y, sobre todo, de primaveras frescas que permiten un
desarrollo final de la espiga en condiciones favorables al llenado del grano. En el resto de España
la siembra del cereal se produce en otoño, en fechas variables según lo permita el tiempo de cada
campaña. Aunque no es necesario sembrar a tempero, pues la siembra se puede realizar en seco,
ésta puede verse retrasada por la sucesión de temporales de lluvias que mantengan la tierra dema-
siado húmeda durante semanas. Las variedades sembradas en otoño pueden ser de invierno o de
primavera, dependiendo de la crudeza de las temperaturas invernales de cada región. 

Vemos por tanto que España es una zona de transición para el cultivo de cereales en lo que respecta
a la adaptación a la temperatura. En nuestro país coinciden climas parecidos a los existentes en las
zonas originarias de la cebada y el trigo en Oriente Medio, con otros más parecidos a los centroeu-
ropeos. Esto ha provocado que, además de las variedades típicas de invierno y primavera, en nues-
tro país se cultiven variedades denominadas facultativas, que presentan unas características inter-
medias. Estas variedades pueden tener, por ejemplo, una necesidad de vernalización reducida y/o
una sensibilidad al fotoperiodo no dependiente de la satisfacción del requerimiento de vernalización. 

Una serie de ensayos llevada a cabo en el marco del programa nacional de mejora de cebada
junto con otros colaboradores (como el ITA de Navarra), empleó un conjunto de referencia de
genotipos de cebada como instrumento de diagnóstico para describir las posibles adaptaciones
agronómicas de los distintos tipos de variedades (Igartua y col, 2001). Este conjunto de 32 varie-
dades y líneas de mejora incluía genotipos de invierno, primavera y facultativos. Todos ellos habí-
an demostrado buenas condiciones agronómicas en condiciones españolas, aunque sus proce-
dencias eran diversas, incluyendo genotipos de Europa, España y del Este del Mediterráneo. Se
evaluaron durante varios años en siembras de otoño en zonas de la mitad norte de España (Lérida,
Navarra, Valladolid y Zaragoza), y uno de los resultados más significativos se recoge en la Figura
1. En ella se representan los dos primeros ejes de un análisis AMMI para el rendimiento. Este aná-
lisis explica la interacción genotipo por ambiente del rendimiento gracias a un análisis de compo-
nentes principales sobre la variación no explicada por los factores principales (genotipo y ambien-
te). Los dos primeros componentes representados en la Figura 1 explican un 45% de esta varia-
ción, y conforman una situación en la que el principal contraste se produce entre los ensayos de
Valladolid y los de Lérida (los ensayos aparecen resaltados en negro, con un código de una letra
que indica la provincia y dos dígitos que indican el año de cosecha). Este contraste coincide con
el de las temperaturas de las localidades, resumidas en el pequeño histograma insertado en la
Figura 1. Lérida fue la más cálida, especialmente en invierno, y Valladolid la más fría. El hecho de
que las variedades de invierno se sitúen más próximas a los ensayos de Valladolid, y las de pri-
mavera a los de Lérida (implicando mejor comportamiento relativo en estas últimas), sugiere tam-
bién que este patrón de adaptación sigue un gradiente de temperatura invernal. Las variedades
facultativas quedaron en posiciones intermedias, pero algo más cercanas a las de primavera.
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Los ensayos de Navarra y Zaragoza quedaron en una posición intermedia con respecto al definido por
Valladolid y Lérida. Este contraste guarda ciertas similitudes con la distribución de las dos poblacio-
nes principales de cebadas autóctonas españolas, descrito anteriormente. De nuevo se revelan dos
patrones de adaptación aparentemente ligados al clima, especialmente a la temperatura invernal.

Los dos únicos genotipos españoles del conjunto de las 32, Albacete y H206, aparecen designa-
das en el gráfico, y mostraron un comportamiento agronómico claramente diferenciado del resto
de genotipos. Esta observación se vió refrendada por la evaluación agronómica de una colección
amplia de cebadas autóctonas españolas. Esta colección, denominada la colección nuclear espa-
ñola de cebada, está constituida por 159 cebadas autóctonas y 16 variedades. Cuando se sem-
bró en ensayos durante varios años y localidades, mostró características agronómicas singulares
con respecto a las variedades europeas de invierno y primavera sembradas en esos mismos ensa-
yos. La más destacable fue un mayor potencial de producción de las cebadas autóctonas que las
variedades modernas, en condiciones de estrés hídrico (Yahiaoui, 2006).

Figura 7.1. Representación de los dos primeros componentes principales del análisis AMMI del rendimiento correspon-
diente a una serie de ensayos realizada con 32 genotipos de cebada a lo largo de varios años en localidades del norte de
España. El histograma insertado representa las temperaturas medias estacionales medidas en las localidades donde se
realizaron los ensayos.
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7.1.6. La fenología y el rendimiento en la mejora de la cebada

En principio, la sensibilidad al fotoperiodo y el requerimiento de vernalización no tendrían por qué
tener un efecto directo sobre el rendimiento. Es posible alcanzar rendimientos potenciales eleva-
dos con diversas combinaciones de alelos de los genes implicados en el control de esos proce-
sos. Por ejemplo, Kirby y Appleyard (1980) no encontraron diferencias significativas de rendi-
miento asociadas a la sensibilidad al fotoperiodo en cebadas de primavera evaluadas en condi-
ciones controladas. Sin embargo, en un estudio más reciente, Karsai et al. (1999) demostraron
que los dos QTL que más afectan a la floración en la población Dicktoo x Morex (que luego demos-
traron ser Ppd-H1 y Vrn-H1, que describiremos más adelante) mostraban también un efecto detec-
table sobre varios caracteres agronómicos, incluyendo los componentes del rendimiento. Así que
existen evidencias experimentales contradictorias sobre este punto.

Pese a que pudiera existir una contribución directa de los caracteres fenológicos al rendimiento
de los cereales, su principal papel estriba en la influencia sobre la interacción genotipo por
ambiente (GxE) del rendimiento, que es la expresión genotípica diferencial en función de los dis-
tintos ambientes. La interacción GxE aparece regularmente en los estudios sobre el rendimiento
de los cereales de invierno en condiciones mediterráneas. Esta interacción dificulta sobremanera
la identificación de los mejores genotipos en los programas de mejora. Además, su tipo y magni-
tud condiciona los objetivos de la mejora (adaptación amplia o específica) y la elección de las loca-
lidades de selección. Esta situación se ha trasladado igualmente a la detección de QTLs para el
rendimiento, que suelen ser escasamente repetibles entre ensayos. Por este motivo, aunque se
han detectado numerosos QTLs de rendimiento en un número importante de poblaciones, éstos
han tenido un impacto limitado en la mejora asistida por marcadores (Thomas, 2003). Aunque hay
otros motivos que contribuyen a explicar este relativo fracaso, como la limitada transferibilidad de
QTLs entre trasfondos genéticos y los efectos modestos de muchos QTL.

En aquellas zonas donde los recursos hídricos son escasos, como en las regiones con clima medi-
terráneo, el factor principal de adaptación de los cultivos es el ajuste fenológico. En el caso de la
cebada, la adecuación de la fecha de floración a las épocas del ciclo de cultivo en las que los
recursos hídricos y ambientales son más favorables, determina el rendimiento final (van Oosterom
y Acevedo, 1992). La variación que se produce en la fecha de floración en respuesta a las con-
diciones ambientales, se debe a la suma de los efectos directos e interacciones de los genes que
regulan el momento de cambio del desarrollo vegetativo al reproductivo. Este hito determina a su
vez la duración de las fases de desarrollo de la planta e, indirectamente, la producción de mate-
ria seca, el número de las estructuras que contribuyen al rendimiento final (hijuelos, espigas y gra-
nos), y la manera en que la materia seca es distribuida por la planta (Boyd 1996). Por ejemplo,
las variedades precoces normalmente se comportan mejor en zonas de bajo rendimiento, debido
a la menor disponibilidad de agua al final del ciclo (van Oosterom et al., 1993; Jackson et al.,
1994). Otro ejemplo, las variedades que necesitan de mucha vernalización pueden sufrir notables
retrasos en la floración en caso de falta de frío invernal, por lo que sufrirán un estrés hídrico ter-
minal de mayor intensidad que otras variedades que necesiten de poca o ninguna vernalización.

Cuando se considera una serie de ensayos llevados a cabo a lo largo de una serie de localidades
y años, como es habitual en los programas de mejora, es muy probable que se hayan dado con-
diciones ambientales contrastantes que favorezcan un tipo u otro de variedades, apareciendo casi
inexorablemente la interacción GxE. El resultado es que la producción de variedades con buena
adaptabilidad a zonas con variaciones climáticas anuales, como es el caso de los países de
Europa Central o Meridional, se convierte en una tarea de dificultad notable (Worland et al., 1998).
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En las condiciones de clima mediterráneo que se dan en España, la parte final del ciclo de culti-
vo suele ser seca y cálida. En consecuencia, es importante evitar floraciones tardías, que ocurri-
rían en épocas en las que el estrés hídrico produce una considerable disminución del rendimien-
to. Sin embargo, una excesiva precocidad en estas condiciones, impide al cultivo aprovechar al
máximo las lluvias de principios de primavera y puede exponerlo a heladas tardías en un momen-
to crucial del crecimiento. De este modo, existe un margen restringido de fechas de espigado en
el que el cultivo puede expresar al máximo su potencial de rendimiento. Ese margen, probable-
mente distinto según zonas de cultivo, aún está por definir con precisión.

Los resultados obtenidos por Cuesta-Marcos y col (2008c) para una población de líneas haploides
duplicadas de cebada en condiciones españolas, pusieron de manifiesto la estrecha interacción
entre los genes que controlan la fecha de floración, las condiciones ambientales, y el rendimiento.
Por un lado, los dos QTLs con un efecto mayor sobre la fecha de espigado mostraron a su vez un
efecto QTL por ambiente para el rendimiento muy notable. Lo que ocurrió es que, dependiendo de
la intensidad del estrés hídrico final, los genotipos más favorecidos podían ser los más tempranos
o los más tardíos, por lo que el rendimiento aparecía afectado por la precocidad de modo varia-
ble según los ambientes. Por otra parte, al subdividir la población en tres clases homogéneas con
respecto a la fecha de floración, y repetir la búsqueda de QTL en esas subpoblaciones, aparecie-
ron nuevos QTLs para el rendimiento, no detectados en la población completa. El motivo fue que
estos QTL estaban ocultos por la relación cambiante entre la fecha de floración y el rendimiento a
lo largo de todo el rango de variación de floraciones de esa población de cebada. 

7.2. FENOLOGÍA: FISIOLOGÍA, GENÉTICA Y MEJORA
El manejo eficiente de los caracteres fenológicos en programas de mejora requiere conocer su
control genético. La heredabilidad del carácter “fecha de floración” es bastante alta, por lo que
es relativamente fácil de manipular por selección. Sin embargo, el control genético es bastante
complejo, pues existen cinco o seis genes mayores involucrados, más un número elevado de QTL
menores. Además, existen interacciones epistáticas entre algunos de los genes principales, por
lo que son bastante habituales las segregaciones transgresivas y la variabilidad críptica (escondi-
da). Por ejemplo, es posible obtener un genotipo con requerimiento de vernalización en un cruza-
miento de dos parentales que no lo posean (Szucs y col, 2007). Por tanto, la manipulación de los
caracteres fenológicos en programas de mejora se facilitará en gran medida si se conocieran sus
características fisiológicas, la localización de los genes responsables y sus efectos.

7.2.1. Factores que determinan la fecha de floración

Los primeros modelos propuestos para explicar las variaciones en la fecha de floración de la ceba-
da eran modelos mendelianos simples. Nilan (1964) cita varios estudios que proponían segrega-
ciones 3:1 (tanto a favor de floraciones tempranas como tardías), y otros que proponían modelos
basados en dos genes, siendo la floración tardía dominante sobre la temprana. Además, se sabía
que este carácter estaba muy influenciado por factores ambientales. Desde la década de los años
30 del siglo XIX, se sabía que la exposición a bajas temperaturas podía inducir la floración en las
plantas (estudios citados en Salisbury, 1963). Por otro lado, Garner y Allard (1920) descubrieron
que la floración en muchas plantas estaba condicionada por el fotoperiodo.
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Estudios posteriores pusieron en evidencia que la variación en la fecha de floración, entre dife-
rentes genotipos y entre individuos de poblaciones segregantes, era debida a factores como la
fecha de siembra, la localización de los experimentos o los genotipos elegidos como parentales
de las poblaciones segregantes. Esto llevó a Bell (1939) a proponer que la época de floración en
la cebada suponía una relación compleja entre fisiología, genotipo y ambiente. Ya en 1958,
Johnson y Taylor  expresaron claramente que la fecha de floración es un carácter cuantitativo
determinado por la interacción del genotipo y el ambiente, y en el que el fotoperiodo y la vernali-
zación tenían una influencia directa sobre las tasas de desarrollo.

Posteriormente, el uso de técnicas moleculares de mapeo y análisis de aneuploides, permitió iden-
tificar numerosos genes, o regiones cromosómicas, asociados con el control de la época de flora-
ción en los cereales de invierno, al menos 20 en trigo y 16 en cebada (Laurie et al., 1995; Worland,
1996; Hayes et al., 1997). El estudio de la floración, suele ir acompañado del estudio de las dife-
rentes fases de desarrollo (estados fenológicos), intentando explicar el efecto del fotoperiodo y la
temperatura sobre la duración de las diferentes fases fenológicas y, por tanto, su relación con el ade-
lanto o retraso de la floración (García del Moral et al., 2002), así como el efecto de la interacción
genotipo por ambiente y su variación en los diferentes estados fenológicos. Existen diversas clasifi-
caciones de los diferentes estados fenológicos, bien por la apariencia externa de la planta (Large,
1954; Haun, 1973), o bien describiendo los cambios morfológicos que se producen en el meriste-
mo apical (Kirby y Appleyard, 1986). Una de las más prácticas desde el punto de vista agronómico
es la clasificación de García del Moral et al. (2002), quienes dividieron el desarrollo de la planta en
tres estados o fases fenológicas: vegetativa (desde germinación hasta inicio de la floración), repro-
ductiva (hasta antesis o espigado) y fase de llenado del grano (hasta madurez del grano).

En resumen, se puede afirmar que los principales componentes que influyen en el desarrollo son
el fotoperiodo y la temperatura, tanto la temperatura per se como la baja temperatura asociada
al requerimiento de vernalización. Mientras que el fotoperiodo y la vernalización afectan solamen-
te a la tasa de desarrollo en determinadas fases fenológicas, la temperatura per se afecta a todas
las fases y no se ha descrito ningún cultivar cuya tasa de desarrollo sea insensible a este factor
(García del Moral et al., 2002).

¿Cómo afectan estas condiciones ambientales al desarrollo y la floración de los cereales, espe-
cialmente en la cebada, y cúal es el control genético de las respuestas genotípicas a las mismas?

7.2.2. Fotoperiodo

La respuesta de las plantas a los cambios en el número de horas de luz es uno de los principales
factores determinantes de la duración de las diferentes fases de desarrollo y, por tanto, de adap-
tación al ambiente (Evans, 1993).

Los cereales de grano pequeño son, en general, plantas de día largo, es decir, florecen cuando
el número de horas de luz de los días es creciente (Thomas y Vince-Prue, 1997). En el caso de la
cebada, esta generalización está limitada por el hecho de que existe un umbral inferior de foto-
periodo, por debajo del cual la floración no ocurre de ninguna manera (8-10 horas en función de
los genotipos), y un umbral superior por encima del cual un incremento en el fotoperiodo no supo-
ne un cambio en la tasa de desarrollo (13-18 horas en función de los genotipos, según Roberts
et al., 1988). Entre ambos límites, la respuesta de los genotipos de cebada al fotoperiodo cre-
ciente permite su clasificación en diferentes grupos, tal como propusieron Boyd et al. (2003):
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• genotipos que no responden, o que lo hacen mínimamente, al incremento en el fotope-
riodo. Gallagher et al. (1991) se refieren a estos genotipos como insensibles al fotope-
riodo, Photoperiod insensitive o PI, en contraposición con aquellos que sí responden
(Photoperiod sensitive o PS);

• genotipos cuyo grado de sensibilidad al fotoperiodo varía a lo largo del desarrollo. Estos
genotipos sensibles al fotoperiodo son, sin embargo, insensibles durante el periodo de
tiempo que sigue inmediatamente a la germinación, denominado periodo preinductivo o
periodo básico vegetativo (BVP, Major, 1980), y durante otro periodo que precede a la
antesis, denominado postinductivo. El intervalo entre ambos periodos de insensibilidad
se denomina periodo inductivo o periodo de sensibilidad al fotoperiodo (PSP, Major,
1980) y en él se produce una relación lineal entre el incremento en el fotoperiodo y el
adelanto en el espigado, siendo la tasa de crecimiento variable en función de los geno-
tipos y la temperatura (Ellis et al., 1988).

La respuesta de las plantas a la diferente duración de las fases de luz y oscuridad se debe a la
presencia de pigmentos fotorreversibles denominados fitocromos. La forma inactiva del fito-
cromo, Pr, al absorber luz roja, se transforma en otra forma, Pfr, fisiológicamente activa pero
inestable (Smith y Whitelam, 1990), capaz de absorber luz infrarroja. Este proceso se revierte
en condiciones de oscuridad. La inducción de la floración en la cebada está promovida por la
absorción de luz infrarroja (Jabben y Deitzer, 1979), con lo que el predominio de la forma Pfr
sobre la Pr, que se da en condiciones de día largo, activa el proceso de inducción de la flora-
ción y en el caso contrario lo inactiva. El mecanismo de inducción parece ser debido a la acu-
mulación de estímulos de floración en las hojas, que se translocan a los ápices de los tallos,
desencadenando el proceso reproductivo. Hay evidencias del papel de las giberelinas en estos
estímulos (Jackson y Thomas, 1997).

7.2.3. Control genético de la respuesta al fotoperiodo

Los estudios fundamentales llevados a cabo por Laurie et al. (1994, 1995) pusieron de manifiesto la
presencia de dos QTL de gran efecto, que denotaban la existencia de dos genes mayores relaciona-
dos con la respuesta al fotoperiodo en la cebada, en un cruzamiento de una variedad de invierno por
otra de primavera (Igri x Triumph). Estos genes, aún no identificados en ese momento, fueron deno-
minados Ppd-H1 y Ppd-H2, siguiendo la nomenclatura utilizada para el trigo (Law et al., 1993). 

Ppd-H1 se sitúa en el brazo corto del cromosoma 2H, a 1 cM del marcador MWG858, y confiere
sensibilidad al fotoperiodo largo, de tal manera que el alelo sensible provoca el adelanto de la flo-
ración a medida que el fotoperiodo crece, mientras que la variación no es significativa en condi-
ciones de fotoperiodo corto. El gen Ppd-H2, situado en el brazo largo del cromosoma 1H, tiene
un efecto significativo en la variación de la floración solamente en condiciones de fotoperiodo
corto. No existe evidencia de interacciones epistáticas entre ambos genes (Laurie et al., 1995).

Actualmente se han propuesto ya candidatos para ambos genes. Turner et al. (2005) identificaron
Ppd-H1 mediante clonaje posicional; se trata de HvPRR7,  un gen pseudo-response regulator 7,
que está bajo control del ritmo circadiano. Se dispone de un marcador STS diagnóstico del gen
(un SNP al digerir con BstUI). Recientemente, se ha identificado HvFT3 como candidato para el
gen Ppd-H2 (Faure et al., 2007).

Fenología y adaptación de la cebada

169



Otros genes que causan diferencias en la fecha de floración en condiciones de fotoperiodo corto
son Eam6 (sinónimo eps2s, Franckowiak, 2007), eam7 (sin. ea7 o ec), en el brazo corto del cro-
mosoma 6H (Stracke y Börner, 1998), eam8 (sin. eak, ea-a, o mat-a), en el brazo largo del cro-
mosoma 1H (Franckowiak, 1997), eam10 (sin. easp) en el brazo largo del cromosoma 3H (Börner
et al., 2002), y eam9 (sin. eac) en el brazo largo del cromosoma 4H (Franckowiak, 1997;
Lundqvist et al., 1997).

7.2.4. Vernalización

Algunos genotipos de cebada precisan de un periodo de exposición a bajas temperaturas para
inducir la floración. La diversidad de respuestas genotípicas es grande, desde aquellos en los que
la acumulación de horas de frío adelanta la floración en mayor o menor medida, hasta aquellos en
los que la vernalización es un requisito indispensable (Roberts et al., 1988). Existen, por otra
parte, genotipos puros de primavera en los que el requerimiento de vernalización es nulo.

Salisbury (1963) propuso que la exposición a bajas temperaturas provocaba en la planta la síntesis
de una sustancia, a la que denominó vernalina, que hacía a las plantas sensibles a los efectos del
fotoperiodo. Hoy en día, sin embargo, aún no se ha demostrado la existencia fisiológica de la misma.

Se han propuesto varios modelos con intervención de interacción epistática para explicar el meca-
nismo de respuesta a la vernalización en Triticum monococcum (Dubcovsky et al., 1998;
Tranquilli y Dubcovsky, 2000). Yan et al. (2004) propusieron un modelo para el trigo diploide
según el cual, en aquellos genotipos que presentan un requerimiento de vernalización, existe un
represor de la floración que deja de actuar cuando se ha acumulado un número suficiente de
horas de frío, permitiendo el tránsito de la fase vegetativa a la reproductiva. 

A diferencia de lo que ocurre con los efectos de la temperatura per se, la vernalización no afecta
directamente a la tasa de iniciación de las hojas (o lo hace ligeramente), sino al número final de hojas.
Por esta razón, a menudo se utiliza el número de hojas como un indicador de la sensibilidad a la
vernalización, siempre que se hayan satisfecho los otros requisitos necesarios (Kirby et al., 1985).

Los rangos de temperatura entre los que existe efecto de vernalización en la cebada varían, según
los autores, desde -5 hasta 16ºC, con un efecto máximo entre 0 y 8ºC (Roberts et al., 1988), o
desde 3 hasta 12ºC, con un efecto óptimo en 7ºC (Trione y Metzger, 1970).

A diferencia de lo que ocurre con el fotoperiodo, aquí no se ha propuesto una translocación de
estímulos desde las hojas hasta los ápices de los tallos, sino que las células en fase de división
mitótica en el meristemo apical son las únicas capaces de percibir la influencia de la vernalización
(Burn et al., 1994). 

También es de gran relevancia el requerimiento de vernalización en los procesos de adaptación
en la cebada y otros miembros de la familia Triticeae, por estar asociado a la resistencia al frío
(Skinner et al., 2006).
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7.2.5. Control genético del requerimiento de vernalización

El modelo clásico de control genético de las necesidades, formulado por Takahashi y Yasuda
(1971) se basaba en 3 loci: Sh/sh, Sh2/sh2 y Sh3/sh3 (según la nomenclatura de los autores), con
localización aparente en los cromosomas 4HL, 5HL, y 1HL, respectivamente. Estos genes pre-
sentan relaciones epistáticas entre sí. Sólo la combinación alélica ShShsh2sh2sh3sh3 confiere hábi-
to de crecimiento invernal. Todas las demás producen genotipos con hábito primaveral. Tanto Sh2

como Sh3 son epistáticos sobre el alelo de invierno dominante Sh, y el alelo recesivo de prima-
vera shsh es epistático sobre sh2 y sh3 (Yasuda, 1981).  

Takahashi y Yasuda (1971) estudiaron una gran cantidad de genotipos de cebada. Estos autores
encontraron una gradación de requisitos de vernalización, aparentemente relacionada con la exis-
tencia de una serie alélica en el locus Sh2, donde varios alelos dominantes condicionan variaciones
en la respuesta a las bajas temperaturas en aquellos genotipos que no son puramente de invierno.
Tanto el alelo recesivo sh1 como el dominante Sh3, ambos alelos de primavera, son epistáticos sobre
el alelo dominante Sh2 y son sólo funcionales en presencia de uno u otro de los alelos dominantes
de Sh2, lo cual contribuye a mayores posibilidades de variación fenotípica (Boyd et al., 2003). 

La clonación de los genes candidatos Vrn1Am y Vrn2Am, que regulan el requerimiento de vernali-
zación en trigo diploide (Yan et al., 2003, 2004) ha servido para un mejor entendimiento del pro-
ceso en los cereales. También ha servido para la clonación de los genes correspondientes en la
cebada (Vrn-H2, sinónimo de Sh1 y Vrn-H1, sinónimo de Sh2), basándose en la ortología entre trigo
y cebada (von Zitzewitz et al., 2005).

Las variantes alélicas en el locus Sh3 (ahora también denominado Vrn-H3) habían sido descritas sola-
mente en cebadas de latitudes extremadamente altas o bajas (Takahashi y Yasuda, 1971), con lo
que en las variedades comúnmente utilizadas en Europa solamente se esperaba variación en los loci
Sh1 y Sh2. Recientemente, se ha identificado el gen Vrn-H3, que corresponde a un homólogo del gen
FT de Arabidopsis, HvFT1 (Yan et al., 2006; Faure et al., 2007). Este gen se ha localizado en el brazo
corto del cromosoma 7H, y no en el 1H, como predecían los estudios clásicos de Takahashi.

Según el modelo molecular que explica la interacción epistática entre Vrn2 y Vrn1 en la familia
Triticeae, propuesto por Yan et al. (2004), Vrn2 codifica un represor dominante de la floración (gen
candidato ZCCT1) que inhibe la expresión del gen de floración Vrn1 (gen candidato TmAP1). La ver-
nalización regula la expresión de Vrn2 en la medida en que la disminuye, permitiendo la expresión
de vrn1 en los genotipos de invierno, mientras que no existe ningún requisito de vernalización en el
caso de que no se produzca el represor (genotipo vrn2), independientemente del alelo presente en
Vrn1. De la misma manera, no necesitan vernalización aquellos genotipos que producen el repre-
sor (alelo dominante Vrn2) pero carecen de un lugar de unión del represor (alelo dominante Vrn1).

Los genes candidatos ortólogos en cebada son, según von Zitzewitz et al. (2005), el cluster de
genes ZCCT-H (correspondientes a ZCCT1) y HvBM5 (correspondiente a TmAP1). Ambos son
factores de transcripción, HvBM5/Vrn-H1 de tipo “MADS box” y HvZCCT/Vrn-H2 contiene un
“zinc-finger” y un dominio CCT.
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La variación alélica en Vrn-H1 parece que se debe a diferencias en el primer intrón del gen (Fu et
al., 2005; von Zitzewitz et al., 2005; Cockram et al., 2007b), aunque también se han propuesto
variaciones debidas a diferencias en el promotor (Yan et al., 2003; Beales et al., 2005). Respecto
a la variación alélica en Vrn-H2, Karsai et al. (2005) comprobaron que se debía a presencia/ausen-
cia de los genes ZCCT-H mientras que Dubcovsky et al. (2005) propusieron que es el gen ZCCT-
Ha el principal responsable. Evidencias posteriores parecen indicar que el responsable de la varia-
ción alélica en Vrn-H2 podría ser ZCCT-Hb (Trevaskis et al., 2006, Szucs et al., 2007).

7.2.6. Interacción entre la vernalización y el fotoperiodo

La vernalización y la respuesta al fotoperiodo no son fenómenos independientes. La exposición a
fotoperiodos de corta duración en las primeras etapas de crecimiento, en algunos genotipos que
responden al incremento del fotoperiodo, puede tener un efecto similar a la exposición a bajas
temperaturas. Evans (1987) propuso el nombre de “vernalización de día corto” para este fenó-
meno. Sin embargo, recientemente se ha demostrado que este fenómeno es sólo aparente, y que
se puede explicar por la suma del efecto de sensibilidad al fotoperiodo corto aportado por el alelo
sensible en Ppd-H2 al efecto epistático de los alelos de invierno en Vrn-H1 y Vrn-H2 (Cuesta-
Marcos y col, 2008b).

El fenómeno de vernalización por bajas temperaturas tiene efecto en la reducción de la duración de
la fase pre-inductiva (aquella que sigue a la nascencia, en la que la planta es insensible al incremen-
to del fotoperiodo) y en la reducción del número de hojas del tallo principal (Roberts et al., 1988). 

Parece probado que la expresión del gen Vrn-H2 es reprimida por el fotoperiodo corto (Trevaskis y
col, 2006). Aún no está claro dónde se produce la acción represora de Vrn-H2. Una hipótesis es
que esta acción se efectúa sobre Vrn-H3 (Yan y col, 2004) y otra defiende que es sobre Vrn-H1 (por
ejemplo, en Trevaskis y col, 2006). En cualquier caso, es un gen que interviene en las dos rutas,
la de la vernalización y la del fotoperiodo, poniéndose de manifiesto los contactos entre ambas.

Una exposición moderada a bajas temperaturas tiene además el efecto de incrementar la resis-
tencia al frío, necesaria en aquellas zonas donde se producen temperaturas por debajo de 0ºC.
La máxima tolerancia a las bajas temperaturas se consigue en la fase vegetativa del desarrollo
(Fowler et al., 2001). Los genotipos de invierno suelen ser más resistentes al frío; sin embargo,
este proceso de inducción de la resistencia se produce de la misma manera en los genotipos de
primavera. Se ha comprobado, en un gran número de genotipos de invierno de cebada, que los
fenotipos de respuesta al fotoperiodo, a la vernalización y la resistencia a las bajas temperaturas
se encuentran en todas las combinaciones posibles (Karsai et al., 2001). El hecho de que estos
tres fenómenos estén interrelacionados es más probable que sea atribuible a efectos de liga-
miento que a pleiotropía (Francia et al., 2004). La identificación de los genes CBF, involcrados en
la tolerancia al frío, en la proximidad de Vrn-H1 apoya esta observación (Skinner et al., 2006).
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7.2.7. Temperatura

De forma general, y como característica común a todos los procesos biológicos, el desarrollo del
trigo y de la cebada y, por tanto, la fecha de floración, se ve adelantado según una relación line-
al con el aumento en la temperatura, hasta un valor óptimo por encima del cual no se produce un
adelanto mayor, o incluso se retrasa (Roberts et al., 1988). Esta relación se cumple en todos los
genotipos y todas las fases de desarrollo de la cebada, si bien el grado de sensibilidad a la tem-
peratura varía en función de los genotipos. Vamos a describir esta relación para la cebada, si bien
es similar para el trigo. 

Tradicionalmente, se ha empleado el concepto de integral térmica (grados-día acumulados), basa-
do en la observación de que, en muchas circunstancias, se cumple esta relación lineal:

Donde f es el tiempo entre siembra y floración (días), y 1/f es la tasa de desarrollo. T es la tem-
peratura media diurna (ºC), a es la temperatura base por debajo de la cual no se produce avance
en el desarrollo y 1/b es la integral térmica, siendo estos dos valores a y b constantes específi-
cas de cada genotipo. Solamente si se cumple esta ecuación se puede afirmar que la floración
ocurre cuando la integral térmica necesaria, diferente para cada genotipo, ha sido acumulada.
Según Slafer y Rawson (1994), esta ecuación puede aplicarse independientemente a cada fase
de desarrollo, y se puede obtener para cada genotipo, para un determinado fotoperiodo y bajo
unas determinadas condiciones de vernalización. La temperatura, además de influir en la tasa de
desarrollo y, por tanto, en la duración de las diferentes fases, también afecta a la tasa de inicia-
ción de hojas y espiguillas y al filocrono o tasa de aparición de las hojas (Klepper et al., 1982).

Sin embargo, cuando se producen cambios en la duración del fotoperiodo, como ocurre en con-
diciones de campo, la tasa de desarrollo varía en función de la fenología, con lo que el concepto
de integral térmica no es totalmente aplicable (Roberts et al., 1988). Para solventar esta dificul-
tad, Ellis et al. (1988) introdujeron el concepto de integral fototérmica: 

Donde P es el fotoperiodo en horas día-1, T es la temperatura media diurna (ºC) y a, b y c son
constantes especificas de cada genotipo. Los límites de esta relación se encuentran entre una
temperatura base mínima y una óptima, y entre unos valores de fotoperiodo mínimos (que impi-
den la floración) y máximos, cuya superación no supone un cambio en la respuesta.

Fenología y adaptación de la cebada

173

1
f
= a + bT

1
f
= a + bT + cP



7.2.8. Control genético de la precocidad intrínseca

Cuando la influencia de la vernalización y el fotoperiodo sobre la fecha de floración es eliminada
experimentalmente, satisfaciendo las necesidades de los diferentes genotipos, se observa que
aún existe variación en las mismas. Los genes implicados en esta variación, cuyos efectos no son
directamente atribuibles a la vernalización o fotoperiodo, se han denominado en general earliness
per se o genes de precocidad intrínseca (eps). Laurie et al. (1995) identificaron 8 loci eps: eps2S
en el brazo corto del cromosoma 2H, próximo al centrómero; eps3L en el brazo largo del cro-
mosoma 3H; eps4L en el brazo largo del cromosoma 4H; eps5L en el brazo largo del cromoso-
ma 5H; eps6L.1 y eps6L.2, ambos en el brazo largo del cromosoma 6H; eps7S en el brazo corto
del cromosoma 7H y eps7L en el brazo largo del cromosoma 7H. Además, se han identificado
otros loci causantes de precocidad denominados Early maturity QTL o Eam (Franckowiak et al.,
2003; Franckowiak 2004), algunos de los cuales son sinónimos de los eps, aunque otros lo son
de los genes de respuesta al fotoperiodo.

Las causas de la variación en la fecha de floración por causas distintas al fotoperiodo o la verna-
lización han sido objeto de diferentes estudios. Roberts et al. (1988) propusieron la relación de
esta variación con la duración del periodo pre-inductivo que sigue a la nascencia, en el cual se pro-
duce crecimiento y aumento del número de hojas pero no se produce la inducción de la floración.
Sin embargo, la duración de este periodo varía muy poco entre genotipos, y su correlación con el
número de hojas del tallo principal es baja, con lo que las diferencias entre genotipos serían debi-
das a diferencias en la tasa de desarrollo (Flood y Halloran, 1984), que estaría asociada a dife-
rencias genéticas en la respuesta a la temperatura, lo cual fue confirmado por Slafer y Rawson
(1995). Además, estos autores habían propuesto que existe una variación en la precocidad, inde-
pendientemente de la precocidad atribuida a variaciones en el fotoperiodo o la vernalización, y que
estaba correlacionada con el número de hojas del tallo principal (Slafer y Rawson, 1994). La dura-
ción del efecto provocado por este carácter no era constante ni en días ni en integral térmica,
sino que las diferencias entre genotipos eran menores a bajas temperaturas, aumentando hasta
los 19ºC sin cambiar el orden, pudiendo éste revertirse a temperaturas superiores. Estos autores
concluyeron que las interacciones genotipo por temperatura actuaban en las diferentes fases de
desarrollo fenológico afectando a la tasa de desarrollo y, por tanto, a la fecha de floración.

Hay y Ellis (1998), a modo de consenso, propusieron que la variación en el carácter de precocidad
intrínseca era debida a una combinación del número de hojas iniciadas en el tallo principal (directa-
mente relacionado con la duración del periodo pre-inductivo propuesto por Roberts et al., 1988) y dife-
rencias en la tasa de desarrollo, la cual era un carácter intrínseco de los genotipos controlado por
genes reguladores de la tasa de desarrollo, que a su vez estaban influenciados por la temperatura.

Otros autores parecen haber encontrado evidencias de que la regulación de los genes implicados
en la precocidad intrínseca puede ser también diferente en condiciones de fotoperiodo corto o
largo (Kato et al., 2002), con lo que el control genético de la respuesta a todos los factores
ambientales que influyen en la fecha de floración aparecerían así interrelacionados.
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7.2.9. Otros efectos

Existe otra serie de factores, de menor efecto en comparación con los descritos, que afectan tam-
bién a la fecha de espigado. Entre ellos se pueden citar el estrés hídrico en el suelo (Aspinall,
1961), los niveles de nutrientes (Halse y Weir, 1970), la fotosíntesis y la disponibilidad de asimi-
lados (Dale y Wilson, 1979), y la radiación global (Thompson y Mathews, 1981).

7.2.10. Control genético de la fecha de floración en condiciones españolas

Después de estos planteamientos y estudios teóricos, lo que los mejoradores necesitan para
hacer su trabajo de modo más eficiente es conocer cuáles de todos estos factores fisiológicos,
genes y QTL son los responsables de la  variación en la fecha de floración en condiciones espa-
ñolas. Nos planteamos buscar estos QTL de dos maneras distintas. Por un lado con una pobla-
ción de mapeo, compuesta por 120 líneas de haploides duplicados (DHs) del cruzamiento Beka x
Mogador. Este cruzamiento de un genotipo de primavera por otro de invierno produjo una extraor-
dinaria variación en la fechas de espigado (Cuesta-Marcos y col, 2008b). Ambas variedades han
sido ampliamente cultivadas en España, por lo que esperamos que el cruzamiento estuviera bien
adaptado a nuestras condiciones. 

Pese a su utilidad, ese estudio presentaba el inconveniente habitual de los trabajos con un mate-
rial de base genética estrecha. Para superar esta limitación, y conseguir resultados extrapolables
al material que se emplea en el programa nacional de mejora de cebada, se realizó un estudio de
validación de los principales QTL de fecha de espigado en un conjunto de germoplasma de amplia
base genética. Este conjunto se componía de 17 pequeñas poblaciones de DHs de cebada en las
que intervenían como parentales, habitualmente en más de una población, catorce variedades
comúnmente utilizadas en el programa español de mejora de la cebada. 

En cuanto a los genes de respuesta al fotoperiodo, tanto en la población Beka x Mogador como
en el conjunto de pequeñas poblaciones de DHs, la región del gen Ppd-H2 fue una de las princi-
pales responsables de la determinación de la fecha de espigado. En ambos casos, aquellas plan-
tas que presentaron en esta región los alelos presentes en los cultivares de invierno (ausencia del
gen HvFT3) fueron las más retrasadas. Esta región es además responsable de una considerable
parte de la interacción genotipo por ambiente del rendimiento en la población Beka x Mogador. 

Respecto al gen Ppd-H1, al no ser polimórfico en la población Beka x Mogador, su inclusión en el
ensayo de validación en las poblaciones de DHs se debió a su importancia descrita en otros estu-
dios (Laurie et al. 1994, 1995; Turner et al., 2005). Este gen resultó ser el más determinante para
la fecha de espigado en condiciones de siembra invernal para este conjunto de materiales. Sin
embargo, en las condiciones de siembra otoñal, que son las mayoritarias en los secanos del norte
de España, este gen parece no tener un efecto destacable. Una posible explicación vendría dada
por el hecho de que la mayor parte del desarrollo vegetativo del cultivo se produce bajo fotope-
riodos inferiores a los que este gen necesita para que comience a expresarse su efecto, que son
alrededor de 13 horas (Turner et al, 2005). En caso de siembras invernales y primaverales, éste
seria uno de los genes principales a tener en cuenta. Además de tener un marcador diagnóstico
dentro del propio gen, también existen una serie de marcadores en sus inmediaciones que podrían
ser de gran ayuda en una estrategia de selección basada en marcadores flanqueantes.
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En el estudio de Beka x Mogador, se puso de manifiesto el papel preponderante de un QTL en la
región del gen Eam6 en la determinación de la fecha de espigado en ensayos de campo sembra-
dos en distintas fechas, y también bajo las diferentes condiciones de los ensayos de invernadero.
Este efecto fue confirmado en las 17 poblaciones de DHs, por lo que se puede generalizar su papel
como un gen mayor para la fecha de espigado en condiciones mediterráneas. El efecto en estas
17 poblaciones fue similar al detectado en Beka x Mogador y se demostró su independencia de
Ppd-H1 (se sitúan en el mismo cromosoma), en parte porque el desequilibrio de ligamiento que
puede impedir la individualización de los efectos causados por QTL que están próximos en pobla-
ciones de cruzamientos simples, se deshace después de unos pocos centimorgan en el análisis
conjunto de las 17 pequeñas poblaciones de DHs. Recientemente se ha identificado el gen HvFT4
en esta región del cromosoma 2H (Faure et al., 2007), que se ha propuesto como candidato. 

Los genes de vernalización apenas mostraron efecto sobre la fecha de floración en condiciones
de siembra otoñal. Por el contrario, su efecto fue muy grande tanto en siembras de campo inver-
nales como en ensayos en condiciones controladas en ausencia de vernalización. 

Por último, otro QTL que mostró un efecto grande y consistente en los dos estudios se encontró en
la región del gen eam7, en el cromosoma 6H. Finalmente se detectaron otros QTL de efecto menor,
o detectados sólo en uno de los ensayos, algunos de los cuales fueron comunes entre los dos estu-
dios. Su lista detallada se proporciona en los trabajos citados (Cuesta-Marcos, 2008 a y b).

Estos trabajos han permitido comprobar la precisión de una serie de marcadores diagnóstico
de diversos genes para predecir el comportamiento fenotípico. En otros casos, permitieron defi-
nir marcadores flanqueantes también utilizables en mejora para el seguimiento de segmentos
cromosómicos concretos. 

En la actualidad, los mejoradores de trigo y cebada tienen a su disposición marcadores molecu-
lares perfectos para todos los genes mayores que controlan el requerimiento de vernalización y
la respuesta al fotoperiodo. Con estos útiles, es posible predecir la segregación que existirá en
una población antes de realizar el cruzamiento y, hasta cierto punto, el rango de valores que se
puede esperar para el carácter fecha de floración. 
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8.1. INTRODUCCIÓN
Se conoce como encamado el proceso por el que los tallos de las plantas son desplazados de
una manera permanente de su posición vertical. Puede culminar en que las plantas se queden
dobladas o tumbadas sobre el suelo, y a veces puede llevar rotura de los tallos. Los tallos pue-
den permanecer rectos en su encamado o adoptar formas curvas.

El encamado a menudo no se distribuye uniformemente en el campo afectado, puede afectar solo
a ciertas secciones del campo. El grado de encamado, es decir, el grado en que los tallos se des-
plazan de la perpendicular puede también variar en diferentes lugares dentro del campo. La per-
manencia, junto con el grado, determina la severidad del encamado. 

Este proceso afecta principalmente a cultivos pertenecientes a las familias de cereales y legumi-
nosas. Normalmente ocurre después de que las inflorescencias, es decir, espigas, panículas, etc.
hayan emergido. Se ha observado que los cereales pueden encamar en cualquier tiempo desde
la emergencia de su espiga hasta que los granos han madurado. Y las plantas son más propen-
sas al encamado conforme avanzan en el desarrollo y llegan a la maduración.

El encamado puede reducir la producción hasta casi anularla, y causa además diferentes daños
en el cultivo, como disminuir la calidad, e incrementa los gastos de la cosecha.

El encamado es un fenómeno complejo que está influenciado por muchos factores ambientales,
incluyendo el viento, la lluvia, la topografía, el tipo de suelo, las enfermedades e incluso el culti-
vo previo. Frecuentemente está asociado con condiciones que promueven el crecimiento de la
planta como puede ser un abundante abonado.



8.2. TIPOS Y CAUSAS DEL ENCAMADO

8.2.1. Tipos de encamado

Hay dos tipos básicos de encamado que pueden ser causados por factores abióticos o bióticos:
el encamado de raíz y el encamado del tallo.  El encamado de raíz se refiere a que los tallos se
tumban rectos e intactos desde la corona de la base de la planta debido a algún fallo en el ancla-
je del sistema radicular al suelo. El encamado del tallo se refiere al doblamiento o rotura de algu-
no de los entrenudos más bajos del tallo.

Si la parte superior del suelo se reblandece por la lluvia o el riego, el anclaje de las plantas se
debilita, y a veces un ligero viento puede ejercer suficiente fuerza para inducir el encamado. La
lluvia o el riesgo por aspersión puede promover el encamado al humedecer las plantas e incre-
mentar su peso, produciendo el encamado de raíz.

El encamado del tallo es causado principalmente por agentes ambientales como las tormentas,
el granizo o la lluvia acompañada de viento. El encamado debido a rotura de los tallos se da prin-
cipalmente en plantas senescentes después de la madurez de las inflorescencias.

Enfermedades del suelo y plagas de insectos pueden destruir las raíces o dañar los tallos de la
planta, causando que la planta se doble a nivel de la raíz o que el tallo se encame.

8.2.2. Causas del encamado

El encamado está influenciado por características morfológico-estructurales de la planta y por
condiciones ambientales. Frecuentemente es el resultado de efectos combinados de un estable-
cimiento inadecuado del cultivo y de condiciones climáticas adversas, como la lluvia y/o el vien-
to. Plantas que inicialmente son resistentes al encamado pueden permanecer erectas durante con-
diciones favorables, pero estas plantas pueden caer cuando excepcionalmente prevalece el mal
tiempo.

8.2.2.1. Aspectos mecánicos del encamado

Las plantas son capaces de soportar su propio peso mientras no estén afectadas por fuerzas
externas. Sin embargo, si la planta está sometida al viento, lluvia o granizo, que ejercen fuerzas
operando perpendicularmente a los tallos, entonces se induce una torsión que causa el dobla-
miento. Una vez que el tallo ha sido separado de su posición vertical, el peso de la inflorescencia
opera como una fuerza que incrementa la torsión. Mas aún, esta fuerza se incrementará confor-
me aumenta el doblamiento.

Los factores externos, especialmente el viento, actuarán predominantemente sobre la espiga de
la planta. Sin embargo, la torsión afectará a todo el tallo y se incrementará gradualmente desde
la parte superior hacia la parte basal, cerca del suelo, donde se alcanzará el mayor valor de tor-
sión. Consecuentemente, las propiedades de la región basal del tallo son decisivas para el enca-
mado. Puesto que los nudos son demasiados rígidos para permitir el doblamiento, este ocurrirá
en los entrenudos, que permitirán un mayor encamado cuanto mayor longitud tengan. 
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La resistencia a la torsión dependerá también del anclaje del tallo al suelo y de la oposición que
presenten los entrenudos basales. La interrelación de suelo, parte de la planta enterrada y parte
en la superficie, y sus respuestas individuales y combinadas a las fuerzas externas constituye un
sistema complejo del que depende la mayor o menor susceptibilidad al encamado.

El doblamiento de la planta es reversible hasta un cierto límite, y la planta recuperará su posición
vertical tan pronto como cesen las fuerzas que inducen el doblamiento. La propiedad de la plan-
ta para recuperar su posición original después del doblamiento se conoce como elasticidad.

Los tallos del cereal que todavía no han completado su alargamiento de los entrenudos se pue-
den recuperar del encamado debido a la actividad de los meristemos intercalares basales. La
recuperación del encamado puede a veces contribuir a la prevención del encamado posterior.

8.2.2.2. Características de la planta asociadas con el encamado

La longitud o altura del tallo está claramente asociada con el encamado, aunque no siempre en
variedades no-semienanas se ha encontrado correlación entre dichos caracteres.

La tendencia de un cultivo a encamar depende de la longitud del tallo y particularmente de la
longitud del pedúnculo, de la distancia desde el último nudo a la base de la espiga. Algunos de
los factores que incrementan la longitud y susceptibilidad del tallo al encamado incluyen el
potencial genético del cultivar, un alto nivel de abonado especialmente de nitrógeno, la baja
radiación solar durante el desarrollo, y el diámetro del tallo y espesor de su pared, particular-
mente de los entrenudos basales.

Plantas altas tienen una mayor tendencia a encamar que plantas bajas. Un pequeño cambio en la
altura de las plantas puede tener una fuerte influencia en el encamado.

La resistencia de un cultivo al encamado depende en gran parte de la resistencia de los entre-
nudos más bajos del tallo. Esto es porque los entrenudos más bajos tienen que resistir los mayo-
res movimientos de fuerza. El peso de los entrenudos más altos de los tallos más las hojas y las
espigas afectará a la resistencia del cultivo al encamado. Cuanto más pesadas sean las partes
más altas del tallo y mayor sea la distancia de la base del tallo al centro de gravedad, mayor será
el movimiento de las fuerzas que actúan sobre los entrenudos más bajos de las raíces. Su rigidez
depende en gran medida del diámetro y del grosor de su pared.

Las calidades del sistema radicular afectan al anclaje de la planta en el suelo y son de gran
importancia en determinar la resistencia al encamado de raíz. Hay una clara relación entre la resis-
tencia al encamado y un vigoroso sistema radicular bien extendido, que puede comprender el
número de raíces de la corona, el diámetro de dichas raíces y su dispersión, expresadas como el
ángulo respecto a la perpendicular en el que esas raíces penetran en el suelo.

Resistencia al encamado

187



8.2.2.3. Factores ambientales y agronómicos que afectan al encamado

El encamado es afectado de una manera muy importante por las condiciones ambientales. Estas
condiciones afectan sobre todo a la resistencia de los entrenudos basales y a la altura de la planta.

La intensidad de la luz es un factor decisivo para el alargamiento del entrenudo. Controla tam-
bién el equilibrio entre desarrollo longitudinal y transversal de los tejidos vasculares. Intensidades
altas bloquean la acción natural de las giberelinas que promueven la división y alargamiento de las
células. Por tanto, intensidad baja de luz promueve alargamiento del entrenudo y reduce el grosor
de las paredes del tallo. Reducirá también la asimilación de hidratos de carbono, que pueden inter-
ferir con el desarrollo de las paredes de las células y la lignificación. Más aún, el crecimiento de
las raíces puede también reducirse por una baja intensidad de luz.

La tendencia al encamado debido a un abundante aporte de nitrógeno ha sido establecido en
muchos estudios con diferentes cultivos. Altos niveles de nitrógeno producen encamado incluso en
variedades semienanas. El efecto del nitrógeno sobre el encamado se debe principalmente a su
efecto sobre los entrenudos basales del tallo. Incrementa la longitud de los entrenudos basales.

Las plantas deficientes en fósforo y potasio, pueden sufrir un pobre desarrollo de las paredes
del tallo y de las raíces. Un aumento en el aporte de fósforo promueve a veces el encamado del
trigo. Un aumento en el aporte de potasio disminuye a veces el encamado debido a que reduce
el alargamiento de los entrenudos más bajos de la caña e incrementa su diámetro, aumentando
la rigidez de la caña.

Un aporte abundante de humedad puede conducir a encamado debido a que promueve el alar-
gamiento del tallo, puede también debilitar el anclaje del sistema radicular e incrementar la inci-
dencia de enfermedades. Por otro lado, la sequedad de la superficie del suelo puede restringir el
desarrollo del sistema radicular y promover el encamado.

8.2.2.4. Encamado causado por el mal de pie o enfermedades de la raíz

Las enfermedades de la raíz y el mal de pie debilitan el anclaje de las plantas y afectan a los entre-
nudos más bajos del tallo promoviendo el encamado. El encamado de plantas infectadas se carac-
teriza por los tallos doblándose en desorden, mientras que el encamado de raíz o de tallo ocurre
en una dirección uniforme en el campo.

La principal enfermedad de raíz que puede inducir encamado de los cereales está causada por
Ophiobolus graminis. Sin embargo, la enfermedad más importante resultando en encamado es el
mal de pie causado por Cercosporella herpotrichoides. En las plantas infectadas por este hongo
se desarrollan lesiones elípticas marrones en las hojas más bajas y en los entrenudos inferiores
del tallo. El hongo puede penetrar profundamente dentro de los tallos, y las lesiones pueden rode-
arlos cerca del nivel del suelo.

La infección por mal de pie proviene de residuos infectados de la cosecha previa y se incrementa su
presencia con la frecuencia de siembra de estos cereales en el mismo campo. La difusión de la enfer-
medad y su severidad se promueven bajo condiciones de alta humedad y a un rango de temperatura
de 5-10º C. Tiempo frío y húmedo durante el periodo de alargamiento del tallo es favorable para la
enfermedad, y por tanto suele ser más frecuente en trigo de invierno en el noroeste de Europa.
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8.2.2.5. Encamado causado por insectos

El encamado inducido por insectos raramente afecta grandes áreas de un campo, pero ocurre fre-
cuentemente a plantas individuales distribuidas a través del campo. 

En trigo (Triticum aestivum L.)  es causado principalmente por Mayetiola destructor y por Cephus
cinatus Nort. y Cephus pygmaens L. Las pupas de Mayetiola rodean las bases de los tallos ras-
gando las vainas de las hojas y los entrenudos, mientras las larvas de Cephus taladran dentro de
la caña, tronchando la espiga. 

Tanto Ostrinia nubilalis como especies de Sesamia son plagas que afectan al maíz (Zea mays L.),
que completan su fase larvaria en el interior de las cañas taladrando o excavando galerías de
alimentación, debilitan la resistencia de los tallos y favorecen el encamado.

8.3. EFECTOS PRINCIPALES DEL ENCAMADO EN EL CULTIVO
Los efectos producidos en el cultivo por el encamado se suelen juntar a los efectos que sobre el
mismo cultivo ejercen los factores que causan el encamado.

El efecto del encamado sobre la producción del grano depende de su severidad y del tiempo
de ocurrencia. Un encamado temprano, durante el periodo de alargamiento intensivo del tallo,
puede no afectar gravemente a la producción del grano debido a la recuperación rápida, que res-
taurará la posición vertical de la planta antes del espigado. La rotura del tallo en este estado no
se espera bajo condiciones naturales de campo. El encamado cercano a la maduración puede no
afectar directamente a la producción de grano, pero puede causar pérdidas debido a su interfe-
rencia con la recolección de la cosecha.

El encamado durante el espigado o en el desarrollo temprano del grano son obviamente los esta-
dos más cruciales y que pueden causar mayores pérdidas en la producción de grano. El enca-
mado en el espigado afecta al número de granos por espiga y al peso individual del grano. El enca-
mado que ocurre posteriormente afecta sobre todo al peso del grano. Se han referido reduccio-
nes de producción por este tipo de encamado en trigo de un 31% (Weibel y Pendleton, 1964) de
un 80% (Easson et al., 1993), en cebada (Hordeum vulgare L.) de un 28 a 65% (Stanca et al.,
1979; Jedel y Helm, 1991) y en avena (Avena sativa L.) de un 37% (Pendleton, 1954).

El efecto más obvio del encamado en los procesos fisiológicos de la planta es la interferencia con
la asimilación de hidratos de carbono. Se debe a que parte de las hojas y otras partes fotosinte-
tizadoras están ocultadas por las plantas que caen sobre ellas. Las espigas de las plantas que
están más cerca del suelo en un cultivo encamado pueden estar a veces completamente vacías,
mientras las de las plantas superiores pueden tener un desarrollo normal del grano. La asimila-
ción reducida de hidratos de carbono afectará primariamente a su acumulación en los granos,
pero dependiendo del tiempo de encamado, puede afectar a cualquier proceso o parte de la plan-
ta que solicite hidratos de carbono durante ese tiempo. 

La proteína en el grano del cereal se origina primariamente a partir del nitrógeno que se ha acu-
mulado en las hojas antes del espigado. Por tanto, su cantidad absoluta en los granos no es
afectada por el encamado que ocurre en el espigado o posterior. El porcentaje de nitrógeno, o
proteína, en el grano de las plantas encamadas puede aumentar debido a un descenso en la
acumulación de hidratos de carbono.
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El encamado con ruptura del tallo interferirá en la acumulación de hidratos de carbono y minera-
les. En este caso el contenido absoluto de nitrógeno y otros minerales en el grano puede también
reducirse si el encamado ocurre durante el espigado o en un desarrollo temprano del grano. 

El encamado puede afectar a la calidad del grano, puede causar asurado en el grano y reducir su
peso hectolítrico. En el trigo tiene efectos sobre la calidad panadera. El encamado puede promover
la producción de alfa amilasa debido a que los granos se mantienen a mayor humedad al encontrarse
cerca del suelo. Esta temprana degradación del almidón disminuye la calidad panadera. En la ceba-
da, el encamado puede también incrementar la producción de alfa amilasa (Mabuchi, 1993), y por
tanto reducir la cantidad de malta que puede ser extraída en el proceso de producción de cerveza.

El encamado puede afectar también a la calidad por la producción de granos pequeños y de bajo
peso específico (Weibel y Pendleton, 1964; Stanca et al., 1979).

La humedad que puede rodear al cultivo encamado incrementa también la probabilidad de infec-
ciones de hongos que contaminan al grano con micotoxinas producidas por especies de Fusarium
(Langseth y Stabbetorph, 1996).

La germinación en espiga puede también ocurrir con más frecuencia en el cultivo encamado. 

8.4. PREVENCIÓN DEL ENCAMADO
El encamado se puede prevenir mediante adecuadas prácticas culturales. Los principales promo-
tores culturales del encamado son aportes abundantes de humedad y de nitrógeno, siembra
densa y temperatura alta. Estos factores sin embargo son también favorables para alta produc-
ción de grano. Por tanto, las medidas culturales para el control del encamado deben buscar un
equilibrio entre promoción de la producción y prevención del encamado. Factores que afecten a
la incidencia de enfermedades, principalmente el mal de pie, deberían también ser considerados.

La búsqueda de una fecha de siembra adecuada puede reducir la probabilidad del encamado
disminuyendo la probabilidad de que las plantas tengan un determinado estado de crecimiento
susceptible al encamado durante un periodo de alta frecuencia de factores que lo induzcan. Una
siembra temprana en otoño del trigo de invierno prolongará el periodo de ahijamiento, e incre-
mentará la probabilidad de encamado, presumiblemente porque favorece un crecimiento vegeta-
tivo profuso. Una siembra tardía reduce el encamado también porque disminuye la incidencia de
mal de pie. Por otro lado, una siembra temprana podría desarrollar un sistema radicular más des-
arrollado que dificultaría el encamado. El riesgo de encamado en el trigo se reduce casi siempre
retrasando la siembra (Stapper y Fischer, 1990).

Las siembras tempranas pueden dar como resultado un mayor número de entrenudos (Stapper y
Fischer, 1990), y tallos más largos proporcionan una mayor base para el encamado. Las siembras
tempranas también proporcionan un mayor número de hijuelos (Green et al., 1985) proporcionan-
do una mayor base para el encamado. Cuando el número de hijuelos es grande, los tallos son más
débiles debido a que son más estrechos y sus paredes son más delgadas (Berry et al., 2000). 

La adopción de una fecha apropiada de siembra puede contribuir a la prevención del encamado.
Por supuesto habrá que tener en cuenta que la fecha de siembra no tenga un efecto negativo
sobre la producción de grano.
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La profundidad de siembra incrementa la profundidad a la que la corona radicular está situada
y también su longitud. Esto puede fortalecer el anclaje de las plantas en el suelo e incrementar la
resistencia al encamado. Sin embargo, la profundidad de siembra puede perjudicar o impedir un
adecuado desarrollo de la planta. Parece que dentro del rango de variaciones posibles en la pro-
fundidad de siembra, una siembra más profunda puede incrementar la resistencia al encamado
(Kirby, 1993). La siembra en surcos en una dirección paralela a la de los previsibles vientos fuer-
tes puede reducir la incidencia del encamado del tallo.

El encamado puede ser prevenido o reducido por una disminución de la densidad de plantas
acompañada de una disminución de la tasa de siembra. A una determinada densidad de siembra,
la densidad de plantas se compensará por el ahijamiento. En esta situación, la resistencia al ahi-
jamiento se beneficiará de la baja tasa de siembra debida a la promoción, a través del ahija-
miento, de la formación de la corona radicular. La reducción del número de plantas puede causar
una reducción en el riesgo del encamado (Webster y Jackson, 1993), disminuyendo el número de
plantas en los surcos o utilizando mayor espacio entre surcos.

La prevención del encamado a través de una menor tasa de siembra debe, sin embargo, restringirse
a aquellos niveles donde no se espere una reducción en la producción de grano.

Un incremento en el aporte de nitrógeno ha sido referido frecuentemente que aumenta el enca-
mado en cereales (White, 1991; Chalmers et al., 1998). El mayor incremento en el encamado se
suele observar en respuesta a aplicaciones tempranas de nitrógeno, antes del alargamiento del
tallo (Miller y Anderson, 1963). Las aplicaciones después de la antesis parece que no tiene efec-
to sobre el encamado (Webster y Jackson, 1993). Un mayor aporte de nitrógeno casi siempre dis-
minuye el peso seco por unidad de longitud de los entrenudos basales del trigo (Crook y Ennos,
1994), de la cebada (White, 1991), y de los cereales en general (Mulder, 1954), reduciendo el diá-
metro del tallo y la anchura de su pared.

El uso restringido de roturación para preparación del campo de siembra se ha demostrado que
reduce el encamado en comparación con los métodos más tradicionales.

La siembra directa o mínimo laboreo incrementa la fuerza, la compactación del suelo (Berry et al.,
2000) ayudando al anclaje radicular de las plantas.

Los reguladores de crecimiento de plantas (RCP) son componentes sintéticos que se utilizan
para reducir la longitud de los tallos de las plantas. Actuan reduciendo el alargamiento de las célu-
las, y también disminuyendo el ritmo de división celular. Los RCP se pueden clasificar en dos gru-
pos principales: inhibidores de la biosíntesis de ácido giberélico y componentes que difunden eti-
leno. En los cereales, los RCP se utilizan para reducir el encamado. Son utilizados con más fre-
cuencia para este propósito en países del Norte y Oeste de Europa, y en Canadá y USA.

En trigo (Triticum aestivum L.) la aplicación de un regulador de crecimiento controló el encamado
reduciendo la altura de planta, pero también disminuyó la producción asociada a una reducción
significativa del número de granos por espiga (Tripathy et al., 2004). En arroz (Oryza sativa L.) se
han utilizado reguladores de crecimiento que reducen la altura del tallo entre un 4-14% respecto
al control y previenen el encamado (Fukazawa y Shirakawa, 2001). También en cebada se han uti-
lizado con éxito los reguladores de crecimiento (Ramburan y Greenfield, 2007).

Los RCP aplicados después de la emergencia de la espiga redujeron el encamado en casi todos
los experimentos publicados.
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8.5. MEJORA GENÉTICA DE LA RESISTENCIA AL ENCAMADO

8.5.1. Evaluación de la resistencia al encamado

La resistencia al encamado, al contrario que la resistencia a enfermedades, es semejante a la pro-
ducción del grano, un carácter de la población de plantas más que de una única planta. Más aún,
está afectada de una manera muy importante por las condiciones ambientales. Por tanto, su eva-
luación es bastante complicada y los mejoradores de plantas han utilizado diversos índices de
encamado como criterios de selección.

La evaluación directa en el campo es complicada. El encamado puede a veces no ocurrir, o de
una manera muy débil, de tal manera que ninguna de las líneas ensayadas sea afectada. Por otro
lado, bajo condiciones extremadamente favorables al encamado, todas las líneas pueden enca-
marse, lo cual no permite ninguna distinción. Por otro lado el encamado está muy influenciado por
los efectos de la interacción variedad por ambiente. Consecuentemente, una única localidad no
puede dar información válida para la selección, esta tiene que realizarse sobre la base de la eva-
luación en un amplio rango de condiciones ambientales.

Se han utilizado métodos auxiliares para evaluar la resistencia al encamado. La utilización de túne-
les de viento ha sido un método bastante empleado. En trigo, el empleo de inducir artificialmente
el encamado en el campo mediante el paso por el campo de un aparato pesado ha resultado efi-
caz para identificar genotipos tolerantes al encamado (Kelbert et al., 2004). Se han desarrollado
modelos teóricos de resistencia al encamado comparando características morfológicas de la
planta y diferentes situaciones ambientales de viento y lluvia (Baker et al., 1998).

El reconocimiento de que la resistencia al encamado no puede atribuirse a un único carácter de
la planta ha llevado a confeccionar índices de encamado que combinan varios caracteres de la
planta. Pero es complicado desarrollar un índice morfológico fiable para selección en campo en
un programa de mejora. Se han desarrollado ideotipos de trigo resistentes al encamado con deter-
minadas características morfológicas, como plantas de una determinada altura (0,7 m), la pared
del entrenudo basal de 0,65mm y un índice de cosecha de 0,42 (Berry et al., 2006a).

8.5.2. Herencia y selección de caracteres asociados a la resistencia al encamado

La herencia de la mayoría de los caracteres de raíz y tallo asociados con la resistencia al enca-
mado es bastante compleja, y de carácter cuantitativo.

La selección de aquellos caracteres asociados con la resistencia al encamado se ha aplicado en la
evaluación de material inicial de mejora a partir de colecciones de variedades. Se ha sugerido mejo-
rar para diversas características anatómicas del tallo y en particular para los entrenudos basales.

Los mayores éxitos para la resistencia al encamado por medio de la mejora de un único carácter
se han conseguido por medio de la reducción de la altura de la planta. Las variedades semiena-
nas han sido un éxito en la mejora del encamado. En el caso de los cereales, durante los años
1960 y 1970 se realizaron grandes avances para reducir el riesgo del abonado con la introducción
de las variedades semienanas que producían más que las variedades tradicionales por dos razo-
nes principalmente. Se reducía el crecimiento del tallo durante el desarrollo de la espiga dando
como resultado plantas con un mayor número de flores y más granos por unidad de superficie,
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y además respondían con una mayor producción a mayores cantidades de fertilizantes porque
eran menos susceptibles al encamado. En los últimos cuarenta años, la reducción de altura en
trigo ha sido el factor más importante para reducir el encamado y para aumentar la producción
(Brancourt-Hulmel et al., 2003). En las variedades de arroz indica, el gen sd1 ha contribuido a
desarrollar variedades de talla corta y de alta producción, que son más resistentes al encama-
do que las variedades anteriores (Murai et al., 2004).

La mejora de variedades de talla corta ha contribuido considerablemente a la resistencia al enca-
mado, pero no ha eliminado el problema. Además, el incremento de la resistencia al encamado a
través de una mayor reducción de altura de la planta introduciendo más genes de enanismo tiene
un límite, debido a que se disminuye la producción (Miralles y Slafer, 1995). 

Además de la altura de la planta, se han identificado otras características morfológicas que se corre-
lacionan significativamente con resistencia al encamado, cuya selección puede contribuir a la mejo-
ra de la resistencia al encamado en varias especies. En trigo panadero, Zeller et al., 1999 encon-
traron que un mayor grosor de las paredes de los tallos era el carácter morfológico más asociado
a una mejor resistencia al encamado (Zeller et al., 1999). En lenteja (Lens culinaris L.), los genotipos
con diámetro del tallo más pequeño eran los más resistentes al encamado, aunque se reducía su
producción (Ball et al., 2006). En guisante (Pisum sativum L.), las plantas con mayor contenido en
lignina y fibra en los tallos eran los más resistentes al encamado (Banizza et al., 2005). En cebada,
el diámetro de los entrenudos situados en el medio del tallo tenía el mayor efecto en el riesgo de
encamado del tallo (Berry et al., 2006b). En soja (Glycine max (L.) Merrill), un menor número de entre-
nudos puede contribuir a mejorar la resistencia al encamado (Okabe, 2006). En arroz se ha encon-
trado un locus que mejora la resistencia al encamado por medio del retraso en la senescencia de la
hoja que permite una acumulación de hidratos de carbono en el tallo después del llenado del grano
(Kashiwagi et al., 2006). En trigo, el mayor avance en prevenir el riesgo de encamado sería a través
del fortalecimiento de la base del tallo y del sistema de anclaje radicular (Berry et col. 2004).

Para una mayor eficacia en la selección del complicado carácter de resistencia al encamado, se
ha intensificado la búsqueda de QTLs asociados a la resistencia al encamado y se han usado
como indicadores moleculares para programas de mejora. En trigo se han analizado QTLs para
resistencia al encamado (Keller et al., 1999). Se detectaron QTLs que explicaban el 63% de la
varianza fenotípica. Siete de esos QTLs coincidían con QTLs para caracteres morfológicos. La
manera más eficiente para mejorar la resistencia sería selección indirecta de menor altura de plan-
ta y dureza del tallo y selección de los otros dos QTLs que no coincidían con los morfológicos.
Verma et al. (2005) también en trigo harinero identificaron y caracterizaron  QTLs asociados a la
resistencia al encamado en trigo. Encontraron QTL asociados en 8 cromosomas.

En guisante, Tar’an et al. (2003) identificaron dos marcadores moleculares para resistencia a
encamado que explicaba el 58% de la variación fenotípica total en el ambiente medio de 11 loca-
lidades. Se han buscado en soja  QTLs asociados al encamado (Lee et al., 1996). Se encontra-
ron ocho marcadores RFLP asociados al encamado, pero sólo uno era consistente en 4 localida-
des. Guzman et al. (2007) y Panthee (2007) también han analizado y encontrado QTLs asociados
al encamado y a la producción.
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Para la resistencia al encamado, teniendo en cuenta la diversidad de cultivos a los que puede afec-
tar, no parece que se pueda señalar un único carácter o un grupo de caracteres como universal-
mente fiables. Con la introducción de variedades de talla más corta se mejoró considerablemen-
te la resistencia al encamado, pero no se eliminó el problema del encamado. Parece que se puede
mejorar la resistencia combinando diferentes caracteres morfológicos, como son, además de una
menor altura, un tallo o caña con paredes más gruesas, entrenudos basales más cortos con un
mayor diámetro y grosor de pared celular, y un sistema radicular de raíces extendidas. Variedades
resistentes a enfermedades y plagas que afectan a raíces y tallo incrementarán también su resis-
tencia al encamado. Sin duda que la selección ayudada por marcadores moleculares asociados a
una menor susceptibilidad al encamado contribuirá de una manera significativa a la obtención de
variedades más resistentes.

Una mejora de la resistencia al encamado capacita a las nuevas variedades para beneficiarse de
altos niveles de fertilidad del suelo, y por tanto aproximarse a su potencial de producción. El pro-
ceso continuo de mejora de la producción, en los cultivos a los que puede afectar el encamado,
siempre tendrá que llevar asociado que las plantas resistan el desplazamiento de su verticalidad.
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9.1. INTRODUCCIÓN
Los tipos de estrés abiótico más comunes, como salinidad, sequía o temperaturas extremas, pue-
den reducir el rendimiento o hacer fracasar la producción de un cultivo. En las regiones semiári-
das y áridas del mundo, principalmente, la salinidad del suelo, la sequía y la escasez de agua de
riego, o su baja calidad, determinan pérdidas económicas importantes, como consecuencia de
fallos de nascencia, disminución de los rendimientos o reducción de la calidad del producto. Se
ha estimado que la combinación de estos factores ambientales adversos causan unas pérdidas
medias de más del 50% respecto a la producción teórica máxima de las principales cosechas en
condiciones óptimas (Bray et al., 2000.) Por tanto, el interés por mejorar la tolerancia de los cul-
tivos al estrés abiótico ha crecido extraordinariamente en los últimos años y se han seguido dis-
tintas estrategias biotecnológicas para conseguirlo, entre las que destacan la identificación de
caracteres relacionados con tolerancia empleando marcadores moleculares, la utilización de
genes procedentes de parentales silvestres tolerantes, la domesticación de plantas silvestres o
bien la transformación de plantas con genes cuya expresión modifica mecanismos bioquímicos y
fisiológicos involucrados en la tolerancia (Ashraf, 1994; Shannon, 1997; Yeo, 1998; Shinozaki et
al., 2003; Bartels y Sunkar, 2005). En esta sección presentamos una revisión sintética y actuali-
zada de los mecanismos moleculares que se ponen en marcha en las plantas como respuesta a
condiciones de diferentes tipos de estrés ambiental, con un especial énfasis en aquellos genes y
procesos cuya funcionalidad o manipulación modifican sustancialmente la capacidad adaptativa de
la planta. El conocimiento de las bases de la tolerancia a estrés, aún fragmentado e incompleto,
tiene un interés biotecnológico obvio, que permitirá en un futuro alcanzar los objetivos de mejorar
el rendimiento de los cultivos en condiciones desfavorables.



9.2. PERCEPCIÓN Y TRANSMISIÓN DE LA SEÑAL DE ESTRÉS
Tanto el estrés hídrico como el salino, al menos en su fase inicial, son percibidos por la planta
como una dehidratación (Munns, 2002). La salinidad del suelo reduce la capacidad de la planta
para captar agua y esto se traduce en una drástica y rápida reducción del crecimiento junto con
la activación de una cascada de señalización molecular y de cambios metabólicos que tienen
mucho en común con los producidos durante el estrés hídrico. Esta rápida respuesta inicial se
debe probablemente a una señal hormonal generada en las raíces (Davies et al., 2005). Los efec-
tos iónicos, específicos al estrés salino, se producen más tarde una vez que las sales arrastra-
das con la corriente de evapotranspiración se acumulan hasta alcanzar niveles tóxicos especial-
mente en las hojas fotosintéticamente activas. El estrés por altas temperaturas o por frío, espe-
cialmente si este último produce una congelación, también tienen un componente de deshidrata-
ción al reducir la cantidad de agua libre en los tejidos. Estas similitudes son fácilmente observa-
bles a nivel celular y molecular, con la acumulación de compuestos osmóticamente activos (osmo-
litos) y proteínas específicas relacionadas con tolerancia a estrés hídrico. En condiciones de
estrés se activan o se reprimen una serie de genes que pueden tener importancia en la respues-
ta adaptativa de la planta (Shinozaki et al., 2003; Bartels y Sunkar, 2005; Yamaguchi-Shinozaki y
Shinozaki, 2005). El análisis de microarrays de ADN en varias especies vegetales para estudiar
los perfiles de expresión génica en repuesta a distintos tipos de estrés abiótico ha permitido
observar que, si bien algunas respuestas son específicas a cada estrés en particular, la mayoría
son comunes (Shinozaki y Yamaguchi-Shinozaki, 2007). Como ejemplo, de los 73 genes inducidos
por estrés en arroz, más del 98% eran los mismos en sequía y salinidad, pero sólo el 40% era
común con el estrés por frío (Rabbani et al., 2003). En Arabidopsis se han obtenido resultados
similares a los obtenidos en arroz (Shinozaki et al., 2003) y en un estudio comparativo del trans-
criptoma en estrés hídrico entre distintas especies (Arabidopsis, maíz, cebada, arroz), existía una
alta coincidencia en los genes inducidos por estrés (Gorantla et al., 2007). Los productos géni-
cos de esa respuesta al estrés se pueden clasificar en dos grupos (Shinozaki et al., 2003). En un
primer grupo son proteínas que funcionan probablemente en tolerancia a estrés abiótico, como
chaperonas, proteínas LEA (late embryogenesis abundant), osmotina, anticongelantes, de unión al
ARN mensajero, enzimas de síntesis de osmolitos, acuaporinas, transportadores de azúcar y pro-
lina, enzimas destoxificantes y varias proteasas. En otro grupo se pueden agrupar proteínas regu-
ladoras, que están relacionadas a la transducción de señales y a la regulación de la misma expre-
sión génica, tales como factores de transcripción, fosfatasas, quinasas, enzimas de metabolismo
fosfolipídico, o moléculas señalizadoras como las proteínas que se unen a calmodulina.

La célula vegetal expuesta a un medio con un bajo potencial hídrico equilibra su potencial hídrico
perdiendo agua, lo que produce la disminución de sus potenciales osmóticos y de turgencia. Esta
situación genera señales químicas y hormonales que desencadenan respuestas adaptativas pos-
teriores (Hasegawa et al., 2000; Zhang et al., 2006). La señal de Ca2+ y el aumento de ácido abs-
císico (ABA) son dos de los efectores más importantes en el inicio de la respuesta al estrés abió-
tico en el órgano sensor (normalmente raíces) y su comunicación al resto de la planta (ABA). En
el procesamiento posterior de la percepción de la señal de estrés y su transmisión para la acti-
vación de la transcripción génica, se encuentran elementos que regulan el nivel de transcripción
génica (Yamaguchi-Shinozaki y Shinozaki, 2005). Varios elementos reguladores actúan sobre el
promotor (cis-acting elements) de los genes que se inducen en respuesta al estrés hídrico (DRE,
por drought responsive element) o con hormonas como el ácido abscísico (ABA) (ABRE, por ABA
responsive element). Estos elementos en el promotor permiten regular la transcripción en la intrin-
cada red de actividades génicas inducidas en respuesta al estrés abiótico. El elemento DRE está
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en los promotores de una serie de genes que se activan por deshidratación y por frío y que fun-
cionan en las primeras etapas de la señalización, antes que la acumulación de ABA tenga lugar e
induzcan los factores de transcripción correspondientes (Yamaguchi-Shinozaki y Shinozaki, 2005).

El complejo de proteínas G (heterotrímero compuesto por las subunidades , , ) transforman las
señales extracelulares desde las proteínas receptoras acopladas (GPCRs) y es intermediario de pro-
cesos celulares críticos como la respuesta del crecimiento a la sequía, hormonas, luz o patógenos
(Perfus-Barbeoch et al., 2004). Este sistema se modula a través de unos reguladores denominados
RGS (regulator of G-protein signaling), que actuan reduciendo la sensibilidad al estímulo a través de
la desactivación de la subunidad . En Arabidopsis se ha aislado AtRGS1, cuya estructura es distin-
ta a otras RGS conocidas, y podría estar involucrada en la división celular pero su función real aún
se desconoce. Cuando AtRGS1 se sobreexpresa en Arabidopsis produce hipersensibilidad a ABA, y
lo que resulta más interesante, un fenotipo de tolerancia a estrés hídrico, asociado posiblemente a
la menor densidad de estomas, menor conductancia y menor consumo de agua (Chen et al., 2006).

Los estímulos físico-químicos alcanzan distintos compartimentos celulares por medio de diferen-
tes mensajeros secundarios, con los que se produce la concatenación de reacciones desde la per-
cepción del estímulo a la generación de respuesta. Entre estos mensajeros están los nucleótidos
monofosfato cíclicos (cNMP), muy conocidos y estudiados en mamíferos pero poco en plantas
(Maathuis, 2006a; Kaplan et al., 2007). En condiciones de estrés salino u osmótico, se produce
un rápido aumento de 3’,5’-guanil monofosfato cíclico (cGMP) (Donaldson et al., 2004), que modu-
la la actividad de componentes que vienen a continuación en las distintas reacciones del organis-
mo a las condiciones de estrés. Los receptores específicos del cGMP, a los que éste mensajero
se une o afecta a través de otros componentes señalizadores, aún se desconocen en plantas
(Maathuis, 2006a). Hay evidencias de que ciertas proteína quinasas se activan por nucleóticos
cíclicos en las plantas (Newton y Smith, 2004), pero no hay todavía una identificación molecular
de esas quinasas dependientes de nucleóticos cíclicos (Maathuis, 2006a). En el genoma de
Arabidopsis se han encontrado secuencias que codifican proteínas con dominio quinasa y un posi-
ble sitio de unión a nucleótidos cíclicos, pero hasta la fecha, no se ha demostrado su función
como quinasas dependientes de cNMP (Kaplan et al., 2007). Muchos de las posibles proteínas
que contienen un dominio de unión a cNMP son transportadores iónicos, principalmente los cana-
les catiónicos (monovalentes) pertenecientes a las familias de los activados por nucleótidos cícli-
cos CNGC (por cyclic nucleotide gated channel), los canales selectivos de K tipo Shaker, y algu-
nos antiportadores Na+/H+ del tipo NHX (Maathuis, 2006a). El papel de estos cNMP en el control
de la homeostasis iónica se ha ido perfilando a través de los estudios en los que se ha encontra-
do que estimulan la entrada de Ca2+ (Kurosaki y Nishi, 1993; Volotovski et al., 1998). Estos tra-
bajos son consistentes con los resultados que demuestran que los cNMP (cAMP y cGMP) mejoran
la tolerancia al estrés salino (Maathuis y Sanders, 2001).

Las proteína quinasas MAPK (mitogen activated protein kinase) interconectan los estímulos exter-
nos con la respuesta fisiológica y son importantes en la adaptación del organismo a las condi-
ciones de estrés en cuanto a que controlan la expresión génica. Estas quinasas pueden activar
promotores de genes de estrés, como RD29A y RD29B, inducidos por salinidad, sequía y ABA
(Hua et al., 2006). La sobreexpresión de quinasas tipo CIPK (por calcineurin B-like interacting pro-
tein kinases), también relacionadas con la respuesta a estrés, aumentan significativamente la
tolerancia a salinidad, sequía y frío en arroz (Xiang et al., 2007). Por ejemplo, las quinasas CIPK03
y CIPK12 mejoraban la tolerancia a frío y desecación del arroz y este efecto se podía relacionar
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con el aumento de la acumulación de prolina y azúcares solubles, compuestos relacionados con
la protección y ajuste osmótico del citosol. Sin embargo los transgénicos con la quinasa CIPK15
resultaban tolerantes al estrés salino pero no acumulaban solutos orgánicos ni tampoco presen-
taban diferencias significativas en la homeostasis iónica con el control (Xiang et al., 2007). Con la
pérdida de función de la quinasa CIPK23, las plantas de Arabidopsis toleran condiciones de estrés
hídrico in vitro, con un fenotipo de menor transpiración, mayor sensibilidad al ABA y una menor
eficiencia en la absorción de K+ (Cheong et al., 2007). Esta quinasa, regulada por dos proteínas
sensoras de Ca2+ (CBL1 y CBL9, por calcineurin B-like protein) se expresa en diferentes tipos celu-
lares, incluyendo estomas y pelos radicales, se relacionó con la nutrición de K+ ya que las muta-
ciones correspondientes afectaban a la absorción del nutriente (Cheong et al., 2007). La implica-
ción de esta quinasa en la respuesta a estrés se demostró con los mutantes cpk23 que, aparen-
temente a través de mecanismos que afectaban, como en el caso anterior, la homeostasis de K+,
el comportamiento estomático y la economía de agua, mejoraban la tolerancia al estrés mientras
que en los transgénicos se agudizaba la sensibilidad a estrés (Ma y Wu, 2007). Otra quinasa esti-
mulable por estrés abiótico, CIPK9, también produce un fenotipo marcado de sensibilidad a bajo
K+ en los mutantes cipk9 pero no afecta particularmente la absorción de K+ como en los ejem-
plos anteriores (Pandey et al., 2007). Estos trabajos nos permiten vislumbrar la interrelación de
distintos tipos de estrés y la importancia crucial de algunos nutrientes, desde tiempo atrás fisio-
lógicamente relacionados con la capacidad de absorción y la economía de agua en los cultivos. 

La señal de ABA también induce la síntesis de proteínas ASR (por ABA, stress, ripening) de bajo
peso molecular e hidrofílicas, localizadas en el núcleo y función asociada al desarrollo, en madu-
ración y senescencia. Cuando se expresa LLA23 (gen que codifica una proteína ASR de Lilium sp.)
en Arabidopsis, que no tiene proteínas homólogas a ASR, se altera la expresión de otros genes
relacionados a ABA y estrés, en concreto el factor de transcripción RD29b y la quinasa KIN2. Este
efecto, que involucraría a esta proteína en la vía de señalización, produce además una serie de
cambios bioquímicos y fisiológicos (menor sensibilidad a ABA, estomas abiertos en estrés) que se
traducen en aumento de la tolerancia al estrés abiótico (Yang et al., 2005), que se atribuye al
papel protector de la proteína LLA23 con su capacidad de retener agua, y a la inducción de otros
genes relacionados a estrés (RD29b y KIN2).

La interferencia con uno de los principales efectores del estrés, el ABA, ha permitido un mayor cono-
cimiento de la compleja respuesta de la planta durante el proceso de adaptación a estrés. Cuando
se emplearon plantas mutantes de inserción de un enzima relacionada con la síntesis de ABA, estas
no aumentaban los niveles de ABA en respuesta al choque osmótico y la germinación era notable-
mente más tolerante a la presencia de sal, aunque sólo en fases iniciales del estrés. Además, el cre-
cimiento se afectaba seriamente con la falta de agua, debido básicamente a que los estomas no se
cerraban y las hojas seguían perdiendo agua desecándose hasta alcanzar una marchitez permanen-
te (Ruggiero et al., 2004). En este sentido, la sobreexpresión de LeNCED1 que codifica el enzima 9-
cis-epoxi carotenoide dioxigenasa, que controla un paso limitante de la síntesis de ABA, aumenta la
concentración de esta hormona en tomate con el consiguiente cierre estomático y mejora de la efi-
ciencia transpiratoria (Thompson et al., 2007). Otro ejemplo de la interferencia de los niveles de ABA
se consigue con la sobreexpresión del gen XERICO, el cual aumenta la proteína reguladora RING-H2
con un dominio dedo de zinc, que se traduce en un aumento de la expresión del gen NCD3 y la con-
siguiente síntesis de ABA y otros cambios en la expresión de genes relacionados con la síntesis de
hormonas (Ko et al., 2006). El resultado es un aumento de la sensibilidad al estrés osmótico de la
germinación pero una mayor tolerancia al déficit hídrico en planta adulta (Ko et al., 2006).
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Otro sistema importante de percepción de estrés y la subsecuente señalización lo constituyen las
especies de oxígeno reactivas (ROS), que se producen en respuesta a estrés y se convierten en
señales moleculares al alterar el estado redox de sensores intracelulares (proteínas, enzimas, recep-
tores específicos) y modulan distintas vías metabólicas y de defensa (Mittler et al., 2004). En la mem-
brana celular, las oxidasas dependientes de NADPH estarían entre los principales generadores de
ROS en respuesta a estrés, y el aumento de estos radicales induce a su vez los sistemas de defen-
sa (superóxido dismutasas, catalasa, peroxidasas, etc.). La relación establecida entre los ROS y la
proteína SOS1, a través de la estabilización del ARN mensajero de SOS1, un antiportador de gran
importancia en la tolerancia a salinidad puede constituir un paso clave en la cadena de señalización
(Chung et al., 2008). En situaciones de estrés, el control de los ROS producidos en exceso por el
metabolismo oxidativo es otro tema de gran futuro en biotecnología y se trata más adelante.

En los sistemas de señalización del estrés también participaría el óxido nítrico (NO), que se pro-
duce por sequía o ABA (Lamattina et al., 2003). Esta molécula puede modular los niveles de Ca2+

citosólicos y cambiar la actividad de algunos canales iónicos. El NO se ha relacionado con el
aumento de la tolerancia a sequía, a través de un control de la apertura estomática (García-Mata
y Lamattina, 2001). Empleando cultivos celulares de Phragmites communis, las diferencias de NO
producido bajo estrés salino entre líneas con distinta tolerancia podrían inducir de un modo dife-
rencial la expresión de la H+-ATPasa del plasmalema y con efecto en la relación K+/Na+ y explicar
las diferencias de sensibilidad (Zhao et al., 2004). 

La complejidad del sistema de regulación de la respuesta al estrés abiótico se puede ejemplificar
con el efecto de la proteína nuclear RD26, inducida por estrés hídrico y ABA, que modifica la sen-
sibilidad al ABA y afecta la expresión de otros genes de respuesta a estrés (Fujita et al., 2004).
La expresión ectópica de genes también revela interacciones inesperadas. Como ejemplo, la
sobreexpresión en arroz del factor de transcripción CBF3 inducido por frío en Arabidopsis aumen-
ta la tolerancia al estrés hídrico y salino pero no modifica significativamente su tolerancia al frío
(Oh et al., 2005). Los autores de ese trabajo señalan, como posible explicación que no modifique
la respuesta al frío en arroz, al menor número de genes modificados por CBF3 en esta especie.
También relacionado con el control de la transcripción y la respuesta al estrés salino se encuen-
tra la proteína AtSAP18 (Song y Galbraith, 2006), que se asocia con factores de respuesta de
unión a etileno (ERF, por ethylene response factor) para configurar un complejo represor multi-
mérico. Cuando se emplean mutantes donde se pierde la actividad de AtSAP18 se produce un
aumento de la sensibilidad a la salinidad visible como una inhibición de la síntesis de clorofila.

Finalmente, es importante comentar el hallazgo de nuevas ‘capas’ de regulación tanto génica como
bioquímica que están siendo diseccionadas pero cuyos mecanismos de funcionamiento son todavía
desconocidos en gran medida. Como ejemplo de estos sistemas regulatorios emergentes podemos
citar el procesamiento de ARNm inducidos por estrés de una manera dependiente de ABA
(Hugouvieux et al., 2002) o de ROS (Chung et al., 2008), la exportación nuclear de transcritos (Dong
et al., 2006a), la degradación selectiva y regulada de proteínas de estrés (Dong et al., 2006b), la
síntesis de componentes de la pared celular (Chen et al., 2005; Sánchez-Aguayo et al., 2004) y la
regulación de la expresión génica por micro-ARNs (Borsani et al., 2005; Sunkar et al., 2007).

Bases moleculares de la resistencia a estreses abióticos

203



9.3. LA FALTA DE AGUA
La sequía produce una serie de cambios morfológicos y fisiológicos en las plantas, como cierre
estomático, disminución de la expansión foliar, de la actividad fotosíntética, y en definitiva del cre-
cimiento y la producción del cultivo. La menor disponibilidad de agua produce una reducción de la
conductividad hidráulica de las raíces, que prepara a la planta para las condiciones deficitarias
aumentando la resistencia al flujo de agua con objeto de reducir las pérdidas por evaporación.
Durante el ajuste osmótico celular a consecuencia de la caída del potencial hídrico en el medio,
los flujos hídricos adquieren gran importancia, por lo que también las acuaporinas jugarían un papel
relevante entre los mecanismos de adaptación al estrés (Maurel y Chrispeels, 2001). Actualmente,
se considera que condiciones como la salinidad, la hipoxia o las bajas temperaturas regulan la acti-
vidad de las acuaporinas por la medio de un control transcripcional a través de ROS o acidosis
(Luu y Maurel, 2005). En las raíces de Arabidopsis, el estrés salino reduce la expresión de genes
que codifican las acuaporinas de la membrana plasmática (PIP) y del tonoplasto (TIP) e inducen la
relocalización subcelular de algunos de estos canales (Boursiac et al., 2005). Algunos trabajos pre-
vios habían señalado la inducción de la expresión de algunas acuaporinas de plasmalema por
sequía o salinidad (Yamaguchi et al., 1992; Yamada et al., 1997). En Arabidopsis, el estrés salino
activa un gen que codifica una proteína homóloga a la acuaporina de tonoplasto (Pih et al., 1999),
y en maíz, se inducen acuaporinas específicas del plasmalema cuando la raíz comienza a rehidra-
tarse 24 horas después de un choque salino (100 mM NaCl) (Zhu et al., 2005). Sin embargo, cuan-
do se sobreexpresan acuaporinas de la membrana plasmática en arroz aumenta su sensibilidad al
estrés salino (Katsuhara et al., 2003) y algo similar ocurre en tabaco (Aharon et al., 2003). En una
especie muy tolerante a estrés como Mesembryanthemum, el estrés osmótico induce un aumen-
to de la acuaporina de tonoplasto McTIP1;2 y su redistribución hacia compartimentos endosoma-
les (Vera-Estrella et al., 2004). Considerando que la pérdida (salida) de agua celular puede ocurrir
sólo en situaciones de choque osmótico, y no de ajuste paulatino, en situaciones de adaptación a
bajos potenciales hídricos se produce la reducción de los flujos hídricos, consistente con inhibición
de la conductividad hidráulica y menor actividad de los canales de agua. No es de extrañar, por
tanto, los resultados contradictorios, y que la sobreexpresión de canales de agua, si bien puede
aumentar el vigor de las plantas en ausencia de estrés puede tener efectos nocivos ante la falta
de agua (Aharon et al., 2003; Jang et al., 2007). Aún falta un mayor conocimiento del papel fisio-
lógico de las acuaporinas y su función en condiciones de estrés es aún materia de especulación
(Luu y Maurel, 2005) de modo que resulta difícil aventurar una posible estrategia involucrando la
acuaporinas en la mejora de la tolerancia de las plantas al estrés abiótico.

9.4. EL EXCESO DE SALES
La salinidad afecta el crecimiento y producción de los cultivos al reducir el potencial hídrico de la
solución del suelo, disminuyendo así la disponibilidad de agua, y al crear un desequilibrio nutritivo
dada la elevada concentración de elementos (Na+, Cl-) que pueden interferir con la nutrición mine-
ral y el metabolismo celular. En consecuencia, los diversos efectos observados a distinta escala,
desde reducción de turgencia y crecimiento hasta la pérdida de la estructura celular por desor-
ganización de membranas y profundas alteraciones metabólicas, son el producto combinado de
estrés hídrico, toxicidad iónica y desequilibrio nutricional.

Para conseguir la adaptación a las condiciones salinas, en la planta se deben activar múltiples
mecanismos para aumentar la capacidad de obtener y/o retener agua, y restituir la homeostasis
iónica. Estos mecanismos de adaptación se reflejan macroscópicamente como reducción de la
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expansión foliar y del crecimiento, cambio en la relación parte aérea/raíz, e incluso aumento de
la precocidad, y son consecuencia de cambios bioquímicos (síntesis de ABA y solutos osmopro-
tectores) y fisiológicos (alteración de la permeabilidad de las membranas a los iones y al agua,
cierre estomático, disminución de transpiración y fotosíntesis, etc.). Esta respuesta adaptativa
está gobernada por señales moleculares que regulan la relación con el medio externo (p.e. cam-
bios en la actividad de canales y transportadores de membranas) y por la activación y transcrip-
ción de genes entre cuyos efectos está la modificación de rutas biosintéticas que resultan en ajus-
te osmótico y la protección de las estructuras celulares.

9.5. HOMEOSTASIS IÓNICA
Mientras el efecto primario del estrés hídrico o salino resulta en la menor disponibilidad de agua
y la consiguiente necesidad de reducir las pérdidas para evitar la deshidratación (Munns, 2005),
el efecto posterior inmediato es la necesidad de mantener la homeostasis iónica, esto es, el equi-
librio iónico celular que permite un metabolismo normal, controlando la entrada de iones tóxicos
y secuestrándolos para evitar su toxicidad mediante la compartimentación en vacuolas. En un
suelo salino, la elevada concentración de iones tóxicos, fundamentalmente Na+ y Cl- (o SO4

2-), pro-
duce una interferencia en la absorción de nutrientes (K+, Ca2+, NO3

-) y un excesivo aumento de
iones (Na+, Cl-), que pueden alcanzar niveles citosólicos perjudiciales para el metabolismo celular.
El mantenimiento de la homeostasis depende de las proteínas de membrana que regulan el flujo
de iones, como las bombas de protones (ATPasas y pirofosfatasas), transportadores secundarios
y canales iónicos (Niu et al., 1995; Maathuis y Amtmann, 1999; Maathuis, 2006b). Uno de los fac-
tores determinantes de la tolerancia celular a la salinidad reside en la capacidad de mantener una
alta relación K+/Na+ en el citosol. De hecho, una de las principales diferencias entre Arabidopsis
y Thellungiella halophila, una especie muy relacionada a aquella y tolerante a salinidad, está en la
mayor selectividad K+/Na+ en los sistemas de transporte iónico (Volkov et al., 2003). 

El principal desafío para mantener la homeostasis iónica celular en un ambiente salino procede del
Na+, cuya entrada se ve favorecida por el gradiente de potencial electroquímico entre el exterior
y el interior celular (aproximadamente -180 mV). La entrada de este ión tóxico en la célula se
puede producir a través de transportadores y canales iónicos del plasmalema. Los transportado-
res de K+ de tipo KUP-HAK pueden llegar a ser muy selectivos y tener una gran afinidad para este
ión (Km de 10-50 µM), pero también pueden transportar Na+ con baja afinidad (Maathuis y
Amtmann, 1999; Santa-María et al., 1997; Rodríguez-Navarro, 2000). Por el contrario, los trans-
portadores de tipo HKT manifiestan una alta afinidad por Na+ y en sistemas heterólogos se com-
portan como simportes Na+/K+ o uniportes de Na+ (Wang et al., 1998; Rubio et al., 1995; Horie
et al., 2001; Haro et al., 2005). Estas diferencias de transporte pueden atribuirse a las variacio-
nes en la secuencia aminoacídica de estos transportadores que permite diferenciarlos en 2 gru-
pos (Platten et al., 2006). Su función fisiólogica es incierta pero la evidencia genética indica que
la proteína HKT1 es una vía sustancial de entrada de Na+ en raíces de Arabidopsis, trigo y ceba-
da (Rus et al., 2001; Laurie et al., 2002; Haro et al., 2005). Otros datos, sin embargo apuntan a
que las proteínas de tipo HKT están muy relacionadas con el transporte de Na+ a larga distancia
y su reparto entre parte aérea y raíces. En Arabidopsis, la expresión del gen de copia única HKT1
es predominante en el tejido vascular de raíces y hojas de Arabidopsis (Mäser et al., 2002;
Berthomieu et al., 2003). Algunos autores localizaron HKT1 en elementos del floema y propusie-
ron una función en la recirculación de Na+ hacia la raíz (Berthomieu et al., 2003). Sin embargo,
trabajos más recientes ubican al transportador HKT1 en la membrana de células parenquimáticas
acompañantes del xilema que descargarían Na+ del xilema evitando su transporte a la parte aérea
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de la planta (Sunarpi et al., 2005; Davenport et al., 2007). A su vez, el análisis genético también
ha producido resultados contradictorios ya que mientras que en trigo una menor expresión del
transportador HKT1 por interferencia génica aumentaría la tolerancia a NaCl (Laurie et al., 2002),
en Arabidopsis una mutación kht1 produce tolerancia a Na+ a corto plazo pero sensibilidad a largo
plazo; la sobreexpresión en plantas transgénicas aporta mayor sensibilidad en cualquier estadío
(Rus et al., 2001; Mäser et al. 2002; Rus et al., 2004). La disrupción de HKT1 en Arabidopsis pro-
voca el incremento del contenido de Na+ en la savia del xilema y su reducción en el floema, mien-
tras que los contenidos de K+ siguen un patrón opuesto (Sunarpi et al., 2005). Por otro lado, el aná-
lisis combinado de la variación natural del contenido de Na+ en la parte aérea y de la expresión géni-
ca global de distintos ecotipos de Arabidopsis, identificó a HKT1 como un gen mayor en el control
de la translocación de Na+ desde la raíz hasta el tallo (Rus et al., 2006). Los ecotipos con mayor
translocación de Na+ portaban una deleción en la zona promotora del gen HKT1 que reducía su
expresión y comprometía la capacidad de capturar Na+ de la corriente xilemática. Considerando
todos estos datos en conjunto, ahora es generalmente aceptado que la función primordial de la pro-
teína HKT1 de Arabidopsis es la de retirar Na+ de la corriente de evapotranspiración para restringir
su acumulación en los tejidos fotosintéticos.

Estudios fisiológicos previos en trigo habían relacionado la tolerancia salina con la discriminación
K+/Na+ y la reducción de la concentración de Na+ en la lámina foliar (Gorham et al., 1990).
Recientemente se han identificado los genes responsables de aquel fenotipo tolerante, Nax1,
Nax2 y Kna1 que son homólogos a transportadores HKT (Huang et al., 2006; Byrt et al., 2007).
Del mismo modo, se ha comprobado que en cultivares de arroz con distinta tolerancia al estrés
salino, se modifica la expresión de los transportadores HKT (OsHKT1 y OsHKT2) en condiciones
de estrés, dando como resultado fenotipos más o menos eficientes en su capacidad de mante-
ner la homeostasis iónica (Kader et al., 2006). El locus SKC1 identificado por genética cuantitati-
va como un gen mayor asociado al mantenimiento de un alto contenido de K+ en variedades de
arroz más tolerantes al estrés salino ha sido recientemente identificado a nivel molecular como
un miembro de la familia HKT (OsHKT8; Ren et al., 2005). SKC1/HKT8 se expresa también en las
células del parénquima que rodean a los vasos del xilema y el análisis electrofisiológico ha demos-
trado que se comporta como un transportador de entrada de Na+ altamente selectivo (Ren et al.,
2005). Los polimorfismos de SKC1/HKT8 entre variedades de arroz con distinta halotolerancia se
traducen en la presencia de una isoforma más activa de la proteína en la variedad tolerante que
permite una mayor restricción de transporte a larga distancia de Na+ mediante la reabsorción
selectiva del Na+ presente en el xilema. Por otro lado, también se ha descrito que el transporta-
dor OsHKT1 (también llamado HKT2;1) de arroz, cuya expresión se reduce en bajas concentra-
ciones de NaCl, podría ser es responsable de la entrada de Na+ de alta afinidad que ocurre en
ausencia de K+ (Horie et al., 2007). 

Los canales iónicos constituyen otro sistema de transporte que permite la disipación rápida de un
gradiente iónico establecido a través del plasmalema (Maathuis y Amtmann, 1999). En la actuali-
dad se conocen tres tipos de canales que pueden mediar en la entrada o salida de iones como
K+ y Na+ a través del plasmalema (Maathuis y Amtmann, 1999; Rodríguez-Navarro, 2000), y se
les denomina canales rectificadores de entrada de K+ (KIRC), canales rectificadores de salida de
K+ (KORC), y canales independientes del voltaje (VIC). La selectividad K+/Na+ de estos canales
iónicos varía ampliamente. Los canales KIRC y KORC son altamente selectivos para K+ en condi-
ciones fisiológicas de crecimiento. Sin embargo, los canales de tipo KIRC pueden permitir una
entrada significativa de Na+ a largo plazo en un medio salino debido a que, a pesar de su escasa
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permeabilidad relativa para Na+, en esas condiciones presentan una conductividad iónica máxima
y el gradiente electroquímico de Na+ es muy elevado (Amtmann y Sanders, 1999). Por el contra-
rio, aunque los canales de tipo VIC representan una pequeña fracción de la conductividad total de
la membrana, no discriminan entre Na+ y K+, por lo también podría contribuir a la entrada de Na+

(Amtmann y Sanders, 1999). Considerando en su conjunto la abundancia y características fun-
cionales de los distintos canales iónicos, se ha estimado que los VIC constituyen la vía principal
de entrada de Na+ en las células vegetales (Amtmann y Sanders, 1999). La actividad de los VIC
parece modulada por nucleótidos cíclicos (cAMP y cGMP) como se mencionaba anteriormente,
por lo que podrían ser equivalentes a los canales de tipo CNCG (cyclic nucleotide-gated channels)
caracterizados originalmente en células animales y que también están presentes en las células
vegetales (Maathuis y Sanders, 2001). La entrada de Na+ en Arabidopsis se relaciona a distintos
tipos de canales no selectivos, algunos sensibles a los niveles de Ca2+ (Essah et al., 2003).

Un sistema importante para conseguir la reducción del Na+ citosólico es la expulsion al medio
extracelular. La extrusión de Na+ se produce en hongos y algunas especies de algas marinas por
bombas (ATPasas) transportadoras de Na+ (Haro et al., 1993; Gimmler, 2000), mientras que en
la mayoría de las algas y en plantas superiores está mediada por antiportadores Na+/H+ del plas-
malema (Blumwald et al., 2000; Shi et al., 2000). La actividad de antiportadores Na+/H+ en el
plasmalema, que expulsan Na+ al exterior de la célula en un intercambio por H+, requiere un gasto
energético ya que debe efectuarse en contra de un gradiente de potencial electroquímico. La
inducción en tomate de una ATPasa transportadora de H+ de plasmalema por el estrés salino
podría responder a la necesidad de generar el gradiente de protones requerido por el antiporta-
dor Na+/H+ (Kalampanayil y Wimmers, 2001). Se ha sugerido que la extrusión de Na+ podría cons-
tituir a largo plazo un serio problema en las células de algunos tejidos, como las hojas, ya que la
acumulación extracelular de Na+ podría ser aún más dañina que su inclusión al generar un déficit
hídrico extremo (Yeo, 1998). Un factor determinante del daño celular en arroz es la deshidrata-
ción producida por la acumulación de sales en el espacio extracelular (Flowers et al., 1991) de la
que podría no ser ajena la actividad de ese antiporte. Sin embargo, el balance neto de la actividad
antiportadora Na+/H+ en el plasmalema deber ser positivo para la planta ya que los mutantes sos1
de Arabidopsis, carentes de dicha actividad, son extremadamente sensibles a NaCl (Wu et al.,
1996; Qiu et al., 2002). Además de reducir el contenido celular de Na+, SOS1 también media en
el transporte de Na+ desde la raíz al mesófilo foliar y es esencial para la redistribución del Na+ entre
los tejidos vegetales (Shi et al., 2002), probablemente en coordinación con HKT1 cuya actividad
sería opuesta a la de SOS1 (Pardo et al., 2006). La importancia de SOS1 en el control de la tole-
rancia al estrés salino viene demostrada por una especie halofita, Thellungiella halophila, que se
vuelve sensible a salinidad cuando se reduce la expresión del transportador (Oh et al, 2007). En
efecto, una de las diferencias importantes entre Thellungiella y Arabidopsis que puede estar rela-
cionada con la mayor tolerancia a salinidad de la primera es su mayor expresión constitutiva de
SOS1 en raíces (Kant et al., 2006). Con importancia para la tolerancia al estrés, las proteínas regu-
ladoras de SOS1 que son la quinasa SOS2 y la proteína sensora de Ca2+ SOS3, modulan la expre-
sión y actividad bioquímica de SOS1 (Qiu et al., 2002; Quintero et al., 2002). Los mutantes sos2
y sos3 son también sensibles a salinidad (Zhu, 2000). Recientemente se ha descrito que
SCaBP8/CBL10, una proteína similar a SOS3, interactúa y regula positivamente a SOS2 afectando
la homeostasis iónica y la tolerancia a la sal (Quan et al., 2007; Kim et al., 2007). Una de las dia-
nas del complejo SOS2/CBL10 es SOS1 en células de la parte aérea (Quan et al., 2007), aunque
también se ha propuesto un papel en la compartimentación intracelular de Na+ (Kim et al., 2007).
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La sobreexpresión de SOS1 aumenta la tolerancia salina de plantas transgénicas de Arabidopsis
(Shi et al., 2003). Esas plantas acumulaban menos Na+ en el xilema y en la parte aérea; callos
derivados de esas plantas también mostraron una reducción significativa del contenido de Na+ y
una mayor halotolerancia. Por otro lado, la expresión ectópica en Arabidopsis y en arroz de SOD2,
un antiportador Na+/H+ del plasmalema de Schyzosaccharomyces pombe, aumenta la tolerancia
de estas especies a la salinidad reduciendo la concentración de Na+ en raíces y parte aérea y
aumentando la concentración de K+ en ambos órganos (Gao et al., 2003; Zhao et al., 2006). En
arroz, se pudo comprobar que la sobreexpresión de SOD2 incrementaba la actividad ATPasa del
plasmalema y disminuía el contenido citosólico de Na+, al tiempo mejoraba la fotosíntesis y se
reducía la producción de ROS (Zhao et al., 2006). Estos resultados son evidencia adicional de que
el aumento de la actividad antiportadora Na+/H+ de la membrana plasmática puede, de hecho,
ser un mecanismo eficiente para aumentar la tolerancia salina de las plantas. 

Cuando se produce una entrada importante de Na+ en el citosol, la relación K+/Na+ fisiológica se
debe restablecer para evitar el efecto tóxico del Na+. Esto se consigue en algunas especies con
un sistema de transporte localizado en la membrana vacuolar (tonoplasto), que permite acumular
Na+ en la vacuola de manera activa, en contra del gradiente electroquímico del Na+ (Blumwald,
2000; Pardo et al., 2006; Apse et al., 2007). Este sistema consiste en un antiportador Na+/H+

(denominado NHX) que acopla la entrada de Na+ a la salida de H+. Este transporte puede reali-
zarse por el gradiente de H+ entre vacuola y citosol establecido por las ATPasas vacuolares (V-
ATPasas) y las pirofosfatasas (PPasas) (Blumwald, 1987). La presencia de una actividad antipor-
tadora Na+/H+ se detectó primero en tonoplasto de especies tolerantes a salinidad como remo-
lacha y cebada, donde se inducía por la presencia de NaCl en el medio (Blumwald y Poole, 1985;
Barkla y Pantoja, 1996). AtNHX1, la primera proteína con esa actividad, se identificó en plantas
de Arabidopsis (Apse et al., 1999; Gaxiola et al., 1999; Quintero et al., 2000), pero la evidencia
molecular disponible indica que estas proteínas son ubícuas en las plantas. En los genomas de
arroz y Arabidopsis, ya secuenciados, se reconocen hasta 5 y 6 isoformas respectivamente dife-
rentes de genes NHX (Pardo et al., 2006). La mayor homología de las distintas formas de NHX se
encuentra en la parte N-terminal, que forma el poro en el tonoplasto, y las diferencias se hallan en
el C-terminal, con actividad reguladora (Pardo et al., 2006). La compartimentación del Na+ en la
vacuola, al tiempo que libera al citosol del exceso de Na+, contribuye a disminuir el potencial
osmótico y ajustar el potencial hídrico celular para permitir la absorción de agua durante el estrés
salino (Glenn et al., 1999). Además, la proteína NHX1 de Arabidopsis tiene la capacidad de trans-
portar tanto Na+ como K+, pudiendo contribuir al balance osmótico celular y tisular en cualquier
condición de crecimiento de la planta (Venema et al., 2002). En la actualidad, estos antiportado-
res se clasifican en dos clases, con distinta localización subcelular. Los antiportadores de Clase I
se localizan en tonoplastos, y transportan K+ y Na+ con similar afinidad, mientras que los de Clase
II, se encuentran en membranas endosomales y tienen mayor afinidad por K+ (Pardo et al., 2006).
La sobreexpresión de este antiportador AtNHX1 en Arabidopsis, tomate y nabo producía un
aumento espectacular de la tolerancia al estrés salino (Apse et al. 1999; Zhang y Blumwald,
2001; Zhang et al., 2001). Sin embargo, este mismo gen en otras especies no tiene efectos tan
sobresalientes (Xue et al., 2004; He et al., 2005; Yang et al., 2005) al igual que la sobreexpre-
sión de genes homólogos procedentes de arroz, trigo o halofitas (como Suaeda salsa y Atriplex
gmelini) (Ohta et al., 2002; Zhao et al., 2006; Chen et al., 2007; Li et al., 2007). Con el objeto de
aumentar la actividad de antiportadores vacuolares con el gradiente de H+ y asegurar la comparti-
mentación de iones Na+ se han transformado con PPasas vacuolares especies como Arabidopsis
y tabaco (Gaxiola et al., 2001; Gao et al., 2006) con un aumento en la tolerancia al estrés.
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La sobreexpresión de la proteína AtRAB17, relacionada al tráfico intracelular de vesículas (Mazel
et al., 2004) produce un aumento de la tolerancia al estrés salino por medio de un aumento de la
capacidad de retención de Na+ en vacuolas y una menor generación intracelular de ROS.

El papel del Ca2+ en la respuesta a la salinidad es complejo, ya que tiene una función estructural
en la membrana, afecta la actividad de algunos transportadores iónicos y además actúa como
intermediario en la cascada de señales que conducen a la transcripción de numerosos genes invo-
lucrados en la respuesta adaptativa (Rengel, 1992; Bressan et al., 1998; Pardo et al., 1998;
Trewavas y Malhó, 1998; Gao et al., 2004; Shabala et al., 2006). La señal de estrés, que cursa
en parte con un aumento de Ca2+ citosólico, debe tamponarse mediante la reentrada del Ca2+ en
los compartimentos de reserva (vacuolas, retículo endoplasmático) una vez producido su efecto.
Esta función corre a cargo de antiportadores Ca2+/H+ (CAX1, Hirschi et al., 1996) y de Ca2+-
ATPasas (Geisler et al., 2000). La salinidad incrementa el nivel de transcriptos de una Ca2+-ATPasa
(ACA4) presente en vacuolas pequeñas de protoplastos de Arabidopsis (Geisler et al., 2000). Algo
similar ocurre con otras Ca2+-ATPasas de retículo endoplasmático de tomate y tabaco (Wimmers
et al., 1992; Perez-Prat et al., 1992). La presencia de Ca2+ puede reducir la magnitud del efecto
negativo de la salinidad en el crecimiento, fenómeno que se ha atribuído al efecto estabilizador de
la membrana y al mantenimiento de su capacidad selectiva (Rengel, 1992). El Ca2+ extracelular
también puede reducir la pérdida de K+ inhibiendo los canales de salida de tipo KORC, NSCC o
DAPC (Murata et al., 2000; Shabala et al., 2006), y disminuir la entrada de Na+ mediante la inhi-
bición de canales KIRC y sobre todo VIC (Maathuis y Amtmann, 1999). Por otra parte, el Ca2+ intra-
celular tendría un papel no menos importante en la absorción de K+ y la selectividad K+/Na+ en
condiciones salinas mediante la modulación de otros transportadores iónicos como el sistema
compuesto por SOS1, SOS2 y SOS3 (Liu y Zhu, 1997; Zhu, 2000; Quintero et al., 2002). El com-
plejo proteína quinasa SOS2/SOS3 (también llamado CIPK24/CBL4) pertenece a una intrincada
red regulatoria compuesta por las proteína quinasas CIPK/PKS y sus subunidades dependientes
de Ca2+ CBL/SCaBP. En los genomas secuenciados de Arabidopsis y arroz se han identificado 10
genes de tipo CBL/SCaBP en ambas especies y 25 ó 30 genes, respectivamente, que codifican
proteínas quinasa CIPK/PKS (Kolukisaoglu et al., 2004). Entre las dianas identificadas que están
reguladas por este entramado de proteínas regulatorias están SOS1 para los complejos
SOS2/SOS3 y SOS2/CBL10, el canal de K+ AKT1 para los complejos CIPK23 con CBL1 o CBL9
(Xu et al., 2006), y la H+-ATPasa de membrana plasmática AHA para el complejo PKS5/SCaBP1
(Fuglsang et al., 2007). El módulo regulatorio AKT1/CIPK23/CBL1-CBL9 puede ser particular-
mente relevante en la tolerancia al estrés salino porque asegura la activación del principal canal
de K+ en raíces en condiciones limitantes de este nutriente.

La sobreexpresión del gen de levadura HAL1 en cultivos como tomate mejora los niveles de K+ y
de retención de agua en las plantas bajo estrés e incrementa en cierta medida la tolerancia al
estrés salino (Gisbert et al., 2000; Rus et al., 2001). Este gen codifica una proteína con actividad
reguladora que, en levaduras, actúa tanto sobre los transportadores de salida de Na+ (proteínas
ENA) como sobre un sistema de salida de K+ sin identificar. En plantas, el fenotipo tolerante resul-
tante de la expresión de HAL1 se ha atribuído a una mejora de la relación K+/Na+ bajo condicio-
nes de estrés (Gisbert et al., 2000; Rus et al., 2001)
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9.6. ESTRÉS POR COMPUESTOS OXIDANTES (ROS)
Las especies de oxígeno reactivas (ROS) se producen en el metabolismo normal y se controlan con
un eficiente sistema enzimático de catalasa, peroxidasas y superóxido dismutasas localizados en
organelas específicas (peroxisomas, glioxisomas, cloroplastos, mitocondrias) acoplado a las reaccio-
nes donde los ROS son compuestos secundarios del metabolismo. Como se había comentado pre-
viamente, en las etapas inciales del estrés, se considera a los ROS en uno de los sistemas de señali-
zación que conducen a la respuesta adaptativa (Mittler et al., 2004). Las consecuencias de la reor-
ganización metabólica en respuesta al estrés produce un aumento considerable de ROS, que si no
son convenientemente neutralizados tienen un gran potencial fitotóxico. En esto se han basado los
intentos de mejorar la capacidad de las plantas de dar cuenta de estos componentes dañinos a tra-
vés de la sobreexpresión de enzimas como las superóxido dismutasas (SOD) (Badawi et al., 2004).
Las plantas de tabaco transgénicas tenían mayor actividad SOD en los cloroplastos y mostraban
mayor actividad fotosintética bajo salinidad (300 mM NaCl). Con resultados similares, la sobreexpre-
sión de la isoenzima MnSOD mejoraba el comportamiento de Arabidopsis en salinidad (150 mM NaCl)
(Wang et al., 2004), como consecuencia de la inducción de otros sistemas antioxidantes (Cu/Zn-, Fe-
SOD y catalasa). También relacionado con sistemas de protección a la oxidación por radicales libres,
la expresión ectópica de una aldehido deshidrogenasa de soja (GmTP55) en Arabidopsis y tabaco
mejora la germinación en salinidad y la capacidad de tolerar déficit de agua manteniendo mayor tur-
gencia en las plantas transgénicas (Rodrigues et al., 2006). Cuando se expresaron simultáneamente
los genes que codifican para la glutatión transferasa y la catalasa procedentes de Suaeda salsa en el
cultivo de arroz, éste aumentaba notablemente su tolerancia al estrés salino (hasta 200 mM NaCl en
invernadero) y al estrés oxidativo producido por el herbicida paraquat (Zhao y Zhang, 2006).
Aparentemente, la coexpresión mejoraba los sistemas antioxidantes (con un aumento incluso de acti-
vidad superóxido dismutasa) y una reducción de los marcadores de daño oxidativo celular, como
malondialdehido o la integridad de la membrana. El incremento de actividad peroxidasa como conse-
cuencia de la sobreexpresión del gen TPX2 de peroxidasa de pared celular de tomate en plantas de
tabaco, mejora la germinación de sus semillas en salinidad o estrés osmótico (manitol) aparentemen-
te por una mejora en la capacidad de absorber y retener agua (Amaya et al., 1999).

La producción de ROS está también íntimamente ligada a la respuesta de las plantas al ataque
por patógenos. El factor de transcripción RAV1 inducido por Xanthomonas campestris pv. vesi-
catoria en pimiento es capaz de aumentar la tolerancia al ataque de otros patógenos y al estrés
salino en Arabidopsis (Sohn et al., 2006). Por otro lado, plantas transgénicas de tabaco que sobre-
expresan genes para la producción de quitinasas antifúngicas también manifestaron un aumento
de la tolerancia al estrés abiótico (Dana et al., 2006). También la mayor expresión de peroxidasas
mitocondriales puede ser uno de los sistemas que permite a la especie de tomate silvestre
Lycopersicon pennellii ser más tolerante al estés salino que el tomate cultivado (Mittova et al.,
2004). En este caso, la inducción de una elevada actividad peroxidasa, y otras respuestas gene-
rales a estrés, además de respuesta específica a la patogénesis, pueden haber determinado la
mayor tolerancia de las plantas transgénicas a la salinidad.

Resultados similares se han encontrado cuando se han manipulado los niveles de hormonas rela-
cionadas principalmente con estrés biótico. El ácido jasmónico y el metil jasmonato (JA, MeJA)
son reguladores del crecimiento importantes para el desarrollo y actúan regulando la expresión
de genes relacionados con heridas y patógenos, pero también en condiciones de sequía. Un fac-
tor de transcripción que responde al JA (y al etileno), denominado JERF3, activa una secuencia de
genes relacionados con respuesta a patogénesis que también mejoran la tolerancia a sal en las
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plantas de tabaco (Wang et al., 2004). Cuando se sobreexpresa el enzima de nabo productora de
metil jasmonato NTR1 (ácido jasmónico carboxi-metil-transferasa) en soja, se incrementa la con-
centración de MeJA y la tolerancia al déficit hídrico mediante de un aumento en la capacidad de
retención de agua en los tejidos (Xue et al., 2007). Del mismo modo la alteración en la señaliza-
ción de estrés por brasinosteroides en los mutantes de arroz gsk1 modificaba la expresión de
otros genes relacionados a estrés abiótico y aumentaba la tolerancia a la desecación medida por
fluorescencia de clorofilas y porcentaje de plantas marchitas (Koh et al., 2007).

9.7. AJUSTE OSMÓTICO Y COMPUESTOS DE PROTECCIÓN CELULAR
Uno de los cambios bioquímicos importantes en el proceso de adaptación al estrés abiótico es la
acumulación de compuestos orgánicos con actividad osmótica o protectora y que suponen un con-
siderable gasto energético para el metabolismo. En este sentido, por la relación coste/beneficio,
son varios los autores que, desde un punto de vista fisiológico, señalan que la acumulación de
osmolitos orgánicos no mejoraría la capacidad del cultivo a tolerar condiciones de estrés hídrico si
su función fuera exclusivamente la de contribuir al ajuste osmótico celular (Serraj y Sinclair, 2002;
Turner et al., 2007). Desde el punto de vista de economía energética, el K+ es uno de los princi-
pales solutos empleados para el ajuste osmótico en células vacuoladas o poco vacuoladas
(Greenway y Munns, 1980; Wyn Jones y Gorham, 1983). Cuando la disponibilidad de K+ está com-
prometida, como ocurre en situaciones de estrés abiótico, la disminución del potencial osmótico
celular se consigue con los iones disponibles que deben acumularse en vacuolas (p.e. Na+) o con
compuestos orgánicos sintetizados de novo (prolina, glicín betaína) o sustraídos al metabolismo
general (azúcares). Si embargo, son significativos los resultados de un estudio con genotipos de
cebada con distinta tolerancia al estrés salino, en el que los cultivares sensibles acumulaban más
solutos compatibles (prolina, glicín betaína) y menos K+ que los tolerantes (Chen et al., 2007).

La síntesis de una gran variedad de compuestos aumenta en respuesta al estrés (prolina, polioles,
betaínas, etc) y en conjunto se denominan solutos compatibles porque su acumulación no inhibe el
metabolismo celular pero generan el potencial osmótico necesario para permitir la absorción de
agua en condiciones de menor potencial hídrico. En algunos casos no tienen actividad propiamen-
te osmótica sino que su función es protectora y/o estabilizante de membranas y enzimas (Bohnert
y Shen, 1999; Hasegawa et al., 2000). Algunos de estos compuestos actuarían en realidad como
protectores físico-químicos reemplazando parcialmente el agua de superficies proteicas y mem-
branas por su naturaleza hidrofílica (Rhodes y Hanson, 1993), mientras que otros podrían tener una
función de protección química desactivando radicales libres (Smirnoff y Cumbes, 1989). En el caso
de las poliaminas, cuyos niveles también se incrementan bajo condiciones de estrés (Bagni et al.,
2006), su posible papel puede estar relacionado a una actividad antioxidante (Papadakis et al.,
2005). La posible participación de estos compuestos en la tolerancia al estrés procede de experi-
mentos in vitro, donde algunas poliaminas aparecen conjugadas a la membrana y se asocian a la
tolerancia al estrés osmótico (Liu et al., 2005) o cuando añadidas al medio de ensayo protegen la
actividad ATPasa de membranas (Zhao y Qin, 2004; Roy et al., 2005). Son más concluyentes los
resultados in vivo, por ejemplo, cuando se modifica la síntesis de poliaminas en arroz con la expre-
sión del gen ADC (arginina decarboxilasa) (Capell et al., 2004). En este caso, la mayor síntesis de
putrescina en los transgénicos permitía aumentar los niveles de espermidina y espermina endóge-
nos, y reducir los síntomas de senescencia en las hojas después de someter las plantas a sequía
(Capell et al., 2004). En otro trabajo, se comprobó el efecto protector de las poliaminas con el uso
de mutantes incapaces de producir espermina, que manifestaban una alteración en la homeostasis
de Ca2+ y resultan más sensibles al estrés salino (Yamaguchi et al., 2006).
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El incremento en la síntesis de compuestos osmoprotectores en plantas transgénicas a través de
la sobreexpresión de enzimas de sus correspondientes vías metabólicas ha tenido un éxito relati-
vo (Bohnert y Shen, 1999). A través de trangénesis, se ha conseguido sintetizar metabolitos como
glicín betaína o trehalosa en plantas que no los producían con el resultado de obtener cierta tole-
rancia pero a veces con fuertes efectos pleiotrópicos indeseables (Serrano et al., 1999). Las
bajas concentraciones que se alcanzaban en la planta transgénica hacían suponer un papel pro-
tector sobre el metabolismo más que osmótico en sí y los márgenes de mejora no suponían un
aumento significativo por lo que su interés biotecnológico es relativo (Bohnert y Shen, 1999).
Aumentar los niveles de prolina permitía mejorar la tolerancia al estrés abiótico en tabaco y arroz
(Kavi Kishor et al., 1995; Zhu et al., 1998) a pesar que las concentraciones alcanzadas no eran
suficientes para un ajuste osmótico. En patata se ha conseguido obtener mayor concentración de
prolina que en los casos anteriores (Hmida-Sayari et al., 2005), y una mejora del rendimiento en
estrés salino pero una reducción en ausencia de estrés. En el caso de la trehalosa, un disacárido
de reserva en levaduras y hongos, la inducción de su síntesis en arroz transformado con los genes
otsA y otsB de Escherichia coli (Garg et al., 2002), permitía alcanzar valores de sólo 1 mg/g de
peso fresco pero aún así tenía un efecto positivo en la fotosíntesis, reduciendo los daños oxidati-
vos y determinando mayor crecimiento en condiciones de estrés por sal, suspensión de riego o
bajas temperaturas. Con la expresión del gen mt1D de Escherichia coli para la síntesis de mani-
tol en trigo ocurría algo similar, en cuanto a que las cantidades de manitol no alcanzaban con-
centraciones para tener un efecto osmótico, con un máximo de 2 µmoles por g de peso fresco,
pero conseguían aumentar significativamente la tolerancia al estrés salino o hídrico en condicio-
nes controladas (Abebe et al., 2003). 

La síntesis de glicín betaína, un compuesto de amonio cuaternario muy soluble, es otro de los sis-
temas estudiados a través de transgénesis empleando genes que regulan el paso de colina a gli-
cín betaína (Sakamoto y Murata, 2000, 2002). Son diferentes los mecanismos de protección pro-
puestos, pero la glicín betaína puede aumentar la tolerancia de las plantas transgénicas a salini-
dad o temperaturas extremas, reduciendo los efectos dañinos sobre la rubisco y el fotosistema II
en cloroplastos y las membranas celulares (Sakamoto y Murata, 2002). Un trabajo reciente
demuestra el papel protector en estrés salino de la glicín betaína aun a bajas concentraciones (5
µmoles g peso fresco-1) sobre algunos enzimas del ciclo de Calvin permitiendo mayores tasas de
asimilación de CO2 (Yang et al., 2008). Aumentos de tolerancia al estrés salino relacionados con
el incremento de la concentración de glicín betaína también se han conseguido en maíz (Wu et al.,
2008). Si bien las concentraciones del compuesto eran bajas respecto a otras especies, se
aumentaba en 20 veces en relación al control no transgénico y el efecto positivo sobre los trans-
génicos en salinidad era manifiesto.

Las proteínas LEA (late embryogenesis abundant) se acumulan en semillas hacia el final del pro-
ceso de maduración y desaparecen durante la germinación. Son proteínas muy hidrofílicas, con
la expresión dependiente de ABA y también aparecen en organos vegetativos de las plantas cuan-
do se someten a sequía, salinidad o frío (Ingram y Bartels, 1996; Thomashow, 1999). Por las
características estructurales y el modelo de expresión, las proteínas LEA tienen fundamentalmen-
te una función protectora (Ingram y Bartels, 1996). Así, se han descrito proteínas LEA que prote-
gen de la desecación a los sistemas enzimáticos mitocondriales (Grelet et al., 2005). Se ha podi-
do correlacionar la acumulación de transcriptos de estas proteínas con la tolerancia a la sequía
en líneas de girasol tolerante y sensible a ese estrés (Cellier et al., 1998). También cuando se
emplearon distintos cultivares de trigo se pudo observar que la mayor expresión de proteínas tipo
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LEA se relacionaba con una menor susceptibilidad a la sequía (López et al., 2003) por lo que se
proponían como un posible carácter de mejora para la tolerancia a la sequía. Cuando se sobre-
expresan en arroz proteínas HVA1 del grupo LEA, caracterizada en los granos de aleurona de
cebada, se registran menores síntomas de marchitamiento y una mejora significativa de la recu-
peración después de un tratamiento de sequía o salinidad (Xu et al., 1996). La mejora del poten-
cial productivo en salinidad de una transgénica de avena que sobreexpresa la misma proteína de
cebada (HVA1) (Oraby et al., 2005) también se podría explicar, como en el caso anterior, por el
efecto protector de estas proteínas altamente hidrofílicas.

Las proteínas ASR (inducidas por ABA, estrés y maduración) pertenecen al grupo de las hidrofili-
nas como las proteínas LEA específicas de semillas. Tienen bajo peso molecular, son muy hidro-
fílicas y resistentes a la desnaturalización por calor. La proteína ASR1 localizada en el citosol y en
el núcleo de tomate, maíz o arroz, aumenta su expresión cuando estos cultivos se exponen a
estrés salino u osmótico (PEG) (Kalifa et al., 2004). Aún se desconoce la función de ASR1, que
podría ser una proteína reguladora porque in vitro y en presencia de Zn2+ se asocia a secuencias
específicas de ADN. La sobreexpresión en tabaco de ASR1 reducía significativamente la pérdida
foliar de agua y la concentración de Na+ y prolina con un aumento importante de la tolerancia al
choque salino (Kalifa et al., 2004). La proteína ASR1 de Lilium longiflorum (LLA23) expresada en
Arabidopsis mejora su comportamiento en salinidad y sequía, posiblemente por el efecto protec-
tor de estas proteínas, pero además es posible que actúen como reguladoras a nivel molecular,
induciendo cambios en la expresión de otros genes relacionados estrés (Yang et al., 2005).

9.8. TEMPERATURAS EXTREMAS
La respuesta al choque de calor está muy conservada en distintos organismos y se caracteriza
por la formación de proteínas HSP (heat-shock proteins), que actúan acompañando proteínas (acti-
vidad chaperona) y su función es la protección de los sistemas proteicos celulares ante a la subi-
da de temperatura. Las HSP se han clasificado en familias según el peso molecular, y las plantas
tienen de particular el gran número de HSP de bajo peso molecular (Jakob y Buchner, 1994). La
respuesta al estrés térmico también involucra a otros agentes, como ABA, Ca2+, etileno y ácido
salicílico (Larkindale y Knight, 2002), ya que el empleo de mutantes afectados en la síntesis o en
la respuesta a etileno (nahG y etr1 respectivamente) o aquellos insensibles al ABA (abi1) son más
afectados por las altas temperaturas.

Las quinasas MAP, involucradas en el proceso de señalización de varios tipos de estrés abiótico,
también pueden actuar en la respuesta a los choques térmicos por frío o calor (Sangwan y
Dhindsa, 2002). En cultivos celulares de tabaco, una quinasa activada específicamente por trata-
miento térmico (2 min, 37ºC) y en presencia de Ca2+ precede a la síntesis de proteínas de cho-
que térmico como HSP70 (Suri y Dhindsa, 2008). También se hipotetiza sobre una posible rela-
ción entre algunos HSPs y los ROS, donde los HSF (heat-shock factors) podrían sensar la pro-
ducción de ROS y actuar en consecuencia controlando la expresión de genes activados por el
estrés oxidativo (Miller y Mittler, 2006). La sobreexpresión del factor de transcripción HSFA9,
específico de semillas de girasol, incrementa de forma muy significativa la tolerancia a la dese-
cación de plántulas de tabaco, aparentemente a través de la acumulación de proteínas de bajo
peso molecular de respuesta al calor (HSPs) y no por acumulación proteínas LEA o azúcares
(Prieto-Dapena et al., 2008).
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Entre los factores más importantes relacionados con la aclimatación al frío y los daños por hela-
das están los mecanismos que permiten estabilizar las membranas y evitar así los daños conse-
cuencia de las bajas temperaturas. Los principales daños se producen por el proceso de deshi-
dratación asociado a la congelación. Entre los genes cuya actividad preserva la integridad de las
membranas celulares se puede señalar a FAD8 de Arabidopsis, que modifica la composición lipí-
dica codificando una desaturasa de ácido graso, o genes que codifican proteínas chaperonas
como HSP70 o HSP90. Existen otros sistemas también inducidos por frío, como por ejemplo los
relacionados a los genes COR (por cold regulated) de Arabidopsis, como COR15a, responsable
de la síntesis de un polipéptido muy hidrofílico que se localiza en el estroma cloroplastídico, o el
gen de trigo wcs120 que codifica una proteína del grupo LEA II. En espinaca, los genes CAP (por
cold acclimation protein) se inducen por déficit hídrico y ABA, y codifican también proteínas muy
hidrofílicas, localizadas en el citoplasma o en orgánulos como las mitocondrias (Guy et al., 1992).
En respuesta al frío, también se inducen genes que codifican proteínas relacionadas con la seña-
lización o la regulación, como las quinasas MAP, las proteínas relacionadas con calmodulina y las
proteínas 14-3-3 (para referencias, ver Thomashow, 1999). En los estudios realizados para com-
probar la función génica y la regulación de la respuesta al frío son interesantes los resultados obte-
nidos en Arabidopsis con la sobre-expresión del activador transcripcional CBF1 (por C-repeat bin-
ding factor/dehydration-responsive element binding protein 1) y COR15a, con los que se aumen-
ta significativamente la tolerancia al frío y la desecación (Jaglo-Ottosen et al., 1998; Zhang et al.,
2004). Curiosamente, la disrupción de otro factor de transcripción relacionado, CBF2, también
aumenta la resistencia de la planta de Arabidopsis a la congelación, la desecación y el estrés sali-
no (Novillo et al., 2004). Ese fenotipo del mutante cbf2 correlaciona con la mayor expresión del
conjunto de genes COR regulados positivamente por los factores de transcripción CBF1 y CBF3,
incluidos ellos mismos. Parece pues que mientras que CBF1 y CBF3 son reguladores positivos de
la respuesta a frío de Arabidopsis, CBF2 es un represor de esa misma respuesta (Novillo et al.,
2007). Por otro lado, el factor de transcripción de tipo bHLH (por basic helix-loop-helix ) ICE1, no
relacionado estructuralmente con los CBF, se une específicamente al promotor del gen CBF3 y
activa su expresión por frío (Chinnusamy et al., 2003). Igualmente, el factor de transcripción
MYB15 controla la expresión del factor CBF1 (Agarwal et al., 2006). En el caso de MYB15, su
mutación aumenta la tolerancia a frío mientras que su sobreexpresión tiene un efecto contrario,
por lo que también actúa como represor general del regulón COR. Existe una vía independiente a
los factores de transcripción CBF que también participa en la respuesta a bajas temperaturas,
como el gen HOS9 (Zhu et al., 2004), regulando genes diferentes a los regulados por CBF. Las
plantas mutantes hos9 que son más pequeñas y tardan más tiempo en florecer; son además más
sensibles a frío. En estudios con mutantes se han identificados otros genes que participan en la
tolerancia a frío, como los SFR (sensitive to freezing) o ESK1 (eskimo 1) aunque su función no está
debidamente aclarada (Thomashow, 1999).

Aparte de los sistemas de protección descritos, la adaptación al frío requiere de la acumulación
de azúcares solubles, que contribuirían con un efecto osmótico, y en esta acción se enmarca la
actividad del gen SEX1 (starch excess 1) que codifica una quinasa que regularía la degradación
de almidón en los plástidos mediante su fosforilación (Yano et al., 2005). La crucífera Thellungiella
halophila, ya propuesta como planta modelo para estudios comparativos con Arabidopsis de tole-
rancia a salinidad (Inan et al., 2004) también lo ha sido recientemente para el conocimiento de los
mecanismos de tolerancia a frío (Griffith et al., 2007). En Thellungiella también se activan el fac-
tor de transcripción CBF1 y los genes COR15a y COR47 como en Arabidopsis, pero esta especie
es mucho más tolerante a la congelación. La búsqueda de los mecanismos donde se asientan
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estas diferencias de sensibilidad entre plantas modelo puede dar resultados prometedores. En
cualquier caso, y de cara a la mejora clásica, existe variación natural para la tolerancia a las bajas
temperaturas en algunos cultivos, como demuestran los recientes análisis por genética cuantita-
tiva que ha identificado various loci mayores en arroz (Andaya y Tai, 2007; Fujino et al., 2004).
Este tipo de estudios, combinados con la disponibilidad de la secuencia genómica, deberían per-
mitir una rápida identificación de los genes responsables de esos caracteres.

9.9. PERSPECTIVAS DE FUTURO
Como atestigua la amplísima literatura científica sobre este tema, la respuesta adaptativa de las
plantas al estrés ambiental es ciertamente compleja a juzgar por la miriada de cambios fisiológi-
cos, bioquímicos y moleculares que se han identificado. Es por tanto previsible, y así lo confirma
la investigación realizada hasta ahora, que no hay un ‘gen milagroso’ capaz de conferir una gran
tolerancia a la falta de agua, la salinidad del suelo o las temperaturas extremas. Sin embargo, sí
que se han identificado genes y procesos que tienen un impacto sustancial sobre la capacidad de
las plantas para sobreponerse a situaciones de estrés subletales (Zhang et al., 2004). Además,
parece que existe la suficiente variabilidad genética natural en algunos cultivos como para poder
identificar alelos que impartan una ventaja adaptativa en situaciones de estrés, como ha sido
recientemente demostrado con los genes de tipo HKT en arroz, trigo y Arabidopsis (Ren et al.,
2005; Byrt et al., 2007; Rus et al., 2006). La transición, siempre deseable y a veces necesaria,
del cartografiado genético de QTLs a la identificación molecular de los loci responsables de los
rasgos seleccionados estará en gran medida facilitada por la secuenciación de los genomas de
plantas ya disponibles o en fase de obtención.

Como alternativa al uso de la mejora genética asistida por marcadores, especialmente allá donde
no se encuentre suficiente variabilidad genética, tendremos la modificación genética. El empleo
de plantas trangénicas en los cultivos es tan polémico hoy como inevitable el día de mañana. La
mayoría de los cultivos transgénicos desarrollados hasta la fecha con fines comerciales incorpo-
ran resistencias a herbicidas y/o insectos, o modificaciones metabólicas simples como la altera-
ción de la relación amilosa/amilopectina del almidón. El desafío es cómo transladar la información
obtenida mediante investigación básica a la producción de nuevas variedades vegetales mejor
adaptadas a las variables ambientales (Zhang et al., 2004). Un aspecto importante a considerar
es la correlación negativa que existe frecuentemente entre el crecimiento de las plantas, y su pro-
ductividad en el caso de los cultivos, y la tolerancia intrínseca a situaciones de estrés. Las plan-
tas, como todos los organismos vivos, cuentan con sistemas homeostáticos que monitorizan y
responden a factores ambientales. Cuando las condiciones no son las adecuadas, las plantas
ralentizan e incluso detienen su crecimiento. Es importante señalar que el análisis genético
demuestra que esta parada de crecimiento es una respuesta activa, integrada en la respuesta
adaptativa, y no una mera incapacidad para continuar creciendo. De hecho, ambos fenómenos
(estrés y crecimiento) son disociables como demuestran los mutantes insensibles a ABA, que
siguen creciendo en situaciones en las que las plantas silvestres detienen su crecimiento como
consecuencia de la acumulación de ABA (Beaudoin et al., 2000). También, se ha demostrado que
el estrés salino potencia los mecanismos de represión del crecimiento dependientes del sistema
DELLA (Achard et al., 2006). El sistema DELLA está compuesto por proteínas nucleares que res-
tringen la proliferación y expansión celular necesarias para el crecimiento de las plantas. La esta-
bilización de las proteínas DELLA retrasa el crecimiento y alarga la fase vegetativa durante los epi-
sodios de estrés. Esta represión directa del crecimiento es diferente de la dificultad para el mismo
atribuíble a la perturbación de los procesos metabólicos como consecuencia derivada del estrés

Bases moleculares de la resistencia a estreses abióticos

215



salino. No es por tanto sorprendente, que la sobreexpresión de un buen número de genes de
estrés, además de aumentar la tolerancia de las plantas reduzcan también su crecimiento (y pro-
ductividad) en situaciones favorables. Se ha demostrado que la utilización de un bucle de retroa-
limentación positiva que disparara la expresión del transgen sólo durante un episodio de estrés,
esto es, de manera contextual, consigue aumentar la tolerancia al estrés ambiental sin afectar
negativamente el crecimiento en ausencia de estrés (Kasuga et al., 1999).

A pesar de las dificultades descritas, la producción de plantas más tolerantes y productivas en
condiciones de los tipos de estreses ambientales más frecuentes y económicamente importantes
(sequía, frio y salinidad) se vislumbra ya en el horizonte. La multinacional Monsanto, en colabora-
ción con BASF, ha anunciado que tiene en fase III de producción líneas transgénicas de maíz que
incorporan un ‘drought gene’, cuya identidad no ha revelado (http://www.monsanto.com/drought-
tolerantcorn/default.asp). Los ensayos de campo que se han realizado desde 2004 indican una
ganancia del 8-10% de producción respecto a las plantas control en diversas situaciones de limi-
tación de agua. Se espera concluir esta fase en 2011 y solicitar los permisos necesarios nece-
sarios para su comercialización. Plantas de algodón resistentes a la desecación están también en
fase de producción. Sin duda, habrá otras líneas de producción de plantas tolerantes a la salini-
dad o al frío que no estén tan avanzadas, pero sí en fases preliminares de desarrollo.
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10.1. INTRODUCCIÓN
La salinidad limita la producción de los cultivos en muchas partes del mundo. Sus efectos sobre
la planta comienzan al disminuir el potencial hídrico en la rizosfera, dificultando la absorción de
agua y nutrientes; una vez dentro de la planta, los iones salinos deshidratan células e inhiben enzi-
mas. La planta reacciona a estos efectos acumulando iones y solutos osmóticamente compati-
bles (con menor y mayor coste energético respectivamente), almacenando los iones salinos en la
vacuola y reexportándolos desde las hojas a la raíz, para restaurar la homeostasis osmótica y ióni-
ca. En paralelo también se sintetizan proteínas que protegen los enzimas celulares y enzimas que
eliminan los radicales de oxígeno.

Existe variabilidad genética para la tolerancia a la salinidad y para los mecanismos que la regulan.
Los caracteres relacionados con la tolerancia son poligénicos y su expresión depende del estado
de desarrollo de la planta y de la concentración salina en el medio; están además muy influidos por
otros parámetros ambientales y exhiben baja heradibilidad lo que dificulta su selección. La bús-
queda de QTL y genes relacionados con la tolerancia en poblaciones de RIL, y la utilización de mar-
cadores moleculares muy ligados a los genes-QTLs para seleccionar en generaciones segregantes
que se acerquen despacio hacia la homocigosis, se dan como recomendaciones de trabajo futuro.

Mediante transformación genética se han transferido genes estructurales que codifican para pro-
teínas LEA, chaperonas, relacionadas con canales de agua, transportadoras de iones, enzimas
implicadas en la eliminación de radicales hidroxilo y en la síntesis de osmolitos con poco éxito
práctico; actualmente se están buscando factores de transcripción mediante genómica funcional.
Para conseguir genotipos tolerantes mediante transformación se recomienda tener en cuenta que
los genes deben probar su potencial de tolerancia en la especie que se desea mejorar, no en una
especie modelo, que la tolerancia se debe medir en TG3, no en generaciones anteriores y que las
plantas transformadas deben ser tolerantes en condiciones de cultivo salino reales durante todo
su ciclo, no en cortos experimentos de laboratorio. El empleo de la genómica funcional para bus-
car genes y elementos reguladores, en formas o especies cercanas a la especie cultivada se
sugiere como trabajo de futuro.
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10.2. LA SALINIZACIÓN DE LOS SUELOS
La salinidad no es un problema nuevo para la humanidad. El repaso de lo que ha ocurrido en los
últimos 6000 años indica que la civilización en un determinado lugar nunca ha progresado más allá
de los 800-2000 años (Carter y Dale, 1974), y una de las principales razones ha sido la destruc-
ción de los recursos básicos de la zona, como ocurrió en Mesopotamia entre 2400 y 1700 AC
(Gelburd, 1985). Pero en periodos más cortos también la salinización de los suelos ha sido nota-
ble. Así, en California, donde los regadíos llevan establecidos poco más de 100 años, al menos la
mitad de la superficie regada estaba afectada por salinidad hace más de 20 años (Lewis, 1984).

La salinidad está considerada en la actualidad como uno de los principales factores limitantes de la
producción vegetal, ya que la alta concentración de sales en el suelo causa una importante disminu-
ción del rendimiento en la mayoría de los cultivos. Alrededor de 800 millones de hectáreas de suelos
están afectadas por la sal, bien por salinidad (397 millones ha) o por condiciones asociadas a sodici-
dad (434 millones ha), ocupando aproximadamente el 6% de toda el área de la tierra (Munns, 2005). 

El agua de riego para la agricultura representa casi un 70% de toda el agua dulce empleada cada
año para el uso humano y, por tanto, hay una gran competencia por la disponibilidad de agua,
sobre todo en las regiones áridas con un elevado índice de crecimiento demográfico y expectati-
vas de desarrollo. Aunque la superficie bajo riego es solo el 15% de la superficie total cultivada,
tiene una productividad al menos dos veces mayor y produce un tercio de los alimentos que se
consumen a nivel mundial. Pero de los actuales 230 millones de hectáreas de la superficie bajo
riego, 45 millones de ha (20%) están afectadas por la salinidad (FAO, 2005). Parece por tanto
razonable pensar que la salinidad es una amenaza para el suministro de alimentos. Si tenemos en
cuenta que la población mundial se estima que será de 9,3 billones de personas en 2050, el
aumento de la tolerancia a la salinidad de las especies de mayor interés agronómico es un obje-
tivo prioritario si se quiere asegurar el suministro de alimentos en las próximas décadas.

10.3. MECANISMOS DE TOLERANCIA A LA SALINIDAD
El primer problema ocasionado por la salinidad tiene lugar fuera de la planta, es decir antes de
que los iones salinos sean absorbidos por las raíces. Las sales disueltas disminuyen el potencial
hídrico del medio, lo que reduce la capacidad de la planta para absorber agua y nutrientes por la
raíz, produciendo un efecto similar al provocado por el estrés hídrico. El segundo efecto es el pro-
vocado por la sal en el interior de la planta: los iones salinos transportados en la cadena de trans-
piración hasta las hojas pueden llegar a acumularse en los espacios intercelulares y deshidratar
la célula, o en el citoplasma e inhibir la mayoría de los enzimas, llegando a producir la muerte de
las hojas. Como consecuencia de los dos efectos provocados por la salinidad, se ha propuesto
que la respuesta a la salinidad tiene dos fases: La primera sería la fase osmótica y la segunda
vendría determinada por el daño provocado por la acumulación de los iones salinos (Munns,
2002). El tiempo requerido para detectar diferencias entre genotipos puede depender del grado
de tolerancia a la sal del genotipo y del nivel de estrés aplicado (Perez-Alfocea et al., 1993). Así,
la segunda fase empezará a manifestarse antes en las plantas que tengan baja capacidad de
exclusión de iones salinos y/o cuando se apliquen altos niveles de estrés, aunque es posible que
los efectos osmóticos persistan durante la segunda fase y que la toxicidad iónica tenga lugar
durante la primera (De Costa et al., 2007).
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10.3.1. Respuesta al estrés osmótico inducido por la salinidad 

La planta necesita acumular solutos (ajuste osmótico) para mantener el volumen celular y la tur-
gencia, es decir necesita mantener la actividad fisiológica al disminuir el potencial hídrico de la
hoja (Zhu, 2002). Esto causa reducciones en el crecimiento, además de una serie de cambios
metabólicos similares a los provocados por el estrés hídrico. En una revisión sobre la fisiología de
los estreses hídrico y salino, Munns (2002) indicaba que todos los procesos, excepto los efectos
específicos provocados por la acumulación de iones salinos son similares en ambos estreses. 

Los solutos que contribuyen al ajuste osmótico son los solutos inorgánicos procedentes del sus-
trato, que son absorbidos y transportados a la parte aérea, y los solutos orgánicos sintetizados
por la planta (Alarcón et al., 1993). La ventaja de estos últimos es que, incluso a elevadas con-
centraciones, no dañan ni a los enzimas ni a otras estructuras celulares, razón por la que se deno-
minan osmolitos o solutos compatibles. Los principales solutos orgánicos en la mayor parte de
las plantas glicofitas son los ácidos orgánicos y los azúcares, principalmente fructosa y glucosa,
aunque existen numerosos compuestos que a bajas concentraciones también se les ha asignado
el papel de osmolitos, tales como prolina, glicinabetaina, inositol, etc. Pero además de contribuir
al mantenimiento del balance osmótico, ya sea permitiendo la entrada de agua en la célula o redu-
ciendo su salida (Yokoi et al., 2002), conviene resaltar que los osmolitos protegen a la célula con-
tra el efecto tóxico de ciertos iones, además de eliminar los radicales de oxígeno reactivo que se
producen bajo condiciones de estrés osmótico y iónico y, por tanto, no está claro que la toleran-
cia inducida por la acumulación de osmolitos se deba, como en principio cabría esperar, a un
mejor ajuste osmótico, sino quizás a una acción de tipo osmoprotector. Los recientes avances en
genética molecular y transformación genética abren nuevas vías en el conocimiento de las impli-
caciones metabólicas que conlleva la acumulación de osmolitos en plantas (Sickler et al., 2007).

Respecto al coste energético que implica la utilización de un tipo u otro de solutos para realizar
el ajuste osmótico, la acumulación de iones salinos (el de exclusión de la sal, de compartimen-
tación intracelular, de excreción por medio de glándulas salinas) requiere un coste energético rela-
tivamente pequeño en relación al que se necesita para sintetizar solutos orgánicos (Yeo, 1983;
Ravens, 1985). Según Munns (2002), el número de moles de ATP necesarios para usar un mol
de NaCl como osmolito es aproximadamente cuatro en las células de la raíz y siete en las de las
hojas, mientras que el número de moles requerido para sintetizar un compuesto orgánico es sig-
nificativamente mayor. Ravens (1985) establecía 3,5 moles de ATP para Na+, 34 para manitol,
41 para prolina, 50 para glicinabetaina y alrededor de 52 para sacarosa. Por tanto, desde el
punto de vista de desarrollo de la planta, es mucho más rentable utilizar solutos inorgánicos que
orgánicos para mantener el balance osmótico. 

10.3.2. Respuesta al estrés iónico inducido por salinidad 

La acumulación de los iones salinos, especialmente Na+ y Cl-, provoca un estrés iónico en la plan-
ta, alterando la homeostasis no solo de Na+ y Cl-, sino también de K+ y Ca+2 (Hasegawa et al.,
2000; Rodríguez-Navarro, 2000), de manera que la supervivencia de la planta y el desarrollo
dependerá de la capacidad para restablecer la homeostasis iónica después de la imposición del
estrés, y adaptar el metabolismo para mantener las condiciones homeostáticas que le permitan
reanudar el crecimiento y completar el ciclo vegetativo en el nuevo medio (Verslues et al., 2006).
Las raíces deben excluir la mayoría del Na+ y Cl- disueltos en la solución del suelo, puesto que si
no es así la sal se irá acumulando gradualmente en la parte aérea hasta alcanzar niveles tóxicos,
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ya que las plantas transpiran unas 50 veces mas agua que la que retienen en sus hojas. Si una
planta absorbe solo 1/50 de la sal en la solución del suelo (i.e. excluye el 98%), la concentración
de sal en la parte aérea nunca incrementará mas que la del suelo, y la planta podrá sobrevivir inde-
finidamente en medio salino (Munns, 2005).

El control de la absorción de iones salinos y su distribución dentro de la planta incluye diferentes
procesos, tales como la absorción por la raíz, la carga en el xilema, la recuperación desde el xile-
ma antes de que alcance la parte aérea, la recirculación en el floema, la localización en algunas
partes concretas de la parte aérea, como hojas adultas, la secreción por la hoja, etc (Tester y
Davenport, 2003). La maquinaria citosólica y organular de las glicofitas y halofitas es igual de sen-
sible a los iones salinos (Yokoi et al., 2002) y, por tanto, lo que parece diferenciar las especies
sensibles de las tolerantes es la capacidad de compartimentación de iones tóxicos en la vacuola
para minimizar la citotoxicidad, puesto que si la capacidad de compartimentación de iones no es
suficiente y la hoja continúa transpirando, los iones salinos se acumularán en el citoplasma, con
la subsiguiente inactivación de enzimas (Amtmann y Sanders, 1999), o en las paredes celulares
con la subsiguiente deshidratación (Flowers et al., 1991). Según Munns et al. (2003), el Na+

empieza a inhibir la mayoría de los enzimas a una concentración superior a 100 mM. El Na+ puede
inhibir la función de los enzimas tanto por enlazarse directamente a los sitios de inhibición, como
de una manera indirecta por desplazar al K+ de los lugares de activación (Serrano, 1996). En
ambos casos, la competitividad entre Na+ y K+ debe ser crítica y por consiguiente, la relación
Na+/K+ en el citosol es probablemente un factor más crítico para determinar la toxicidad de Na+

que la concentración citosólica de Na+ per se (Cuin et al., 2003).

Inmediatamente después del estrés salino se produce una alteración del gradiente electroquímico
de protones. El transporte de protones por la bomba de protones de la membrana plasmática (H+-
ATPasa) y del tonoplasto (H+-ATPasa y H+-pirofosfatasa) genera gradientes de pH y diferencias de
potencial eléctrico a través de las membranas celular y vacuolar. Los iones Na+ entran a la célula
y pueden ser translocados fuera de la célula o a la vacuola por la acción del antiportador Na+/H+

de membrana plasmática (SOS1) o vacuolar (AtNHX1), los cuales parecen transportar Na+ en una
u otra dirección dependiendo de las condiciones (Shi et al., 2002, 2003). El antiportador vacuolar
AtNHX1 parece contribuir también a secuestrar K+ en la vacuola (Pardo et al., 2006). Los trans-
portadores HKT son probablemente muy importantes en la regulación del transporte de K+ y Na+

desde la raíz a la parte aérea (Laurie et al., 2002; Garciadeblas et al., 2003). Así, un mutante en
el que no funcionaba AtHKT1 incrementaba claramente la sensibilidad a la sal (Rus et al., 2004), lo
que demuestra la importancia de la función de HKT1 en el control del transporte de K+ y Na+. Otra
clase de transportadores de K+ es la familia KUP/HAK/KT (Martinez-Cordero et al., 2004). 

En comparación con los canales de cationes, se conoce poco sobre los canales vacuolares de
aniones (Munns, 2005). En cualquier caso, se sabe que el transporte de Cl- a través del tonoplasto
se produce simultáneamente con la entrada de protones. Un potencial de membrana de +50 mV
podría ser suficiente para facilitar la entrada de una elevada concentración de Cl- en la vacuola a
través de un canal permeable de aniones (Czempinski et al., 1999). Pei et al. (1996) identificaron
un canal vacuolar de Cl- (VCL) en células guarda de Vicia faba L. que se activa en presencia de
Ca2+ y ATP. También se ha propuesto un antiporte H+/anión a través de un transporte activo
secundario (Sze et al., 1999). 
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La exportación desde las hojas al floema también podría ayudar a mantener bajas concentracio-
nes en las hojas. Medidas de iones en la savia del floema han indicado que las especies mas tole-
rantes excluyen Cl- y Na+ por el floema en mayor medida que las menos tolerantes (Munns, 2005).
Perez-Alfocea et al. (2000) observaban una mayor recirculación de Na+ en el floema de la espe-
cie silvestre tolerante a la sal Solanum pennellii Correll que en el tomate cultivado, y Matsuchita y
Matoh (1991) encontraban mucha mayor recuperación de 22Na+ desde la parte aérea de
Phragmites communis Trin. que desde arroz (Oryza sativa L.). Por tanto, aunque pueda ser relati-
vamente baja la retranslocación de sal desde las hojas, en relación al transportado en la cadena
de transpiración, la salida de Na+ de las hojas vía floema puede ser importante en la tolerancia
de las plantas a la salinidad (Tester y Davenport, 2003).

10.3.3. Respuesta al estrés oxidativo inducido por la salinidad 

Otro de los efectos producidos por la salinidad es la generación de especies de oxigeno acti-
vas (EOA), como el superóxido, peroxido de hidrógeno o radicales hidróxilo. El cierre esto-
mático, que tiene lugar como una de las respuestas primarias a la salinidad del medio, dismi-
nuye la relación CO2/O2 en las hojas e inhibe la fijación de CO2, lo que incrementa la forma-
ción de EOA a través de la fuga de electrones hacía el oxígeno. La generación de EOA provo-
ca daño celular y puede ocasionar la muerte de la planta debido principalmente al daño pro-
ducido en los centros de reacción del fotosistema II o en los lípidos de membrana, produ-
ciéndose peroxidación lipídica y dañando la integridad de la membrana, así como por altera-
ciones en las proteínas o los ácidos nucleicos (Hernandez et al., 2001).

Para protegerse de los posibles efectos citotóxicos, las plantas deben desarrollar diferentes
mecanismos para destruir estas especies reactivas, por ejemplo incrementando la actividad y/o
la expresión de los sistemas antioxidantes (Hernández et al., 2000; Mittova et al., 2002). Los sis-
temas que previenen contra la oxidación en las plantas consisten en enzimas que pueden eliminar
los radicales oxígeno, tales como superóxido dismutasa (SODs), peroxidasas, catalasas y gluta-
tión reductasa. Las SODs son componentes esenciales de los sistemas de protección oxidativa
de la mayor parte de las plantas y catalizan la dismutación de dos radicales superóxido en oxí-
geno y peróxido de hidrógeno. Cuando las SODs eliminan los radicales superóxido, el peróxido
que se genera es eliminado por las peroxidasas y catalasas (Hong et al., 2007).

Algunos autores han sugerido que la función de azúcares, polioles, glicinabetaína y posiblemente
prolina podría ser la protección celular contra radicales hidroxilo (Molinari et al., 2007). Los mejo-
res resultados se han obtenido con polioles lineales tales como el manitol, polioles metilados, el
aminoácido ectoína y la glicinabetaína (Sickler et al., 2007). Aunque estos metabolitos son efec-
tivos contra radicales de oxígeno, lo que no parece estar muy claro es su modo de acción. Los
mayores avances en este aspecto se están consiguiendo por ingeniería genética, obteniendo plan-
tas que acumulan compuestos orgánicos osmóticamente activos (Bartels y Sunkar, 2005). 

10.3.4. Homeostasis y protección o reparación del daño provocado por la salinidad 

La respuesta a la salinidad es frecuentemente discutida en términos de homeostasis o reparación
del daño (Zhu, 2001). Estos mecanismos homeostáticos incluyen homeostasis iónica, la cual es
el factor dominante en la tolerancia a salinidad, y homeostasis osmótica, similar a los mecanis-
mos para evitar la deshidratación celular. Los mecanismos de homeostasis iónica y osmótica
intentan restaurar el contenido iónico celular o el contenido de agua a niveles similares a aquellos
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que presenta la célula sin estrés. Los mecanismos de protección y reparación del daño intentan
prevenir o reparar el daño celular causado por los contenidos iónicos o hídricos alterados por el
estrés. En el siguiente esquema se resumen los mecanismos de respuesta al estrés, mostrando
con flechas la interacción entre ellos, y se muestran (entre paréntesis) algunos ejemplos de genes
involucrados en cada clase de respuesta al estrés. 

Un ejemplo de la complejidad del estrés salino queda de manifiesto en el papel del transportador
de Na+ de membrana plasmática SOS1, cuya función parece ser diferente en función del nivel de
estrés. A niveles moderados de estrés, SOS1 parece funcionar en la carga de Na+ del xilema para
transportar Na+ a la parte aérea y almacenarlo en las células del mesófilo, las cuales tienen sufi-
ciente capacidad de compartimentación, lo que facilitaría el ajuste osmótico y desarrollo de la
planta (Shi et al., 2002). A altos niveles de estrés, este transportador parece funcionar restrin-
giendo la absorción en raíz y recuperando Na+ desde el xilema en la raíz adulta, ayudando ambos
procesos a limitar la rápida acumulación de Na+ en la parte aérea, ya que las plantas que sobre
expresaban SOS1 acumulaban menos Na+ en el xilema y en la parte aérea (Shi et al., 2003).   

Entre los genes candidatos para regular el transporte de Na+, se ha comprobado que la expresión del
gen de levadura HAL1 en plantas transgénicas de melón (Bordas et al., 1997), sandía (Ellul et al.,
1999) y tomate (Gisbert et al., 2000) conduce a un aumento de la tolerancia a la salinidad, tanto a
nivel celular como a nivel de planta. Además, en tomate se observó que la sobre expresión del gen
induce una mayor tolerancia en base al rendimiento en fruto (Rus et al., 2001), el parámetro mas impor-
tante desde un punto de vista agronómico. Es interesante resaltar la capacidad de las plantas que
expresan HAL1 para mantener la homeostasis iónica a lo largo del ciclo vegetativo, reduciendo signi-
ficativamente la acumulación de Na+ en hojas (Muñoz-Mayor et al., 2008). Sin embargo, y haciendo
hincapié en la complejidad del estrés salino, también se observó que la mayor capacidad de exclusión
de Na+ de una línea homocigota con alto nivel de expresión de HAL1 causaba otro tipo de problema
que se reflejaba negativamente en la tolerancia. Así, la alta exclusión de Na+ en las hojas inducía una
mayor síntesis y acumulación de solutos orgánicos (azúcares y ácidos orgánicos) para mantener el
balance osmótico, lo cual es energéticamente mucho mas costoso (Muñoz-Mayor et al., 2008). Estos
resultados demuestran la importancia de considerar la componente osmótica del estrés salino.
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Respuesta al estrés

Homeostasis osmótica
Absorción/síntesis de solutos
(P5CS1), transportadores iónicos),
aquaporinas

Homeostasis iónica
Absorción iónica (HKT1),
regulación transporte Na+
(SOS1, HAL1),
compartimentación iónica (AtNHX1)

Protección/reparación daño celular
Proteinas LEA, dehidrinas, detoxificación EOA
(SODs, catalasa, peroxidasa)



En este sentido, se ha encontrado generalmente correlación entre la exclusión de sales y la tole-
rancia a la sal en la mayoría de las especies (Tester y Davenport, 2003), incluido el tomate (Cano
et al., 1991; Cuartero y Fernández-Muñoz, 1999), de manera que se ha utilizado el carácter “exclu-
sión de Na+” para la mejora genética de diferentes especies de interés agronómico (Munns et al.,
2003; Flowers, 2004). Sin embargo, el carácter “exclusión de Na+” no siempre conduce a un
mayor rendimiento en medio salino (Husain et al., 2003). En resumen, el efecto osmótico de la sal
fuera de las raíces puede tener un mayor efecto sobre el desarrollo y rendimiento que la compo-
nente del efecto específico de la sal, y por tanto no solo el carácter exclusión de Na+ debería ser
tenido en cuenta para mejorar el rendimiento de los cultivos, sino que en función del nivel de estrés
podría ser conveniente que la planta adoptara una u otra estrategia, tal como se ha comprobado
al utilizar portainjertos de tomate con diferente capacidad de absorción y transporte de sales a la
parte aérea (Estañ et al, 2005; Martinez-Rodriguez et al., 2008). Esta parece ser la estrategia uti-
lizada por las especies silvestres de tomate tolerantes a la salinidad (Santa-Cruz et al., 1999). En
este sentido, Tester y Davenport (2003) indicaban que las halofitas son mucho más eficaces para
controlar la absorción y transporte de Na+, ya que a bajas concentraciones de sal la acumulación
de NaCl es generalmente mayor que en glicofitas, sin embargo a altos niveles de salinidad se
reduce, es decir la absorción de iones salinos no es proporcional al nivel salino del medio.

Los objetivos prioritarios en investigación se están dirigiendo hacia la identificación de los princi-
pales genes implicados en la tolerancia mediante el análisis funcional de genes (Cuartero et al.
2006; Vij y Tyagi, 2007). Además, el uso de las nuevas herramientas ‘ómicas’ que están emer-
giendo en los últimos años, como transcriptómica, proteómica, metabolómica y ionómica per-
mitirá de una manera integrada lograr avances significativos en la tolerancia de las plantas
superiores a la salinidad (Sha Valli Khan et al., 2007; Sanchez et al., 2008).

10.4. MEJORA GENÉTICA PARA TOLERANCIA A LA SALINIDAD
El aprovechamiento agrícola de los suelos salinos lleva consigo que o bien se desaliniza el suelo
para que las variedades de las especies cultivadas actuales puedan ser cultivadas o bien se bus-
can genotipos capaces de crecer y dar cosecha en ese medio salino. La primera cuestión que se
plantea es si es posible conseguir esos genotipos. La evolución natural ha producido especies y
ecotipos que viven en condiciones salinas, por tanto mediante selección genética el hombre podría
obtener genotipos tolerantes a la salinidad. Pero esos genotipos no sólo deben ser capaces de cre-
cer y dejar descendencia en condiciones salinas (tolerancia biológica) sino que deben producir una
cosecha suficiente como para cultivarlos con beneficio económico (tolerancia agronómica).

10.4.1. Variabilidad fenotípica y objetivo de mejora

La primera premisa para conseguir genotipos tolerantes a la salinidad es que exista variabilidad
genética para ese carácter sobre la que la selección pudiese actuar. En todas las especies cul-
tivadas en las que se ha buscado esa variabilidad se ha encontrado bien dentro de la misma
especie, bien en especies cercanas que pueden ser empleadas en mejora. A modo de ejemplo,
se ha demostrado amplia variabilidad intraespecífica en especies tan distantes como sorgo
(Sorghum bicolor (L.) Moench) (Igartua y Gracia, 1999), trébol fresa (Trifolium fragíferum L.)
(Rumbaugh et al., 1993), arroz (Oryza sativa L.) (Alia et al., 2006), algodón (Gossipium hirsutum
L. y G. barbadense L.) (Ashraf, 2002), lenteja (Lens culinaris Medic.) (Ashraf y Waheed, 1990),
etc; y variabilidad interespecífica en especies cercanas a la cultivada en tomate (Solanum lyco-
persicon L.) (Bolarín et al., 1990), trigo duro (Triticum turgidum L. ssp durum (Desf.) (Munns et
al., 2000), eucalipto (Eucapiltus ssp) (Niknam y McComb, 2000), etc.

Tolerancia a la salinidad

239



En las especies que muestren poca variabilidad para tolerancia a la salinidad y que no se puedan
cruzar con otras cercanas que sean tolerantes, las perspectivas de obtener cultivares tolerantes
son muy escasas ya que en el proceso de selección se perdería muy probablemente la escasa
variabilidad existente. Se podría recurrir a provocar variabilidad vía mutagénesis pero esta posi-
bilidad es realista cuando se quieren modificar caracteres monogénicos, no poligénicos. Mediante
cultivo in vitro se pone de manifiesto variabilidad no mostrada en el campo y se consiguen geno-
tipos que expresan resistencia a la salinidad cuando crecen en cultivo in vitro (Hasegawa et al.,
1989), pero no en condiciones de campo (Dracup, 1993).

Si se cuenta con variabilidad el segundo paso sería marcar el objetivo de la mejora: qué nivel de
tolerancia se quiere conseguir. Si se pretende obtener genotipos que toleren una salinidad muy
alta, cercana a la del agua del mar, una solución podría ser la domesticación de especies halofi-
tas, aunque la introducción de nuevas especies es un proceso muy largo y de un cierto éxito quizá
en las plantas industriales o de alimento para el ganado, pero sin buenas perspectivas en las plan-
tas que sirven como alimento al hombre por la dificultad de modificar la dieta acostumbrada. Una
segunda alternativa podría ser el cruzamiento entre una especie cultivada y otra silvestre con muy
elevada tolerancia a la salinidad. En este caso se seguiría la estela de los múltiples éxitos que ha
habido introduciendo caracteres de resistencia a algún patógeno. Pero siendo la tolerancia a la
salinidad un carácter compuesto por multitud de caracteres que a su vez son poligénicos, si la
especie silvestre está muy alejada genéticamente de la cultivada, la probabilidad de retener la tole-
rancia de la especie donante y de eliminar los caracteres deletéreos que aportaría es muy baja.

La tolerancia a salinidades moderadas, equivalentes a 100-150 mM NaCl, es un objetivo de mejo-
ra acorde con la concentración salina que se suele encontrar en tierras de cultivo salinizadas y
acorde también con la variabilidad existente en muchas especies. También aquí se plantea la posi-
bilidad de partir de un donante con elevada tolerancia a la salinidad pero alejado de las formas
cultivadas actuales y de nuevo hay que remarcar que las posibilidades de eliminar los caracteres
agronómicamente desfavorables del donante manteniendo un adecuado nivel de tolerancia son
pequeñas. Partir de donantes que no mostrasen tolerancia extrema pero que fuesen genética-
mente próximos podría ser una buena alternativa (Cuartero et al., 1992).

La salinidad afecta a todos o casi todos los procesos fisiológicos de la planta, Por tanto, para
mejorar la tolerancia a la salinidad en un cultivo habría que mejorar muchos caracteres, entre ellos
también caracteres fisiológicos que unidos, darían como resultado un cultivar con mayor cosecha en
condiciones salinas, un cultivar tolerante a la salinidad (Flowers y Yeo, 1995; Cuartero y Fernández-
Muñoz, 1999). De nuevo, el primer paso para emplear caracteres fisiológicos en programas de
mejora es demostrar la existencia de variabilidad para esos caracteres en la especie a mejorar o en
especies genéticamente cercanas. Aunque no son muchos los trabajos que han buscado esa varia-
bilidad, los que lo han hecho la han demostrado. El carácter fisiológico más estudiado ha sido el ajus-
te osmótico porque afecta tanto al estrés salino como al hídrico y para él se ha demostrado varia-
bilidad en trigo (Morgan, 1992), cebada (Hordeum vulgare L.) (Blum, 1989), arroz (Lilley y Ludlow,
1996), sorgo (Basnayake et al., 1993), maíz (Zea mays L.) (Bolaños et al., 1993), etc. Para trans-
porte de Na+ desde la solución nutritiva a la parte aérea de la planta se ha demostrado variabilidad
en arroz (Yeo, 1992) y tomate (Cuartero et al., 2002) quienes también demostraron variabilidad en
tomate, para la relación entre [Na+] y la reducción del área de la hoja, para la capacidad de acumu-
lar Na+ en las hojas viejas preservando las jóvenes y para la relación [K+]/[Na+] en la hoja.
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10.4.2. Expresión de los caracteres relacionados con la tolerancia a la salinidad

Al afectar la salinidad a tantos caracteres se ha intentado en numerosas ocasiones relacionar la
tolerancia en estado adulto con la tolerancia en los primeros estadios de desarrollo de la planta.
La selección más sencilla para tolerancia a la salinidad es la que se hace durante la germinación
porque se puede hacer en laboratorio, con muchos genotipos a la vez y en similares condiciones
ambientales. Sin embargo esta selección se ha probado sin relación con la tolerancia en planta
adulta en sorgo (Krishnamurthy et al., 2007), en lenteja (Ashraf y Waheed 1990), en trébol fresa
(Rumbaugh et al., 1993), en tomate (Foolad y Lin, 1997), etc. También se ha demostrado falta de
relación entre la tolerancia mostrada en distintos estados vegetativos y la cosecha al analizar
caracteres fenotípicos (Greenways y Munns, 1980; Shannon et al., 1987; Caro et al., 1991).La
tolerancia a la salinidad en un estadio de desarrollo de la planta parece independiente de esa
misma tolerancia en otros estadios, lo cual complica la selección indirecta y la comparación de
resultados procedentes de diferentes experimentos e investigadores.

La selección de los genotipos tolerantes en tierras salinas no suele ser recomendable porque la
salinidad varía en el suelo espacial y temporalmente y no se puede conocer en qué concentración
salina vive cada planta. Para evitar esa variabilidad se cultivan las plantas en sustratos inertes a
los que se les añade una solución nutritiva salinizada con NaCl. Para algún carácter como la tole-
rancia a la salinidad medida por la germinación, se suele mantener la ordenación de genotipos por
tolerancia a la salinidad en diferentes concentraciones salinas (Cuartero y Fernández-Muñoz,
1999; Foolad, 2004), pero para otros caracteres no es así. Lee et al. (2004) encontraron una
correlación genotípica de sólo 0,55 cuando midieron la tolerancia a la salinidad en el campo y en
el invernadero. Cruz (1990) señala que los cultivares que se mostraron más tolerantes a 5-7 dS
m-1 no lo fueron a 13 dS m-1. Parámetros como la heredabilidad varían significativamente cuando
se estiman en diferentes condiciones salinas (Cuartero et al., 2006; Villalta et al., 2007). Es nece-
sario marcar unas condiciones salinas a las cuales debe ir dirigida la selección y en las cuales se
lleven a cabo los experimentos y selecciones necesarias, de otro modo habría que cultivar las
plantas en varias concentraciones salinas, lo que complicaría notablemente los experimentos.

Además del estado de desarrollo de las plantas y de la concentración salina en el medio de culti-
vo, los caracteres relacionados con la tolerancia a la salinidad son también influidos por otras
variables ambientales y esa influencia se deja notar en que las heredabilidades estimadas suelen
ser medias a bajas. Cuartero et al. (2006) señalan en tomate heredabilidades de 0,50 para efi-
ciencia en el uso del agua, 0,40 para transporte de Na+ a la parte aérea y entre 0,22 y 0,33 para
[Na+], [K+] y [K+] /[Na+] en hoja. El ajuste osmótico depende del nivel de estrés impuesto (Zhang
et al., 1999), y sus heredabilidades, cuando se han estimado, suelen ser medias a bajas. Otros
caracteres no fisiológicos pero relacionados con la tolerancia a la salinidad en tomate como diá-
metro del tallo, número de flores/racimo, retraso en la floración, peso medio del fruto, número de
frutos y cosecha, muestran heredabilidades en sentido amplio que varían entre 0,2 y 0,8 siendo
las más de las veces inferiores a 0,5, y además, en muchos casos, esa heradibilidad varía según
se haga la estima en cultivo sin salinidad o con ella y también según en la población en la que se
estime (Villalta et al., 2007).

Con el advenimiento de las técnicas moleculares, como paso previo a determinar los genes que
controlan los caracteres cuantitativos, en este caso los caracteres cuantitativos relacionados
con la tolerancia a la salinidad, se han buscado los loci en los que reside el control de al menos
una parte de ese carácter cuantitativo (QTL, de quantitative trait loci). Los primeros QTL para
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tolerancia a salinidad en tomate se describieron ya en 1994 (Breto et al., 1994). Posteriormente
se demostró que los QTL detectados en tomate dependían de las condiciones en que las plantas
se cultivaban, como los caracteres relacionados con la tolerancia a la salinidad comentados más
arriba; sólo algunos QTL se expresaban en todas las condiciones salinas y otros sólo lo hacían en
condiciones salinas (Foolad y Chen, 1999; Monforte et al., 1997) y lo mismo ocurrió en arroz
(Gong et al., 1999 y 2001) y en cítricos (Tozlu et al., 1999). Que los genes sean activados en
determinadas condiciones ambientales es conocido de antiguo (Gupta y Lewontin, 1982), por
tanto no debería extrañar que los QTL también respondieran así al ambiente, aunque sin duda esta
respuesta complica la selección artificial. Es pertinente recordar además que los QTL detectados
en una población segregante no siempre coinciden con los detectados en otras poblaciones
(Villalta et al., 2005).

10.4.3. Complejidad genética de los caracteres relacionados con la tolerancia a
la salinidad

La complejidad genética de cada uno de los caracteres afectados por la salinidad aumenta con-
forme se va investigando más en el carácter. Uno de los caracteres más estudiados ha sido el
peso fresco de tomates producidos por la planta, la cosecha, en cultivos a los que no se les había
impuesto estreses, habiéndose descrito ya 28 QTL en 1999 (Grandillo et al., 1999) y ese núme-
ro se multiplicará cuando se cultiven las plantas en condiciones de estrés. Parecida regulación
genética cabe esperar de otros caracteres cuantitativos y la detección de esa amplísima base
genética sólo se puede hacer con poblaciones que puedan ser reproducidas y evaluadas en múl-
tiples experimentos.

Las técnicas actuales de la genómica están añadiendo mucha información genética. En arroz con
un microarray de 1700 ADNc independientes se detectaron 57 genes inducidos por salinidad
(Rabbani et al., 2003). En Arabidopsis con un microarray de 7000 ADNc independientes se detec-
taron 194 genes que incrementaron su transcrito más de 5 veces (Seki et al., 2002), y en una halo-
fita, el manglar Bruguiera gymnorrhiza (L.) Lamk., Miyama y Hanagata (2007) con un microarray de
7029 clones detectaron 287 genes que se expresaban con una diferencia de al menos 5 veces al
pasar de cultivo sin sal a cultivo salino. Esta ingente información genética es imposible de manejar
en un programa genético. Es necesario conocer la importancia que tiene cada uno de esos genes
o buscar elementos comunes a todos ellos, cosa que se está haciendo buscando grupos de genes
o identificando genes que regulen señales que afecten a varios o muchos de ellos Gao et al., 2007).

10.4.4. ¿Cómo mejorar la tolerancia a la salinidad?

La tolerancia a la salinidad aparece como un carácter particularmente complejo ya que esta com-
puesto por muchos caracteres, que son poligénicos, muy influidos por el ambiente lo que se tra-
duce en baja heredabilidad, que cambian su importancia según el estado de desarrollo de la plan-
ta y que muestran distinta expresión según la concentración salina en la que se cultiven las plan-
tas. Todo esto ayuda a entender la falta de éxito en la obtención de genotipos tolerantes al apli-
car programas de selección tradicionales y que sólo unos cuantos genotipos parcialmente tole-
rantes hayan sido desarrollados, y esos en especies forrajeras (Al-Doss y Smith, 1998; Dierig et
al., 2001; Steiner y Banuelos, 2003).

La adaptación al ambiente y los estreses abióticos en la mejora vegetal

242



Utilizar una selección indirecta basada en marcadores moleculares ligados fuertemente a genes
o QTL relacionados con la tolerancia a la salinidad podría ser una alternativa válida ya que se podrí-
an manejar varios caracteres poligénicos a la vez y esos marcadores no son influidos por el
ambiente. Pero sí hay que tener en cuenta que la demostrada interacción QTL x ambiente (QTLxE)
es especialmente importante en la selección para tolerancia a la salinidad y que esa interacción
llevaría a que cada QTL se comportaría como un carácter distinto en distintos ambientes dificul-
tando la selección. Otras dificultades adicionales vienen de otra interacción, la interacción
QTLxQTL que puede llegar a ser mayor que muchos QTL individuales (Junger et al., 2005) y de
los efectos pleiotrópicos de los genes y QTL (Villalta et al., 2007).

Para tener éxito en un programa de mejora para tolerancia a la salinidad es necesario tener un
profundo conocimiento del comportamiento de la planta como un todo en diferentes niveles sali-
nos. Pero el análisis de muchos caracteres a la vez y en diferentes condiciones salinas sólo se
puede abordar si se dispone de poblaciones de dobles haploides o de líneas puras recombinan-
tes (RILs). La principal ventaja de estas poblaciones es que pueden ser reproducidas continua-
mente y continuamente evaluadas para sucesivos QTL y marcadores en diferentes ambientes acu-
mulando toda esa información. Además, al tener réplicas de cada genotipo, la variación ambien-
tal se minimiza aumentando a la par la heredabilidad de los QTL (Cuartero et al., 2006). Un incon-
veniente de las RIL frente a generaciones F2 es que los genes y QTLs que muestren dominancia
y heterosis no se detectan a no ser que en las QTL quede algo de heterozigosis, lo cual, más que
una ventaja, supone una notable complicación en el análisis. En tomate se han obtenido algunas
familias de RILs y se han buscado QTL relacionados con la tolerancia a la salinidad (Villalta et al.,
2005 y 2007), habiéndose detectado todos los grados de interacción QTLxE, desde QTL que sólo
se expresaban en salinidad y otros que sólo se detectaban en cultivo sin sal (máxima interacción
QTLxE) a QTL que aparecían en las dos condiciones ambientales con similar peso; y por si fuera
poco, también se han detectado efectos pleiotrópicos en los QTL.

Una vez identificados los principales QTL y genes relacionados con la tolerancia a la salinidad
quedaría la tarea de pasarlos a los genotipos actuales y que esos genotipos mejorados diesen
la cosecha y la calidad de cosecha que los agricultores necesitan. Aún ayudados de excelen-
tes marcadores moleculares codominantes para esa ingente masa de genes y QTL, se tendrí-
an que diseñar programas que llevasen lentamente hacia la homocigosis para que el mejorador
tuviese la posibilidad de seleccionar; Cuartero y Fernández-Muñoz (1999) han desarrollado esta
idea y dado un ejemplo de programa.

Los cultivares actuales son el resultado de muchos años de selección y de incorporación de las
características que tanto agricultores como mercado consumidor han demandado. Es altamente
probable que el delicado equilibrio de productividad, calidad, resistencias a enfermedades y otras
características agronómicas de los cultivares actuales se viese notablemente alterado al introdu-
cir un número sustancial de genes como el que se requiere para conseguir tolerancia a la salini-
dad, por lo que la competitividad de ese futuro cultivar tolerante a la salinidad podría ser dudosa.
Una solución parcial al problema sería mejorar la tolerancia a la salinidad en la raíz e injertar sobre
ella la parte aérea de los cultivares actuales (Cuartero el al., 2006). Esta solución no es general
pero sí cabría en frutales y muchas especies hortícolas.
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Finalmente apuntar que la salinidad aumenta constantemente en los suelos agrícolas por el agua
de riego empleada y por un manejo inadecuado del riego. Y puede aumentar notablemente en los
más de 10 años que tardaría en obtenerse un nuevo cultivar con tolerancia a la salinidad, por eso
la mejora no puede dar solución completa a largo plazo al cultivo en suelos salinos, sino que debe
ser una pieza más de un paquete que debe incluir medidas técnicas (manejo del riego y del dre-
naje) y métodos culturales para estabilizar el nivel salino (Flowers y Yeo, 1995).

10.5. TRANSFORMACIÓN GENÉTICA
Las investigaciones encaminadas al aumento de la tolerancia a la salinidad en especies de interés
agronómico mediante métodos clásicos de mejora o algunas aproximaciones biotecnológicas
(p.ej., selección in vitro) han dado escasos resultados (Flowers, 2004; Yamaguchi y Blumwald,
2005) y ello explica las expectativas que se generaron en torno al empleo de una aproximación
basada en la transformación. Los numerosos trabajos publicados en los últimos años muestran la
posibilidad de conseguir un aumento de la tolerancia a la salinidad a través de la sobreexpresión
de genes endógenos o, más habitualmente, mediante la expresión heteróloga de genes que
supuestamente actúan en diferentes mecanismos relacionados con el carácter. Los genes que se
han transferido a plantas transgénicas pertenecen, básicamente, a dos categorías: genes estruc-
turales y reguladores. El primer grupo incluye genes que codifican proteínas funcionales que, de
una u otra forma, confieren una cierta tolerancia, entre las que se encuentran las proteínas LEA,
chaperonas y proteínas ligadas al ARNm (revisado por Wang et al. 2003; Zhang et al., 2007), pro-
teínas relacionadas con canales de agua (revisado por Forrest y Bhave, 2007), transportadores
de iones (revisado por Yamaguchi y Blumwald, 2005; Chinnusamy et al., 2005), enzimas implica-
dos en la eliminación de radicales hidroxilo (revisado por Apel y Hirt, 2004) y enzimas implicados
en la síntesis de osmolitos (revisado por Chen y Murata, 2002; Penna, 2003; Kavi Kishor et al.,
2005). El segundo grupo está compuesto por genes que codifican factores de transcripción y pro-
teínas implicadas en la regulación de la transducción o recepción de señales (revisado por Kaur y
Gupta, 2005; Agarwal et al., 2006).

Según Flowers (2004), en el periodo comprendido entre 1993 y 2003, los trabajos se centraron
principalmente en la transferencia de genes implicados en la biosíntesis de osmolitos. Sin embar-
go, el panorama ha cambiado en los últimos 3-4 años, siendo los factores de transcripción las
principales diana. En un buen número de trabajos, los autores señalan que la sobreexpresión de
genes que codifican factores de transcripción induce la expresión de genes implicados en diferen-
tes procesos, incluyendo no sólo los relacionados con la respuesta de las plantas a diferentes tipos
de estrés abiótico, sino también genes implicados en la respuesta de defensa frente a estrés bió-
tico, distintos procesos fisiológicos, rutas de señalización hormonal y otros aspectos relacionados
con el desarrollo (Agarwal et al., 2006; Ham et al., 2006; Sohn et al., 2006; Seong et al., 2007;
Ogawa et al., 2007; Liu et al., 2007; Dai et al., 2007; Nakashima et al., 2007; Liu et al., 2007).

La estrategia basada en la utilización de antiportadores ha generado también grandes expectativas
en estos últimos años. En los primeros trabajos, se describía una elevada tolerancia a la salinidad
en plantas transgénicas de Arabidopsis thaliana (Apse et al., 1999), tomate - Solanum lycopersicum
L. - (Zhang y Blumwald, 2001) y colza - Brassica napus - (Zhang et al., 2001) que sobreexpresaban
el antiportador vacuolar Na+/H+ de Arabidopsis thaliana (AtNHX1), atribuyéndose la mayor toleran-
cia a una compartimentación de sodio en las vacuolas. Posteriormente, el gen AtNHX1 se ha sobre-
expresado en plantas transgénicas de trigo - Triticum aestivum L. - (Xue et al., 2004), maíz - Zea
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mays L. - (Yin et al., 2004), remolacha - Beta vulgaris L. - (Yang et al., 2005), algodón - Gossypium
hirsutum L. - (He et al., 2005) y festuca - Festuca aundinacea Schreb. - (Tian et al., 2006; Zhao et
al., 2007) y en todos los casos los autores describen incrementos de tolerancia a la salinidad.
Asimismo, se han identificado y caracterizado nuevos genes AtNHX (Yokoi et al., 2002; Aharon et
al., 2003; Wang et al., 2007) y se han realizado considerables esfuerzos para identificar sus
homólogos en diferentes especies y estudiar sus funciones en condiciones de estrés mediante la
sobreexpresión en plantas transgénicas (AgNHX1 de Atriplex gmelini: Ohta et al., 2002; BnNHX1
de Brassica napus: Wang et al., 2004; GhNHX1 de Gossypium hirsutum: Wu et al., 2004; OsNHX1
de Oryza sativa L (arroz): Fukuda et al., 2004; Wu et al., 2005; Chen et al., 2007; HbNHX1 de
Hordeum brevisubulatum (Trin.) Link: Lu et al., 2005; GmNHX1 de Glycine max L. (soja): Sun et
al., 2006; Li et al. 2006 SsNHX1 de Suaeda salsa (L) Pall.: Zhao et al., 2006a; b; Li et al., 2007;
PgNHX1 de Pennisetum glaucum (mijo): Verma et al., 2007; Rajagopal et al., 2007; TNHX1 de
Triticum aestivum: Brini et al., 2007 y AeNHX1 de Agropirum elongatum L. (agropiro): Quiao et al.,
2007). En este mismo contexto, se ha publicado que la sobreexpresión de una H+-pirofosfatasa
(AVP1) de Arabidopsis thaliana aumenta la tolerancia a la salinidad en esta misma especie (Gaxiola
et al., 2001). Se han descrito resultados similares sobreexpresando sus homólogos de
Thellungiella halophila (TsVP; Gao et al., 2006), Suaeda salsa (SsVP; Guo et al., 2006) y Triticum
aestivum (TVP1; Brini et al., 2007). Asimismo, se ha conseguido mayor tolerancia mediante la
sobreexpresión de genes que codifican antiportadores Na+/H+ de la membrana plasmática aisla-
dos a partir de diferentes organismos: AtSOS1 de Arabidopsis thaliana (Shi et al., 2003), SOD2
de Schizosaccharomyces pombe (Gao et al., 2003; Zhao et al., 2006c), nhaA de Escherichia coli
(Wu et al., 2005) y OsSOS1 de Oryza sativa (Martínez-Atienza et al., 2007)

Se han publicado también muchos artículos en los que la mayor tolerancia se ha logrado con genes
implicados en otros mecanismos. Por ejemplo, la estrategia más utilizada en los últimos años para
inducir tolerancia a través de acumulación de osmolitos se ha centrado en la biosíntesis de glici-
nabetaina, a través la expresión de genes aislados de diferentes fuentes (Su et al., 2006; Shirasawa
et al., 2006; Zhou et al., 2007; Waditee et al., 2007; Park et al., 2007). Conviene resaltar el tra-
bajo de Park et al. (2007), en el que se pone de manifiesto que la acumulación de glicinabetaina
en plantas transgénicas de tomate es más efectiva en los cloroplastos que en el citosol, de forma
similar a lo observado previamente en trabajos similares con el arroz (Sakamoto et al., 1998).
Asimismo, Kumar et al (2004) señalan que la acumulación de glicinabetaina en plantas transplas-
tómicas de zanahoria conduce a niveles de tolerancia de hasta 400 mM de ClNa.

Por otro lado, cada vez existen más publicaciones relacionadas con la expresión heteróloga de
genes implicados en la eliminación de intermediarios de oxígeno reactivo. En este apartado, se
ha publicado que la co-expresión de más de un gen implicado en estrés oxidativo, tanto en cloro-
plastos como en el citosol, da lugar a plantas con mayor nivel de tolerancia a diferentes tipos de
estrés abiótico (Zhao y Zang, 2006; Tseng et al., 2007; Lee et al., 2007).

Recientemente, se ha reportado la posible implicación de ciertos genes que codifican sensores
de calcio (Cheong et al., 2003) o incluso ADN helicasas (Sanan-Mishra et al., 2005) y ARN heli-
casas (Gong et al., 2005; Owttrim, 2006) en la tolerancia la salinidad. Asimismo, se está estu-
diando el papel que desempeñan ARNs de cadena corta (Sunkar y Zhu, 2004; Borsani et al.,
2005; Jun y Kang, 2007), así como rutas relacionadas con el metabolismo ADN/ARN o la señali-
zación de las proteínas G (Tuteja, 2007), en el grado de tolerancia.
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10.5.1. Cómo emplear la transformación genética en Mejora

En los últimos años se han publicado muchos artículos que describen el efecto de genes que actú-
an sobre alguno de los mecanismos implicados en el proceso tal como se ha descrito más arri-
ba. Considerados en conjunto, estos trabajos ponen de manifiesto que mediante esta vía es fac-
tible conseguir un cierto aumento de la tolerancia. Sin embargo, no se puede concluir que se
hayan obtenido cultivares verdaderamente halotolerantes (i.e., con un nivel de tolerancia suficien-
te desde un punto de vista agronómico). Es más, como indica Flowers (2004), quizá convendría
evitar el exceso de optimismo cuando se extraen conclusiones sobre la situación en este campo
de trabajo, ya que habría que tener en cuenta otras consideraciones, tales como las especies que
habitualmente se utilizan en los experimentos de transformación, la evaluación de las plantas
transgénicas y la complejidad del carácter.

Por lo que respecta al primer punto, conviene resaltar que la mayor parte de los experimentos de
transformación se han realizado en dos especies modelo, Arabidopsis y tabaco (Vij y Tyagi, 2007),
lo que obliga a ser cautos a la hora de extraer conclusiones. Convendría transferir a plantas de
interés agronómico algunos de los genes que tan esperanzadores resultados han proporcionado
en plantas modelo (Grover et al., 2003; Yamaguchi y Blumwald, 2005), ya que no está claro que
dichos resultados se puedan extrapolar a otras especies (Flowers, 2004, Cuartero et al., 2006).

Otro aspecto clave es el que se refiere a la evaluación de la tolerancia en las plantas transgénicas.
Los resultados de tipo descriptivo o los que se sustentan en meras evidencias fotográficas son muy
cuestionables (Flowers, 2004). Lo mismo puede decirse cuando la evaluación se realiza con un
número limitado de plantas, con ensayos a muy corto plazo, usando tratamientos de choque, en
etapas del crecimiento muy específicas (Yamaguchi y Blumwald, 2005) o empleando los típicos
ensayos de germinación de semillas que suelen dar resultados diferentes a los que se obtienen en
estadios más avanzados del desarrollo (Foolad y Lin, 1997; Cuartero y Fernández-Muñoz, 1999).
Para llegar a conclusiones fiables la evaluación se debería realizar de forma rigurosa, con ensayos
a largo plazo y estimando la producción en condiciones de salinidad (Cuartero et al., 2006)

Otro aspecto importante a la hora de estimar la tolerancia es el material vegetal empleado. El uso
de transformantes primarios (TG1) puede conducir a conclusiones erróneas debido a los cambios
epigenéticos que usualmente exhiben las plantas regeneradas in vitro. La evaluación en TG2 sol-
venta el problema anterior, pero hay que tener en cuenta que se trata de una progenie segregan-
te. En general, lo mejor es llevar a cabo la evaluación con líneas homocigóticas y acigóticas (obte-
nidas en TG3) y líneas hemicigóticas (obtenidas a partir del cruce entre líneas homocigóticas y
acigóticas). De esa forma, las líneas homocigóticas y hemicigóticas pueden ser comparadas con
dos controles: el cultivar original y la correspondiente línea acigótica sin el transgén.

Por lo que se refiere a la complejidad del carácter, teniendo en cuenta la diversidad de mecanis-
mos implicados (Tuteja, 2007), la pregunta que surge es si se podrán obtener plantas halotole-
rantes transfiriendo un solo gen, o si por el contrario se precisará la introducción de varios
(Bohnert et al., 1996). Desde luego, no cabe descartar que la expresión de un gen regulador
(p.ej., que codifique un factor de transcripción) provoque un efecto en cascada sobre la expresión
de otros muchos genes, generando un cambio fenotípico importante. Alternativamente, un gen
relacionado con la compartimentación de iones tóxicos en vacuolas podría aliviar la toxicidad
generada por el ión. Con todo, no parece probable que un simple gen sea capaz de solventar el
problema. Lo más probable es que se precise la transferencia y expresión coordinada de diver-
sos genes implicados en los mecanismos principales del proceso de tolerancia. El problema es
que todavía no tenemos una idea clara de cuáles son los genes que debemos transferir.
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En los trabajos de transformación dirigidos al aumento de la tolerancia a la salinidad, la mayor
parte de los genes que se han clonado y transferido provienen de especies modelo o de especies
muy alejadas. La experiencia de muchos años en el campo de la mejora indica, no obstante, que
lo mejor sería clonar los genes a partir de la misma especie o de especies silvestres relaciona-
das con la especie cultivada. En las especies y formas silvestres existe una amplia diversidad
genética que todavía está por explotar (Bohnert et al., 2006; Cuartero et al., 2006). En el caso
del tomate, por ejemplo, se sabe desde hace tiempo que en algunas de las especies silvestres
relacionadas (Solanum pennellii Correll, S. cheesmaniae (L. Riley) Fosberg, S. pimpinellifolium L.)
hay entradas que exhiben un alto grado de tolerancia. Sin embargo, en la actualidad seguimos sin
conocer qué genes determinan la tolerancia a la salinidad en estas entradas silvestres.
Sorprendentemente, no se ha hecho casi nada en esta dirección. Por ello, nosotros estamos inten-
tando identificar alguno de los genes que determinan la halotolerancia en dos entradas de una
especie silvestre (Solanum pennellii) relacionada con el tomate.

10.6. NUEVOS GENES RELACIONADOS CON LA TOLERANCIA A LA SALINIDAD
El uso de aproximaciones de genómica funcional podría ayudar a conocer nuevos genes implica-
dos en la regulación de la tolerancia a la salinidad. Las aproximaciones de tipo transcriptómico
están permitiendo determinar qué genes se expresan o se activan en respuesta a estrés salino u
otros tipos de estrés abiótico en diferentes especies (Cuartero et al., 2006 y referencias de este
artículo). Con todo, estas aproximaciones tienen algunas limitaciones (p.ej.,., sobreestimación del
número de genes supuestamente involucrados, perfiles de expresión limitados al tipo de tejido uti-
lizado o al momento y estadio de desarrollo en el que se aplique el estrés) que previsiblemente
podrán solventarse en un futuro próximo. En cualquier caso, más que aplicar estas aproximacio-
nes en especies modelo, lo que interesaría es hacerlo en especies cultivadas y especies silves-
tres relacionadas para, por comparación, tratar de llegar a identificar los genes responsables de
la tolerancia (Bohnert et al., 2006; Cuartero et al., 2006). 

Los programas de genómica basados en la anulación de función de ciertos genes mediante silen-
ciamiento génico post-transcripcional suponen una interesante alternativa (Cherian et al., 2006).
En particular, el empleo de esta estrategia a gran escala en entradas halotolerantes podría dar
una información muy valiosa.

El análisis funcional de genes candidato en especies de interés agronómico puede ayudar también
a la selección de genes. Por ejemplo, en los laboratorios de los autores se ha realizado el análisis
funcional de 15 genes en plantas transgénicas de tomate. La evaluación, tanto en condiciones nor-
males como de salinidad, se ha realizado en dos ambientes (Valencia y Murcia) y con distintos sis-
temas de cultivo hidropónico. En ambos casos, se han realizado ensayos a medio y largo plazo (esti-
mando la producción de forma cuantitativa) y con diversas líneas homocigóticas, hemicigóticas y aci-
góticas para cada transgén. Los resultados han mostrado que algunos de los genes promueven un
alto grado de tolerancia a la salinidad y/o estrés hídrico en el cultivar p73 (Pineda, 2005; Muñoz-
Mayor, 2006). La respuesta no se restringe a este cultivar, ya que algunos de estos genes promue-
ven también un alto nivel de tolerancia en otro cultivar de tomate (UC82), así como en plantas trans-
génicas de melón y sandía. Se ha comprobado que hay diferentes grados de expresión en distintas
líneas transgénicas para un gen dado, indicando la necesidad de seleccionar aquellas que exhiben
el mayor nivel de expresión del carácter. Por último, los resultados indican que, en lugar de usar pro-
motores constitutivos (p.ej., 35S), lo mejor sería utilizar promotores inducibles o específicos.
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10.7. ELEMENTOS DE REGULACIÓN DE LOS GENES DE TOLERANCIA A LA
SALINIDAD

El tema de los elementos de regulación es, de hecho, un aspecto fundamental (Yamaguchi y
Blumwald, 2005; Cherian et al., 2006; Cuartero et al., 2006). Hasta ahora, la investigación en el
campo de la transformación se ha basado en el uso de promotores constitutivos (p.ej.,: 35S, ubi-
quitina1 o actina1) pero el panorama debería cambiar en un futuro próximo. La expresión consti-
tutiva de un gen en el órgano y momento inadecuados no va a proporcionar ninguna ventaja a nivel
agronómico. En lugar de ello, lo normal es que genere un coste energético que redunde de forma
negativa en la producción (Rus et al., 2001; Grover et al., 2003; Muñoz-Mayor et al., 2008) o
efectos pleiotrópicos que enmascaren o anulen los efectos positivos del transgén (p.ej.,: Romero
et al., 1997; Kasuga et al., 1999). De hecho, estudios recientes han mostrado las ventajas del
uso de promotores específicos o inducibles (Kasuga et al., 1999; Garg et al., 2002; Rohila et
al., 2002; Lee et al., 2003; Su y Wu, 2004; Nakashima et al., 2007). Además, el uso de pro-
motores inducibles o específicos va a ser esencial cuando se aborde la transferencia y expre-
sión conjunta de varios genes porque, aparte de los temas relacionados con el coste energéti-
co y los efectos pleiotrópicos, el uso de transgenes con los mismos elementos de regulación
suele generar problemas de silenciamiento génico.

Por fortuna, ahora disponemos de aproximaciones genómicas para la identificación y etiquetado de
elementos de regulación, por ejemplo las que se basan en el empleo de trampas génicas. Hay tres
clases de trampas (intensificadores, promotores y genes) que funcionan de forma diferente (Springer,
2000), lo que permite seleccionar la más adecuada en función del objetivo perseguido. En un proyecto
conjunto, en el que participan grupos del Instituto de Biología Molecular y Celular de Plantas, del
Centro de Edafología y Biología Aplicada del Segura y de la Universidad de Almería, se ha generado
una colección de más de 2000 líneas T-DNA de tomate con una trampa de intensificadores (cedida
por el Dr. Jack) y en el momento actual se está abordando la identificación de mutantes de inserción
hipersensibles y de elementos de regulación de genes de tomate que se expresan en respuesta a
estrés salino. La ventaja de este método es que no sólo permite identificar genes de respuesta a
estrés, sino también estudiar su patrón de expresión espacio-temporal, lo que va a dar una informa-
ción muy valiosa a la hora de seleccionar los elementos de regulación más adecuados. Por si fuera
poco, la colección de líneas T-DNA sirve igualmente para identificar y etiquetar una amplia variedad de
genes implicados en otros caracteres, tales como los relacionados con diversos procesos del des-
arrollo vegetativo y reproductivo. Teniendo en cuenta que la colección de líneas T-DNA va a ir aumen-
tando progresivamente, es de esperar que a medio o largo plazo el esfuerzo realizado permita la iden-
tificación de algún gen clave implicado en el proceso de la tolerancia a la salinidad.

10.8. CONCLUSIONES

Se ha trabajado mucho en los últimos años para conocer los efectos que la salinidad produce en
las plantas y para entender las respuestas fisiológicas de las plantas ante el estrés salino. Con las
nuevas herramientas “ómicas”, ionómica, proteómica y metabolómica se avanzará más en la com-
prensión de los mecanismos de tolerancia en cuanto a la regulación de la homeostasis osmótica
y iónica y a la protección/reparación del daño celular. Sin embargo toda esta información fisioló-
gica no ha podido ser bien explotada en programas de mejora tendentes a conseguir genotipos
tolerantes porque la medida de los caracteres fisiológicos relacionados con la tolerancia no era
compatible con las poblaciones manejadas por mejoradores. Para evitar esto, mejoradores y fisió-
logos deberían trabajar conjuntamente.
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La tolerancia a la salinidad es un carácter particularmente complicado ya que está compuesta por
muchos caracteres, que son poligénicos, muy influidos por el ambiente, que cambia su importan-
cia según el estado de desarrollo de la planta y que muestran distinta expresión según la concen-
tración salina en la que se cultiven las plantas. Nuevos genes/QTL relacionados con la tolerancia a
la salinidad serán detectados con el empleo de la genómica funcional (las trampas de intensifica-
dores particularmente) y a través de poblaciones adecuadas (RILs y dobles haploides), que darán
información también sobre sus interacciones con otros genes/QTL y con el ambiente. Quedaría
después el paso de introducir esos genes/QTL a los genotipos actuales mediante selección indi-
recta por marcadores moleculares muy ligados a los genes/QTL responsables de la tolerancia, en
programas que se acercasen lentamente a la homocigosis, y que esos genotipos “mejorados” die-
sen la calidad y la cosecha que los consumidores y agricultores y requieren. También se podría uti-
lizar la transformación de un cultivar actual con varios genes de tolerancia o con genes regulado-
res de otros genes. Por si todo esto fuese poco, la salinidad en los suelos agrícolas suele aumen-
tar y bien podría darse el caso que cuando se consiguiese el objetivo de mejora propuesto la sali-
nidad de la zona hubiese aumentado y el nuevo cultivar adoleciese de falta de adaptación a esas
condiciones. De ahí que la mejora genética necesite de otras técnicas para estabilizar la salinidad
en los suelos y de métodos de cultivo como el manejo del abonado y del silicio o como el injerto
sobre patrones tolerantes, para llevar al campo con éxito cultivares tolerantes a salinidad.
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11.1. INTRODUCCIÓN
El maíz (Zea mays L.) se cultiva prácticamente en todos los países del mundo, con una produc-
ción total de cerca de 637 millones de megagramos (Mg, equivalente a toneladas) y un rendi-
miento promedio de 3,4 Mg por hectárea (ha); aunque muy variable entre países, desde 0.12 Mg
ha-1 en Botswana hasta valores por encima de 12 Mg ha-1 en Chile (fuente FAO para 2002-2003).
EE.UU. y China son los dos principales productores, con cerca del 60% de la producción mundial,
con unos 250 y 100 millones de Mg, respectivamente. 

Los rendimientos medios en las regiones tropicales y subtropicales son mucho más bajos que en
las templadas, con el África subsahariana en una medida muy inferior, con rendimientos promedio
por países de alrededor de 1 Mg ha-1. Esto es a pesar de que el maíz es uno de los principales
cultivos en dichas regiones, donde el previsible efecto del cambio climático, aumentando la tem-
peratura y evapotranspiración a la vez que disminuyendo precipitaciones, se espera que sea par-
ticularmente negativo (The Word Bank, 2007). Los factores para estas modesta productividad son
diversos: germoplama poco mejorado, ausencia de técnicas agronómicas, y estreses bióticos y
abióticos; entre los últimos la sequía. 

Las posibilidades de mitigación de la sequía son limitadas. La competición por los recursos hídricos
y los costes asociados a la introducción de nuevas estrategias de manejo de cultivo hacen estas vía
poco prácticas, especialmente entre los agricultores de bajos recursos de los países en desarrollo.
La introducción de genotipos de maíz mejor adaptados a la sequía continúa siendo la mejor alterna-
tiva. Sin embargo la mejora genética del maíz tiene diversas limitaciones metodológicas que obsta-
culizan su avance. Entre estas limitaciones caracterizar adecuadamente el comportamiento de los
genotipos que se están evaluando, es decir realizar un correcto fenotipeado, es quizás una de las
más evidentes hoy en día. Por el contrario tecnologías novedosas como por ejemplo la mejora asis-
tida por marcadores moleculares, el empleo de organismos modificados genéticamente (popular-
mente conocidos por transgénicos) y las distintas “ómicas” (transcriptómica, proteómica, metabo-
lómica, etc.) concitaban todo el interés, incluso a costa de detraer financiación para la mejora con-
vencional. Sin embargo esas nuevas tecnologías hasta el momento no han permitido incrementar el
rendimiento potencial del maíz y su resistencia/tolerancia a estreses abióticos como la sequía ya que
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se tratan de caracteres complejos regulados por muchos genes, todo y que por ejemplo para el
caso de maíz transformado genéticamente hay alguna publicación reciente que parece abrir espe-
ranzas (ver revisión en Bänziger y Araus 2007; Araus et al., 2008b). La identificación de los princi-
pales procesos fisiológicos relacionados con la mejora del rendimiento y la determinación de las aso-
ciaciones gen-fenotipo pueden potencialmente aumentar la eficiencia de la mejora, ya sea a través
de métodos tradicionales o moleculares (Araus et al. 2003; Tollenaar y Lee, 2006). Es decir para
que la mejora avance más rápidamente es necesario un enfoque multidisciplinario (Varshney et al.,
2005). En este sentido un adecuado fenotipeado es necesario tanto en mejora convencional como
en las diferentes alternativas potenciales que ofrece la mejora “molecular”, desde mejora asistida
por marcadores hasta incluso para determinar por ejemplo que caracteres son susceptibles de trans-
formar y como se evalúa el comportamiento de las plantas transgénicas.

11.2. REQUISITOS PARA UN EFICIENTE FENOTIPEADO
Un eficiente fenotipeado requiere de dos requisitos. En primer lugar, un adecuado manejo del
estrés en las condiciones agronómicas en las que se evalúan los genotipos (incluida la gestión de
riego y el registro agroclimático) con el fin de simular en la medida de lo posible la intensidad del
estrés y su frecuencia en las condiciones más usuales a las que se enfrentara la planta. El segun-
do requisito es fenotipear los caracteres adecuados de la mejor forma posible (Fig. 11.1). 

Figura 11.1. Existe una amplia diversidad genética respecto al comportamiento del maíz en condiciones de sequía: ima-
gen de líneas puras con diferente grado de enrollamiento foliar frente a unas condiciones de sequía similares.

Los principios básicos del manejo de la sequía en programas de mejora de maíz tropical han sido
descritos por Bänziguer et al. (2000) y su traducción con éxito a la mejora viene ilustrado en un
reciente estudio (Bänziguer et al. 2006). En este capítulo trata sobre el segundo requisito, pues es
dependiente de las características del cultivo que se trate. Por otra parte no se ha de olvidar que
frecuentemente las condiciones de cultivo en una estación experimental (con una gestión óptima
del agua y otras condiciones agronómicas) son muy diferentes de las condiciones que prevalecen
en los campos de los agricultores. Para superar esta limitación en los últimos anos se ha puesto
énfasis en la “mejora participativa”, donde los agricultores intervienen en la selección de las varie-
dades y por lo tanto hay implícito un fenotipeado. (Bänziguer et al. 2000 y Sawkins et al. 2006)
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11.2.1. ¿Mejora empírica versus mejora analítica: porqué fenotipear por 
caracteres secundarios? 

El rendimiento de grano y su respuesta al estrés son rasgos muy complejos que implican una inter-
acción a largo plazo (durante el ciclo de cultivo) de diferentes escalas de complejidad de la plan-
ta (desde el nivel molecular hasta el de dosel vegetal). La denominada mejora empírica, que se
basa en la selección directamente por el rendimiento, ha tenido un éxito limitado para condicio-
nes de sequía, debido a las interacciones genotipo x ambiente de diferente naturaleza que pro-
voca una baja heredabilidad del rendimiento (ver Cap. 5 en este libro). Como alternativa la deno-
minada mejora analítica consiste en el uso de caracteres secundarios que permitan ya sea com-
plementar la selección fenotípica o eventualmente reemplazar la selección basada en el rendi-
miento como único rasgo fenotípico. La mejora analítica puede aumentar la respuesta de la selec-
ción ya que la heredabilidad de algunos caracteres secundarios es mayor que la del rendimiento,
además de que exhiben suficiente variabilidad genética y están genéticamente correlacionados
con el rendimiento (Tabla 11.1). En la práctica muchos mejoradores emplean en su selección
caracteres secundarios junto con el del rendimiento. De hecho el concepto de “ideotipo”, o plan-
ta ideal que se debería de seleccionar, manejado tradicionalmente por los mejoradores integra de
facto caracteres secundarios. En un esquema de mejora puramente analítico el concepto de ide-
otipo sería sustituido por un índice de selección formulado sobre la base de ajustar la importan-
cia de los diferentes caracteres secundarios fenotipeados (basada en su contribución al rendi-
miento o la adaptación genotipica. Sin embargo el índice de selección aún tiene un importante
sesgo empírico relacionado con el peso asignado a cada uno de los rasgos fenotípicos. La evo-
lución de este concepto consistiría en integrar los diferentes datos fenotípicos en un modelo de
simulación de cultivo. Los modelos pueden ayudar a una gestión más eficiente del fenotipeado.
Sin embargo los modelos disponibles en la actualidad no están todavía lo suficientemente des-
arrollados para predecir de manera fiable las diferencias en rendimiento entre genotipos.

Tabla 11.1. Heredabilidad en sentido amplio para diferentes caracteres morfofisiológicos (o secundarios)
y correlaciones genéticas entre rendimiento de grano y estos caracteres secundarios medidos bajo estrés
hídrico severo en progenies S1 de diferentes poblaciones de maíz. Como punto de comparación la here-
dabilidad de rendimiento de grano fue 0.43±0.10 y los rendimientos de grano en las condiciones del los
ensayos promediaron un 14% de los rendimientos alcanzados en condiciones de ausencia de estrés hídri-
co. Modificado de Bolaños y Edmeades (1996) y Edmeades et al. (2000a, b). † Carácter observado bajo
buenas condiciones de riego ‡ medido en progenies S2 o S3 bajo condiciones de estrés severo. 

Rendimiento y resistencia a sequía en maíz

267

Nº trials Heritability Genoypic

under stress correlation

Ears/plant 9 0,54+0,08 0,90 + 0,14

Kernels/ear 8 0,39 + 0,13 0,71 + 0,22

Kernels/plant 8 0,47 + 0,08 0,86 + 0,15

kernel/weight 9 0,43 + 0,14 0,14 + 0,17

Days to anthesis 9 0,72 + 0,08 -0,58 + 0,12

ASI 8 0,51 + 0,12 -0,60 + 0,24

Leaf rolling score 9 0,52 + 0,09 -0,03 + 0,15

Leaf erectness score 1 0,74 + 0,07 -0,28 + 0,19

Leaf senescence score 9 0,54 + 0,08 0,14 + 0,15

Canopy temperature 4 0,25 + 0,05 -0,20 + 0,15

Tassel branch number 1 0,82 + 0,04+ 0,15+
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11.3. ¿QUÉ CARACTERES SON IMPORTANTES PARA FENOTIPEAR? 
Existen dos vías para evaluar cuáles son los rasgos fenotípicos que pueden aumentar la eficien-
cia de la mejora genética (Araus et al. 2002). El primero consiste en estudios retrospectivos,
mientras que el segundo enfoque implica la formulación de rendimiento como la combinación de
distintos procesos, como por ejemplo componentes del rendimiento agronómicos o fisiológicos,
que (en teoría) son independientes entre ellos.

11.3.1. Estudios retrospectivos

Las contribuciones a la mejora del rendimiento de grano en maíz atribuibles a la mejora se pue-
den inferir a partir de estudios en los que se comparan bajo las mismas condiciones de cultivo
híbridos y variedades de polinización abierta producidos en diferentes épocas (Tollenaar y Lee
2006). El rendimiento de grano en los EE.UU. ha aumentado alrededor de 100 kg ha-1 año-1 duran-
te los 70 años que han transcurrido desde el inicio de la adopción a gran escala de híbridos a
fines de la década de los 30 del siglo XX hasta el presente. Alrededor del 75% de este aumento
en el rendimiento se ha atribuido a la mejora genética y el resto a la mejora de las prácticas agro-
nómicas. La ganancia genética no estaba asociada con un aumento en la heterosis o vigor híbri-
do, sino más bien con una mayor tolerancia a los estreses (Duvick 1999; Tollenaar et al. 2000).
Dos procesos fisiológicos parecen estar involucrados: (i) mantener la fotosíntesis de la hoja duran-
te el llenado de los granos, lo cual contribuye al aumento en la acumulación de materia seca, (ii)
un aumento en el número del granos, debido a una mayor aporte de asimilados a la inflorescen-
cia femenina durante el período en que se determina este componente del rendimiento. Como con-
secuencia la ganancia genética no está asociada con un cambio en el índice de cosecha, porque
el aumento en el número de granos y en la acumulación de materia seca durante el período de
llenado del grano son proporcionales (Tollemar y Lee 2006). La mayor acumulación de biomasa
en los híbridos más recientes comparados con los más antiguos parece ser debido, en parte, a
una mayor duración del período de llenado del grano en los recientes (Tollenaar y Lee 2006). 

Por otra parte hay evidencias de que los nuevos híbridos de maíz toleran mejor una baja disponi-
bilidad de recursos como agua y fertilizantes, lo que parece estar relacionado con el hecho de
que estos genotipos se han seleccionado para tolerar una alta densidad de plantas condiciones
en las cuales es más fácil que se produzca déficit de agua (Tollenaar y Wu, 1999; Tollemar y Lee
2006). En condiciones de sequía el intervalo entre la floración masculina y femenina (expresado
en inglés con el acrónimo ASI, de las siglas anthesis-to-silking interval1) ha disminuido en los híbri-
dos modernos, mientras que la selección posiblemente ha comportado un aumento en el creci-
miento de las espiguillas de la inflorescencia femenina o futura mazorca, aunque su número final
haya disminuido (Bänziger et al. 2000). Además la reducción de la tasa de senescencia de hojas
durante el llenado del grano (fenómeno denominado “stay-green” en inglés) ha sido uno de los ras-
gos visibles que más diferencian los híbridos modernos de los antiguos (Duvick et al. 2004).
Cambios en rasgos constitutivos como la fenología de planta parece que también juegan un papel
en la diferente respuesta de híbridos modernos y antiguos a la limitación de recursos. Así los híbri-
dos más antiguos sufrían una mayor pérdida de rendimiento a elevadas densidades de siembra
porque habían extraído la mayor parte de agua disponible para la planta antes de entrar al perío-
do crítico de floración (Nissanka et al. 1997; Campos et al. 2004). 

1 o intervalo entre la antesis o floración masculina, caracterizada por la producción de polen e las anteras de la inflo-
rescencia masculina y la aparición de los estilos que marca el inicio de la floración femenina en la mazorca en formación.



En híbridos de maíz templado también se ha producido una reducción significativa en el tamaño
de la inflorescencia masculina o panícula (Duvick y Cassman 1999). Sin embargo en el maíz tro-
pical la selección por un mayor rendimiento de grano no ha llevado aparejada una reducción impor-
tante en la panícula. Esto puede afectar negativamente al desarrollo de la mazorca y de sus esti-
los cuando la disponibilidad de fotoasimilados está limitada por la sequía (Ribaut et al. 2004;
Sawkins et al. 2006). 

Resumiendo los estudios retrospectivos muestran una elevada interacción híbrido x ambiente
(Gx E) entendido este último como cambios en la densidad de siembra. Esta interacción GxE
podría ser la consecuencia de que los nuevos híbridos poseen (i) mayor potencial genético de
rendimiento (ii) más capacidad tolerar una baja disponibilidad de recursos, y (iii) mayor toleran-
cia a los estreses (Tollemar y Lee 2006 ). 

Sin embargo la producción de híbridos en los pasados 70 años se ha basado en el empleo de
unas pocas líneas puras y por ejemplo menos del 5% del germoplasma de maíz disponible a nivel
mundial ha sido utilizado por los mejoradotes de EE.UU (Taba et al. 2004). Aunque la base gené-
tica de los híbridos de maíz está aumentando de forma acelerada en los últimos años con la intro-
gresión de germoplasma exótico (Goodman 1998), esta estrecha base genética sugiere que exis-
te una amplia variabilidad genética por explorar y que es necesario a este respecto disponer de
las herramientas de genotipado y en particular fenotipeado adecuadas junto a un conocimiento
mas profundo de los mecanismos fisiológicos y moleculares asociados tanto al rendimiento poten-
cial como a la adaptación a la sequía. 

11.3.2. Determinantes primarios del rendimiento de grano y de la adaptación a la
sequía

El rendimiento de grano se puede expresar como la respuesta integrada de los diferentes proce-
sos de la planta a una limitación de los recursos, como por ejemplo el agua o la radiación. Dos
son los pasos principales que determinan el rendimiento: (i) la producción de fotoasimilados, que
depende de la captación del recurso limitante (ej. radiación, agua, nitrógeno, etc.) y de la eficien-
cia con la que lo emplea la planta y (ii) la ulterior transformación de estos fotoasimilados en la frac-
ción del cultivo que se cosecha (es decir que tiene un interés económico). Un factor adicional a
considerar es la etapa fenológica de la planta cuando la limitación de recursos tiene lugar. A con-
tinuación se exponen diferentes ejemplos con la radiación o el agua como elementos limitantes
del rendimiento. En paréntesis se muestran valores típicos para maíz.

11.3.2.1. Rendimiento limitado por la radiación

Rendimiento de grano (GY, del inglés “grain yield”) puede considerarse el producto de la identidad: 

GY = RAD * %RI * GLD * RUE * HI [1]

donde:

RAD = radiación incidente diaria (por ejemplo, 20 MJ m-2)

%RI= porcentaje de la radiación incidente interceptada a lo largo del ciclo del cultivo (ej.,
50%)

GLD= duración del área verde (“green leaf duration”) de la hoja (ej. 100 días)
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RUE = eficiencia en el empleo de la radiación (“radiation use efficiency”), (ej. 1.5 g MJ-1)

HI = índice de cosecha (“harvest index”) o cociente entre la parte cosechada (los granos
en el caso del maíz) y el peso de toda la parte aérea, tomado como 0.45 (el valor medio
para el rango normal en buenas condiciones de riego entre 0.4 -0.55).

Así GY = [20 * 0.5 *120 *1.5] * 0.45 = 810 g m-2 o 8.1 Mg ha-1

La tasa de acumulación de biomasa (o materia seca) por el cultivo es la resultante de la inter-
cepción y la utilización de la radiación solar incidente. Una mayor acumulación de materia seca
puede ser debidas a un aumento de la intercepción de luz a causa de (i) que el cultivo alcance un
índice de área foliar2 máximo más elevado o (ii) que las hojas envejezcan más lentamente (atribu-
to “stay green”) durante llenado de los granos. El aumento de materia seca también puede deber-
se a mayor eficiencia en el empleo de la radiación interceptada por el dosel debido a (iii) que las
hojas están dispuestas de manera mas vertical por lo que la luz se reparte de manera mas uni-
forme a lo largo del dosel vegetal y (iv) que una menor senescencia permite que las hojas man-
tengan mayores tasas fotosintéticas durante el llenado de los grano (Tollenaar y Lee 2006). 

El rendimiento de grano puede reducirse por los efectos de la sequía en cada uno de los com-
ponentes de la identidad (Andrade et al., 1996, 2002). La sequía durante el establecimiento de
plantas puede reducir la germinación, mientras que el estrés hídrico durante la expansión de
las hojas reduce el área foliar y por consiguiente la intercepción de radiación (% RI). Más ade-
lante en el ciclo de la planta la sequía puede acortar la duración activa del área foliar (GLD) a
causa de una senescencia acelerada a la vez que disminuir la eficiencia en el uso de la radia-
ción (RUE) por un efecto directo en la fotosíntesis (Dwyer et al., 1992). Además la sequía puede
tener efectos directos sobre el índice de cosecha (HI) al inducir esterilidad de flores, aborto de
granos o un llenado del grano deficiente. 

11.3.2.2. Rendimiento limitado por el agua 

Passioura (1977) propuso considerar el rendimiento de grano en condiciones de agua limitante como: 

GY = W * WUE * HI [2]

Donde:

W = agua (‘water’) transpirada por el cultivo (ej. 400 mm)

WUE = eficiencia en el uso del agua (“water use efficiency”), biomasa por unidad de agua
transpirada (ej. 4.5 g m-2 mm-1)

Así: GY = [400 * 4.5] * 0.45 = 810 g m-2, o 8.1 Mg ha-1

En el mismo sentido Blum (2006) resumió los cuatro factores principales responsables de que un
cultivar adaptado a condiciones de sequía funcione mejor: 

2 LAI en inglés, acrónimo de “leaf area index”, el cociente entre la superficie foliar de las plantas y la del suelo donde
crecen. 



• Captura más agua del suelo. Si existe humedad en capas profundas del suelo, los cul-
tivares con sistema radicular mas profundo tendrán ventaja (Lorens et al., 1987).

• Economiza el uso del agua

• Mantiene las células hidratadas 

• Utiliza las reservas de asimilados del tallo para el llenado de los granos bajo condicio-
nes de estrés (aunque esta característica es tal vez menos aplicable al maíz que a otros
cereales como trigo, cebada, etc.). 

Como se ha apuntado arriba la sequía puede tener un efecto directo sobre el índice de cosecha
(HI). Esto es especialmente importante en maíz; más incluso que en otros cereales como trigo,
cebada o incluso arroz, debido a su carácter de planta alógama. En este sentido el maíz es par-
ticularmente sensible al estrés hídrico durante el periodo de floración y frecuentemente el núme-
ro de granos producidos por planta, más que el peso del grano, es el principal componente agro-
nómico afectado por la sequía. Este aspecto se desarrolla más adelante en el capítulo. 

11.3.2.3. Establecimiento de las plántulas y crecimiento anterior a la floración

Un requisito para un elevado rendimiento es que el cultivo presente una densidad de plantas ade-
cuada. Si la sequía reduce severamente la densidad de plantas al inicio del cultivo los agriculto-
res pueden resembrar con variedades de ciclo más corto, o con un cultivo diferente, aunque siem-
pre a expensas de un coste adicional. Sin embargo no parece que la mejora pueda proporcionar
una alternativa clara. Por ejemplo selección recurrente en plántulas sometidas a estrés hídrico en
campo sólo obtuvo aumentos modestos en las tasas de supervivencia (Bänziger et al., 1997). Si
el estrés tiene lugar durante el periodo de alargamiento del tallo anterior a la floración, la planta
sufre una reducción significativa en su altura, en el área foliar por planta y en el rendimiento de
grano, aunque el índice de cosecha aumenta en varios puntos porcentuales (Moser et al., 2006).
Por otra parte un estrés prefloración también puede afectar el número potencial de granos de la
mazorca, lo que causa una disminución en el número de granos por planta. Sin embargo los geno-
tipos que muestran tolerancia a la sequía durante la floración no son necesariamente los más tole-
rantes a las fases anteriores a la floración. Por otro lado un vigor temprano (es decir plántulas con
un mayor crecimiento), una expresión general de la heterosis, es beneficioso por razones que pue-
den estar relacionados con la reducción de la evaporación en favor de la transpiración, por lo
tanto con una mayor eficiencia en le uso del agua. 

11.3.2.4. Floración 

Si la sequía ocurre cuando ya no es posible la resiembra puede causar una pérdida total del cul-
tivo. Así el rendimiento de maíz se reduce del doble al triple cuando el déficit de agua coincide
con la floración, en comparación con otros estados de desarrollo (Shaw, 1977; Grant et al.,
1989). El maíz se considera más susceptible que otros cultivos a la sequía debido a (i) que des-
arrolla de manera casi sincrónica sus flores, por lo general en una sola inflorescencia femenina (la
futura mazorca) por planta, y (ii) a que la separación física de sus flores masculinas y femeninas
en planta, unido frecuentemente a una separación temporal de las floraciones, hace que tanto el
polen como las sedas (forma común de referirse a los estilos) estén mas expuestos a las condi-
ciones ambientales adversas. Las espiguillas que crecen rápidamente es más fácil que produzcan
semilla; un indicador de ello es la rápida extrusión de los estilos. Puesto que la fecha en que se
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produce la antesis (o floración masculina) está poco afectada por la sequía, pero no así la flora-
ción femenina, un crecimiento lento de los estilos de las inflorescencias femeninas comporta un
largo ASI; rasgo que es fácilmente evaluable por los mejoradores y que además esta caracteri-
zado por poseer una elevada heredabilidad, normalmente superior a la del rendimiento, y una
correlación genética con el rendimiento también elevada (Tabla 11.1). Un largo ASI es un indica-
dor externo de una menor partición de asimilados hacia la inflorescencia femenina en formación
(asociada a la sequía u otro estrés) lo que resulta en una lenta tasa de crecimiento de las espi-
guillas (Edmeades et al., 2000b; Monneveux et al., 2006). Plantas con un ASI elevado en condi-
ciones de sequía son a menudo estériles, o tienen pocos granos por mazorca (Fig. 11.2). El ren-
dimiento en grano de maíz sometido a un estrés hídrico severo durante la floración está altamente
correlacionado con el número de granos por planta y también bastante fuertemente con ASI (Tabla
11.1; Bolaños y Edmeades, 1996). El número de granos por planta en condiciones de déficit hídri-
co parece que depende directamente de flujo de fotoasimilados producidos durante un periodo de
dos semanas alrededor de la floración (Schussler y Westgate, 1995; Westgate 2000).
Aparentemente las reservas de asimilados acumulados antes de la floración no son atraídas por
la inflorescencia femenina en formación; una causa podría radicar en una inhibición del metabo-
lismo de los carbohidratos en los ovarios causado por el estrés hídrico, lo que debilitaría la “fuer-
za” de la inflorescencia femenina como sumidero o receptor de asimilados (Zinselmeier et al.,
1995; Westgate, 1997; Saini y Lalonde, 1998). Cuando el flujo de asimilados por planta se redu-
ce por manipulación (ej. eliminación de hojas) parece que el crecimiento de la inflorescencia mas-
culina (o panícula) se ve favorecido sobre el de la femenina (Edmeades et al. 2000a) y lo mismo
parece ocurrir en condiciones de sequía (Bolaños y Edmeades 1993) con el resultado de aumen-
tar el ASI. Como resultado la etapa crítica en la determinación de HI parece tener lugar durante
los 10-15 d anteriores y posteriores a la floración.

Figura 11.2. Dos líneas puras con diferente cuajado de grano bajo condiciones de estrés. La sequía durante el
periodo previo a la floración afecta negativamente al cuajado de los granos y por lo tanto al número final de gra-
nos por mazorca y planta. Existe una amplia variabilidad genética para este carácter, aunque de de manera gene-
ral las líneas son mucho más sensibles que los híbridos.

Una emergencia acelerada y un corto ASI parecen ser manifestaciones de una partición acelera-
da de asimilados a la espiga en desarrollo y una mayor tasa de crecimiento de la misma. Los
umbrales pueden ser importantes. Si el flujo de asimilados hacia la espiga disminuye por debajo
de un limite (Fig. 11.3a), la pauta normal de la floración femenina se altera y la espiga abortará
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completamente o producirá 30 a 50 granos distribuidos aleatoriamente sobre el raquis (Edmeades
et al., 2000b). Otro umbral puede ser el del peso seco de la espiga necesario para generar creci-
miento de los estilos (Fig. 11.3b). También existe la posibilidad de que exista un umbral de peso
seco o de tasa de crecimiento de cada ovario que se ha de alcanzar antes de que el crecimiento
de los estilos se inicie (Fig. 11.3c). Los métodos morfométricos no destructivos para estimar estos
umbrales de crecimiento reproductor versus la tasa de crecimiento de la planta y los umbrales del
cuajado de los granos respecto al crecimiento de la espiga han sido descritos para maíz por Vega
et al. (2001a, b) y se encuentran resumidos con cierto detalle en Araus et al. (2008a). 

Figura 11.3. Umbrales teóricos para el crecimiento de la espiga: A: número de granos versus tasa de creci-
miento de la planta; B: numero de estilos (silks) respecto al peso seco de la espiga; C: peso seco de los estilos
respecto al peso seco de los ovarios.

11.3.2.5. Llenado del grano y senescencia retrasada (Stay-Green)

A diferencia de lo que ocurre alrededor de la floración, una vez que los granos entran en una fase
lineal de acumulación de biomasa, ellos son capaces de desarrollar suficiente “fuerza” como sumi-
dero para removilizar las reservas de carbono de la planta. Esta fuerza como sumidero junto a una
actividad fotosintética mantenida durante el llenado del grano determina el peso final del grano.

En este sentido el mantenimiento de un dosel fotosinteticamente funcional durante el llenado del
grano junto con la capacidad para removilizar los carbohidratos almacenados en el tallo y en las
glumas (denominadas “husk” en inglés ) contribuyen a que el rendimiento se mantenga elevado aun
en condiciones de sequía terminal (es decir, aquella que ocurre al final del ciclo de la planta). Sin
embargo la relación entre una senescencia foliar retrasada (comúnmente denominada en inglés
“staygreen”) y el rendimiento a menudo son débiles (Bolaños y Edmeades, 1996). Las razones para
ello hay que buscarlas en el balance de N del cultivo en esa etapa de crecimiento. La selección
para producir más granos por planta probablemente aumentará la demanda interna de N, y dado
que la absorción de N de un suelo seco es baja, esto puede resultar en que el nitrógeno para los
granos tenga que provenir de las hojas (proceso que aceleraría la senescencia de las mismas y que
por otra parte se podría ver dificultado por la naturaleza “stay green” de la planta). Resumiendo, la
insuficiente disponibilidad de nitrógeno durante el llenado del grano podría contrarrestar las mejo-
ras asociadas a una selección por senescencia retrasada (Chapman y Edmeades, 1999). Así pues,
tanto el “stay green” como el número total de semillas por planta están afectados por las eficien-
cias en la absorción y uso del nitrógeno por la planta (Gallais y Hirel, 2004). 
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En este sentido en el transcurso de los últimos 50 años de mejora en el “Cinturón de Maíz” (Corn
Belt) norteamericano el carácter de senescencia retrasada se ha hecho mucho mas evidente para
cultivos en ausencia de estrés que para los sometidos a condiciones de sequía terminal (Duvick
2005). Sin embargo, se ha identificado un QTL (“quantitative trait loci”) en el sorgo que permite
seleccionar por una senescencia retrasada en sequía (Harris et al., 2007), lo que permite alber-
gar esperanzas de que también se pueden identificar QTL para maíz en condiciones de sequía
moderada. Además en condiciones de sequía, el retraso de la senescencia durante postantesis a
veces pueden ir acompañado por un mejor estado hídrico de la hojas, como es el caso del sorgo
con senescencia retrasada (Xu et al., 2000). Sin embargo tal como se señala arriba en maíz, el
carácter “stay green” parece estar más asociado con un mayor rendimiento (Ma y Dwyer, 1998),
probablemente debido a factores relacionados con el uso del nitrógeno más que a causa de un
efecto en el estado hídrico de la planta (Blum 2006). 

El factor metabólico que más influye en la eficiencia del uso de nitrógeno es la glutamina sinteta-
sa (Hirel et al., 2007). Otros factores que pueden afectar el “stay-green” son los reguladores de
crecimiento. Así, el aumento de la cantidad de citoquininas endógenas (Ori et al., 1999) o la reduc-
ción en la producción de etileno conducen a un retraso en la senescencia (John et al., 1995). El
etileno parece reducir el numero de granos, al menos en trigo (Hays et al. 2007).

11.4. REQUISITOS QUE HAN DE CUMPLIR LOS CARACTERES DE SELECCIÓN 

Para que un carácter de selección secundario pueda ser útil en un programa de mejora de culti-
vos tiene que cumplir una serie de requisitos (Araus et al., 2002; Lafitte et al., 2003):

• 1. Estar correlacionado genéticamente con el rendimiento de grano en las condiciones
agroecológicas para donde se esté seleccionado el genotipo.

• 2. Debería de estar menos afectado por el ambiente que el rendimiento de grano. Es
decir debería de tener una mayor heredabilidad que el rendimiento y por lo tanto
menor interacción G x E.

• 3. Debe existir suficiente variabilidad genética para el carácter a seleccionar.

• 4. En el caso de caracteres para mejora en ambientes con estrés, este carácter no
debe limitar el rendimiento potencial (es decir el alcanzado en ausencia de estrés).

• 5. Debe ser posible medir el carácter de manera rápida y fiable a la vez que más
económica que el rendimiento. 

• 6. Tiene que ser posible evaluarlo en plantas individuales o en parcelas muy pequeñas,
preferiblemente de manera no destructiva. 

La mayoría de los rasgos o caracteres que se han incorporado con éxito en programas de mejo-
ra son “integradores”, ya sea en el tiempo (reflejando las actividades fisiológicas de la planta a
través del ciclo de cultivo), o en el nivel de organización (es decir a nivel de planta entera, o inclu-
so mejor del dosel o comunidad vegetal), o en ambas (Araus et al., 2002). En esa categoría pode-
mos incluir caracteres fenológicos (ya sean constitutivos o inducidos por el estrés) que afectan el
índice de cosecha (como la fechas de floración masculina o femenina y el ASI) o la absorción de
energía (por ejemplo el “stay-green”), así como otros rasgos relacionados con el estado hídrico
de la planta (por ejemplo la transpiración y la conductancia estomática).
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11.5. CARACTERES DE SELECCIÓN Y METODOLOGÍAS DISPONIBLES

11.5.1. Índice de cosecha

11.5.1.1. ASI breve 

Bolaños y Edmeades (1996) encontraron que caracteres reproductivos relacionados con el índice
de cosecha, como el “ASI” explicaban mucho más de la variación de rendimiento que los caracte-
res relacionados con el estado hídrico, el agua usada y su eficiencia como por ejemplo la tasa de
expansión foliar, la temperatura de la hoja o del dosel, el enrollamiento (Fig. 11.1) y el grado de
senescencia de la hoja. De hecho el ASI es uno de los pocos ejemplos de carácter secundario (es
decir diferente que el rendimiento el cual es por definición el carácter primario) ampliamente utili-
zado para la selección de maíz en sequía. Este criterio de selección fue desarrollado por el
CIMMYT (Bolaños et al. 1993; Bolaños y Edmeades, 1996). ASI es un excelente carácter secun-
dario, ya que suele estar correlacionado negativamente con el rendimiento de grano y tiene una
heredabilidad relativamente alta, además de otros requisitos indicados más arriba (Tabla 11.1). Sin
embargo un ASI corto ya ha sido incorporado en el acerbo genético de las nuevas variedades, lo
que significa que el fenotipeado para otros caracteres cada vez adquiere más importancia.

Por otra parte el empleo del ASI en la selección tiene otras limitaciones. Por ejemplo el ASI alcan-
za su mayor valor para la selección cuando es superior a 3 días, mientras valores de ASI entre 5-
8 días no tienen mejores heredabilidades que ASIs más cortos, de 3 días. (Bolaños y Edmeades,
1996). Por otra parte el ASI es tedioso de medir en el campo. Es probablemente más económi-
co registrar el nivel de esterilidad de la mazorca al momento de la cosecha, siempre que el estrés
en la floración haya sido lo suficientemente severo como para inducir esterilidad en alrededor del
20% de las plantas. Sin embargo medir el ASI tiene la ventaja de poder predecir el rendimiento
con suficiente antelación para poder programar cruzas y polinizaciones. 

11.5.1.2. Caracteres fotosintéticos que afectan el peso de los granos

Además de medir directamente el rendimiento y sus componentes agronómicos (marzorcas por
planta, granos por mazorca y peso de 100 granos), se pueden medir otros caracteres indirec-
tos que proporcionan información de la actividad de la fuente (los órganos fotosintéticos) o de
las actividades de almacenamiento de asimilados en el sumidero. 

“Staygreen”. Se suele evaluar sobre una escala de 0-9, donde cada unidad se refiere al 10% del
área foliar evaluada visualmente que es verde (o marrón) en ese momento. Las puntuaciones se
suelen asignar generalmente por parcela a partir de que se aprecian diferencias en senescencia
foliar de 2-3 unidades entre las parcelas. Por lo general se repite las mediciones cada 7-10 d
hasta que las hojas de alrededor del 10% de los genotipos están totalmente senescentes. 

Removilización de las reservas del tallo. El llenado de los granos podría continuar en ausencia de
hojas verdes si los asimilados almacenados en el tallo y las glumas se pudiesen removilizar a la
mazorca en desarrollo. El maíz pierde una cantidad significativa de peso seco de estos dos órga-
nos durante llenado de grano. Evaluar cuan estable permanece el peso de los granos en plantas
sometidas a defoliación es la manera más económica de estimar la capacidad de compensar a
través de removilización una menor fotosíntesis durante el llenado del grano. Sin embargo varie-
dades de maíz más altas con volúmenes mayores de tallo no fueron más efectivas en mantener
el peso de los granos que sus homólogas más cortas en condiciones de defoliación durante el lle-
nado del grano (Edmeades y Lafitte, 1993). 
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Existe una lista de otros potenciales caracteres que pueden servir para seleccionar por un mejor
cuajado y posterior llenado de los granos, y por tanto una mayor estabilidad del rendimiento. Por
ejemplo el número de estilos que emergen de la mazorca en formación en condiciones de estrés
respecto a condiciones de no estrés o la tasa de aborto de granos en los primeros 5 días des-
pués de la polinización. Sin embargo esos parámetros son tediosos de medir por lo que es impor-
tante considerar el coste/ beneficio antes de acometer su medida. 

11.5.1.3. Estatus hídrico

El estado hídrico del cultivo se puede evaluar a través de su transpiración foliar (que es el agua uti-
lizada por la hoja) o de la planta entera. La razón es muy simple: cuanto mejor es el estatus hídrico
de la planta más transpirará la planta. Existen diferentes metodologías que permiten evaluar indi-
rectamente la transpiración. La transpiración se puede descomponer en dos componentes. Un de
ellos es la conductancia foliar (en su mayor parte determinada por el grado de abertura de los esto-
mas -la conductancia estomática- gs) la cual depende esencialmente del estado hídrico de la planta.
El segundo componente es la demanda evapotranspirativa (que depende de variables ambientales
tales como la temperatura, humedad relativa y viento). Así la gs se puede utilizar para la detección
del estado hídrico en el maíz (Sanguineti et al. 1999). En la actualidad existe en el mercado poró-
metros de costo relativamente bajo (menos de 3000 euros) y fáciles de manejar como el “Decagon
Leaf Porometer SC-1” o el “Delta-T AP4”. Estos porómetros foliares permiten medir de manera rápi-
da (20-30 s) la conductancia estomática (Fig. 11.4). Aún así a menos que se utilicen varios poró-
metros simultáneamente esta metodología es poco práctica para la evaluación a gran escala. 

Por otra parte la transpiración lleva aparejado un descenso de temperatura. Asi pues el dosel
vegetal si transpira puede estar siempre a menor temperatura que el aire circundante, mientras
que si hay sequía al no poder transpirar puede estar a mayor temperatura que el aire circundan-
te. Las mediciones se pueden llevar a cabo a distancia (sin necesidad de tocar las hojas) utilizan-
do termómetros de infrarrojos (Fig. 11.4), que son dispositivos baratos (unos pocos cientos de
euros). Son de uso frecuente en los cultivos con cubiertas homogéneas, siempre que cubran com-
pletamente el suelo (Reynolds et al. 2001), las condiciones atmosféricas sean adecuadas (días
soleados, sin viento y con una elevada demanda evapotranspirativa). En maíz también se ha medi-
do la temperatura del dosel (Sadler et al. 2000; Wanjura y Upchurch 2000). Sin embargo las
características de la planta la hacen poco práctica para medir la temperatura en el dosel; mien-
tras es relativamente fácil hacerlo en hojas individuales (Sanguineti et al., 1999; O’Neill et al.
2006), siempre que estén expuestas al sol con un ángulo similar. 
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Figura 11.4. Diferentes equipos portátiles que permiten evaluar de manera relativamente rápida, sencilla y eco-
nómica el crecimiento, fenología y estado hídrico de la planta: espectroradiómetro con sensor activo que mide
NDVI (arriba izquierda), medidor foliar de contenido en clorofila (arriba derecha), porómetro, para medir conduc-
tancia estomática de la hoja (abajo izquierda) y “pistola” de infrarrojos (abajo-derecha) para medir la temperatura
de la cubierta vegetal.

Composición isotópica de oxígeno La composición de isótopos estables (13C/12C) de carbono
( 13C) medidos en planta se ha utilizado como criterio de selección para condiciones de sequía en
trigo y otras plantas con metabolismo fotosintético C3. Sin embargo en maíz, su metabolismo C4
impide la utilización de 13C como herramienta de cribado (Monneveux et al. 2008). La composi-
ción de isótopos estables (13O/12O) de oxígeno ( 18O) en la materia orgánica de la planta puede ser
una alternativa. Como la materia orgánica de la planta “registra” en su 18O las condiciones de eva-
poración en la hoja, la medición del enriquecimiento de 18O de dicha materia vegetal en compara-
ción con la fuente de agua puede proporcionar una herramienta de gran alcance para los mejora-
dores de plantas (Barbour 2007). Barbour et al., (2000) han demostrado para trigo en condiciones
de campo que el 18O tanto de la materia seca de la hoja como de la celulosa presenta una fuer-
te correlación negativa tanto con el valor medio a lo largo del cultivo de gs y con el rendimiento de
grano de trigo. Sorprendentemente no existen trabajos publicados en maíz, aunque si en otros cul-
tivos. “Sin embargo, y más allá de algunos resultados contradictorios (Sheshshayee et al. 2005),
que todavía tienen que ser aclarados, aspectos prácticos como el elevado coste de los análisis son
los responsables de que esta metodología no esté adaptada como herramienta de fenotipado. En
este contexto se pueden utilizar otros sustitutos que permiten reflejar de manera integrada (en el
tiempo) la transpiración, como por ejemplo el contenido total de minerales acumulado en los órga-
nos transpiradores. Para cultivos como el trigo y la cebada existe una fuerte correlación positiva
entre el contenido de cenizas y el rendimiento (Araus et al., 1998; Voltas et al. 1998).
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11.5.2. Crecimiento de la planta, senescencia y otras características: técnicas
espectroradiometricas 

El fenotipeado extensivo de diferentes caracteres en ensayos de campo de grandes dimensiones
puede resultar muy caro. En este sentido las técnicas espectroradiométricas permiten la evalua-
ción rápida y no destructiva de diferentes características de la plantas, lo que las hacen adecua-
das para evaluación en gran escala de genotipos de maíz en ensayos multilocales en campo
(Aparicio et al. 2000; Araus et al. 2001; Babar et al. 2006). El uso más común de estos índices
es para la evaluación del contenido de clorofila y características relacionadas (como el contenido
de nitrógeno, y la cantidad superficie verde de la planta). Estas estimaciones se basan en los cam-
bio de la luz absorbida en el visible (400-700 nm de longitud de onda, donde absorben los pig-
mentos fotosintéticos como la clorofila y los carotenoides) frente a las banda de infrarrojo cerca-
no (700-1000 nm) del espectro. El mismo principio técnico se usa para evaluar las plantas a dife-
rentes niveles de organización (Fig. 11.4): de la hoja (utilizando por ejemplo el “SPAD” un medidor
portátil de clorofila que trabaja utilizando los cambios en el espectro de la luz transmitida a través
de la hoja) pasando por el dosel vegetal (mediante el empleo espectroradiómetros portátiles para
trabajar en campo) que miden los cambios en el espectro de la luz reflejada respecto a la inci-
dente (lo que permite calcular índices de vegetación). Uno de los índices de vegetación más comu-
nes es el índice normalizado de diferencia de vegetación (de las siglas en inglés “Normalizad
Difference Vegetation Index o NDVI”) que miden los cambios relativos en el espectro del rojo e
infrarrojos cercanos debidos a la presencia del dosel vegetal. Este (y otros índices similares como
el Cociente Simple, o SR de las siglas en inglés Single Ratio) se emplearon inicialmente en culti-
vos para el manejo de la fertilización nitrogenada. Sin embargo también se pueden emplear en
mejora ya que permiten evaluar características de los cultivos como el vigor temprano o el “stay
green” en maíz. Otras aplicaciones de los índices de vegetación puede ser su empleo como “cova-
riable” a la hora de analizar el rendimiento en los ensayos de mejora, ya que permitiría disminuir
el error asociados a un deficiente manejo agronómico de los ensayos, por ejemplo, diferencias en
biomasa asociadas a una emergencia de la planta deficiente (Bänziger, comunicación personal).
Además de los índices de vegetación, existen otros índices espectrales que permiten evaluar ras-
gos relacionados con la eficiencia fotosintética y el contenido hídrico de los tejidos de la planta.
Los principales índices de reflectancia espectral de posible utilidad en programas de mejora-
miento están resumidos en Araus et al. (2001). Además el reciente desarrollo de nuevos índices
como las nuevas formulaciones de Índice Hídrico (del inglés “Water Index, WI”) pueden abrir pro-
metedoras perspectivas para su uso fenotipeando en condiciones de sequía (Babar et al. 2006). 

Los sensores de los espectroradiómetros que miden la luz reflejada por el dosel se agrupan en
dos categorías. Los sensores activos (equipados con su propia fuente de radiación) que están
menos afectados por las condiciones ambientales (ej. nubosidad, hora del día) pero que pueden
medir pocas longitudes de onda (Teal et al. 2006; Marti et al. 2007). El ejemplo más conocido de
espectroradiómetro para dosel vegetal de estas características es el “GreenSeeker” (Fig. 11.4).
Por otra parte están los sensores pasivos (que emplean la radiación solar) que pueden ver afec-
tada su lectura por las condiciones ambientales, pero permiten medir un amplio rango espectral
con una alta resolución (con ancho de banda de aproximadamente 2 nm) (Araus et al. 2001;
Osborne et al. 2002; Babar et al. 2006). Los sensores activos son mucho más baratos (alrede-
dor de una cuarta parte) que los espectroradimetros y son más adecuados por su fácil manejo y
rapidez de medida para el fenotipeado a gran escala. Sin embargo estos últimos por el momen-
to solo evalúan NDVI (y SR) ya que miden pocas longitudes de onda y tienen una baja resolución
espectral; por lo tanto no son adecuados para evaluar otros rasgos fisiológicos mas complejos
mediante índices otros que los de vegetación. 

La adaptación al ambiente y los estreses abióticos en la mejora vegetal

278



Existen otras técnicas más novedosas de fenotipeado que aun están en fase experimental. Caben
destacar la evaluación remota a nivel de dosel de la fluorescencia de la clorofila (Chaerle et al.
2007), la fotografía digital térmica para evaluar estado hídrico (Chaerle et al. 2007, Grant et al.
2007; Möller et al. 2007), el empleo de la fotografía digital convencional para evaluar biomasa
(Casadesus et al. 2007), o incluso el uso de espectroradiómetros que cubren las regiones espec-
trales del infrarrojo lejano (longitudes de onda entre 2-3 m e incluso mayores) y que permiten una
evaluación directa del contenido hídrico en los tejidos vegetales de longitud de onda. Sin embar-
go estas técnicas, si exceptuamos el empleo de fotografía digital convencional, aunque promete-
doras requieren unos equipos muy caros por lo que aún se encuentran en una fase de desarrollo
tecnológico previo a su aplicación rutinaria en campo.

11.6. RECOMENDACIONES Y CONCLUSIONES 
Cuando la sequía se produce en torno a la floración, el número de granos y, en consecuencia, el
rendimiento se ven afectados notablemente. Por el contrario, las pérdidas por la sequía durante
el establecimiento del cultivo son relativamente bajos y en cierta medida puede compensarse con
la resiembra. Por lo tanto la investigación sobre los rasgos que afectan a la inflorescencia y for-
mación de grano son y continuarán siendo una prioridad en la agenda de investigación para el
mejoramiento del maíz tropical en el CIMMYT (Edmeades et al., 2000b; Bänziger et al. 2006). En
ese contexto, es fundamental continuar con el estudio de los parámetros fisiológicos (y sus téc-
nicas de evaluación) que permitan el aumento de la productividad durante la floración y el llenado
de granos (ver Araus et al. 2008a). El ASI ha sido un carácter de selección muy exitoso en mejo-
ra, pero ya ha estado incorporado en buena medida en los programas de mejora, por lo que es
necesario encontrar nuevos criterios. El segundo periodo crítico del cultivo donde la sequía puede
afectar el rendimiento del maíz tropical es durante el llenado del grano. En los casos donde la
sequía “terminal” es la principal limitación, la búsqueda de caracteres que afecten positivamente
el llenado del grano (por ejemplo, su actividad fotosintética y el “stay-green”) tendrá prioridad en
agenda de investigacion (Monneveux y Ribaut 2006). La introgresión de estos caracteres desea-
bles mediante retrocruzamiento parece la alternativa más razonable para su empleo en los pro-
gramas de mejora.
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12.1. INTRODUCCIÓN
Las altas temperaturas pueden causar cambios en las plantas a nivel morfológico, anatómico, fisio-
lógico y/o bioquímico. Se considera estrés por calor cuando las temperaturas son suficientemen-
te altas como para causar un daño irreversible, afectando el crecimiento y desarrollo vegetal. El
daño dependerá de la intensidad y duración del período de temperaturas elevadas y de la tasa de
aumento de las temperaturas. El efecto varía también si las altas temperaturas son diurnas o noc-
turnas. Asimismo, la respuesta del cultivo dependerá de la etapa fenológica en que se encuentre.
Por ejemplo, la emergencia de las plantas puede verse reducida con altas temperaturas del suelo.
Durante las fases vegetativas del cultivo, este estrés reduce el área fotosintética y la eficiencia del
sistema fotosintético. En etapas reproductivas, las altas temperaturas reducirían el número de flo-
res fértiles y, por consiguiente, el número de frutos o semillas. En casos extremos, podrían causar
la muerte de las plantas. En algunos cultivos como el trigo, el efecto del estrés por calor también
está asociado a una disminución de la calidad final. Este estrés puede ocurrir tanto en zonas donde
los cultivos reciben adecuado suministro de agua, sea por precipitación o riego, o puede presen-
tarse en combinación con estrés hídrico en zonas áridas o semiáridas.

El aumento de las temperaturas y sus consecuencias en los cultivos es actualmente un tema rele-
vante (Lobell y Asner, 2003; Lobell y Field, 2007; Rosenzweig y Parry, 1994; Tubiello et al., 2007).
Las emisiones de CO2, metano, clorofluorocarbonos y óxidos nitrosos contribuyen a un gradual
aumento en las temperaturas, estimándose un aumento de la temperatura media de hasta 5 0C
para el año 2100 (Wigley y Raper, 2001). Este efecto de calentamiento global podría alterar la
distribución geográfica de los cultivos, y modificar las regiones y métodos de siembra de los cul-
tivos tradicionales (Fischer et al., 1994; Howden et al., 2007; Parry et al., 1999). Las predic-
ciones de cambios climáticos estiman aumentos en la temperatura promedio y en la variabilidad
de las temperaturas extremas. Ambas variables deberían ser consideradas cuando se evalúa el
efecto del calentamiento global en los cultivos. Por ejemplo, el aumento de 1.13°C observado
entre 1979 y 2003 en la temperatura anual mínima se encontró asociado a fluctuaciones en el
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rendimiento de arroz (Peng et al., 2004). Dichos autores estimaron un 10% de reducción del rendi-
miento de arroz por cada grado centígrado de aumento en la temperatura mínima en la estación de
crecimiento. En trigo se observaron también valores similares de reducción del rendimiento por grado
centígrado de aumento de las temperaturas (Lobell y Ortiz-Monasterio, 2007). Dadas estas obser-
vaciones, la mejora de la tolerancia a las altas temperaturas y el entendimiento de los mecanismos
fisiológicos involucrados son factores clave en todo programa de mejoramiento de los cultivos.

La tolerancia a las altas temperaturas se define como la habilidad de las plantas para crecer y
tener rendimientos económicamente aceptables bajo condiciones de calor. Percibido el estímulo,
ocurren cambios que modifican la expresión génica. Los diversos mecanismos de supervivencia
incluyen cambios fenológicos –madurez temprana, escape- morfológicos, fisiológicos y molecu-
lares. Existe una gran variabilidad genética en la expresión de los mecanismos de tolerancia en
las distintas especies. Esto crea posibilidades para la mejora de las especies susceptibles a tra-
vés de los distintos métodos de mejoramiento. El objetivo de esta revisión es presentar las herra-
mientas y métodos de mejoramiento utilizados en la búsqueda de tolerancia a altas temperatu-
ras. Tomamos como planta modelo el trigo, si bien estos conceptos pueden extenderse a otros
cereales y el fundamento teórico es transferible a otros cultivos. 

12.2. MEJORAMIENTO DE LA TOLERANCIA A ALTAS TEMPERATURAS EN TRIGO

El trigo (Triticum aestivum L.) es una especie adaptada a ambientes templados; sin embargo, su
gran plasticidad y la necesidad de extender el área de cultivo a zonas marginales ha aumentado
el área de siembra en regiones con temperaturas elevadas, como por ejemplo en India, parte de
Nepal, Bangladesh, Tailandia, sur de China, Nigeria, Sudan, partes de Bolivia, Brasil y Paraguay
(Dubin y Rajaram, 1996). En estas regiones, los principales daños se observan al final del ciclo de
crecimiento del cultivo. El estrés por altas temperaturas puede presentarse en forma continua,
con temperaturas medias diarias por encima de los 17,5 grados centígrados en el mes más frío
(Fischer y Byerlee, 1991) o como estrés terminal, al final del ciclo del cultivo. Más de 7 millones
de hectáreas son afectadas por altas temperaturas en forma continua, mientras que si se consi-
dera estrés terminal el número se eleva a 36 millones de hectáreas afectadas. Asimismo, las
áreas tropicales pueden separarse en áreas húmedas y áreas secas, donde a los efectos del calor
se suman los daños por déficit hídrico.

Las principales causas de la disminución del rendimiento en cereales son la reducción en el perio-
do de tiempo de las fases fenológicas de desarrollo y la alteración de los procesos relacionados
a la asimilación del carbono: transpiración, fotosíntesis y respiración (Barnabás et al., 2008). El
estrés induce cambios en la síntesis y funcionalidad de proteínas (Zhao et al., 2008), aumentan-
do la transcripción de proteínas específicas al estrés térmico (Krishnan et al., 1989), la síntesis
de fitohormonas (ABA) y de antioxidantes (Figura 12.1) (Moaed et al., 2006). El trigo presenta dife-
rente sensibilidad según la fase fenológica en que se presente el estrés. Los umbrales también
varían en trigos de invierno o de primavera, siendo los trigos invernales más afectados por los
cambios en las temperaturas que los trigos primaverales. Altas temperaturas del suelo durante el
período de siembra y emergencia aumentan la mortalidad de las plántulas, reduciéndose la den-
sidad inicial. El aumento de 20.2 a 42.2 0C en  la temperatura del suelo medida a 5 cm de pro-
fundidad originó una reducción del 70 % en el número de plantas por m2 (Acevedo et al., 1991).
La disminución del período de desarrollo vegetativo por consecuencia de las altas temperaturas
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resulta en un menor desarrollo foliar y en la disminución del número de macollas (Slafer y
Rawson, 1994). Altas temperaturas durante la etapa de embuche causaron una reducción en el
número de granos por espiga por afectarse en el proceso de meiosis. Temperaturas mayores a
30 0C en el periodo comprendido entre meiosis y madurez del polen afectan la viabilidad del polen
del trigo resultando en fallas en la fertilización y finalmente, en la reducción del número de gra-
nos. En un estudio con 16 genotipos de trigo, se demostró que el rendimiento, semillas por espi-
ga, biomasa, y altura de la planta son más sensibles a altas temperaturas que el número de espi-
gas por metro cuadrado, peso de 1000 granos y peso hectolítrico (He y Rajaram, 1993). Estos
autores proponen el uso de granos por espiga, biomasa, índice de cosecha y peso hectolítrico
como criterios de selección para rendimiento en ambientes de temperaturas elevadas. Trigos sus-
ceptibles mostraron una reducción en el rendimiento del 3% por cada grado centígrado de aumen-
to por encima de los 15 0C (Wardlaw et al., 1989). Resumiendo, los daños observados en cerea-
les asociados al estrés por calor comprenden la reducción en la duración de las fases fenológicas
y por lo tanto, la producción de menos órganos y más pequeños, la reducción en la eficiencia de
uso de la radiación solar, el aumento de la tasa de transpiración y la alteración de procesos relati-
vos a la asimilación de carbohidratos, reduciéndose el índice de cosecha. 

El mejoramiento genético comprende la obtención de cultivares tolerantes a las altas temperatu-
ras y con un rendimiento económicamente sustentable. Diversos autores han resaltado la impor-
tancia del estudio de los mecanismos de tolerancia y de las fuentes de variabilidad genética para
el estrés por calor en trigo (Reynolds et al., 2008). Los mecanismos que confieren tolerancia son
genéticamente complejos, controlados por más de un gen y por diferentes genes en las distintas
etapas del desarrollo y en los diversos tejidos (Maestri et al., 2002). Sumado a esto, la influencia
del ambiente es generalmente alta. 

El método tradicional de mejoramiento enfrenta el desafío de lograr una correcta identificación de
los recursos genéticos mediante el uso de técnicas que permitan la selección de plantas toleran-
tes en forma eficiente y confiable. La base para el progreso en la búsqueda de tolerancia depen-
derá de la incorporación de diversidad genética en el programa de mejoramiento. La variabilidad
puede provenir de cruzas con materiales genéticamente compatibles como los genotipos nativos
(líneas criollas), así como de cruzas amplias con materiales interespecíficos (Triticum dicoccum; T.
dicoccoides; T. timopheevii; T. monococcum; T. urartu) o intergenéricos (Aegilops spp.). Por ejem-
plo, Aegilops speltoides, A. longissima y A. searsii tuvieron adecuado desarrollo vegetativo y repro-
ductivo en condiciones de altas temperaturas (Waines, 1994). La estructura del sistema radical de
líneas sintéticas (Genoma AB + genoma D) explicó un mejor uso del agua disponible en el perfil del
suelo al compararse con las líneas padres (Reynolds et al., 2007a). Un último método en la bús-
queda de variabilidad genética se basa en nuevas tecnologías de transformación que hacen posi-
ble la incorporación de genes específicos de tolerancia provenientes de materiales genéticamente
diversos. Por ejemplo, el gen DREB proveniente de Arabidopsis podría conferir resistencia a estre-
ses abióticos en plantas transformadas (Qin et al., 2007). Otros genes candidatos para usar en
transformación son los relacionados con enzimas de la síntesis de almidón soluble (SSS, Soluble
Starch Synthase) proveniente de plantas de arroz. En plantas de trigo transformadas este gen per-
mitiría superar la susceptibilidad a las altas temperaturas de este proceso enzimático (Reynolds y
Borlaug, 2006). Mejorar la tasa de crecimiento del grano sin aumentar la duración del periodo de
llenado es posible buscando variabilidad genética en cruzas amplias de especies relacionadas al
trigo (Chinnusamy y Khanna-Chopra, 2003), repercutiendo en rendimiento y calidad. 
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Todo programa de mejoramiento debe ser acompañado por un adecuado sistema de manejo del
cultivo, que contemple la correcta definición de prácticas culturales tales como fecha y densidad
de siembra, labranzas, fertilizaciones, métodos de protección de los cultivos y riegos. La agri-
cultura conservacionista se ha asociado con beneficios en los ambientes de altas temperaturas,
destacándose por ejemplo la reducción de la evapotranspiración de la superficie del suelo, el
aumento de la infiltración del agua de lluvia, la mejora en la estructura de los suelos y la reduc-
ción de los procesos erosivos (Govaerts et al., 2007). La retención de materia orgánica en la
cubierta del suelo y la labranza reducida son prácticas que contribuyen a la reducción de la tem-
peratura del suelo (Badaruddin et al., 1999). 

El Centro Internacional de Mejoramiento de Maíz y Trigo (CIMMYT) ha clasificado los ambientes
aptos para la producción de trigo en mega-ambientes (Braun et al., 1996) o áreas agro-ecológi-
cas con similares condiciones de cultivo y sujetas a los mismos estreses bióticos y abióticos. El
objeto de esta clasificación es facilitar la tarea del mejorador en la búsqueda de líneas adaptadas
a ambientes específicos. En relación a la búsqueda de tolerancia a altas temperaturas, líneas
avanzadas previamente seleccionadas bajo condiciones de estrés terminal por calor en Ciudad
Obregón, México, son distribuidas a través de los viveros de evaluación de rendimiento para altas
temperaturas (HTWYT, High Temperature Wheat Yield Nursery). Los resultados de estos ensayos
internacionales permiten orientar al mejorador en la búsqueda de materiales destacados y enten-
der las relaciones de interacción entre genotipos y ambiente (Trethowan y Crossa, 2007). 

Acevedo y colaboradores (1991) identificaron tres pilares sobre los que se basa la selección para
ambientes de alta temperatura. Primeramente, el proceso de selección deberá contemplar eva-
luaciones a campo, ya que la complejidad de los procesos afectados por el estrés hace difícil la
evaluación en ambientes controlados. El segundo principio es la definición del momento en el cual
las plantas son expuestas al estrés, dado que las respuestas serán muy diferentes de acuerdo al
estado fenológico en que se encuentre el cultivo. Por último, el material deberá exponerse a las
condiciones particulares del ambiente para el cual se está seleccionando. 

12.3. CARACTERES FISIOLÓGICOS ASOCIADOS CON LA EVALUACIÓN DE LA
TOLERANCIA A ALTAS TEMPERATURAS

La eficiencia de un método de selección basado únicamente en rendimiento se ve limitada por la
baja heredabilidad del rendimiento y por la alta interacción entre los genotipos y el ambiente.
Además, la evaluación del rendimiento en generaciones tempranas es difícil dado que el rendi-
miento por planta puede no estar correlacionado con el rendimiento del cultivo. Sin embargo, se
ha observado un significativo progreso en el mejoramiento de trigos sometidos a estreses cuan-
do el proceso de selección tradicional es complementado con el uso de caracteres fisiológicos
(Tabla 12.1). Este procedimiento aumenta la probabilidad de obtener cruzas con combinaciones
genéticas aditivas para caracteres que contribuyen al rendimiento (Reynolds et al., 2007b).
Siguiendo este criterio, los padres de un bloque de cruzamiento serán elegidos con la idea de
combinar en la descendencia los caracteres fisiológicos relacionados con altos rendimientos y
tolerancia a estreses (Tabla 12.2).

La adaptación al ambiente y los estreses abióticos en la mejora vegetal

290



Figura 12.1. Mecanismos de tolerancia a estrés por altas temperaturas. Tomado de Wahid et al., 2007.

Diversos estudios han demostrado que los caracteres asociados al uso eficiente de la radiación
solar como por ejemplo la cobertura temprana del suelo, el mantener verdes las hojas, y una alta
tasa de fotosíntesis contribuyen en forma positiva a la tolerancia a altas temperaturas. La baja
temperatura del dosel y alta conductancia estomática también han sido destacados como indica-
dores de tolerancia a este estrés. La selección de genotipos tempranos también se considera una
estrategia para ‘escapar’ al estrés terminal. 

La medición de la temperatura del dosel constituye una herramienta importante de selección, ya
que presenta buena correlación con rendimiento bajo condiciones de estrés (Figura 12.2), tanto en
ambientes templados como en ambientes de temperaturas elevadas (Amani et al., 1996).
Comparado con la temperatura ambiente, la temperatura del dosel disminuye cuando el agua se
evapora desde el follaje. La temperatura del dosel es entonces una medida indirecta del estado
hídrico de las plantas, de la capacidad de acceso al agua del suelo por las raíces y de la transpi-
ración a nivel del cultivo. La determinación es rápida, barata, no destructiva, y de fácil medición.
Sin embargo, esta herramienta podría no ser útil en ambientes particulares, por ejemplo en regio-
nes con alta humedad relativa del aire, por lo que se recomienda su evaluación en condiciones loca-
les previo a su uso como complemento en el proceso de selección. Diversos estudios informaron
sobre variabilidad genética en este parámetro, aunque poco se sabe sobre el control génico.

Los termómetros infrarrojos pueden utilizarse a campo para la determinación de la temperatura del
dosel. Se deberá implementar un adecuado modelo experimental que permita un análisis espacial,
incluya repeticiones y parcelas de referencia. Las mediciones se tendrán que efectuar en horas de
máxima radiación (días despejados) y sin viento. Asimismo es condición necesaria la ausencia de rocío
sobre las plantas. Elegir una correcta posición frente a la parcela y ángulo del termómetro frente al
cultivo, evitando la proyección de sombras sobre la parcela a evaluar. Evitar también apuntar al suelo
con el termómetro al tomar la medición. Esta herramienta ha sido recomendada para ambientes de
baja humedad relativa, donde la expresión de la disminución de la temperatura es más evidente. 

El uso de porómetros como herramienta de selección se basa en la evaluación de la resistencia
o la conductancia estomática. El flujo del vapor de agua desde las hojas al ambiente es deter-
minado por la resistencia estomática, el gradiente de presión de vapor de agua y el gradiente
de temperatura, siendo la tasa de absorción de CO2 mayor si las hojas mantienen sus estomas
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abiertos. El porómetro se ha utilizado para la evaluación de trigos en generaciones tempranas
dado que puede utilizarse en plantas individuales y la determinación es rápida. No obstante, se
recomienda tomar varias mediciones por planta, y considerar que el tipo, posición y estado de la
hoja a utilizar condicionará el resultado. 

Figura 12.2. Regresión lineal entre el rendimiento y la disminución en la temperatura del dosel (temperatura
ambiente – temperatura del dosel) en 40 líneas recombinantes provenientes del cruzamiento entre las variedades
de trigo Seri 82 (tolerante al calor) y Siete Cerros 66 (sensible al calor), sembradas en Tlaltizapan, México, 1995-
96. Tomado de Reynolds et al. 1998. 

Un análisis económico del costo de los diferentes métodos fisiológicos de uso potencial en la
selección concluyó que la medición de temperatura del dosel, la porometría y la observación visual
son relativamente menos costosas que la técnica de discriminación isotópica del carbono
(Brennan, 2007), relegando el uso de esta última herramienta a la caracterización de bloques de
cruzamientos en la búsqueda de materiales con eficiencia en el uso del agua. Tanto la medición
de la temperatura del dosel como medición de la conductancia estomática son dos herramientas
de fácil incorporación en un programa de mejoramiento que permiten eliminar genotipos no apro-
piados en generaciones tempranas. La interpretación de la medición de temperatura del dosel
integra la eficiencia del uso del agua de los distintos órganos aéreos de la planta (hojas, tallos y
espigas) y de varias plantas de la parcela en forma rápida; la medición de porometría es más
lenta, y la discriminación isotópica del carbono es muy laboriosa y costosa. Estos resultados son
combinados con la selección visual del mejorador para integrar rendimiento potencial, resistencia
a enfermedades y características agronómicas en el proceso de selección. 

Las reservas fijadas en los tallos previamente a la floración son una de las fuentes de carbohi-
dratos que contribuyen al llenado del grano, principalmente cuando la eficiencia fotosintética es
reducida por estreses (Blum, 1998). Altas temperaturas terminales aceleran la senescencia de los
tejidos, reduciendo el período de llenado de grano. Bajo estas condiciones, un alto contenido de
carbohidratos solubles en tallos favorecería el llenado de los granos si existiera una adecuada movi-
lización de dichos carbohidratos desde los tallos a los granos. La capacidad de mantener las hojas
verdes por un mayor periodo de tiempo contribuiría también a un mayor aporte de carbohidratos. 
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Las temperaturas elevadas pueden ocasionar reacciones conocidas como daño oxidativo, lo cual
lleva a la pérdida de la propiedad de semi-permeabilidad y altera las funciones de la membrana
celular. Este daño es causado por compuestos como 1O2, O2-, H2O2, y OH-. Las plantas poseen
mecanismos de detoxificación de estas sustancias nocivas, los cuales resultan de gran impor-
tancia para determinar la supervivencia en condiciones de calor (Wahid et al., 2007). Muchos
aspectos de los mecanismos de regulación y variación genética de la producción de antioxidan-
tes en células expuestas a altas temperaturas quedan por ser investigados y abren nuevas posi-
bilidades en la búsqueda de mecanismos de tolerancia al estrés. 

La integridad de las membranas celulares es fundamental para garantizar procesos como la foto-
síntesis y respiración. Las altas temperaturas causan modificaciones en las funciones de las mem-
branas celulares, dado que la capa de lípidos de las membranas se vuelve más fluida. Diversos méto-
dos son utilizados para medir la tolerancia al calor, basados en la evaluación de la actividad de mem-
branas celulares. Así, el método de electro-conductividad evalúa la función de la membrana del plas-
malema, el ensayo de fluorescencia contempla las membranas involucradas en fotosíntesis, y el
ensayo de reducción del cloruro de trifenil-tetrazolio observa las membranas mitocondriales. 

El método de electro-conductividad mide la estabilidad de las membranas expuestas a altas tem-
peraturas mediante la estimación de la pérdida de electrolitos en tejidos (Blum et al., 2001;
Ibrahim y Quick, 2001). La aplicación de los métodos de electro-conductividad es limitada en con-
diciones de campo debido a las labores requeridas. Experiencias realizadas en CIMMYT han
demostrado alta correlación de estabilidad de membranas y rendimiento tanto cuando la evalua-
ción se efectuó en hojas de plantas en estado de plántula como en hojas banderas (Reynolds et
al., 1994). Estos resultados sugieren la posibilidad de realizar selección en etapas tempranas del
cultivo (Ducruet et al., 2007; Sayed, 2003). 

Al medir la fluorescencia de la clorofila se estima el daño al fotosistema II y membranas de los
tilacoides causado por las temperaturas elevadas. El valor de fluorescencia, así como la relación
de este valor con respecto a la máxima fluorescencia y a la fluorescencia basal están correlacio-
nados con la tolerancia a altas temperaturas. La desventaja de la evaluación de fluorescencia es
el costo del equipo requerido. Sin embargo, el uso de este método como herramienta de selec-
ción es prometedor. 

El cloruro de trifenil-tetrazolio estima el funcionamiento de la cadena de transporte de electrones
de las mitocondrias. La aplicación de este método es limitada en condiciones de campo debido
a las labores requeridas.

Una de las estrategias relacionadas a la tolerancia al estrés es la síntesis de proteínas específicas,
siendo las proteínas de choque térmico las que han sido más estudiadas (Krishnan et al., 1989).
Estas proteínas previenen la desnaturalización de otras proteínas y participan en procesos celula-
res que minimizan los efectos negativos de la deshidratación y estrés oxidativo, favoreciendo la
termo-tolerancia. Otro factor que contribuiría a mejorar la tolerancia al estrés es la acumulación de
‘osmolitos’ u osmo-protectores, compuestos orgánicos de bajo peso molecular como azúcares,
prolina, o compuestos de amonio (Ashraf y Foolad, 2007). Estos compuestos regularían el poten-
cial de óxido- reducción de las células bajo estrés, disminuyendo los daños a nivel celular.
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Estudios recientes demostraron que carotenoides, xantofilas, y algunos terpenoides podrían estar
involucrados en estabilizar y foto-proteger la fase lipídica de las membranas celulares de los tila-
coides (Havaux, 1998). Las ceras epicuticulares contribuirían también a la tolerancia por reflejar
la luz y disminuir la temperatura de la hoja (Ishag y Mohamed, 1996). Otros mecanismos para miti-
gar los daños causados por las temperaturas incluyen mecanismos celulares para mantener la
estabilidad de las membranas y activación de elementos de transcripción, elementos descriptos
en la revisión realizada por Wahid et at. (2007).

12.4. TÉCNICAS MOLECULARES PARA EL MEJORAMIENTO DE PLANTAS EN
CONDICIONES DE ALTAS TEMPERATURAS

El uso de herramientas genómicas, abarcando el estudio de genes, proteínas y metabolitos, ha
contribuido al conocimiento de las respuestas de la planta a estreses abióticos. Dos estrategias
han sido destacadas para el mejoramiento de la tolerancia a estreses abióticos (Sreenivasulu et
al., 2007). La primera es la identificación de genes de tolerancia al estrés via ‘functional geno-
mics’ e introducción en cultivos; y la segunda es la identificación de QTLs o genes de tolerancia,
desarrollo de marcadores moleculares y posterior uso en selección asistida. El uso de marcado-
res moleculares ha permitido la identificación, manipulación y combinación de genes relacionados
con la tolerancia al estrés (Langridge et al., 2006). Nuevas posibilidades de variación génica sur-
gen con la implementación de técnicas biotecnológicas, por ejemplo, mediante la introducción de
genes de tolerancia en especies susceptibles. Sin embargo, previo a la transformación de espe-
cies susceptibles es necesaria la correcta identificación del gen, así como su caracterización en
función de los procesos anatómicos, fisiológicos y bioquímicos regulados. Las técnicas de trans-
formación han sido identificadas como promisorias para mejora de cultivos y un campo donde
todavía queda mucho por realizar (Wahid et al., 2007).

Muchos de los caracteres que determinan la tolerancia a estreses abióticos son controlados por
un alto número de genes con efecto cuantitativo. Diversos QTLs asociados con tolerancias a
estrés han sido identificados en especies cultivadas, por ejemplo en Lycopersicon esculentum (Lin
et al., 2007) y Oryza sativa var.japonica (Kobayashi et al., 2007). Los estudios de la diversidad
genética en cereales son de utilidad para encontrar nuevos QTL y alelos que luego pueden ser uti-
lizados en programas de mejoramiento. Asimismo, Jiang y colaboradores (1999) propusieron que
el mejoramiento para condiciones térmicas amplias sería posible agrupando genes de adaptación
a ambientes térmicos específicos. Sin embargo, la identificación de QTL es un desafío en espe-
cies como el trigo dado su nivel de poliploidía y el bajo polimorfismo que presenta. 

El estudio de la síntesis y función de proteínas vegetales (proteomics) contribuye a entender la
conexión entre los factores ambientales y el desarrollo del vegetal y aporta información en la bús-
queda de mecanismos de tolerancia a estreses abióticos (Barnabás et al., 2008). Estos estudios
facilitarían la identificación de genes o proteínas involucrados en la respuesta a las altas tempe-
raturas. Asimismo, el estudio de los metabolitos (metabolomics) también contribuiría con valiosa
información, por ejemplo al explicar los procesos metabólicos que involucran azúcares y aminoá-
cidos en distintas etapas de crecimiento del vegetal y en diferentes ambientes (Guy et al., 2008;
Shulaev et al., 2008). 

Aún quedan estudios por realizar para terminar de comprender muchos de los mecanismos fisio-
lógicos involucrados en la tolerancia a altas temperaturas. Por ejemplo, nuevas líneas de investi-
gación son necesarias para entender los mecanismos de control de eventos como la asignación
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de foto-asimilados según fuente-destino, la plasticidad fenotípica ante condiciones ambientales
adversas, y los mecanismos de identificación de estreses. Se espera que las nuevas herramien-
tas biotecnológicas introduzcan un importante avance en la identificación de estos mecanismos
y, finalmente, en la mejora de la tolerancia a estreses de las plantas cultivadas.

Tabla 12.1. Correlación genética para parámetros fisiológicos medidos en Tlaltizapan, México, y rendimiento de
trigo para 10 variedades promediadas sobre 16 ambientes con baja humedad relativa del aire. Tomado de
Reynolds et al. (2001).

Tabla 12.2. Mecanismos fisiológicos asociados al mejoramiento de cereales en condiciones de altas temperatu-
ras. Adaptado de Reynolds y Borlaug (2006). 
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Parámetro fisiológico Correlación genética

Temperatura del dosel 0.86**

Termoestabilidad de membranas 0.81**

Clorofila en las hojas (en llenado de grano) 0.72**

Conductancia en hojas (en espigamiento) 0.63*

Fotosíntesis (en espigamiento) 0.63*

*, significancia al 0.05; **, significancia al 0.01

Precocidad: relacionada con el escape al estrés (Barnabás et al., 2008)

Mecanismos asociados con alta eficiencia en el uso de agua

• Alta biomasa radical (Barnabás et al., 2008) 

• Crecimiento temprano y alta intercepción de luz (Reynolds et al., 1994)

• Alto contenido de clorofila, alta tasa de fotosíntesis (Reynolds et al., 1994; Ristic et al., 2007)

• Alto contenido de carbohidratos en tallos y alta capacidad para movilizar dichos carbohidratos a los granos
(Blum, 1988; Blum et al., 1994)

Mecanismos relacionados a la fotoprotección

• Morfología de la hoja (pubescencia, ceras, enrollamiento, color)

• Antioxidantes (Mohanty, 2003)

Mecanismos asociados a la asimilación de carbohidratos relativos a una alta eficiencia en el uso de la radiación solar

• Mantenimiento del color verde (Kumari et al., 2007) 

• Estabilidad de procesos metabólicos (Majoul et al., 2004)

• Fotosíntesis de espiga y aristas de la espiga (Tambussi et al., 2007)

• Alto índice de cosecha

• Fluorescencia de la clorofila (Moffatt et al., 1990; Ristic et al., 2007)

• Termoestabilidad de membranas (Blum y Ebercon, 1981; Fokar et al., 1998; Reynolds et al., 1994)

Mecanismos ligados a la demanda de evapotranspiración

• Alta conductancia estomática (Reynolds et al., 1994)

• Baja temperatura del dosel (Blum et al., 1982; Kumari et al., 2007; Reynolds et al., 1994) 

• Arquitectura del sistema radical 

Resistencia a enfermedades e insectos propios de ambientes de altas temperaturas
(Helminthosporium spp.; Sclerotium rolfii; Xanthomonas spp.; Pseudomonas spp.; áfidos)



12.5. CONCLUSIONES
El progreso en la mejora en los cultivos en ambientes de altas temperaturas se verá favorecido por 

1. una correcta caracterización del ambiente que contemple la identificación de la intensi-
dad y el momento en que se presentan las temperaturas limitantes y su combinación con
otros factores ambientales que potenciarían el efecto perjudicial sobre el rendimiento; 

2. la identificación de caracteres fisiológicos asociados a la tolerancia al estrés, defini-
ción de protocolos para su correcta evaluación a campo, y utilización de los mismos
dentro del proceso de selección; 

3. la implementación de herramientas biotecnológicas, como transformación y uso de
marcadores moleculares; 

4. el uso de prácticas agronómicas sustentables. 
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13.1. INTRODUCCIÓN
Aunque la presencia en el medio de elevadas concentraciones de metales puede encontrarse de
manera natural, la polución ambiental, provocada por un gran número de fuentes antropogénicas,
ha introducido de forma masiva, aunque heterogénea, gran número de metales en el medio
ambiente. Esto ha afectado de forma progresiva a diferentes ecosistemas al introducirlos en las
cadenas tróficas (Macfarlane y Burchett, 2001). El estudio de la toxicidad y la tolerancia de las
plantas a los metales han suscitado un enorme interés, habiendo sido objeto de diferentes revi-
siones (Sanitá di Toppi y Gabrielli, 1999; Hall, 2002; Clemens, 2001, 2006; Clemens et al., 2002).
Entre los metales, algunos como el Fe, Mo, Zn, Ni, Cu, Co, Va y Cr y Mn son importantes como
micronutrientes pero pueden llegar a ser tóxicos cuando se encuentran en concentraciones ele-
vadas mientras que otros como Ag, Hg, Cd, Pb y Sb no tienen funciones conocidas como nutrien-
tes y tienen un potencial tóxico elevado debido a su reactividad con los grupos de las cadenas
laterales de algunos aminoácidos. No obstante, las plantas disponen de diferentes mecanismos
para intentar regular dentro de márgenes fisiológicos aceptables la concentración de los iones
metálicos y también en caso de ser superados, para paliar los efectos negativos provocados por
los mismos. Se habla de estrés provocado por la presencia o exceso de metales cuando los
mecanismos de autoregulación y paliativos resultan insuficientes. En este sentido los metales pue-
den provocar desequilibrios en la nutrición mineral causados por la interferencia directa sobre cier-
tas reacciones metabólicas ya que pueden desactivar enzimas al unirse a los residuos de cisteí-
nas. Incluso pueden desplazar a iones metálicos importantes en determinadas enzimas alteran-
do directamente o indirectamente su centro activo y provocando la pérdida de actividad, como
sucede con el Co, Ni y Zn que desplazan el Mg en la 1,5-bisfosfato carboxilasa/oxigenasa (Van
Assche y Clijster, 1986, 1990). También compiten en la absorción y en el transporte de iones
esenciales como el Fe o el Ca (Kim et al., 2002). No obstante, a pesar de los numerosos estu-
dios realizados hasta ahora sobre la toxicidad de los metales, en muchos casos, las dianas pri-
marias de los metales tóxicos no han sido identificadas (Rea et al., 2004). Las plantas estresa-
das por metales también se ven afectadas por el estrés oxidativo que implica la formación de
radicales libres cuyo exceso puede provocar desde la alteración de las bases de los ácidos
nucleicos hasta el aumento de la peroxidación lipídica (Dietz et al., 1999). Aunque en ocasiones
se ha discutido sobre si el estrés oxidativo es el efecto primario que provocan algunos metales,
lo cierto es que por ejemplo el Cd no tiene actividad redox en condiciones fisiológicas, por lo que
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no forma parte de las reacciones Fenton y Haber-Weiss, y el estrés oxidativo en este caso se debe
a la reducción del glutatión reducido disponible por su unión al Cd (De Vos et al., 1992;
Schützendübel y Polle, 2002). Todo esto provoca finalmente síntomas visibles en las plantas,
como la inhibición en el crecimiento, la clorosis e incluso la muerte.

Para mantener la concentración de los metales esenciales dentro de parámetros fisiológicos y
minimizar el efecto dañino de los metales, las plantas han desarrollado una compleja red de meca-
nismos homeostáticos que sirven para controlar su absorción, acumulación, transporte y detoxi-
ficación (Clemens, 2001). El conocimiento de las interacciones planta-metal es importante no sólo
desde el punto de vista del conocimiento fundamental de la fisiología, bioquímica o biología mole-
cular, sino también para la seguridad ambiental e incluso para reducir los riesgos asociados a la
introducción de los elementos traza en la cadena alimenticia (Benavides et al., 2005).

En los últimos años ha habido un tremendo avance en el conocimiento, a nivel molecular, de la
tolerancia de las plantas a los metales tóxicos. Sin embargo, no es posible describir un cuadro
general que pueda explicar este proceso debido al gran número de diferentes factores que con-
dicionan su estudio: i) diferentes especies vegetales e incluso variedades pueden presentar dis-
tintas respuestas a un mismo metal; ii) la diferente naturaleza química de los metales determina
que se comporten de forma distinta en una misma especie vegetal; iii) la absorción de un metal
por la raíz de una planta está condicionada por factores como el pH del suelo, contenido en mate-
ria orgánica, etc; iv) la mayoría de los estudios básicos se han llevado a cabo a nivel celular y,
sólo en menor grado, a nivel de tejido o planta entera; v) muchos de los conocimientos sobre los
mecanismos implicados en la respuesta de las plantas al exceso de metales derivan de experi-
mentos con Saccharomyces cerevisiae.

En los últimos años se ha reforzado el conocimiento del complejo proceso de la homeostasis metá-
lica utilizando especies vegetales con diferente grado de tolerancia a la presencia de metales y en
condiciones de absorción similares a las naturales. Un grupo de plantas que ha centrado parte de
este interés, son las denominadas hiperacumuladoras, entendiéndose como tales aquellas que de
manera natural acumulan altas concentraciones de uno o varios metales en su parte aérea en
ausencia de síntomas de toxicidad (clorosis, reducción de la producción de la biomasa aérea, etc.)
(Baker y Brooks, 1989). Se han descrito al menos 400 especies vegetales hiperacumuladoras aun-
que la más estudiada sin duda es Thlaspi caerulescens que es capaz de acumular elevadas con-
centraciones de Cd y Zn (Baker et al., 1994). Estas plantas no sólo muestran una gran resisten-
cia a los efectos tóxicos asociados a elevadas concentraciones metálicas sino que muestran una
gran eficiencia en el transporte de los iones metálicos desde la raíces a la parte aérea. 

Se pretende, en este trabajo, hacer un resumen de la investigación que se está desarrollando
en las distintas etapas que condicionan la homeostasis en plantas, desde la movilización y
absorción por las raíces hasta su acumulación, transporte y detoxificación dentro de las célu-
las. Como una aplicación práctica del conocimiento que se está generando, se mencionará el
proceso de la fitorremediación de metales, como herramienta para la eliminación de algunos
metales pesados de sustratos contaminados. 
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13.2. MOVILIZACIÓN
La biodisponibilidad de algunos metales en el suelo está limitada a causa de su baja solubilidad
en agua y a fuertes enlaces con las partículas de suelo. La fracción móvil de los cationes en el
suelo representa sólo a una parte del contenido total del metal que se encuentra en el suelo y sólo
esta parte se considera biodisponible para ser absorbida por la planta. Poco se conoce sobre la
movilización de los elementos traza por las raíces. Se considera que la acidificación de la rizos-
fera (a través de las bombas de protones localizadas en la membrana plasmática) y la secreción
activa de compuestos de bajo peso molecular (carboxilatos), que pueden funcionar como agen-
tes quelantes, son mecanismos básicos para aumentar la disponibilidad de los metales e iniciar
su transporte al interior de las células. Por otro lado, bacterias de la rizosfera, así como las mico-
rrizas tienen también un impacto importante (Vivas et al., 2006; Hildebrant et al., 2007). 

13.3. ABSORCIÓN
La etapa siguiente a la movilización es la captura del metal por las células de la raíz. Los metales
se unen inicialmente a la pared celular que actúa como un intercambiador de iones de baja afinidad
y baja selectividad. El potencial de membrana, que es negativo en el interior de la membrana plas-
mática y puede exceder los -200 mV en las células de la epidermis de la raíz (Hirsch et al., 1998),
suministra una fuerza que dirige la toma de cationes a través de transportadores y canales iónicos. 

Algunos de los mecanismos de absorción de los metales esenciales están identificados de mane-
ra precisa (Fox y Guerinot, 1998; Hall y Williams, 2003) y desde el principio del estudio de la
absorción de los metales no esenciales se asumió que no existían mecanismos específicos para
la absorción de estos cationes. La primera demostración de esto quedó patente cuando, al expre-
sar de forma heteróloga la proteína del trigo LCT1 en Sacharomyces cerevisiae, que está rela-
cionada con la entrada del Ca en la célula, se indujo hipersensibilidad al Cd en la levadura
(Clemens et al. 1998). Otro ejemplo lo encontramos en el caso de la familia de transportadores
de metales ZIP (SLC39), habiéndose demostrado que constituyen la principal vía de entrada de Fe
en las células de la raíz de Arabidopsis thaliana (Vert et al., 2002). La sobreexpresión de un trans-
portador de esta familia, el IRT1 en A. thaliana provocó una acumulación mayor de Zn y Cd en las
raíces bajo concentraciones limitantes de Fe indicando, de forma indirecta, que IRT1 es respon-
sable de la entrada de Cd en las células de la raíz (Conolly et al., 2002). Otra familia de trans-
portadores que permiten la entrada, de entre otros el Cd, es la familia Nramp (SLC11) y la sobre-
expresión de AtNramp en A. thaliana produjo hipersensibilidad a Cd (Thomine et al., 2000).
Actualmente se ha demostrado en diferentes especies como Oryza sativa, Arabidopsis hallieri y
Thlaspi caerulescens que la absorción de metales tóxicos no esenciales como el Cd o el Pb tiene
lugar, al menos parcialmente, de manera competitiva con otros cationes esenciales como el Fe,
Zn o el Ca (Kim et al., 2002; Zhao et al., 2006). Además se han identificado nuevas familias de
transportadores por los que pueden entrar metales tóxicos en las células (Kramer et al., 2007;
Williams et al., 2000). Aparte de los transportadores más o menos específicos, también se han
identificado algunos canales iónicos no selectivos como NtCBP4 y AtCNGC como vía inespecífica
de entrada de metales como el Pb (Sunkar et al., 2000). 
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Cabe señalar que, aunque no es descartable que en algunas especies vegetales, como las hipe-
racumuladoras, puedan existir canales específicos de entrada de algunos metales no esenciales
en las células de la raíz (sobre todo en el caso del Cd, Lombi et al., 2001), la evidencia existente
parece indicar que estos metales actúan como “oportunistas”.

13.4. ACUMULACIÓN Y DISTRIBUCIÓN ENTRE TEJIDOS
Después de entrar en la célula, la reactividad y la solubilidad limitada de la mayoría de los iones
metálicos requiere que sean quelados. Los iones metálicos se unen a agentes quelantes y a cha-
peronas sintetizadas por la propia célula vegetal. Los primeros contribuyen a la detoxificación del
metal ya que permiten regular, dentro de unos límites, las concentraciones de diferentes metales
en el citosol. Las chaperonas permiten distribuir los complejos metálicos a través de la célula para
que puedan llegar a los orgánulos y a las proteínas que los requieran. En plantas, las principales
clases de agentes quelantes que se han descrito son las fitoquelatinas, las metalotioneinas, los
ácidos orgánicos y algunos aminoácidos. En A. thaliana genes codificantes de chaperonas como
RAN1 se han identificado de forma específica en el trafico intracelular de Cu para su transporte
hacia orgánulos o nuevamente hacia el citosol (Himelblau y Amasino, 2000). No obstante, los
mecanismos mediante los que los metales quelados se mueven a través del interior celular son
poco conocidos, aunque parece claro que las principales estrategias de detoxificación son la com-
partimentalización de los complejos metálicos en las vacuolas y la retirada de los iones metálicos
hacia el exterior celular (Clemens, 2001).

Las fitoquelatinas (PCs, del inglés phytochelatins) son pequeños péptidos capaces de unirse a
iones metálicos y que responden a la estructura general ( -Glu-Cys)n-Gly (n=2-11) (Grill et al., 1985).
Su síntesis (Grill et al., 1989), catalizada por las fitoquelatinas sintasas ( -glutamilscisteina dipepti-
dil transpeptidasa) a partir del glutatión reducido (GSH), se induce después de una exposición a
metales. De forma independiente, se aislaron los genes AtPCS1 (a partir de A. thaliana) y TaPCS1
(a partir de trigo) mediante análisis de los cDNAs de plantas sometidas a Cd (Clemens y col., 1999).
Se ha comprobado que células de S. cerevisiae que expresan genes de fitoquelatina sintasas, son
capaces de desplegar tolerancia a Cd, que es dependiente de GSH y está relacionada con la sín-
tesis de PCs. Sin embargo, la mayoría de los estudios sobre la sobreexpresión de estos genes se
ha hecho sobre Cd, sin estar claro que aumenten la tolerancia a otros metales, lo que lleva a pen-
sar que la formación de PCs no representa el único mecanismo de la tolerancia de los metales en
las plantas. Se considera que juegan un importante papel en el secuestro de los iones metálicos
en las vacuolas mediante un mecanismo que consiste en la formación en el citosol de complejos
de bajo peso molecular PC-metal que posteriormente se transportan al interior de la vacuola
mediante transportadores como el Htm1, y allí se forman complejos de alto peso molecular. En un
estudio llevado a cabo con plantas de maíz expuestas a elevadas concentraciones de Cd, la mayor
parte del catión contenido en las células de la raíz se encontró quelado por medio de PCs (el 97%
del total), mientras que en las células del tallo sólo estaba quelado con las PCs el 25% del Cd
(Rauser, 2003). Por otra parte, existen evidencias de que los complejos PC-metal se desarrollan
sólo de forma transitoria: en cultivos celulares se observó la desaparición de los complejos PC-
metal después de varios días de tratamientos y, en plantas enteras que crecen en suelos con acti-
vidad minera, Leopold et al. (1999) no pudieron detectar PCs. De todo lo que antecede parece con-
cluirse que las fitoquelatinas no forman quelatos con los metales durante largos períodos de tiem-
po aunque se desconoce qué moleculas podrían formarlos (Clemens, 2006).

Las metalotioneinas (MTs) son pequeñas proteínas, genéticamente codificadas, ricas en cisteína (por
tanto con gran número de grupos tiol) que aunque se han encontrado en plantas, no juegan un papel
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tan claro en la detoxificación metálica como el que tienen en células de mamíferos, en donde son capa-
ces de enlazar con el Cd para su detoxificación. De cualquier forma, las MTs de plantas confieren tole-
rancia a metales cuando se expresan de forma heteróloga, por ejemplo, en S. cerevisiae algunos
genes MT se regulan positivamente frente a excesos de metales (Cobbett y Goldsbrough, 2002).

Para comprender los mecanismos de estrés producido por los metales en el conjunto de la plan-
ta, es también importante conocer de qué forma los metales pueden recorrer el camino hasta
alcanzar el xilema, a través del cual serán distribuidos a los distintos tejidos de la planta e inclu-
so la redistribución de los metales en la parte aérea y también hacia la raíz vía floema. En este
sentido, recientemente se ha demostrado que en Solanum tuberosum la mayor parte del Cd acu-
mulado en los tubérculos procedía de la redistribución vía floema y no directamente de la absor-
ción desde el sustrato contaminado con Cd (Reid et al., 2003). En cuanto al transporte por el xile-
ma, se considera que el transporte de los metales se realiza a través del simplasto antes de pasar
al flujo xilemático (Tester y Leigh, 2001). Aunque se conoce poco acerca de los transportadores
metálicos implicados en la carga del xilema, se sabe que el transporte de iones hacia el xilema
está estrechamente controlado por estas proteínas transportadoras de membrana (Gaymard et
al., 1998). Sin embargo las perturbaciones originadas por algunos metales en las membranas
celulares pueden provocar la pérdida del control de la carga del xilema (Hall 2002), lo que aumen-
ta de forma importante la llegada de iones tóxicos a todos los tejidos de la planta, provocando
síntomas agudos de estrés que llegan a comprometer la viabilidad de la planta. La forma en que
se transportan los metales por el xilema es mediante la formación de quelatos con ciertos ligan-
dos como la histidina, la nicotianamina y el citrato (Pich et al., 1994; Senden et al., 1995). En este
sentido, por ejemplo, se ha comprobado que plantas de Alyssum lesbiacum responden a eleva-
das concentraciones de Ni mediante un notable aumento en los niveles de histidina y la poliamina
nicotinamina también fue identificada como un ligando potencial del Ni (Krämer et al., 1996). 

Una vez que los complejos metálicos alcanzan el xilema, los procesos de descarga son las eta-
pas iniciales para la distribución y detoxificación de los metales en el tallo y las hojas, así como
su posible redistribución vía el floema. El tráfico de metales que tiene lugar dentro de cada célu-
la de la planta, intenta mantener las concentraciones dentro de rangos fisiológicos específicos y
suministrar los metales a las proteínas que lo necesiten. Como se comentó anteriormente, los
péptidos tiolados, las chaperonas y proteínas transportadoras están implicadas en estos proce-
sos. El tipo de distribución varía con la especie vegetal y con el metal. Los excesos de metales
esenciales y no esenciales se encuentran en las células de diferentes tejidos, especialmente en
raíces y hojas aunque se han identificado tipos celulares que muestran una acumulación diferen-
cial, como los tricomas. Como ejemplo cabe señalar que en los tricomas de Brassica juncea, la
acumulación del Cd fue 40 veces mayor que en la hoja (Salt et al., 1995).

13.5. TOLERANCIA E HIPERTOLERANCIA
Los mecanismos de homeostasis metálica en las plantas proporcionan a todas las especies cier-
ta capacidad de tolerancia que varía en función del metal y del estado fisiológico en el que se
encuentra la planta. Cuando se supera la capacidad de tolerancia aparecen síntomas de toxicidad
asociados al estrés por metales que conducen a la reducción de la viabilidad de las plantas. Sin
embargo, el simple nivel de tolerancia basal a algunos metales como el Cd en cultivos agrícolas
puede ser un problema en la alimentación animal y humana, ya que la acumulación de estos meta-
les en cantidades que las plantas puede tolerar sin que muestren síntomas de toxicidad, puede
ser un peligro para la salud (Wagner, 1993).
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De manera coloquial se puede afirmar que la tolerancia basal implica la reducción de la disponi-
bilidad de los metales tóxicos absorbidos mediante interacción con moléculas en la célula y
puede tener lugar de dos formas: secuestro en vacuolas y transporte hacia el exterior de la célu-
la (Clemens, 2006). Como hemos visto en el epígrafe anterior, los mecanismos de tolerancia
incluyen la síntesis de agentes quelantes de bajo peso molecular o de tipo proteico, que pueden
actuar como tampones metálicos intracelulares, así como de sustancias que median en el trans-
porte de los metales. Aunque se han identificado elementos comunes en las maquinarias de tole-
rancia de diferentes especies y metales, existen evidencias de mecanismos específicos en dife-
rentes especies y para cada metal. En el caso del Cd, uno de los mecanismos de tolerancia que
se han identificado es la síntesis de fitoquelatinas. También son relevantes otro tipo de proteínas
que pueden mediar en el transporte de metales hacia las vacuolas u otros compartimentos sub-
celulares como es la familia CDF (MTP). Así, en A. thaliana, MPT1 es esencial para la tolerancia a
exceso de Zn (Kobae et al., 2004; Desbrosses-Fonrouge et al., 2005).

En la naturaleza podemos encontrar plantas que se han adaptado a la presencia de concentra-
ciones muy altas de algunos metales que normalmente provocarían toxicidad en otras especies.
A estas plantas se las denomina metalofitas y aunque algunas son hiperacumuladoras otras no lo
son, ya que se han identificado especies metalofitas que siguen una estrategia de exclusión de
algunos iones metálicos en el proceso de absorción de nutrientes en vez de acumularlos en sus
tejidos. Está claramente aceptado que la tolerancia extrema y la hiperacumulación son caracte-
rísticas independientes (Bert et al., 2003). Esta tolerancia tan extrema observada en estas plan-
tas se conoce como hipertolerancia y normalmente es específica frente a uno o pocos metales
concretos. Como ejemplo, cabe señalar que en Silene vulgaris el fenómeno de la hipertolerancia
al Cu, Cd y Zn parece estar controlado por la expresión de uno o dos genes y el proceso no está
relacionado con la absorción limitada de los metales por parte de la planta (exclusión) sino que
parece estarlo bajo el control de la quelación y del secuestro vacuolar (Schat, 1999). En el caso
concreto del Cd, la evidencia disponible sugiere que la hipertolerancia difiere significativamente de
la tolerancia, ya que las PCs no parecen jugar un papel determinante en la hipertolerancia auque
sí se observó que se perdía la hipertolerancia cuando la biosíntesis de GSH se bloqueaba (Schat
et al., 2002). Los genes responsables para la hipertolerancia de Cd en plantas no son conocidos,
sin embargo se han aislado genes candidatos de Arabidopsis halleri que codifican los transporta-
dores de la familia ZIP, nicotinamina sintasas y HMAs, que han sido implicados en el proceso
(Verret et al., 2004). 

13.6. FITORREMEDIACIÓN
Una de las aplicaciones prácticas del conocimiento adquirido sobre los mecanismos de moviliza-
ción, absorción, transporte y acumulación de los metales en plantas es la fitorremediación, es
decir el uso de las plantas para eliminar, transferir, estabilizar y/o degradar diferentes tipos de
contaminantes del suelo, de residuos o de depósitos o corrientes de aguas (Hughes et al., 1997).
Es una tecnología emergente que trata de resolver el problema de la contaminación del suelo por
metales. La fitorremediación engloba en realidad diferentes tecnologías con enfoques diferentes
pero que comparten el mismo objetivo. Normalmente se distinguen 3 técnicas de fitorremedia-
ción: i) fitoestabilización, en la que las plantas se utilizan para estabilizar los contaminantes y redu-
cir su movilidad en el medio pero sin llegar a eliminarlos; ii) fitodegradación, en el que se utilizan
plantas con capacidad para absorber y metabolizar una sustancia contaminante y retirarla del
medio; iii) fitoextracción, en donde las plantas se utilizan para absorber un contaminante, trans-
portarlo y acumularlo en la parte aérea, que puede ser recolectada. En la práctica estas técnicas
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pueden combinarse de manera que por ejemplo es posible que una planta extraiga un metal como
el Hg del suelo, degrade los compuestos orgánicos a los que se asocia el Hg de manera que final-
mente se produzca la volatilización (fitovolatilización) de mercurio elemental a través del inter-
cambio gaseoso de la planta con la atmósfera (Rugh et al., 1998). 

A efectos relacionados con el contenido de este capítulo, nos centraremos de forma específica
en la fitoextracción que permite retirar metales del suelo e incluso recuperar los metales acumu-
lados en las plantas (EPA, 2000). Ya hemos dicho anteriormente que se han identificado alrede-
dor de 400 especies de plantas hiperacumuladoras. Sin embargo, las especies hiperacumulado-
ras presentan limitaciones notables ya que suelen ser especies de crecimiento lento, con escasa
producción de biomasa, con un sistema radicular limitado en cuanto a la profundidad que alcan-
za y no siempre adaptadas a un medio contaminado concreto. Para superar estas limitaciones,
se ha propuesto la utilización de otras especies que, aunque no son hiperacumuladoras, sí mues-
tran tolerancia a la presencia de algunos contaminantes así como una capacidad limitada de acu-
mularlos en sus tejidos (Gisbert et al., 2003; Couselo y Corredoira, 2004). Las plantas que se uti-
licen en fitorremediación deben tener una tolerancia elevada al estrés inducido por uno o varios
metales, ser capaces de acumular metales en cantidades significativas (especialmente en la parte
aérea), tener un crecimiento rápido con elevada producción de biomasa y un extenso sistema radi-
cular, resistir enfermedades y plagas y finalmente, para evitar la introducción de los metales en
las cadenas tróficas, no ser atractivas a los animales (Thangavel y Subhuram, 2004). Por este
motivo, recientemente se han realizado diferentes evaluaciones de la capacidad fitorremediadora
de especies arbóreas con estas características, principalmente de los géneros Populus sp. y Salix
sp. (Dos Santos Utmazian et al., 2007; EPA, 2000; Meers et al., 2007). Además recientemente,
el Departamento de Medioambiente de Canadá ha publicado la base de datos “Phytorem” que con-
tiene un inventario mundial de más de 750 plantas acuáticas y terrestres, tanto salvajes como cul-
tivadas y variedades, que potencialmente pueden utilizarse en fitorremediación (Padmavathiamma
y Li, 2007). Es importante señalar que, aunque desde el punto de vista de la planta los aspectos
más interesantes a considerar son la capacidad de desarrollar una gran cantidad de biomasa de
forma rápida y la capacidad para acumular grandes cantidades de metales en esta parte aérea
(Pilon-Smits, 2005), para que la fitoextracción sea exitosa es fundamental el desarrollo de ade-
cuadas prácticas agronómicas adaptadas al propio cultivo. 

Desde el punto de vista de la mejora genética aplicada a fitorremediación de metales pesados son
2 los caminos que pueden seguirse: i) selección de especies o variedades que muestren una capa-
cidad natural de fitoextracción significativa y adaptadas a las condiciones del medio contaminado;
ii) desarrollo de nuevas variedades mediante la inducción de variabilidad genética y selección in vitro
(ver el capítulo “Selección in vitro para estreses abióticos”), o mediante la transformación genética. 

En los últimos años se está haciendo incidencia en la transformación genética como una herra-
mienta en la búsqueda de mejorar de la capacidad fitoextractora de metales en plantas no hipe-
racumuladoras. Sin embargo, hasta ahora, no ha sido posible conseguir unos resultados unifor-
mes, muy al contrario, en muchos casos, los resultados obtenidos son totalmente contradictorios.
A falta de un conocimiento más profundo de la base genética y molecular de la homeostasis metá-
lica en las plantas, se han realizado diversas aproximaciones sobreexpresando algunos genes que
codifican enzimas impa juncea (Gasic y Korban, 2007) donde con AtPCS1 en algunas de las líne-
as transgénicas obtenidas se logró aumentar la tolerancia al Cd y al Zn en plantas cultivadas in
vitro. Además, la sobreexpresión de TaPCS1 en Nicotiana glauca aumentó la acumulación de Pb
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y Zn con respecto a las plantas control e incluso sobre los mismos sustratos, se registraron con-
centraciones de ambos metales mayores que en Thlaspi caerulescens (Martínez et al., 2006). Sin
embargo, Lee et al. (2003) encontraron hipersensibilidad al Cd al sobreexpresar AtPCS1 directa-
mente en A. thaliana. Recientemente, Couselo et al. (2006) sobreexpresaron ambas PCS, AtPCS1
y TaPCS1, en Populus tremula x tremuloides logrando reducir la toxicidad del Cd y del Pb en las
plantas que crecieron tanto en medios hidropónicos contaminados como en suelos mineros con-
taminados. Sin embargo las concentraciones de Pb y Cd registradas tanto en las plantas trans-
génicas como en los controles no difirieron significativamente. Un resultado similar también ha
sido descrito en Nicotiana tabacum transformada con AtPCS1 (Pomponi et al. 2006), donde ade-
más la tolerancia se vio incrementada tras la adición al sustrato hidropónico de glutatión reducido.
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14.1. INTRODUCCIÓN

14.1.1. Los iones tóxicos

Se considera que un ión es tóxico cuando tiene efectos nocivos en el desarrollo de la planta, dis-
minuyendo o impidiendo su crecimiento normal y la producción de los cultivos. Cualquier ión
puede ser perjudicial para la planta si se encuentra por encima (toxicidad) o por debajo (deficien-
cia) de la concentración óptima. Existen iones esenciales para el desarrollo e iones no esenciales
(sin función biológica conocida o determinada). Los iones esenciales pueden ser tóxicos a partir
de concentraciones mM (macronutrientes) o µM (micronutrientes). Hay iones no esenciales cuyo
aumento de concentración produce una disminución del crecimiento (toxicidad) e iones no esen-
ciales cuya presencia provoca hormesis (fenómeno de respuesta a dosis caracterizado por una
estimulación por dosis bajas y una inhibición para dosis altas). El estudio de los iones tóxicos que
reducen la productividad en las cosechas (Al, Zn y en menor medida Cu y Ni) es muy importante
desde el punto de vista agrícola. Además, los iones tóxicos pueden ser absorbidos por la planta
y llegar al consumo humano a través de la cadena trófica (As, Cd, Hg, Pb etc.). 

Es posible encontrar una mayor concentración de iones tóxicos de forma natural, en suelos no
contaminados por el hombre, en zonas ricas en elementos metálicos (suelos con Co, Ni y Cr) pro-
cedentes de rocas básicas y ultrabásicas. La alta concentración de estos iones metálicos da lugar
a suelos muy poco fértiles que limitan el crecimiento de la planta. Este tipo de suelos se encuen-
tra en diferentes países europeos (Italia, Portugal, Países del Este, Alpes Alemanes, Cádiz, etc.).
También los suelos ácidos, bastante frecuentes en zonas tropicales, provocan la aparición de
iones tóxicos, en especial los iones de aluminio (Al3+). Otras causas naturales son la actividad vol-
cánica, meteoros, erosión de rocas, formación de suelos, terremotos, tsunamis, etc.

Existen diferentes formas de contaminación, producidas por el hombre (antropogénicas), que
aumentan la concentración de iones tóxicos en el suelo: contaminación atmosférica, fábricas
de cemento, minería, depósitos de cenizas, combustión de carburantes fósiles coma la gasoli-
na con Pb (el Pb pasa a la atmosfera y se deposita cerca de las carreteras, el Zn procedente
del caucho de los neumáticos y Pt de los catalizadores también se depositan), contaminación
de suelos agrícolas por actuaciones agrarias (uso de pesticidas con Hg y As, empleo de pes-
ticidas menos tóxicos con Zn y Mn, contaminación con Cu cuando se sulfatan viñedos y empleo
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de fertilizantes), utilización de fangos de depuración de aguas residuales (Boro procedente de los
detergentes de las lavadoras) y utilización de campos de basura (siendo B y Zn los elementos fito-
tóxicos más típicos, el B procede del vidrio de las basuras).

Los iones tóxicos producen grandes pérdidas en las cosechas. Por tanto, la obtención de varie-
dades resistentes a diferentes tipos de iones tóxicos y el conocimiento de las bases moleculares
de dicha resistencia son objetivos de sumo interés en investigación. Como he dicho al principio,
existen muchos iones diferentes cuyo exceso o deficiencia puede afectar al desarrollo de las plan-
tas, por tal motivo, centraré esta revisión en dos casos de gran importancia: la contaminación por
metales pesados (MP) y la tolerancia al aluminio (ToAl) en suelos ácidos.

14.2. LOS METALES PESADOS (MP)
Los iones más perjudiciales suelen ser los metálicos, en especial los pesados. Los metales pesa-
dos (MP) tienen una densidad igual o superior a 5 g cm-3 o un número atómico superior a 20 (exclu-
yendo los metales alcalinos y alcalinotérreos). El término “metal pesado” habitualmente se utiliza
para referirse a elementos pesados que son tóxicos para la célula. Su presencia en la corteza
terrestre casi siempre es menor del 0,01% y siempre inferior al 0,1% (Navarro-Aviñó et al. 2007).
El As, B, Ba y Se (metales ligeros y no metales) se engloban con los MP por sus orígenes y com-
portamientos asociados. Los MP se clasifican en oligoelementos o micronutrientes (As, B, Co, Cr,
Cu, Mo, Ni, Se y Zn) que son necesarios en pequeñas cantidades pero tóxicos a partir de una deter-
minada concentración y MP sin función biológica conocida (Ba, Cd, Hg, Pb, Sb y Bi) que son alta-
mente tóxicos. En muchos casos, no se indica si se trata de elementos puros o de alguno de sus
estados de oxidación que poseen diferentes propiedades físicas, químicas, tóxicas y ecotóxicas.

Las concentraciones elevadas de MP, como ya hemos dicho pueden deberse a causas naturales
o antropogénicas. Los MP del suelo pueden seguir distintas vías: pasar a las aguas superficia-
les o subterráneas, transferirse a la atmosfera por volatilización, incorporarse a la cadena trófi-
ca a través de las plantas y retenerse en el suelo (disueltos o fijados, retenidos por adsorción,
formando complejos y por precipitación). 

La toxicidad de un determinado MP depende de la concentración, la forma química, la presencia
de otros MP (algunas mezclas producen efectos sinérgicos y otras antagónicos) y la persistencia
(tiempo que tarda en transformarse en una forma no tóxica). La imposibilidad de conseguir nive-
les adecuados de excreción aumenta la toxicidad. Los MP suelen bioacumularse (aumento de la
concentración en un organismo que llega a ser superior a la del ambiente) siendo, por este moti-
vo, altamente tóxicos. Además muestran biomagnificación (aumento de la incorporación o con-
centración durante el paso por las distintas cadenas tróficas). Los MP se unen fácilmente a otras
moléculas orgánicas (grupos sulfidrilo, radicales amino, fosfato, carboxilo e hidroxilo) producien-
do daños celulares graves: inhibición de la actividad proteica, desplazamiento de elementos esen-
ciales de su metabolismo normal y generación de especies reactivas de oxígeno (moléculas ROS),
como el peróxido de hidrógeno (H2O2) y el superóxido (O2-) que generan radicales libres que pro-
ducen estrés oxidativo. El estrés oxidativo provoca diferentes daños en la célula: daños en el DNA,
inactivación de proteínas y enzimas y peroxidación lípidica de membranas. Esta facilidad para unir-
se a moléculas orgánicas es la causa primaria de su elevada toxicidad.

La adaptación al ambiente y los estreses abióticos en la mejora vegetal
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Los MP pasan del suelo a las plantas y de estas a los mamíferos. En humanos los MP como As,
Cd, Hg y Pb producen diferentes enfermedades: bronquitis, enfisema, anemia, hipertensión, infer-
tilidad, cáncer de esófago, pulmón, riñón, vejiga y próstata, enfermedades vasculares y óseas,
polineuritis, nefrotoxicidad, alteraciones neurológicas y del sistema respiratorio (As). Además,
estos metales permanecen durante miles de años en el suelo generando un riesgo permanente
para la salud.

14.2.1. Mecanismos celulares para la tolerancia y detoxificación de MP

Las plantas con micorrizas (hongos del suelo en simbiosis con las raíces) muestran una mayor
tolerancia a MP debido a que la pared celular del hongo impide que pasen a la planta (Figura 14.1).
Aunque, en algunos casos las micorrizas también pueden favorecer la entrada y acumulación de
MP en la planta. 

Existen diferentes mecanismos de tolerancia y detoxificación de MP que afectan a los siguientes
procesos: transporte (entrada y salida de MP de la planta y de la célula), unión de MP a ligandos
(Quelación), compartimentación vacuolar (el complejo ligando-MP ingresa en la vacuola), biotrans-
formación (conjunto de transformaciones metabólicas implicadas en el procesamiento de los con-
taminantes) y reparación celular de los daños producidos. A continuación resumiré estos meca-
nismos que de manera esquemática se representan en la Figura 14.2.

La raíz es la puerta de entrada de los MP en la planta. Las cargas positivas de los MP interaccionan
con la negativas de las células de la raíces, lo que facilita su transporte a través de la pared celular.
Los exudados radiculares de bajo peso molecular (ácidos orgánicos, azúcares, fenoles, aminoácidos
y gases como el etileno) y alto peso molecular (autolisis de células epidérmicas y corticales, secre-
ciones y mucílagos) facilitan la disponibilidad de los MP. La membrana plasmática es uno de los pri-
meros elementos en responder al daño y, como consecuencia, los MP la afectan produciendo dife-
rentes efectos: oxidación y entrecruzamiento de proteínas con grupos tiol, inhibición de proteínas de
membrana esenciales (H+-ATPasa) y cambios de permeabilidad, fluidez y composición de los lípidos
de membrana. Por tanto, la membrana plasmática está involucrada en muchos mecanismos que pro-
mueven la tolerancia a MP reduciendo su captación o estimulando la entrada al citosol: mecanismos
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de reparación que mantienen la integridad de la membrana, mecanismos de protección (proteínas
de choque térmico, metalotioneinas, etc), mecanismos que promueven un flujo reducido o selectivo
a través de la membrana y mejoran los mecanismos de homeostasis del metal.

También se han descrito transportadores de metal implicados en la homeostasis y la tolerancia:
transportadores que reducen la entrada a través de la membrana (el transportador NtCBP4 de Ni
regulado por calmodulina en Nicotiana tabacum) y transportadores de membrana plasmática que
facilitan la entrada (CPx-ATPasas, Nramps, familias CNCG, CDF, LCT1 y ZIP). Las principales pro-
teínas de membrana plasmática transportadoras de MP se indican en la Tabla 14.1. 

Uno de los principales mecanismos utilizados por las plantas para amortiguar y detoxificar los MP es
unirles ligandos para formar complejos (quelación). Los grupos funcionales preferidos por los MP pesa-
dos son grupos sulfidrilo, radicales amino, fosfato, carboxilo e hidroxilo. Uno de los metabolitos más
empleados para quelar es el ácido cítrico (Tabla 14.1). Las moléculas orgánicas utilizadas principal-
mente como ligandos son ácidos orgánicos (málico, cítrico, oxalacético, etc), aminoácidos (cisteína,
histidina, etc), y especialmente dos clases de péptidos, las fitoquelatinas (FQ) y las metalotioneinas.

Las metalotioneinas son proteínas de transporte de metales (primeras identificadas en mamíferos
como transportadoras de Cd), ricas en cisteína, de bajo peso molecular (70-75 aminoácidos),
encargadas de la quelación de metales pesados en el citoplasma de células de mamíferos y bac-
terias, aunque no parecen decisivas en la quelación de metales pesados en plantas. Las principa-
les metalotioneinas implicadas en la tolerancia y/o acumulación de MP se indican en la Tabla 14.1.

Las fitoquelatinas (FQ) son fundamentales en la tolerancia y acumulación de MP en plantas, se
inducen por tratamiento con MP y su disminución provoca una mayor sensibilidad a MP. El sus-
trato para la biosíntesis de las FQ es el glutatión o GSH (glutámico, cisteína y glicina unidos por
enlaces peptídicos, Glu-Cys-Gly). El GSH es una molécula central en el control del estado oxida-
tivo celular, capaz de quelar MP y detoxificar diferentes sustancias nocivas. El CD es un efector
positivo de la síntesis de FQ. En la Tabla 14.1 se indican las principales FQ implicadas en la tole-
rancia y/o acumulación de MP. La mayor concentración de FQ y MP se detecta en las vacuolas
por lo que el transporte y acumulación de MP en el interior de las vacuolas están implicados en
la tolerancia y detoxificación de MP, siendo la compartimentación vacuolar el paso final.

La compartimentación vacuolar de los MP reduce su concentración en el citoplasma y resuelve el
problema de su toxicidad. Un ejemplo es la acumulación de complejos de FQ y Cd en la vacuola,
pero existen evidencias de acumulación de otros metales (Zn, Ni, etc.) que implican diferentes sis-
temas de transporte vacuolar. En la Tabla 14.1 se indican algunas de las principales proteínas des-
critas en el transporte vacuolar.

La biotransformación (conjunto de reacciones que transforman un compuesto tóxico en el organis-
mo o aumentan su polaridad) es esencial para disminuir la cantidad de sustancia activa (tóxica) y
reducir la persistencia en el sitio de acción. La forma de conseguirlo es aumentar la polaridad que
a su vez incrementa la difusibilidad del tóxico acelerando su excreción. Se trata de convertir median-
te reacciones de biotransformación un compuesto xenobiótico no polar (compuesto sintetizado por
el hombre en el laboratorio y cuya estructura química es rara o inexistente en la naturaleza) por otro
soluble en agua. Las principales reacciones de biotransformación son la glucoronidación, sulfatación,
aminoacidación, glutationización, metilación y acetilación (Navarro-Aviñó et al. 2007).
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Los mecanismos de reparación celular que se activan por daño celular, como el estrés oxidativo,
también están involucrados en la respuesta a MP. Las metalotioneinas y las proteínas de choque
térmico (su expresión aumenta por subidas inusuales de temperatura) están implicadas en la repa-
ración de los daños producidos por los MP en la membrana plasmática. Los MP también inducen
la expresión de las proteínas de choque térmico y una breve exposición a calor previa al trata-
miento con MP aumenta la tolerancia, previniendo el daño en la membrana. 

En la Figura 14.2 se resumen algunos aspectos clave que determinan la acumulación de MP y de
su interacción con las plantas.

Tabla 14.1. Proteínas implicadas en la entrada, transporte y acumulación de MP. Modificada de Navarro-Aviñó et
al. (2007)

Resistencia a iones tóxicos

321

Proteínas de membrana plasmática transportadoras de MP

Proteína Donante Receptor Funciones Referencia

FRO2 A. thaliana A. thaliana Quelatos de Fe, acumulación de Delhaize 1996
Fe, Cu, Mn, Zn y Mg.

FRE1, FRE2 Levadura Tabaco Fe(III) reductasas implicadas Samuelsen et al. 1998
en acumulación y toma de Fe.

NtCBP4 Tabaco Tabaco Tolerancia a Ni, Pb y MP; Arazi et al. 1999
acumulación de Ni y Pb. Unión 
a calmodulina. Similar a AtCNGC1.

NtCBP4 Tabaco Tabaco Acumulación atenuada de Pb. Sunkar et al. 2000

AtNramp1 A. thaliana A. thaliana Homeostasis y tolerancia a Fe. Curie et al. 2000

AtNramp3 A. thaliana A. thaliana Toma de Fe, Zn, Mn y Cd. Thomine et al. 2000

IRT1, ZNT1 A. thaliana A. thaliana Resistencia a Pb(II) y Cd(II). Rogers et al. 2000

ZntA E. coli A. thaliana Subfamilia ATPasas tipo P Lee et al. 2003
y Levadura. Homeostasis de Zn.

HMA2, HMA4 A. thaliana A. thaliana Homeostasis de Zn. Hussain et al. 2004

AtBOR1 A. thaliana A. thaliana Transloca Boro de las raíces a los tallos. Takano et al. 2005

Principal metabolito que actúa de ligando para la formación de complejos de citrato y metales

Citrato sintasa Tabaco Tabaco Tolerancia al Aluminio De La Fuente et al. 1997
y Papaya

Principales metalotioneinas implicadas en la tolerancia y/o acumulación de MP

MT2 Humano Tabaco Tolerancia a Cd en germinación Mirsa y Gedmanu 1989

MT1 Ratón Tabaco Tolerancia a Cd en germinación Pan et al. 1994

MT Guisante A. thaliana Acumulación Cu Evans et al. 1992

CUP1 Levadura Coliflor 16 veces más tolerante Hasegawa et al. 1997
a Cd y acumulación Cd.
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Principales fitoquelatinas implicadas en la tolerancia y/o acumulación de MP

gshII (GS) E. coli B. juncea Acumulación Zn, Cr, Cu y Pb. Zhu et al. 1999
gshI ( ECS) Tolerancia y acumulación de Cd.
parB Tabaco A. thaliana Glutatión S transferasa. Ezaki et al. 2000

Tolerancia a Cd, Al y Na.
ECS A. thaliana A. thaliana Tolerancia a Cd. Xiang et al. 2001

RCS1 Arroz Tabaco Tolerancia a Cd. Cisteina sintasa Harada et al. 2001
TaPCS1 Trigo N. glauca Acumulación de Pb, tolerancia a Cd y Pb. Gisbert et al. 2003; 

Fitoquelatina sintasa Martínez et al. 2006
AtPCS1 A. thaliana A. thaliana Hipersensibilidad a Cd y Zn. Lee et al. 2003

Fitoquelatina sintasa.

Principales transportadores vacuolares de MP

AtMTP1 o ZAT A. thaliana A. thaliana Tolerancia y acumulación de Zn. Zaal et al. 1999
CAX2 A. thaliana Tabaco Acumulación Ca, Cd y Mn. Tolerancia a Mn Hirschi et al. 2000
YCF1 S. A. Tolerancia y acumulación de Cd y Pb. Song et al. 2003

cerevisiae thaliana
ZRC1 S. S. Antiportador con H+ para almacenar Zn+2 MacDiarmid et al. 2002

cerevisiae cerevisiae
PtdMTP1 Chopo Levadura y Los mutantes de levadura hipersensibles Blaudez et al. 2003

híbrido A. thaliana a Zn mejoran. Tolerancia a 
Zn en Arabidopsis.

ShMTP1 S. hamata S. cerevisiae Tolerancia a Mn+2 por secuestración Delhaize et al. 2003
y eflujo

CAX1 A. thaliana A. thaliana Reducción actividad antiporte Ca2+/H+.
Los mutantes cax1 crecen más con Mn2+. Cheng et al.

AtPDR12 A. thaliana A. thaliana Resistencia a Pb. Transportador tipo ABC. Lee et al. 2005
AtATM3 A. thaliana A. thaliana Resistencia a Cd. Transporte de Kim et al. 2006

conjugados de Cd a través de la 
membrana mitocondrial



14.2.2. Hiperacumulación de metales pesados (MP)

El interés por las plantas hiperacumuladoras (acumulan y toleran cantidades inusualmente altas de
metales en su parte aérea) ha crecido debido a su uso potencial en la fitorremediación (limpieza
de suelos contaminados mediante plantas). El uso de plantas y microorganismos asociados para
disminuir la concentración de MP a niveles óptimos en suelos contaminados (fitoextracción) per-
mitiría reutilizar el suelo para fines forestales, agrícolas, hortícolas o lúdicos, evitando que los MP
llegarán a zonas próximas por acción del viento y el agua (LLugany et al 2007, Poschenrieder et
al 2006). Las plantas hiperacumuladoras deben poseer mecanismos de tolerancia y absorción
que les permitan soportar cantidades de MP en sus tejidos que son my tóxicas para otros orga-
nismos (superan en 100 o más veces los valores normales de MP acumulados). Tienen una tasa
de crecimiento baja, poca producción de biomasa y un sistema radicular pobre, suelen encon-
trarse en suelos ricos en metales y tolerar uno o más MP. Se han descrito más de 400 especies
pertenecientes a 45 familias distintas y la familia Brassicaceae es la que posee más géneros de
plantas hiperacumuladoras (LLugany et al. 2007). 
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Figura 14.2. Interacción de los metales pesados con las plantas. Aspectos clave que determinan su acumulación.
Modificada de Navarro-Aviñó et al. 2007



La hiperacumulación podría conferir una ventaja adaptativa frente al estrés biótico, protegiendo la
planta contra patógenos y herbívoros (Behmer et al. 2005, Poschenrieder et al. 2006, Salt 2006).
El buen funcionamiento de esta protección requiere que los MP impidan la virulencia del patóge-
no o herbívoro, que los MP sean más tóxicos para el herbívoro o patógeno que para la planta, y
que los MP aumenten la resistencia de la planta frente al agente causante del estrés abiótico. Los
tres factores que determinan la intensidad de un ataque biótico son la susceptibilidad del hués-
ped, la virulencia del patógeno y el entorno (Figura 14.3). La cantidad de MP en el suelo puede
tener una influencia positiva o negativa en la susceptibilidad de la planta y en virulencia del pató-
geno. Los principales factores ambientales son el clima, las propiedades del suelo, la competen-
cia y la actividad humana. En algunos estudios se ha observado que los herbívoros que comen
plantas hiperacumuladoras suelen padecer efectos tóxicos (efecto plaguicida) o responder con
una aversión posterior (debida al mal sabor o por indigestión) (Figura 14.4).
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Figura 14.3. Interacción entre los factores que determinan la intensidad de un ataque biótico: susceptibilidad del
huésped, virulencia del patógeno y ambiente (modificada de  Llugany et al. 2007)

Figura 14.4. Respuesta de patógenos y herbívoros frente a la acumulación de MP (modificada de Poschenrieder et al.
2006 y de Llugany et al. 2007).



Ya hemos dicho que los MP están presentes de forma natural en los suelos y que, últimamente,
las actividades humanas han contribuido notablemente al aumento de su concentración. Algunos
MP (Pb, Hg, Cd, As, Se y Cr) son muy nocivos para muchos mamíferos, incluido el hombre, son
elementos no degradables que terminan acumulándose en los suelos y que acaban entrando en
la cadena trófica. McGrath et al. (1993 y 2006) utilizaron por primera vez plantas hiperacumula-
doras para extraer MP de suelos contaminados. Algunas especies hiperacumuladoras son
Alyssum sp. (Ni), Thlaspi caerulescens (Zn/Cd) y Melastoma malabanthricum (Al) y su capacidad
de absorción varía según el tipo de contaminante, el tipo de suelo y el pH del mismo.

La fitorremediación transfiere los MP del medio a las plantas hiperacumuladoras y, aunque los MP
no sean tóxicos para estas, si lo son para los organismos que se alimentan de ellas. Su efectivi-
dad requiere especies vegetales con gran biomasa aérea y sistema radicular bien desarrollado
para descontaminar zonas extensas y acumular una mayor cantidad de MP. Además interesa que
tengan una elevada tasa de crecimiento y que sean fáciles de recolectar con técnicas agrícolas
tradicionales. Estas características no suelen presentarse en las plantas hiperacumuladoras
(Meagher et al. 2000, Barceló et al. 2001, y 2003), pero si en otros cultivos destinados al consu-
mo humano, por lo que la transferencia por ingeniería genética de los genes responsables de la
hiperacumulación a especies vegetales que reúnan estos requisitos sería deseable. Aunque este
objetivo aún no se ha logrado, ya se conocen algunos genes responsables de un mayor transpor-
te de metales (Zn) hacia la parte aérea de la planta en Thlaspi caerulescens (Lasat et al. 2000,
Assunçao et al. 2001). La fitorremediación puede ser una solución para los suelos contaminados,
sin embargo, las ventajas de esta técnica producen también preocupación, ya que los MP bioacu-
mulados en las plantas pueden pasar a la cadena trófica y el uso de plantas transgénicas sigue aún
produciendo rechazo en gran parte de la sociedad. 

14.3. LA TOLERANCIA AL ALUMINIO

14.3.1. Tolerancia al aluminio (ToAl) en suelos ácidos

La baja fertilidad de los suelos ácidos se debe a una combinación de minerales tóxicos (aluminio
y manganeso) y deficiencias minerales (fosforo, calcio, magnesio y molibdeno), siendo el Al (prin-
cipalmente en su forma Al3+) tóxico para muchos cultivos y el principal factor restrictivo de la pro-
ductividad en suelos ácidos (Eswaran et al 1997, Foy et al. 1978, Rao et al. 1993, Kochian 1995).
Los suelos ácidos reducen la producción de cereales en el 30-40% de los terrenos cultivables y
en más del 70% de los potencialmente cultivables (Haug 1983). La acidificación del suelo afecta
aproximadamente al 40% de la superficie cultivable del mundo y se acelera debido a ciertas prác-
ticas de labranza y a la lluvia ácida (Aniol et al. 1980, Haug 1983, Kennedy 1986). Aunque el
empleo de limo (productos calcáreos y alcalinizantes) permite mantener la producción en suelos
ácidos, es una solución poco eficaz, ya que el efecto neutralizante se ejerce en los primeros 25
cm. del suelo y no afecta a zonas profundas, donde penetra gran parte del sistema radicular
(Guedes-Pinto 1985). Además, la contaminación es un efecto colateral no deseado. Por tanto, la
obtención de variedades de plantas tolerantes al aluminio, por técnicas de mejora tradicional o
mediante ingeniería genética, parece la mejor solución al problema. 
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Las especies vegetales muestran una gran variación en su ToAl, algunas son inherentemente más
tolerantes que otras – por ejemplo, yuca (Manihot esculenta Crantz), caupí o chícharo salvaje
(Vigna ungiculata L. Walp), cacahuete o maní (Arachys hipogaea), guandul (Cajanus cajan L.
Millsp.), patata (Solanum tuberosum), arroz (Oryza sativa L.) y centeno (Secale cereale L.) (Little,
1988). El centeno es la especie de mayor tolerancia en la familia Triticeae, seguido por el Triticale
(X Triticosecale Wittmack), trigo (Triticum aestivum L.) y cebada (Hordeum vulgare L.) (Maugwira
et al. 1976, 1978, Aniol y Madej 1996). 

El estudio de los mecanismos moleculares de tolerancia al Al, el control genético y localización cro-
mosómica de los genes de tolerancia son objetivos fundamentales en diferentes especies de cere-
ales de elevado interés agronómico, pero también, es importante su conocimiento en otras espe-
cies relacionadas. La identificación y aislamiento de los genes de tolerancia y de marcadores mole-
culares totalmente ligados o muy próximos a estos genes, por ejemplo, en centeno, permitirá intro-
ducir dichos genes en otras especies menos tolerantes como trigo y cebada mediante la obtención
de plantas transgénicas o mediante estrategias de selección asistida por marcadores. 

Para obtener genotipos con una mayor ToAl el investigador necesita métodos fiables y eficientes
de selección. Con este propósito se han empleado diferentes métodos de cribado, desde la selec-
ción de genotipos en el laboratorio hasta bioensayos en suelo y evaluaciones de campo.

14.3.2. Métodos empleados para determinar el grado de ToAl

Los métodos para evaluar la ToAl utilizados por los distintos autores son bastante variados: culti-
vo de células y tejidos (Corner y Meredith 1985), crecimiento en soluciones nutritivas (Baier et al.
1996), bioensayos en suelo (Stølen y Andersen 1978, Ring et al 1993) y evaluaciones en campo
(Johnson et al. 1997). Los métodos de laboratorio e invernadero son los más utilizados ya que
son rápidos, precisos, no destructivos y pueden aplicarse en estados tempranos de desarrollo.
Sin embargo, las evaluaciones de campo son mucho más laboriosas (Craver y Ownby 1995).

El crecimiento en soluciones nutritivas en el laboratorio (Figura 14.5) es la técnica más empleada
ya que proporciona un acceso sencillo a las raíces, permite controlar la disponibilidad de nutrien-
tes, el pH y utilizar métodos de medida de la tolerancia no destructivos (Carver y Ownby 1995).
Los métodos más utilizados para evaluar la tolerancia y clasificar las planta en tolerantes y sen-
sibles son la tinción de las raíces con hematoxilina y el crecimiento de la raíces después del tra-
tamiento con Al (Baier et al. 1995, Carver y Ownby 1995). También se ha utilizado para evaluar
la ToAl el peso seco de las raíces y de la parte aérea, el número de hijuelos y el número de espi-
gas y flores por espiga (Mugwira et al. 1976, Manyova et al. 1988). También se ha descrito corre-
lación entre la ToAl en la inducción de síntesis de calosa (1,3- -D-glucano) (Zhan et al. 1994, Basu
et al. 1997, Host et al. 1997). Además, los resultados obtenidos con soluciones nutritivas en el
laboratorio han demostrado correlacionarse muy bien con los de campo, ya que las plantas cla-
sificadas como tolerantes normalmente muestran un mejor comportamiento y características
agronómicas adecuadas en suelos ácidos (Carver et al. 1988, Rajaram y Villegas 1990, Ruiz-
Torres et al. 1992, Rengel y Jurkic 1993, Baier et al. 1995).
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El método de tinción con hematoxilina es una herramienta muy poderosa para evaluar la toleran-
cia sin necesidad de medidas cuantitativas laboriosas. La hematoxilina forma complejos con el Al
de los tejidos que ha sido inmovilizado en forma de AlPO4 en la raíz o inmediatamente debajo de
la superficie de la raíz (Ownby 1993). A medida que aumenta la cantidad de Al que entra en la raíz
aumenta la intensidad de tinción con hematoxilina y disminuye la tolerancia al Al (a mayor tinción
menos tolerancia) (Polle et al. 1978). El método del crecimiento de la raíz habitualmente tiene en
cuenta dos parámetros: el crecimiento de la raíz después del tratamiento con Al (Baier et al. 1995)
y el índice de tolerancia de las raíces que consiste en comparar el crecimiento después del tra-
tamiento con Al y el crecimiento sin tratar. Ambos métodos tienen ventajas e inconvenientes, en
el caso de la tinción con hematoxilina es necesario emplear la concentración adecuada de Al
según la especie estudiada (Hede et al. 2001). El crecimiento de la raíz después del tratamiento
con Al es una combinación de la tolerancia (genotipo tolerante) y del vigor de la raíz, y la mejor
manera de separar ambos efectos es incluir en los experimentos controles sin tratar. También se
han empleado métodos que combinan la hematoxilina y el crecimiento de las raíces. Todos estos
sistemas han sido empleados en una gran variedad de estudios genéticos y moleculares. 

El cultivo de células y tejidos puede ser una manera de evaluar la ToAl, ya que la tolerancia se
expresa a nivel celular (Taylor 1995), aunque este método ha sido poco utilizado, probablemente
debido a la dificultad técnica de crecer células a pH bajo (Carver y Ownby 1995).
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Figura 14.5. Método de evaluación de la tolerancia al aluminio basado en la medición del crecimiento de las raíces
después de un tratamiento con A1 en una solución nutrituva a pH ácido (4.0) y tinción con Eriocromocianina R.



Los bioensayos en suelo no se realizan necesariamente en los suelos de área elegida para la pro-
ducción, pero la evaluación en un suelo representativo del área elegida es un paso crítico interme-
dio después de las valoraciones en soluciones nutritivas y antes de las caras y tediosas evaluacio-
nes en campo (Carver y Ownby 1995). Los bioensayos en suelo son mejores que las evaluaciones
llevadas a cabo con soluciones nutritivas cuando la tolerancia puede estar influenciada por facto-
res externos al suelo (Ring et al. 1993), sin embargo hay muy pocos ejemplos de su utilización.

Las evaluaciones en campo son el método más directo para valorar la tolerancia midiendo el ren-
dimiento económico, normalmente se llevan a cabo dos réplicas: una en parcelas de suelo ácido y
otra en parcelas tratadas con limo (Carver y Ownby 1995, Johnson et al. 1997). En las evaluacio-
nes en campo los dos problemas más importantes son las infecciones por hongos patógenos (favo-
recidas por el bajo pH y la aplicación de limo) y la variación espacial del pH en la superficie y en las
subcapas de suelo. Existen varios ejemplos de evaluaciones en campo, pero son muy caras y labo-
riosas (Stølen y Andersen 1978, Ruiz-Torres et al. 1992, Baier et al. 1995, Johnson et al. 1997)

14.3.3. Distribución global de los suelos ácidos

La acidez del suelo está influenciada por factores edáficos, climáticos y biológicos, estando deter-
minada por la cantidad de iones H+ en solución. El Al es el tercer elemento más abundante des-
pués del oxígeno y el silicio, representa un 8% en peso de la corteza terrestre (FitzPatrick 1986)
y forma parte de muchos minerales primarios y secundarios. A pH ácido, estos minerales se
disuelven en parte liberando Al en solución al suelo, dónde puede ser hidrolizado y contribuir a la
acidez del suelo. Entre los cationes que más contribuyen a la acidez del suelo están los iones Al3+

y Fe3+ (Thomas y Hargrove 1984).

Los suelos de tipo granítico se acidifican más rápido que los calcáreos. Los suelos arenosos con
pocas partículas de arcilla se acidifican más rápido por su menor reserva de cationes alcalinos
y mayor capacidad de filtrado. Las lluvias intensas influyen en la acidificación dependiendo del
flujo de agua a través del suelo (percolación). La acidificación del suelo se intensifica por la eli-
minación de los cationes después de la cosecha y por lluvia ácida (Ulrich et al 1980). La mate-
ria orgánica en descomposición forma ácido carbónico y otros ácidos débiles que contribuyen a
la acidificación (Carver y Ownby 1995). La acidificación del suelo aumenta por aplicaciones repe-
tidas de nitrógeno (práctica normal de labranza) en cantidades que exceden la absorción de los
cultivos (Adams 1984). La producción neta de H+ tiene lugar a través de procesos naturales
como la nitrificación del nitrógeno amónico.

Existen varias estimaciones de la distribución mundial de los suelos ácidos (Figura 14.6). Los
suelos ácidos ocupan 1.455 millones de hectáreas (11% de la superficie terrestre) según una
estima realizada por Van Wambeke (1976). Sin embargo, Haug (1983) estimó que los suelos áci-
dos representaban entre 30-40% de la superficie cultivable y más del 70% de la potencialmente
cultivable. Posteriormente, Von Uexkull y Mutert (1995) estimaron que la extensión global de los
suelos ácidos (suelos con pH < 5,5) era de 3.950 millones de hectáreas, aproximadamente el
30% del total de la superficie mundial libre de hielos. Eswaran et al. (1997) apuntaron que el 26%
de la superficie libre de hielos son suelos ácidos, estima que coincide bastante bien con la ante-
rior. Los suelos ácidos aparecen principalmente en dos zonas terrestres: la zona norte, con frío
y clima templado húmedo, y la zona subtropical, con calor y condiciones húmedas (Von Uexkull
y Mutert, 1995). La mayoría de los suelos ácidos son selvas y bosques (66,3% o 2.621 millo-
nes de hectáreas), mientras que el 17,7 % (699 millones ha) está cubierto por vegetación de
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estepa, pradera y sabana. Solamente 212 millones ha (5,4%) de suelos ácidos están sembrados
(Von Uexkull y Mutert, 1995). Los suelos ácidos ocupan grandes extensiones de terreno poten-
cialmente cultivable, que podrían utilizarse para reforestar y mejorar los pastos para producción
animal, buenos ejemplos de esta situación se dan en la sabana de Brasil, en Colombia,
Venezuela, África central y sudeste Asiático (Bourlaug y Dowswell 1997).

En Europa, los países escandinavos se encuentran entre las regiones más afectadas y en la
Federación Rusa existen alrededor de 5 millones de hectáreas de suelo cultivable ácido. En
Polonia, el 60% de la superficie cultivable está clasificada como ácida o muy ácida (Bogouszewski,
1980) y en Portugal el 80% de los suelos han sido definidos como ácidos (Almeida 1955). En
España existen problemas de suelos ácidos en Galicia y Extremadura (14.7). 
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Figura 14.6. Distribución mundial de los suelos ácidos

Figura 14.7. Distribución europea de los suelos ácidos



El empleo de alcalinizantes (materiales con compuestos de Ca y Mg que neutralizan la acidez del
suelo) disminuye la acidez del suelo y, por tanto, la toxicidad por Al3+ (Barber 1984). El material
más empleado es la cal agrícola, procedente de piedras calizas como calcita (Ca CO3), dolomi-
ta (CaCO3, MgCO3), o una mezcla de ambas. La cal se dispersa en la superficie y luego se mez-
cla con el suelo en las operaciones de mantenimiento (arado, etc). En agua, el CaCO3 se disuel-
ve y se hidroliza para formar iones OH- que posteriormente pueden reaccionar con iones H+ for-
mados a partir de la hidrólisis del Al3+ (Thomas y Hargrove 1984). Otros materiales utilizados
son marga, virutas de hierro y acero, polvo de chimeneas de cementeras, basura de diferentes
tipos de fábricas (de remolacha azucarera, de papel, de carburo cálcico, de asilamientos térmi-
cos de lana de roca y plantas depuradoras de agua); aunque su uso es escaso y en áreas próxi-
mas a su origen (Thomas y Hargrove 1984). Otros factores que disminuyen la acidez del suelo
son la disponibilidad de NO3

- y la consiguiente liberación de OH- (que puede neutralizar parte de
los iones H+), la desnitrificación de NO3

- y la volatilización del NH3. Los métodos prácticos que
optimizan la eficiencia en el uso de nitrógeno, y reducen en último término la cantidad de NO3

- pér-
dida por filtración, pueden disminuir la tasa de acidificación (Carver y Ownby 1995).

14.3.4. La infertilidad de los suelos ácidos

La solubilidad de los componentes del suelo y, por tanto, la disponibilidad de nutrientes está rela-
cionada con el pH del suelo. Los suelos ácidos son poco fértiles y, por consiguiente, fitotóxicos
debido a problemas nutricionales, deficiencias, o falta de disponibilidad de nutrientes esenciales
tales como calcio, magnesio, molibdeno y fósforo, y toxicidad de aluminio, manganeso y activi-
dad de H+ (Foy et al. 1978, Foy 1984, Carver y Ownby 1995, Jayasundara et al. 1998). 

La toxicidad por Al es el principal factor limitante del crecimiento en suelos ácidos (Foy et al.
1978, Foy 1984, Carver y Ownby 1995, Jayasundara et al. 1998). El principal síntoma del estrés
por Al es la inhibición rápida del crecimiento radicular (Figura 14.8) (Foy et al. 1978, Foy, 1984,
Taylor 1988, Jayasundra et al. 1998). Las raíces dañadas por Al son más pequeñas y quebradi-
zas, su punta se vuelve más gruesa y de color marrón, aparecen muchas raicillas laterales y son
poco eficientes absorbiendo nutrientes y agua (Foy et al. 1978). La interacción del Al con la pared
celular, la membrana plasmática y el simplasma de la raíz son algunos de los mecanismos que
pueden producir estos efectos (Taylor 1988, Marschner 1991, Horst, 1995, Kochian 1995). La
zona terminal de 2 o 3 mm de la raíz (ápice y meristemo) es la zona crítica, la exposición al Al3+

de los 3 mm siguientes no produce una inhibición significativa del crecimiento (Ryan et al. 1993).
Según Bennet y Breen (1991) el ápice de la raíz proporciona protección frente al Al3+ a través de
su implicación en la percepción de la señal y distribución hormonal.
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14.3.5. Mecanismos de ToAl

Los mecanismos de tolerancia al Al pueden dividirse en mecanismos que facilitan la exclusión del
Al de ápice de la raíz (mecanismos externos o apoplásticos) y mecanismos que confieren la habi-
lidad de tolerar el Al en el simplasma de la planta (mecanismos internos o simplásticos de tole-
rancia) (Taylor 1988, Carver y Ownby 1995, Kochian 1995). La mayoría de la investigación se ha
centrado en el estudio de los mecanismos externos ya que se ha supuesto que la mayoría del Al
de la raíz es apoplásmico y su penetración en el simplasma es en general muy baja. Sin embar-
go, se ha demostrado que del 50-70% del Al total está en el simplasma (Tice et al. 1992,) y llega
aquí tan solo 30 minutos después de la exposición a Al (Lazof et al. 1994).
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Figura 14.8. 

A) Inhibición del crecimiento de las raíces en plantas de centeno
no tolerantes (NT) y tolerantes al aluminio tratadas con una
solución nutritiva con aluminio a pH 4.0 durante 24 horas. 

B) Tolerancia de la línea de translocación 3DS.3RL (ST22) y la
línea no sustituida (ST2) de Triticale al suelo ácido. Ambas
líneas fueron crecidas en alófano Andosol a pH ácido (pH
4.4) o a pH moderadamente ácido (pH 6.5) durante 6 días.
Como se puede observar en la linea sensible ST22 que
carece del brazo de centeno 3RS se produce una notable
inhibición del crecimiento de las raíces. Esta última
fotografía fue tomada de Ma et al. 2000. 

C) Desarrollo raquítico de las plantas no tolerantes (NT) que
crecen en suelos ácidos.



Los mecanismos de tolerancia externos o apoplásticos más importantes son: 

1) Exudación de ácidos orgánicos (Hue et al. 1986, Suhayda y Haug 1986, Miyasaka et
al. 1991, Delhaize et al. 1993, Basu et al. 1994b, Ryan et al. 1995, Pellet et al. 1995,
De la Fuente et al. 1997). 

2) Inmovilización del Al en la pared celular (Mugwira y Egawhary 1979, Blamey et al.
1990, Taylor 1991, Kochian 1995).

3) Exudación de fosfato (Taylor 1991, Ryan et al. 1993, Pellet et al. 1997). 

4) Eflujo activo de Al a través de la membrana plasmática (Zhang y Taylor 1989, 1991,
Taylor 1991).

5) Producción de mucílago por las raíces (Horst et al. 1982, Henderson y Ownby 1991).

6) Exclusión de Al a través de la alteración del pH de la rizosfera (Foy et al. 1965,
Mugwira et al. 1976, Mugwira y Patel 1977, Foy 1988, Taylor 1988, Taylor 1991,
Kochian 1995, Pellet et al. 1997). 

7) Permeabilidad selectiva de la membrana plasmática (Wagatsuma y Akiba 1989,
Taylor 1991).

Los mecanismos de tolerancia internos o apoplásticos más importantes son: 

1) Síntesis de proteínas de unión a Al (Aniol 1984b, Picton et al. 1991, Rincón y González
1991, Delhaize et al. 1991, Basu et al. 1994a, Somers y Gustafson 1995, Somers et
al. 1996, Basu et al. 1997). 

2) Quelación en el citosol. 

3) Compartimentación en vacuolas.

4) Aparición de enzimas tolerantes a Al. 

5) Actividad enzimática elevada (Taylor 1991). 

Como puede observarse, algunos de los mecanismos de ToAl citados son semejantes a los des-
critos para resistir los MP.
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14.3.6. Mecanismos genéticos de ToAl

La aplicación de cal agrícola puede disminuir la acidez en la zona superficial del suelo. Sin
embargo, es una solución poco eficaz, ya que el efecto neutralizante se ejerce en los primeros
25 cm. del suelo y no afecta a zonas profundas, donde penetra gran parte del sistema radicu-
lar (Guedes-Pinto, 1985). Además, cuando las capas del subsuelo son ácidas, la mejora de la
capa superficial no permite a las raíces penetrar la capa ácida y alcanzar los aportes de agua
y nutrientes críticos más profundos. Por consiguiente, la obtención y selección de variedades
de plantas con genotipos tolerantes al aluminio, por técnicas de mejora tradicional o mediante
ingeniería genética, parece la mejor solución al problema. 

El estudio del control genético (número de loci y tipo de herencia) de la tolerancia y la localización
cromosómica de los genes que la confieren ha sido, y es, un objetivo básico de investigación en
cereales, especialmente en trigo. Para mejorar los Triticales y en los estudios de la manipulación
cromosómica de trigo es clave conocer qué cromosomas de trigo, centeno y otros cereales pose-
en genes de ToAl (Aniol y Gustafson 1984).

14.3.6.1. Control Genético en trigo

Slootmaker (1974) encontró que el genomio D de trigo era el más importante, seguido por los
genomios A y B. Posteriormente, Aniol y Gustafson (1984) identificaron genes de tolerancia en los
brazos cromsómicos 6AL, 7AS, 4BL, 2DL, 3DL, 4DL y 7D, confirmando que los genomios D y A
eran los más importantes. Más tarde, Aniol (1990) localizó genes que controlaban la tolerancia en
los brazos 2DL, 4DL y 5AS. Kerridge y Kronstad (1968) encontraron un gen dominante respon-
sable de la tolerancia en un cruzamiento entre dos variedades de trigo, Druchamp y Brevor. Sin
embargo, Aniol (1984a) concluyó que había varios genes responsables de la ToAl en trigo. Según
Lafever y Campbell (1978) y Campbell y Lafever (1981), la tolerancia no se hereda de forma sen-
cilla, su expresión es aditiva y tiene alta heredabilidad, coincidiendo este resultado con lo descri-
to por Aniol (1984a). Camargo (1981) demostró que la tolerancia en el cultivar Atlas66 está deter-
minada por un mecanismo genético complejo que implica al menos dos genes dominantes prin-
cipales y quizás algunos genes menores. Previamente, se había identificado un gen en el cromo-
soma 5D, pero Berzonsky (1992) concluyó que la tolerancia en Atlas66 estaba determinada ade-
más de por genes dominantes del genomio D, por genes de los genomios A y/o B. Rajaram et al.
(1991) mediante diferentes cruzamientos, explicaron la tolerancia con dos genes dominantes
complementarios en un parental y un gen recesivo en otros dos parentales. Camargo (1984) tam-
bién ha descrito herencia recesiva en trigo para la ToAl. Sin embargo, en trigo, trabajos más
recientes indican que la tolerancia está controlada por un gen mayor dominante (Delhaize et al.
1993, Sommers y Gustafson 1995, Somers et al. 1996, Riede y Anderson, 1996, Basu et al
1997). Hace poco que se han obtenido diversos marcadores moleculares ligados al gen de tole-
rancia AltBH localizado en el cromosoma 4DL (Riede y Anderson 1996, Luo y Dvorák 1996,
Rodríguez-Milla y Gustafson 2001).
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14.3.6.2. Control Genético en Centeno

El centeno es una de las especies más tolerante al estrés en la familia Triticeae (Little 1988) y
varios estudios indican que el centeno es el cereal más tolerante al aluminio seguido del Triticale,
el trigo y la cebada (Slootmaker 1974, Mugwira et al. 1976, Mugwira et al. 1978, Manyova et al.
1988, Aniol y Madej 1996, Hede et al. 2001). 

Al igual que en otras especies, la ToAl en centeno parece presentar una herencia de tipo domi-
nante (Aniol y Madej 1996). Mediante líneas de adición trigo-centeno y de sustitución/transloca-
ción, se ha determinado la existencia de genes que confieren tolerancia en los brazos cromosó-
micos 3RS (Alt2), 4RL (Alt3) y 6RS (Alt1) de centeno (Aniol y Gustafson, 1984, Ma et al., 2000;
Aniol, 2004). Según Aniol (2004) el cromosoma que mayor tolerancia confiere es el 3R. Manyova
et al. (1988) también han descrito genes en el cromosoma 5R. Mediante el análisis de descen-
dencias que segregan para la ToAl se han detectado al menos tres loci independientes que con-
fieren ToAl, uno en el brazo 4RL (gen Alt3), otro en 6RS (gen Alt1) y otro en 7RS (Alt4) (Gallego y
Benito 1997, Gallego et al. 1998ª, 1998b, Miftahudin et al. 2002, Matos et al. 2004, 2005).
También, se ha descrito un QTL en el cromosoma 4R que explica el 48% de la variación fenotípi-
ca total y está ligado a un marcador RFLP a una distancia de 2 cM (Hede et al. 2001). En estos
trabajos se han detectado diferentes tipos de marcadores moleculares (isoenzimas, RAPD, ISSR,
RFLP, SCARs y SSR) estrechamente ligados a los genes de tolerancia.

14.3.6.3. Control Genético en Triticale 

Los triticales tienen un alto grado de ToAl, mayor que la de trigo aunque inferior a la del centeno
(Mugwira et al. 1976, Mugwira et al. 1978, Hede et al. 2001). Hay genes de trigo que silencian
los genes de tolerancia de centeno y otros que permiten su expresión. Aniol y Gustafson (1984)
demostraron que la tolerancia que confiere el cromosoma 6R de centeno depende del cromoso-
ma de trigo por el que sea sustituido. Gustafson y Ross (1990) encontraron supresores de la tole-
rancia de centeno en los brazos cromosómicos de trigo 4AL, 5AL, 6AL, 7BS, 7BL y 3DS. También
detectaron activadores de la tolerancia de centeno en los brazos 2AL, 5AS, 6BS, 1DS, 1DL, 2DL,
4DL, 5DS, 5DL, 6DL, 7DS y 7DL. Ma et al. (2000), mediante el empleo de diferentes líneas de
sustitución y de translocación/sustitución trigo- tricicale, encontraron que el brazo cromosómico
3RS confería ToAl pero no a metales como Cd, Cu y La. Estos autores concluyeron que los genes
necesarios para la tolerancia en Triticale se encontraban en el brazo 3RS y que estaban implica-
dos en la exudación de ácidos orgánicos (citrato y malato), ya que la cantidad exudada en la línea
ST2 (no sustituida) era el doble que la observada en la línea ST22 (línea que contiene un cromo-
soma translocado constituido por el brazo corto del 3D y el largo del 3R) (Figura 14.8). 

14.3.6.4. Control Genético en Cebada

La cebada es el cereal más sensible al aluminio. La tolerancia a suelos ácidos en cebada está
controlada por un gen dominante (Stølen y Andersen 1978) con múltiples alelos (Minella y Sorrells
1992). Stølen y Andersen (1978) encontraron un gen dominante (Pht) en el cromosoma 4H rela-
cionado con la tolerancia a la alta acidez del suelo. Reid (1971) encontró que la tolerancia en los
cultivares Dayton y Smooth Awn 86 estaba controlada por un gen dominante (Alp). Minella y
Sorrells (1977) localizaron el gen Alp en el cromosoma 4H lejos del centrómero, sugiriendo que
la tolerancia al bajo pH (Pht) y la ToAl (Alp) estaban controladas por el mismo locus. En cebada
se ha realizado un mapa de alta resolución del locus Alp de ToAl localizado en el brazo largo del
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cromosoma 4H (Reid 1970, Tang et al. 2000, Raman et al. 2002). En diversos trabajos se ha
propuesto que el gen AltBH de trigo localizado en el brazo cromosómico 4DL, el gen Alp de ceba-
da situado en el brazo 4HL y el gen Alt3 de centeno ubicado en el brazo 4RL serían ortólogos.
Sin embargo, como veremos más adelante, resultados recientes en cebada indican que el gen
Alp no es ortólogo del gen AltBH de trigo. Además, el gen Alt3 de centeno del cromosoma 4R
tampoco puede considerarse el ortólogo del de trigo, ya que el brazo largo del cromosoma 4D
de trigo no es homeólogo del brazo largo del cromosoma 4R de centeno. Sin embargo, el gen
Alt4 del brazo 7RS de centeno sería el ortólogo del gen AltBH de trigo, ya que el brazo corto del
cromosoma 7R es en parte homeólogo del brazo largo del cromosoma 4D de trigo (Naranjo y
Fernández-Rueda 1991, Devos et al. 1993, Naranjo et al. 1997, Devos y Gale 2000).

14.3.6.5. Control Genético en Avena

La avena junto con el centeno son los cereales más tolerantes. Estudios llevados a cabo en Brasil indi-
can que la ToAl está controlada por uno o dos genes dominantes en avena (Sánchez-Chacón et al.
2000, Wagner et al. 2001, Oliveira et al. 2002). Nava et al. (2006) mediante líneas consanguíneas
recombinantes (RIL) detectaron que la tolerancia estaba controlada por un solo gen mayor dominan-
te. En avena diploide se han descrito cuatros QTLs de ToAl, uno de ellos, situado en el grupo de liga-
miento F, explica el 39% de la variación total observada y se ha propuesto que sería ortólogo del gen
AltBH de trigo (4DL), del gen Alp de cebada (4HL) y del gen Alm2 de maíz (Wight et al., 2006). El gen
Alp de cebada ya hemos comentado que no puede seguir considerándose ortólogo del de trigo.

14.3.6.6. Control Genético en Maíz

En maíz se han descrito genes de tolerancia al Al en los cromosomas 2, 6 y 10 (Brondani y Pavia
1996, Sibov et al. 1999). 

14.3.6.7. Control Genético en Sorgo

En sorgo (Sorgum bicolor) mediante clonación posicional se ha identificado y secuenciado un gen
mayor dominante, el gen AltSB, previamente localizado en la región terminal del cromosoma 3
(Magalhaes et al. 2004) y que ha resultado ser un gen que codifica para transportador de citrato
activado por aluminio denominado SbMATE (Magalhaes et al. 2007). Además, se ha detectado la
existencia de múltiples alelos en el locus AltSB que confieren niveles de tolerancia distintos (Caniato
et al. 2007). Se ha propuesto que el gen AltSB sería ortólogo de un QTL que se ha descrito repe-
tidas veces en el cromosoma 1 de arroz (Wu et al. 2000, Nguyen et al. 2001, 20002, 2003, Ma
et al. 2001) y también del gen Alt2 del brazo 3RS de centeno ya que el cromosoma 1 de arroz
es homeólogo de los cromosoma del grupo 3 de trigo y estos a su vez del cromosoma 3R de
centeno (Caniato et al. 2007). 

14.3.6.8. Control Genético en Arroz

En arroz, se han localizado hasta once QTLs, encontrándose uno de los de mayor efecto en el cro-
mosoma 3 (Nguyen et al., 2002; Nguyen et al., 2003). Dadas las relaciones de homeología exis-
tentes entre los cromosomas de arroz y trigo, se ha propuesto que este QTL del cromosoma 3 de
arroz sería el ortólogo del gen AltBH del brazo 4DL de trigo (Wu et al. 2000, Nguyen et al. 2003).
Recientemente, se ha visto que los polisacáridos (pectina, hemicelulosas 1 y 2) de la pared celular
están implicados en un mecanismo de exclusión del aluminio de las raíces de las plantas de arroz,
aumentando el tratamiento con Al la actividad de la pectin metilesterasa (PME) (Yang et al 2007).
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14.3.6.9. Control Genético en Arabidopsis

En Arabidopsis se han detectado loci mendelianos con herencia semidominante en los cromoso-
mas 1 y 4 (Larsen et al. 1996, Larsen et al. 1998) además de diversos QTLs que explican un 40%
de la variación total observada (Kobayashi y Koyama 2002, Hoekenga et al. 2003). Hace poco se
han detectado dos QTLs en Arabidopsis, en los cromosomas 1 y 3, estando el del cromosoma 1
relacionado con la exudación de malato (Kobayashi et al. 2005). Recientemente, en Arabidopsis
(dicotiledónea) se ha identificado el gen AtALMT1 en el cromosoma 1 que sería ortólogo del gen
TaAlmt1 de trigo (monocotiledonea) situado en el brazo 4DL (Hoekenga et al. 2006). 

14.3.6.10. Control Genético en Alfalfa

En alfalfa (Medicago sativa subsp. coreulea) se han detectado cuatro RFLP asociados con la ToAl,
dos de los cuales estaban presentes en genotipos de alta tolerancia (Sledge et al. 2002). También
se han descrito tres putativos QTL en los grupos de ligamiento LG I, LG II y LG III que explican el
38, 16 y 27% de la variación fenotípica, respectivamente (Narasimhamoorthy et al. 2007). 

14.3.7. Base molecular de la ToAl

Como ya he indicado anteriormente existen distintos mecanismos internos y externos de ToAl. El
mecanismo externo más estudiado y mejor descrito que explica la ToAl es la exudación de ácidos
orgánicos en las raíces (malato, citrato y oxalacetato) que actúan como agentes quelantes del Al
(Miyasaka et al. 1991, Delhaize et al. 1993, Ma et al. 2000, Ma et al. 2001). 

Las raíces de las plantas tolerantes de trigo (Triticum aestivum) exudan malato, las de judía
(Phaseolus vulgaris), cebada (Hordeum vulgare), maíz (Zea mays), Cassia tora y soja (Glycine max)
exudan citrato, el trigo sarraceno (Fagopyrum esculentum) y el taro o ñame (Colocasia esculenta)
exudan oxalacetato. Algunas especies como avena (Avena sativa), centeno (Secale cereale), Triticale
(híbrido trigo-centeno), colza (Brassica napus) y rábano (Raphanus sativus) exudan malato y citrato. 

Se han descrito dos patrones de exudación de ácidos orgánicos (Figura 14.9). En el patrón de tipo
I (constitutivo) la exudación de ácidos orgánicos comienza inmediatamente después de la exposi-
ción al aluminio. Por ejemplo, la exudación de malato en trigo y oxalacetato en trigo sarraceno
comienza entre 15 y 30 minutos después de la exposición a Al (Ma et al. 2001). Esta exudación
rápida sugiere que el aluminio activa un mecanismo preexistente que no necesita la inducción de
nuevas proteínas. En este caso, el aluminio activaría un transportador de membrana plasmática
para iniciar la exudación. En el patrón de tipo II (inducible) la exudación de ácidos orgánicos
comienza varias horas después de la exposición al aluminio. Por ejemplo, en C. tora la máxima
exudación tiene lugar a las 4 horas de exposición al aluminio, en centeno la exudación va
aumentando durante 10 horas alcanzando el máximo entre 20 y 24 horas. En maíz parece que
se dan ambos tipos de exudación de citrato, una rápida y otra tardía que aumenta durante
48 horas. El retraso en la exudación observado en el patrón de tipo II parece indicar que se
necesita la inducción de proteínas que podrían estar implicadas en el metabolismo o en el
transporte y exudación de ácidos orgánicos (AO).
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Figura 14.9.- Patrones de exudación de ácidos orgánicos (AO). 

Patrón I: el aluminio activa canales aniónicos de la membrana plasmática. 

1.- El Al activa directamente el canal aniónico, 

2.- El Al interacciona con un receptor específico (R) o con la membrana directamente y se inicia una segunda
cascada de mensajeros que activa el canal, y 

3.- El Al entra en el citoplasma y activa el canal directa o indirectamente. 

Patrón II: el Al interacciona con la célula, probablemente a través de una proteína receptora (R) que activa la transcrip-
ción de genes que codifican proteínas del metabolismo de AO o de su transporte a través de la membrana. Modificada de
Ma et al. 2001.



Aunque el metabolismo de los AO puede cambiar en las plantas con patrón de tipo I, la capacidad
de síntesis de AO no parece verse afectada por la exposición a Al. En trigo no se han detectado
diferencias en las actividades de la fosfoenolpiruvato carboxilasa, NAD-malato deshidrogenasa,
citrato sintasa e isocitrato deshidrogenasa NADP dependiente entre genotipos tolerantes y sensi-
bles, tratados o sin tratar con Al. Sin embargo, en plantas con patrón de tipo II si se han obser-
vado cambios en la actividad de las enzimas implicadas en la síntesis de AO. Por ejemplo, en cen-
teno la actividad de la citrato sintasa de las raíces aumenta un 30% después del tratamiento con
Al mientras que las actividades de fosfoenolpiruvato carboxilasa, NAD-malato deshidrogenasa e
isocitrato deshidrogenasa NADP dependiente no están afectadas. El aumento de actividad de
citrato sintasa tiene lugar 6 horas después de la exposición a Al, justo antes del comienzo de la
exudación de citrato por las raíces. Se han estudiado genes procedentes de microorganismos que
confieren tolerancia a Al. Por ejemplo, el gen de citrato sintetasa de Pseudomonas aeruginosa se
ha introducido en tabaco (De la Fuente et al., 1997) y papaya (López-Bucio et al., 2000). Las plan-
tas transgénicas obtenidas fueron tolerantes y producían ácido cítrico en exceso. Sin embargo,
en otros casos se han obtenido resultados contradictorios (Delhaize et al., 2001). 

Los AO también detoxifican el Al en el interior de la planta. Se conocen algunas especies muy tole-
rantes que acumulan grandes concentraciones de Al en la parte aérea de la planta. Melastoma
malabatricum, especie de bosque tropical, acumula Al y su crecimiento se estimula por Al. Las
hojas de Fagoppyron esculentum (trigo sarraceno) acumulan 400 mg Kg-1 de Al en peso seco des-
pués de un corto tratamiento con Al y 15.000 mg Kg-1 de Al en peso seco cuando crecen en sue-
los ácidos. Las hojas de Hydrangea (hortensias) acumulan 3000 mg Kg-1 de Al en peso seco des-
pués de varios meses creciendo en suelos ácidos y el color de los sépalos cambia del rosa al azul
con el aumento de la concentración de Al (Ma et al. 2001). El color azul de los sépalos de
Hydrangea se debe a la formación de complejos entre compuestos orgánicos y Al (Figura 14.10),
cerca del 80% del Al total de las hojas de Hydrangea se encuentra en forma soluble y la concen-
tración en las vacuolas puede llegar a ser de 13.7 mM. Por tanto, las plantas que acumulan Al
deben tener mecanismos internos para su detoxificación. 
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Figura 14.10.- Color de los sépalos de Hydrangea (hortensias) con diferentes concentraciones de aluminio (Al). Las plan-
tas de Higrangea crecieron en una solución nutritiva ácida con o sin Al, o en suelos modificados con o sin Al. El color
azul de los sépalos se debe a la formación de complejos entre delphinidin-3-glucósido, Al y ácido cafeoilquínico. La con-
centración de Al en los sépalos, desde los de color rosa a los de color azul en peso seco, es 51, 106, 640, 804 y 3959
mg Kg-1, respectivamente. Modificada de Ma et al. 2001.



La detoxificación se consigue formando complejos de Al con ácidos orgánicos (Al-AO), quelando
el Al. En Hydrangea se forma Al-citrato (1:1) y en Fagoppyron esculentum se forma Al-oxalato
(1:3), siendo la estabilidad de estos complejos mayor que la del Al-ATP y previniendo la formación
complejos con otros componentes sensibles de la célula. En Melastoma malabatricum el Al se
encuentra libre y formando complejos con oxalato en proporciones 1:1, 1:2 y 1:3, los complejos
con oxalato 1:1 y 1:2 son tóxicos para la célula y, posiblemente, se almacenan en la vacuola. En
el trigo sarraceno (Figura 14.11) durante la entrada, transporte y acumulación del Al en la planta
tienen lugar cambios en su forma química. Una vez que al Al3+ ha entrado en la planta, se quela
en las raíces formando complejos Al-oxalato (1:3), estos complejos pasan al xilema donde tiene
lugar una reacción de cambio de ligando para formar complejos Al-citrato, en el paso del xilema
a las células e las hojas, vuele a producirse un cambio de ligando formándose complejos Al-oxa-
lato que se almacenan en las vacuolas (Ma et al. 2001).

Recientemente se han aislado genes de ToAl en diferentes especies que codifican para proteínas
de membrana que facilitan la exudación de ácidos orgánicos. Estas proteínas pertenecen a dos
familias génicas, la familia ALMT (transportadores de malato activados por aluminio) y la familia
MATE (exudación de toxinas y múltiples drogas).

14.3.7.1. La Familia ALMT

Las proteínas ALMT implicadas en la resistencia al aluminio pertenecen a un amplio grupo de
proteínas relacionadas que comparten un dominio UPF0005 (pfam01027) (Delhaize et al.
2007). Las 467 proteínas descritas con el dominio UPF0005 se encuentran en arqueas, virus,
procariotas y eucariotas. Las proteínas de la familia ALMT se han definido como aquellas que
tienen el dominio UPF0005, poseen entre 5 y 7 dominios transmembrana y no pertenecen a los
grupos que contienen un inhibidor-Bax 1, un putativo péptido receptor de glutamto/aspartato y
una putativa proteína asociada al receptor. De acuerdo con esta definición, todas las proteínas
ALMT son proteínas de plantas. El primer gen de ToAl perteneciente a dicha familia se identifi-
có en trigos tolerantes, es un gen que codifica para un transportador de malato activado por
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Figura 14.11.- Entrada, transporte y acumulación de diferentes formas de Al3+ en Fagopyron esculentum. El Al3+ entra
en las raíces por un mecanismo aún desconocido, luego se quela formando complejos Al-oxalato (1:3) en las raíces, pos-
teriormente pasa al xilema donde cambia de ligando formando complejos Al-citrato y, por último, llega a la hojas donde
vuelva formar complejos Al-oxalato y se acumula en las vacuolas. Modificada de Ma et al. 2001.



Al3+ (TaALMT1) que al introducirse en cebada incrementa notablemente la tolerancia en este
cereal (Delhaize et al. 2004, Sasaki et al. 2004). Este gen se ha localizado en el brazo 4DL de
trigo (Raman et al., 2005). Además, se ha encontrado un QTL en trigo que está en la misma
posición que el gen TaALMT1 (Ma et al. 2005). TaALMT1 posee ortólogos en cebada, arroz,
centeno (ScALMT1, Fontecha et al. 2007), avena (Wight et al. 2006) e incluso en especies
vegetales de dicotiledóneas como Arabiopdis thaliana (AtALMT1, Hoekenga et al. 2006) y
Brassica (BnALMT1 y BnALMT2, Ligaba et al. 2006). Por esta causa, se ha propuesto que
forma parte de un mecanismo de tolerancia al Al conservado en la Triticineas y en otras espe-
cies vegetales (Delhaize et al. 2007). En la 14.12 se muestra un dendrograma llevado a cabo
con los RNA mensajeros de varios genes de la familia ALMT. Además, a partir de la secuencia
del gen TaALMT1 de trigo se han diseñado cebadores específicos que han permitido amplificar
secuencias con similitudes con la secuencia de trigo superiores al 72% (Fontecha et al., 2007)
y, posiblemente ortólogas, en diferentes especies como Triticum urartu, Aegilops speltoides,
Avena sativa, Saccharum officinarum, Zea mays y Phaseolus vulgaris.
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RNA mensajeros

Familia ALMT

Kimura2 parámetros, UOGMA, 10.000 réplicas

Figura 14.12.- Dendrograma obtenido con algunos RNA mensajeros de la familia ALMT de diferentes especies. Se ha
empleado el índice de Kimura 2 parámetros, el método de agrupamiento UPGMA y se han realizado 10.000 réplicas. Los
valores de bootstrap son bastante elevados y se indican en las correspondientes bifurcaciones. La estructura de este den-
drograma se mantiene igual cuando se utilizan otros índices moleculares (Jukes-Cantor, Tajima-Nei, Tamura 3-parámetros)
y otros métodos de agrupamiento (Neighbor-Joining y Mínima Evolución).



El gen ScALMT1 de centeno está constituido por cinco intrones (dos inusualmente grandes, en
especial el intrón 4) y seis exones y da lugar a un RNA mensajero de 1332 pb que codifica para
una hipotética proteína hidrófoba de 452 aminoácidos y seis regiones transmembrana (Fontecha
et al. 2007) (Figura 14.13). Los datos de expresión de ScALMT1 indican que solamente se indu-
ce en presencia de Al en el ápice de las raíces de plantas tolerantes y sensibles. La expresión del
gen ScALMT1 de centeno es cinco veces menor en el ápice de las raíces de la línea sensible
(Riodeva) que en el cultivar tolerante (Ailés) (Fontecha et al. 2007). El gen ScALMT1 se comporta
como totalmente ligado (no se han encontrado recombinantes en tres F2 con más de 350 des-
cendientes) al locus Alt4 previamente localizado en el brazo 7RS de centeno por Matos et al.
(2005) (Figura 14.13). Por tanto, estos resultados indican que el gen Alt4 (ScALMT1) de toleran-
cia al Al localizado en el brazo 7RS es un transportador de malato activado por Al. 
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Figura 14.13.

A) Mapa del cromosoma 7R. El locus Alt4 y el gen ScALMT1 ocupan la misma posición y están ligados a otros
marcadores moleculares localizados en el brazo 7RS (SCM y SCIM: microsatélites e intermicrosatélites de
S. cereale, OP : RAPD).

B) Estructura en intrones y exones del gen ScALMT1 de S. cereale.

C) Localización cromosómica del gen ScALMT1 en el brazo 7RS de centeno.  1R a 7R: líneas de adición
disómicas trigo-centeno, 7RS y 7RL: líneas de adición ditelocéntricas trigo-centeno, CS: trigo hexaploide
parental (Triticum aestivum cv. “Chinese Spring”), I: centeno parental (Secale cereale cv.“Imperial”), CSI:
Híbrido trigo centeno (anfiploide “Chinese Spring-Imperial”) con todos los cromosomas de trigo y todos
los de centeno. El asterisco indica el fragmento del gen ScALMT1 localizado.

D) PCR-RFLP (amplificación y posterior digestión con BspHI) de un fragmento del gen ScALMT1 en 10 plantas
de una F2 de centeno en la que también segregaba el locus Alt4. El fragmento se comporta como totalmente
ligado al locus Alt4. A: parental tolerante “Aíles”, R: línea consanguínea parental no tolerante “Riodeva”, T:
plantas tolerantes de la F2, NT: plantas no tolerantes de la F2, M: marcador de peso molecular.



Sasaki et al. (2004) y Raman et al. (2005) han encontrado que la resistencia a Al de dos líneas
isogénicas que poseen alelos que se diferencian en seis bases nitrogendas y dos aminoácidos no
está condiciona por estos alelos pero si por el nivel de expresión del gen TaALMT1. Estos resulta-
dos indican que en algunos casos la tolerancia al Al puede deberse a cambios en la conformación
de la proteína, mientras que en otros, podría estar regulada por diferencias en las regiones promo-
toras (situadas « aguas arriba ») que controlarían la expresión de los genes ALMT1. Sasaki et al.
(2006) han analizado las regiones promotoras (« aguas arriba ») de 69 líneas de trigo y han encon-
trado una gran variabilidad en esta región (seis patrones distintos) con bloques de secuencias dupli-
cados o triplicados en diferentes ordenes. El número de repeticiones en esta región parece estar
correlacionado en cierta medida con la exudación de malato en las líneas. Sin embargo, dicha corre-
lación no se mantiene en las líneas procedentes de Japón. Raman et al. (2006) han estudiado la varia-
ción en el intrón 3 del gen TaALMT1 de trigo en 20 genotipos de trigo encontrado marcadores repe-
titivos (inserciones y deleciones, INDEL) que cosegregan con la ToAl y que son extremadamente úti-
les en programas de selección asistida por marcadores y en estudios de evolución.

14.3.7.2. La familia MATE

La otra familia de proteínas, la familia MATE, es muy amplia, con representantes en todos los rei-
nos y 48 miembros solamente en Arabidopsis (Magalhaes et al. 2007). Las proteínas de esta fami-
lia se caracterizaron, en primer lugar, por conferir resistencia a microbios por un mecanismo de
eflujo o exudación. Por este motivo, se denominaron proteínas de exudación o eflujo de toxinas y
múltiples drogas (MATE). Aunque la mayoría de los miembros de esta familia siguen sin caracteri-
zarse, algunos funcionan eliminando compuestos tóxicos y metabolitos secundarios del citosol,
exportándolos fuera de la célula o secuestrándolos en la vacuola. Recientemente, se han carac-
terizado tres genes de la familia MATE, el gen Frd3 en Arabidopsis, el gen AltSB en sorgo y el gen
Alp en cebada. El mutante frd3 (llamado inicialmente nam1) acumula metal, presenta una alta acti-
vidad Fe-reductasa en las raíces, tiene alterada la homeostasis del Fe y en algunas situaciones
puede acumular el exceso de Fe en los tallos y hojas nuevas. El gen Frd3 codifica para una pro-
teína (FDR3) cuya función sería introducir citrato en el xilema de manera que el complejo Fe:citra-
to pueda subir por el xilema y estar disponible para las células de los tallos y hojas nuevas. En
sorgo (Sorgum bicolor) mediante clonación posicional se ha identificado y secuenciado el gen
AltSB localizado en la región terminal del cromosoma 3 (Magalhaes et al. 2004), que ha resultado
ser un transportador de citrato activado por aluminio denominado SbMATE perteneciente a la
familia MATE (Magalhaes et al. 2007). La región codificante de este gen es idéntica en los paren-
tales, tolerante y sensible, la diferencia más importante se ha detectado en la región “aguas arri-
ba” a unos 1400 pb antes de la caja TATA y consiste en una inserción (INDEL) de 728 pb. Esta
región polimórfica contiene un MITE (miniature inverted repeat transposable element). Este gen de
sorgo podría ser ortólogo de un QTL del cromosoma 1 de arroz (Nguyen et al. 2001). El cromo-
soma 1 de arroz es equivalente a los cromosomas del grupo de homeología 3 de trigo y estos a
su vez al 3R de centeno. En este cromosoma de centeno se han descrito genes de ToAl relacio-
nados con la exudación de malato y citrato por las raíces (Ma et al. 2000). 
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En cebada también se ha realizado un mapa de alta resolución del locus Alp de ToAl localizado en
el brazo largo del cromosoma 4H (Reid 1970, Tang et al 2000, Raman et al. 2002). Este gen ha
sido propuesto como el ortólogo al gen de trigo TaALMT1 localizado en el brazo 4DL. Dicho gen
se ha secuenciado y ha resultado ser también un transportador de citrato activado por aluminio
de la familia MATE, habiendo sido designado HvMATE (Wang et al. 2007, Furukawa et al. 2007).
Por tanto, este resultado indica que el gen Alp (HvMATE) localizado en 4HL en cebada y el gen
TaALMT1 localizado en 4DL en trigo no deben ser ortólogos, ya que uno es un transportador de
citrato y otro de malato, con estructuras en intrones y exones muy diferentes y pertenecientes a
distintas familias génicas. Se han analizado cultivares de cebada que difieren en la resistencia al
aluminio y se ha encontrado una correlación positiva con el nivel de expresión del RNA mensaje-
ro de HvMATE en las raíces. Sin embargo, solamente se han detectado cuatro SNPs en los ORF
de estos cultivares que no explican las diferencias de expresión. 

14.3.7.3. Los genes ALS que codifican proteínas transportadoras de tipo ABC

Las proteínas transportadoras ABC constituyen una gran familia, en Arabidopsis hay unos 130
genes que codifican para estas proteínas (Schulz y Kolukisaoglu 2006). Algunas de estas proteí-
nas de la familia ABC detoxifican sustancias orgánicas e inorgánicas secuestrándolas en las vacuo-
las. En Arabidopsis se han descrito dos mutantes sensibles a Al3+ (als1 y als3) que poseen muta-
ciones en los genes que codifican proteínas transportadoras de la familia ABC (Larsen et al. 2005,
Larsen et al. 2007). La función de las proteínas ALS1 y ALS3 es aún desconocida aunque se pien-
sa que pueden conferir tolerancia movilizando y secuestrando Al3+ en la planta. 

14.3.7.4. Exudación de aniones orgánicos por deficiencia de fósforo (P)

Algunas especies exudan aniones orgánicos por las raíces como respuesta a la falta de fósforo
(P) permitiendo a la planta explotar formas poco solubles de P. Por ejemplo, el citrato aumenta la
disponibilidad de P en el suelo reponiendo el fosfato inorgánico a partir de complejos insolubles o
desplazándolo a partir de ligandos de la superficie de los minerales del suelo (Ryan et al. 2001).
Estudios electrofisiológicos realizados en altramuz (Lupinus albus) y Arabidopsis indican que el
eflujo de citrato se lleva a cabo probablemente por canales aniónicos (Roberts 2006). No se sabe
si hay proteínas de las familias ALMT y/o MATE implicadas en el eflujo de aniones orgánicos pro-
ducido por la deficiencia de P.

14.3.7.5. Mensajeros que se inducen por estrés con aluminio

Se han descrito genes que responden al estrés por Al comparando los mensajeros que se expre-
san en plantas tolerantes y sensibles, en ausencia y presencia de Al, en especies como trigo
(Snowden y Gardner 1993, Richards et al. 1994, Richards y Gardner 1994, Cruz-Ortega et al.
1997, Hamel et al. 1998), arroz (Yu et al. 1998), tabaco (Ezaki et al. 1995, 1996), Arabidopsis
(Richards et al. 1998) y guisante (Brosché y Strid 1999, Säventrand et al. 2000). También se han
generado ESTs en centeno a partir de raíces tratadas con Al y sin tratar para estudiar los cam-
bios en la expresión bajo estrés por Al (Rodriguéz-Milla et al. 2002). Además, se han detectado
los genes IMPDH y PEPC que se expresan exclusivamente en soja tolerante (Ermolayev et al.
2003), los genes TaPSS1 (Delhaize et al. 1999) y VATPaseB (Hamilton et al. 2001) en trigo o el
gen WAK1 en Arabidopsis (Sivaguru et al. 2003).
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14.3.8. Recursos genéticos para aumentar la ToAl

Los recursos genéticos de plantas son una rica fuente de caracteres valiosos que pueden usarse
para mejorar los cereales. La ToAl en trigo puede aumentarse incorporando genes de tolerancia
procedentes de acervos genéticos primarios, secundarios y terciarios de la familia Triticeae. Los
acervos genéticos primarios de trigo incluyen trigos hexaploides, tetraploides y diploides. Es rela-
tivamente fácil transferir genes entre especies del acervo genético primario. Las especies de
Aegilops y centeno pertenecen al acervo genético secundario, mientras que Triticale (híbrido trigo-
centeno) se clasifica entre los acervos primario y secundario. La mayoría de las especies del acer-
vo genético secundario son bastante fáciles de cruzar con trigo, aunque puede haber problemas
con la expresión de los genes ajenos en el fondo genético de trigo. El acervo genético terciario
consiste en hierbas de forraje anuales y perennes que son difíciles de explotar sin el uso de téc-
nicas especializadas. En trigo se ha identificado una gran variación en la ToAl. Una forma eficien-
te de identificar entradas de la colección del banco de genes es evaluar aquellas que proceden
de áreas con suelos muy ácidos y problemas de Al. Algunos de los trigos y centenos más tole-
rantes (tales como el trigo “BH1146” y el centeno “blanco”) proceden de Brasil, donde hay gran-
des extensiones con suelos ácidos. El germoplasma más apropiado para aumentar la ToAl es más
probable encontrarlo en áreas de pH extremadamente bajo (por ejemplo Brasil). El centeno puede
utilizarse como un indicador, si se encuentra centeno en el área, es probable que aparezcan tri-
gos con buena tolerancia. El cultivar de trigo Barbela se ha cultivado durante siglos en ciertas
regiones de suelos ácidos del norte de Portugal donde habitualmente se producía centeno.
Barbela posee altos niveles de ToAl y tiene un pequeño segmento cromosómico de centeno, hasta
un 5% de un cromosoma (Ribeiro-Carvalho et al. 1997). Barbela puede ser una buena fuente de
genes de tolerancia, especialmente por no haber sido empleado todavía en la mejora de trigo.
Una situación similar se encontró en Ecuador, donde se ha descrito un centeno altamente tole-
rante (Baier et al. 1996) y, por tanto, podría ser interesante evaluar la ToAl de las variedades loca-
les de trigo. Sin embargo, no siempre se da está correlación entre suelos ácidos y variedades
tolerantes (Hede et al. 1996).

El centeno tiene una gran cantidad de variación que puede transferirse a trigo. El Triticale puede
servir como puente para transferir los genes de tolerancia del centeno a trigo. Slootmaker (1974)
al evaluar la tolerancia al Al de varias especies de Aegilops ha encontrado poca variación para el
carácter, concluyendo que la ausencia de variación se debe a que los suelos en el centro de ori-
gen de Aegilops (el Creciente Fértil y Asia Menor) no son ácidos. Sin embargo, Ae. umbellulata
muestra niveles de ToAl muy útiles (Hede et al. 2001).

Se conoce relativamente poco sobre la reacción a suelos ácidos en especies del acervo genéti-
co terciario, que además son muy difíciles de utilizar en la mejora de trigo. La preferencia es usar
especies del acervo genético primario. Sin embargo, utilizando recursos genéticos del acervo
genético primario, puede ser imposible conseguir una mayor ToAl que la encontrada hasta la fecha
en trigo. La variación encontrada en los acervos genéticos secundario y terciario tiene un gran
potencial para mejorar los niveles de ToAl en trigo. La recompensa potencial en términos de tole-
rancia puede hacer valioso emplear medios extraordinarios para acceder a los genes que confie-
ren dicha tolerancia.
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14.3.9. Conclusiones

La demanda mundial de trigo y otros cereales está aumentando debido al crecimiento de la pobla-
ción. Se estima que dicha demanda crecerá aproximadamente un 40% (2% anual) desde el año 1993
(552 millones de toneladas) al año 2020 (775 millones de toneladas) por lo que deberá mejorarse
notablemente la producción en terrenos favorables y en ambientes marginales. Muchas de las áreas
marginales son suelos ácidos, recuérdese que el 70% de los suelos potencialmente cultivables son
ácidos. Por tanto, la obtención de variedades resistentes al aluminio es un objetivo de primer orden.
Para ello interesa encontrar genes de tolerancia en las especies más resistentes (centeno y avena)
y tratar de introducirlos en las especies de mayor interés agrícola (trigo, cebada y arroz).

En la última década, se han descrito y localizado cromosómicamente muchos genes y QTLs de
ToAl, junto con marcadores moleculares estrechamente ligados, en diferentes especies vege-
tales. Dichos marcadores podrán emplearse en un futuro en programas de selección asistida
mediante marcadores.

También, en los últimos cinco años se ha progresado bastante en el conocimiento de las bases
moleculares de los mecanismos de ToAl relacionados con la exudación de ácidos orgánicos. Se
han identificado proteínas transportadoras de malato y citrato de las familias génicas ALMT y
MATE en diversas especies implicadas en la resistencia al aluminio y que requieren la presencia
de Al3+ para su activación. Sin embargo, no está claro todavía si al tolerancia reside en la estruc-
tura (secuencias codificantes) de las proteínas transportadoras de malato y citrato de las plantas
tolerantes, o si por el contrario, se debe a las regiones reguladoras (promotores, regiones “aguas
arriba” y “aguas abajo” de los genes correspondientes), o a una combinación de ambas. En el
caso de las proteínas transportadoras de citrato (SbMATE) de sorgo no se han encontrado dife-
rencias entre las secuencias codificantes de las variedades tolerantes y sensibles, pero si en la
región “aguas arriba”. En el caso de la proteína codifica por el gen TaALMT1 de trigo habrá que
determinar en qué residuos reside la especificidad por Al3+. Tampoco se ha averiguado la base
molecular de la diferencia entre las especies con patrón de exudación tipo I (constitutivo) como el
trigo y tipo II (inducible) como el centeno. En las especies como el centeno, que son muy tole-
rantes al aluminio y tienen un patrón de tipo II, será necesario averiguar donde reside la especifi-
cidad para la inducción por Al (en la proteína o en las secuencias reguladoras). Para poder dar
respuesta a estas preguntas, será necesario llevar a cabo estudios de la estructura y función de
estas proteínas en distintas especies, prestando especial atención a los mecanismos que regulan
la expresión de los genes que las codifican. Igualmente, también será necesario investigar el papel
de las proteínas transportadoras de tipo ABC en la ToAl.

Por último, ya he mencionado que existen muchos mecanismos diferentes de ToAl (externos e inter-
nos). Hasta el momento, el mejor estudiado es la exudación de ácidos orgánicos por las raíces, sin
embargo, aún quedan muchos más por explorar. Por ejemplo, los polisacáridos (pectina, hemice-
lulosas 1 y 2) de la pared celular están implicados en un mecanismo de exclusión del aluminio de
las raíces de arroz, aumentando el tratamiento con Al la actividad de la pectin metilesterasa (PME)
(Yang et al 2007). La ToAl en distintas especies probablemente se debe a un conjunto de meca-
nismos diferentes que están funcionando simultáneamente, por lo que aún queda una gran canti-
dad de investigación por realizar para desvelar las bases moleculares de estos mecanismos. 
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15.1. INTRODUCCIÓN
Desde el punto de vista de la mejora, la tolerancia a estrés puede definirse como la capacidad de
las plantas de mantener un rendimiento elevado en condiciones ambientales adversas. Por tanto,
el objetivo de la mejora debe ser el desarrollo de plantas que sean capaces de alcanzar el máxi-
mo rendimiento potencial en condiciones óptimas pero que además se adapten a situaciones de
estrés y minimicen las pérdidas en el rendimiento. 

La productividad agrícola se encuentra fuertemente limitada por las condiciones ambientales. Los
estreses abióticos juegan un papel muy importante en este contexto ya que el ambiente al que
debe enfrentarse un cultivo varía de forma significativa a lo largo de su desarrollo. 

El presente capítulo aborda el estudio de diversos estreses. Por un lado se tratará el estrés tér-
mico, considerando tanto altas como bajas temperaturas. También se considerará la tolerancia a
heladas, ya que la formación de hielo en la planta desencadena mecanismos de respuesta distin-
tos a los causados por la acción de bajas temperaturas. 

En segundo lugar se considerará el estrés múltiple. La combinación de 2 o más estreses resulta
generalmente más perjudicial para un cultivo que la acción individualizada de cualquiera de ellos
por separado (Mittler, 2006; Shao et al., 2007). No obstante, aunque tanto agricultores como
mejoradores saben que los estreses múltiples son los causantes de las mayores pérdidas en la
agricultura, hasta el momento son pocos los trabajos que han tratado de investigar los procesos
desencadenados en las plantas en respuesta a la combinación de estreses.
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15.2. DEFINICIÓN E IMPORTANCIA DEL ESTRÉS TÉRMICO Y DE LOS ESTRESES
MÚLTIPLES

La severidad del estrés por temperaturas extremas depende de varios factores como son la tasa
de cambio de la temperatura, la temperatura alcanzada y el tiempo que se mantiene (Sung et al.,
2003). La temperatura que causa un estrés térmico depende de la especie, el genotipo y el teji-
do pero generalmente se acepta que hay 4 tipos de estrés térmico: períodos continuados de alta
temperatura, choque térmico, estrés por bajas temperaturas por encima de 0ºC (referido en la
literatura como “chilling”) y estrés por congelación o “freezing” (Sung et al., 2003).

Las plantas son organismos sésiles y por tanto carecen de la capacidad de desplazamiento de los
animales como medio de defensa frente a un ambiente hostil. Esto ha hecho que hayan desarrolla-
do mecanismos de detección de las variaciones que se producen en el ambiente para desencade-
nar cascadas de transducción de señales que, en último término, activan genes que producen cam-
bios fisiológicos y bioquímicos que les permiten adaptarse a las nuevas condiciones de crecimiento. 

El estrés por baja temperatura es uno de los estreses abióticos con mayor impacto sobre las plan-
tas afectando la distribución geográfica de los cultivos y reduciendo el rendimiento al acortar el
período de crecimiento. Muchos cultivos de gran importancia como el arroz (Oryza sativa L.) o el
maíz (Zea mays L.) no soportan la incidencia de bajas temperaturas. Otros como los pertene-
cientes a la tribu Triticeae se cultivan en un amplio rango de condiciones ambientales, desde lati-
tudes elevadas a los márgenes de los desiertos. La adaptación a estos distintos ambientes se rea-
liza gracias a genes que controlan el crecimiento de la planta y el paso a la fase reproductiva
como los genes de vernalización o de respuesta al fotoperíodo y que se tratan en profundidad en
otro capítulo de este libro.

La aclimatación al frío es el fenómeno por el que las plantas incrementan su tolerancia en res-
puesta a la incidencia de bajas temperaturas aunque superiores al nivel de congelación (Hughes
y Dunn, 1996; Smallwood y Bowles, 2002; Thomashow, 1998; Thomashow, 1999). 

Así mismo, la aclimatación a las altas temperaturas o termo-tolerancia adquirida también juega un
papel importante en la respuesta al calor (Sung et al., 2003), que también constituye un serio pro-
blema para la producción agrícola mundial (Wahid et al., 2007), sobre todo teniendo en cuenta las
expectativas de cambio climático que indican que la temperatura global del planeta se incremen-
tará entre 0,6-4ºC en función de las emisiones atmosféricas en equivalentes de CO2 (IPCC, 2007). 

El estrés múltiple o combinado puede considerarse desde 2 puntos de vista distintos. En primer
lugar, teniendo en cuenta el ciclo completo de un cultivo, las plantas tendrán que enfrentarse a
distintos estreses abióticos durante su desarrollo y por tanto tendrán que desencadenar res-
puestas específicas en cada estadio. 

De este modo un cultivo puede tener que enfrentarse a bajas temperaturas durante las fases ini-
ciales de su desarrollo y a altas temperaturas y sequía en las fases finales del mismo. Así mismo,
el grado de salinidad puede variar a lo largo del tiempo en función de las precipitaciones, del abo-
nado y de los requerimientos hídricos en cada momento. Además, el hecho de tener que sopor-
tar un estrés en un momento específico del desarrollo puede tener incidencia en la capacidad de
respuesta de la planta frente a otros estreses en posteriores etapas de su ciclo de vida.
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En segundo lugar, teniendo en cuenta un instante concreto del desarrollo de un cultivo, el estrés
múltiple consistiría en la aparición simultánea de varios tipos de estreses. Por ejemplo, en la cuen-
ca mediterránea destaca sobre todo la combinación de altas temperaturas y estrés hídrico que
se produce al final del ciclo de los cultivos sembrados en otoño, a los que habría que añadir la
alta intensidad lumínica. Cultivos perennes como el olivo tienen que convivir con esta combinación
de estreses todos los años. Por el contrario, en países de latitudes altas como Canadá o Suecia,
el estrés múltiple compuesto por la acción simultánea de bajas temperaturas y alta intensidad
lumínica supone uno de los mayores limitantes para la producción agrícola (Mittler, 2006). 

Otras combinaciones en las que se incluyen estreses de suelo, como la presencia de metales
pesados, la salinidad, la escasez de nitrógeno o la anoxia, suponen un factor de variación muy
importante a tener en cuenta. Del mismo modo, es de sobra conocido que el estado nutritivo de
la planta también influye de manera crucial sobre su capacidad para enfrentarse a los estreses
durante su ciclo de cultivo. De hecho, en algunos casos se ha determinado la interacción negati-
va que se produce entre algunos estreses como la sequía, la salinidad o el ataque por patógenos
y el estado nutritivo de la planta (Mittler, 2006).

En cualquier caso, tanto si se considera el estrés múltiple una sucesión de estreses a lo largo
del tiempo, como si se refiere a la aparición simultánea de varios estreses, la mejora frente a la
combinación de estreses requiere de estrategias de selección múltiple que tengan en cuenta
este tipo de interacciones.

15.3. EFECTOS DE LOS ESTRESES SOBRE LAS PLANTAS
Las plantas han evolucionado para desencadenar cambios en respuesta a los distintos estreses
que les permitan sobrevivir. La aclimatación al frío provoca modificaciones fisiológicas y bioquí-
micas incluyendo cambios en la composición lipídica de la membrana plasmática, incremento del
contenido total de proteína soluble e incremento del contenido de moléculas que pueden servir
como crioprotectores (Thomashow, 1999). 

Las bajas temperaturas causan diversos síntomas primarios en las plantas incluyendo lesiones en
las hojas, decoloración, rotura de tejido o senescencia acelerada (Sharma et al., 2005). Una de
las causas principales del daño por congelación se debe a la deshidratación inducida
(Thomashow, 1998). La formación de hielo en los espacios intracelulares hace que disminuya el
potencial hídrico fuera de las células, lo que provoca un flujo de agua hacia el exterior de las mis-
mas (Pearce, 1999). Además, la congelación también puede producir daño físico de las células
por el crecimiento del hielo (Pearce, 1999).

Los efectos de las altas temperaturas sobre las plantas han sido revisados recientemente (Wahid et
al., 2007). En general las altas temperaturas originan deshidratación e incremento en la producción
de especies reactivas de oxígeno (ROS). Esto hace que se produzca una pérdida del rendimiento,
que en muchos casos está relacionada con la coincidencia del estrés con el período reproductivo de
la planta. Además, las altas temperaturas pueden tener otras consecuencias desde el punto de vista
agronómico como la pérdida de calidad del grano en cereales (Maestri et al., 2002). 
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A diferencia de los estreses térmicos descritos anteriormente, para los que existen revisiones recien-
tes, el estudio del estrés múltiple se encuentra mucho más disperso en la literatura, de ahí que en
las siguientes líneas tratemos de analizar en mayor profundidad este tipo de estrés. Los efectos del
estrés múltiple dependen de cada combinación de estreses, por lo que cada caso debe ser consi-
derado por separado de forma comparativa con respecto a sus respectivos estreses individuales. 

Uno de los estreses múltiples más comunes consiste en la asociación de altas temperaturas y caren-
cia hídrica y, por tanto, es uno de los más estudiados. Rizhsky et al., (2002) investigaron el efecto
del calor, la sequía y la combinación de ambos estreses en tabaco (Nicotiana tabbacum L.). Sus
resultados mostraron que en condiciones de sequía las plantas cierran sus estomas para evitar la
pérdida de agua. Por el contrario, cuando las plantas eran sometidas a altas temperaturas sin res-
tricciones hídricas, las plantas de tabaco mantenían los estomas abiertos, ya que el objetivo era la
disminución de la temperatura foliar. Es decir, la respuesta primaria frente a estos dos estreses indi-
viduales no sólo era distinta, sino antagónica, de ahí la importancia del estudio del estrés múltiple. 

El estrés múltiple provocó el cierre de estomas, lo que limitó la pérdida de agua pero produjo un
incremento de la temperatura foliar en varios grados respecto a la alcanzada en el estudio del efec-
to aislado del calor. A la vista de sus resultados, los autores concluyen que la simultaneidad de
ambos estreses acentúa el estrés, por lo que resulta más perjudicial para la planta. Resultados simi-
lares han sido descritos en maíz y girasol (Helianthus annus L.) (Dekov et al., 2000).

Estos resultados han sido confirmados posteriormente por otros trabajos como el realizado por
Xu y Zhou (2006) donde se estudia el comportamiento de la gramínea perenne Leymus chilensis
(Trin.) Tzvel. Sus datos indican que la combinación de la desecación del suelo con la incidencia de
altas temperaturas puede reducir el funcionamiento del fotosistema II, debilitar el metabolismo del
nitrógeno y fortalecer el catabolismo proteico. Así mismo, se produce la peroxidación de los lípi-
dos y se reduce la productividad de la planta. Todo ello parece confirmar que el estrés hídrico
potencia los efectos adversos de las altas temperaturas. 

Otros estreses múltiples importantes son los que se ocasionan al coincidir una alta intensidad lumí-
nica y un estrés térmico, tanto de altas como de bajas temperaturas. Estos estreses múltiples ori-
ginan un incremento de la producción de especies reactivas de oxígeno (ROS) por el aparato foto-
sintético (Mittler, 2006). Las ROS son tóxicas para las células pero también intervienen en los pro-
cesos de señalización para activar las respuestas al estrés, de ahí que el control de los niveles
de estas moléculas sea muy estricto (Mittler, 2002). Por tanto, cualquier alteración de los niveles
de ROS en la célula causados por un estrés múltiple puede causar grandes desequilibrios, que
pueden ser aún más graves si tenemos en cuenta que la combinación de una alta intensidad lumí-
nica con altas temperaturas puede desactivar los sistemas antioxidantes de la célula como se ha
visto en judía (Phaseolus vulgaris L.) (Ye et al., 2000).

La combinación de salinidad con sequía también es frecuente en los ecosistemas. Por ejemplo,
el estudio realizado en Spartina alterniflora Loisel. por Brown et al. (2006), gramínea que crece
en marismas como la del delta del río Mississippi, muestra que el porcentaje de supervivencia de
esta especie fue del 100% cuando se aplicaron los estreses individuales de salinidad o de sequía.
Sin embargo, la tasa de supervivencia se redujo al 71% cuando se combinaron ambos estreses.
De ahí que se concluya que la sequía parece magnificar los efectos adversos de la salinidad en la
planta (Brown et al., 2006).
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Así mismo, la combinación de sequía y metales pesados parece agravar el efecto de estos estreses
(Barcelo y Poschenrieder, 1990, citado por Mittler, 2006). No obstante este efecto no parece ser
general ya que el exceso de boro en combinación con sequía no causó efectos aditivos en tomate
(Lycopersicum esculentum Mill.) (Ben-Gal y Shani, 2003). Del mismo modo, el exceso de boro en
condiciones de salinidad tampoco originó mayores daños que estos estreses por separado en
Phoenix dactylifera L. (Tripler et al., 2007). Por otro lado, también es posible que el exceso de Boro
origine unos efectos en la planta similares a los causados por la sequía y la salinidad, por lo que los
mecanismos desencadenados por la planta serían comunes para ambos tipos de estreses.

Otros trabajos han estudiado el efecto de la compactación del suelo sobre los cultivos, ya que
este fenómeno puede originar la aparición de estrés múltiple por combinación de sequía o anae-
robiosis con impedancia mecánica (Iijima y Kato, 2007). Otro estrés múltiple descrito consiste en
la incidencia simultánea de salinidad del suelo y de deposición de agua salina sobre las hojas, lo
que tiene incidencia sobre todo en zonas costeras como las marismas (Elhaak et al., 1997).

Por último, aunque no es objeto de este capítulo, es necesario indicar que la combinación de
estreses abióticos y bióticos también es de gran importancia en la agricultura, ya que la inciden-
cia de los primeros puede incrementar la susceptibilidad de las plantas frente a patógenos (Iba,
2002). Por ejemplo, como se describirá más adelante en este capítulo, la fluidez de la membra-
na plasmática tiene importancia en la tolerancia frente a los estreses térmicos, a través de la
modificación del grado de saturación de sus ácidos grasos. Además, este parámetro también
está relacionado con la capacidad de replicación de los virus (Lee et al., 2001). La situación inver-
sa también ocurre. De hecho se conoce que la infección con virus en cebada (Hordeum vulgare
L.) disminuye la tolerancia al frío durante el invierno.

Todos estos trabajos indican que la aparición simultánea de varios estreses abióticos produce
generalmente efectos mucho más perjudiciales sobre la planta que los estreses individuales por
separado. De ahí que su repercusión económica sea mucho mayor. Mittler (2006) seleccionó el
estrés combinado de sequía más altas temperaturas como caso particular para estudiar las pér-
didas económicas ocasionadas por los estreses múltiples. Sus datos indican que las pérdidas eco-
nómicas en la agricultura de EE.UU. causadas por el estrés múltiple de sequía + calor durante el
período 1980-2004 eran muy superiores a la suma de las pérdidas ocasionadas por el resto de
desastres naturales (excluyendo tornados, huracanes e incendios) (Mittler, 2006). 
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15.4. RESPUESTA MOLECULAR AL ESTRÉS: PERCEPCIÓN Y RUTAS DE
SEÑALIZACIÓN

La respuesta molecular al estrés se puede definir como el conjunto de todos los cambios involu-
crados en la adaptación de la planta, que en último término conducen a la tolerancia al estrés. La
tolerancia al estrés es un fenómeno complejo en el que se distinguen diversas fases: percepción,
transducción de la señal al núcleo o al citoplasma, cambios en la expresión génica y finalmente
cambios metabólicos que conducen a la tolerancia del estrés (Agarwal et al., 2006; Sharma et
al., 2005; Wahid et al., 2007). 

Hoy día parece obvio que los cambios metabólicos provienen de cambios en la expresión génica. Sin
embargo, en los estudios de aclimatación de las plantas al frío, primero se identificaron cambios fisio-
lógicos y bioquímicos como variaciones en la composición lipídica de las membranas, incrementos en
el contenido de proteína soluble o de moléculas que sirven como crioprotectores, y a continuación se
observó que la aclimatación al frío estaba asociada con cambios en la expresión génica (Van Buskirk
y Thomashow, 2006). Por tanto, podemos decir que el estudio de la tolerancia al estrés partió del
descubriendo de los cambios producidos en la plantas para identificar después los genes relaciona-
dos con estas modificaciones y las rutas que desencadenan las respuestas de tolerancia a estrés. 

La relación directa entre los cambios en la expresión génica y el incremento de la tolerancia en las
plantas es un hecho clave para el desarrollo de estrategias que permitan mejorar la adaptación de
los cultivos a los estreses abióticos como veremos más adelante. Además, los genes que tienen
un papel destacado en la respuesta molecular al estrés pueden ser genes candidatos que expliquen
la variación detectada en trabajos de detección de QTLs (loci para caracteres cuantitativos).

15.4.1. Percepción del estrés

La percepción y la transducción del estrés constituyen los primeros pasos de la respuesta molecu-
lar. Las plantas pueden percibir cada estrés de diversas maneras, así como desarrollar varias rutas
de señalización. En el caso del frío se considera que las membranas celulares, especialmente la
membrana plasmática, son el punto primario para la percepción del estrés y la inducción de la seña-
lización hacia el interior de la célula (Sharma et al., 2005; Sung et al., 2003; Wahid et al., 2007). 

Por otro lado, se han identificado dos grupos de posibles sensores del frío como son  las kinasas
de histidina asociadas a membrana y las proteínas canal TRP (“Transient Receptor Potencial”)
(Sung et al., 2003). Sin embargo, en este capítulo nos vamos a centrar en el papel de las mem-
branas como sitios primarios de la percepción al estrés a modo de ejemplo de la percepción del
mismo. El papel de otros sensores del estrés aparece revisado en los trabajos de Sharma et al.
(2005) y Sung et al. (2003).

Dado que las membranas celulares son estructuras fluidas, las bajas temperaturas hacen que se
vuelvan más rígidas, lo que sirve a las células para detectar el frío (Chinnusamy et al., 2007;
Sharma et al., 2005). El papel del aumento de la rigidez de la membrana en la activación de genes
de respuesta al frío se ha demostrado en alfalfa (Medicago sativa L.) (Orvar et al., 2000), donde
se descubrió que el aumento de la fluidez de las membranas impedía la aclimatación al frío. Por
el contrario, la inducción de la rigidez de la membrana a 25ºC permitía la aclimatación a condi-
ciones de frío. En el mismo trabajo se demostró que la reorganización del citoesqueleto juega un
papel importante en la transducción de la señal por bajas temperaturas en alfalfa. 

La adaptación al ambiente y los estreses abióticos en la mejora vegetal

368



Resultados similares se han descrito en la especie Brassica napus L. (Sangwan et al., 2001)
donde la adición de un compuesto para aumentar la fluidez de la membrana impedía la activa-
ción mediada por frío del gen BN115, que es uno de los genes inducibles por bajas temperatu-
ras en esta especie. Sin embargo, la adición de dimetil-sulfóxido (DMSO) a 25 ºC, compuesto que
aumenta la rigidez de la membrana, permitía la activación de este gen.

Análogamente, el uso de mutantes en Arabidopsis ha permitido llegar a conclusiones similares.
Por ejemplo, el mutante fad2 de Arabidopsis es deficiente para la oleato desaturasa, lo que hace
que su membrana incremente su rigidez a temperaturas más altas de lo que lo hace en las plan-
tas normales no mutadas (Vaultier et al., 2006). Estos experimentos permitieron concluir que el
aumento de la rigidez de la membrana actúa como un mecanismo de percepción del frío en un
paso previo a la ruta de la diacylglicerol kinasa en Arabidopsis (Vaultier et al., 2006).

Las membranas también son el punto en el que inciden las temperaturas que causan congelación
tal y como se muestra en la revisión de Sung et al. (2003). Experimentos de deshidratación indu-
cida por congelación desestabilizan la membrana y tienen como resultado la formación de una
membrana en fase hexagonal invertida, la cual no se produce si las plantas han sido previamente
aclimatadas al frío.

Del mismo modo, la fluidez de las membranas también juega un papel importante en la tolerancia
al calor (Sung et al., 2003). Estudios con el alga unicelular Synechocystis PCC 6803 han sugeri-
do que es en la membrana del tilacoide, en lugar de en la membrana plasmática, donde se gene-
ra la respuesta primaria al estrés térmico (Horvath et al., 1998). De forma análoga, el mutante
deficiente para la actividad de la desaturasa n-6 cloroplástica en Arabidopsis acumula altos nive-
les de lípidos C16:1 y C18:1 así como bajos niveles de ácidos grasos polinsaturados. Este hecho
hace que las membranas fotosínteticas de este mutante tengan una mayor estabilidad frente a
altas temperaturas, poniendo de relieve la importancia de la composición lipídica de las membra-
nas en la tolerancia al estrés (Hugly et al., 1989).

También se ha demostrado el papel de los ácidos grasos -linolénico (18:3) y hexadecatrienoico
(16:3) en la respuesta a altas temperaturas (Murakami et al., 2000). Trabajos previos habían demos-
trado en Atriplex lentiformis (Torr.) Wats y en Nerium oleander L. que se producía una reducción de
estos ácidos grasos como respuesta al aumento de la temperatura (Pearcy, 1978; Raison et al.,
1982). Partiendo de este conocimiento se silenció el gen que codifica para la -3 desaturasa en
tabaco. Dado que esta enzima participa en la síntesis de los ácidos grasos trienoicos, las plantas
silenciadas mostraron niveles más bajos de estos compuestos que las plantas control, lo que mejo-
ró la aclimatación a las altas temperaturas (Murakami et al., 2000). En la revisión realizada por Sung
et al. (2003) se describen otros estudios donde también se pone de relevancia la importancia de la
composición en ácidos grasos de las membranas celulares en relación con el estrés térmico. 

15.4.2. Señalización

15.4.2.1. Bajas temperaturas

Una de las moléculas más importantes en la señalización del frío es el Ca2+. El papel de este
catión en la activación de las rutas de respuesta para incrementar la tolerancia al frío ha sido revi-
sado recientemente (Sharma et al., 2005; Sung et al., 2003). Básicamente, parece que el incre-
mento de la rigidez de la membrana provoca cambios estructurales que permiten la entrada de
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Ca2+ en el citosol, lo que a su vez origina la activación de las kinasas tipo MAPK (“Mitogen acti-
vated protein kinases”) y CDPK (“Calcium dependent protein kinase”), así como una cascada de
respuestas posteriores que llevan en último término a la activación de los genes responsables de
la tolerancia al frío. 

En el caso de la congelación se produce un incremento de ABA (ácido abscísico) de forma transi-
toria en la célula, lo que activa rutas de respuesta que desencadenan la expresión de determina-
dos genes. En concordancia, la aplicación exógena de ABA refuerza la tolerancia a la congelación,
lo que indica un papel importante de esta hormona en la aclimatación al frío (Sharma et al., 2005).

15.4.2.2. Altas temperaturas

El aumento de la fluidez de las membranas debido a la incidencia de altas temperaturas origina
un flujo de Ca2+ hacia el interior de la célula y la activación de las kinasas tipo MAPK y CDPK, al
igual que ocurre en respuesta al frío. Esta ruta lleva en último término a la producción de antioxi-
dantes y osmolitos compatibles que participan en el balance hídrico y en el ajuste osmótico de la
célula (Sung et al., 2003). 

Por otro lado, la producción de ROS se incrementa en respuesta a aquellos estreses que limitan
la fijación de CO2 como la sequía, el estrés térmico o la combinación de estas condiciones con
alta intensidad lumínica (Mittler et al., 2004). Las ROS se producen fundamentalmente en orgánu-
los como las mitocondrias y los cloroplastos donde se desarrolla una actividad metabólica oxida-
tiva elevada o existe un flujo de electrones intenso y como se ha comentado anteriormente tienen
una gran importancia en la tolerancia al estrés (Mittler, 2002; Mittler et al., 2004).

El estrés por altas temperaturas es complejo y causa distintos daños en las diferentes etapas del
desarrollo de las plantas en un amplio rango de componentes celulares. De ahí que no sea extra-
ño que se activen distintas rutas de respuesta como demuestran los trabajos realizados con
mutantes de Arabidopsis (Larkindale et al., 2005). Los resultados de estos investigadores indican
que existen rutas de respuesta específicas para la tolerancia basal (capacidad inherente de las
plantas para soportar temperaturas superiores a las óptimas) o para la termotolerancia adquirida,
así como rutas comunes a ambos tipos de tolerancia. De este modo, la respuesta mediada por
etileno parece estar relacionada únicamente con la tolerancia basal, la ruta mediada por ABA esta-
ría involucrada únicamente en la termotolerancia y otras rutas como las activadas por ROS actua-
rían en ambos casos (Larkindale et al., 2005). Los autores concluyen que la inducción de alguna
de estas rutas permite a la planta adquirir un cierto grado de tolerancia al calor, por lo que la pér-
dida de alguna de ellas simplemente disminuye el grado de la tolerancia.

15.4.3. Cambios en la expresión génica

Los primeros estudios que mostraron que durante la aclimatación al frío se producían cambios en
la expresión génica fueron los realizados en espinaca por Guy et al. (1985). A la vista de los resul-
tados de este trabajo se realizaron estudios similares en otras especies (Thomashow, 1999). Los
realizados en Arabidopsis permitieron identificar genes que incrementaban su expresión en res-
puesta al frío y que recibieron distintos nombres: COR (“cold-induced”), LTI (“low-temperature indu-
ced”), KIN (“cold-induced”), RD (“responsive to dehydration”) y ERD (“early responsive to dehydra-
tion”) (Van Buskirk y Thomashow, 2006). 
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El estudio de la transcriptómica junto con el desarrollo de los microarrays ha permitido avanzar en la
identificación de los genes inducibles por distintos estreses incluyendo frío, sequía, salinidad, etc.
tanto en especies modelo como Arabidopsis (Seki et al., 2002a; Seki et al., 2001; Seki et al., 2002b),
como en cultivos como el arroz (Rabbani et al., 2003) o la cebada (Ozturk et al., 2002). Estos genes
pueden agruparse en 2 categorías atendiendo a las funciones de los productos que se derivan de
ellos: proteínas funcionales (algunas de ellas llevando a la acumulación de osmolitos) y proteínas regu-
ladoras (Agarwal et al., 2006; Svensson et al., 2006; Yamaguchi-Shinozaki y Shinozaki, 2005).

15.4.3.1. Proteínas funcionales y osmolitos

15.4.3.1.1. Respuesta a las bajas temperaturas

El primer grupo estaría formado por proteínas funcionales. Dentro de este grupo se incluirían enzi-
mas relacionadas con la síntesis y detoxificación de especies reactivas de oxígeno (ROS), otras
enzimas de detoxificación como la glutatión S-transferasa, proteínas de membrana que mantienen
el flujo hídrico, otras proteínas relacionadas con la protección de macromoléculas como las pro-
teínas LEA (“Late Embriogenesis Abundant”) (Agarwal et al., 2006; Cattivelli et al., 2002;
Yamaguchi-Shinozaki y Shinozaki, 2005), proteínas de localización cloroplástica (Baldi et al.,
1999; Crosatti et al., 1999), proteínas ribosómicas (Baldi et al., 2001) y enzimas relacionadas
con la síntesis de osmolitos, que son compuestos que pueden acumularse incluso a grandes con-
centraciones sin interferir con los procesos fisiológicos. Uno de estos osmolitos es la prolina, en
las que las enzimas pyrrolina-5-carboxylasa-sintetasa (P5CS) y pyrrolina-5-carboxylasa reductasa
(P5CR) juegan un papel esencial (Ashraf y Foolad, 2007; Delauney y Verma, 1993).

El número de compuestos englobados en este grupo es muy elevado. Además, la distribución de
compuestos como los osmolitos protectores depende de la especie, por lo que es imposible ana-
lizarlos en detalle. En cualquier caso sí cabe destacar algunos de ellos relacionados con la acli-
matación al frío. Aparte de la prolina mencionada anteriormente, dentro del grupo de osmolitos
protectores tenemos azúcares como la trehalosa, aminoácidos como el ácido aminobutírico
(GABA) y aminas cuaternarias como la glicina. Estos compuestos juegan un papel central en la res-
puesta de la célula frente a diversos estreses (Yancey, 2004) ya que evitan la deshidratación de
la misma y contribuyen al ajuste osmótico (Yancey, 2005). 

15.4.3.1.1. Respuesta a altas temperaturas

La respuesta al choque térmico se encuentra muy conservada y se caracteriza por una rápida
inducción de las proteínas de choque térmico (“Heat shock proteins”) (HSPs) cuya función prima-
ria es la de actuar como carabinas moleculares (chaperonas) para asegurar el correcto funciona-
miento de muchas proteínas en condiciones de altas temperaturas (Miller y Mittler, 2006). De
hecho, se considera que la expresión de las HSPs bajo la regulación de los factores de trans-
cripción relacionados con el estrés por calor (“Heat stress transcription factors” (HSFs) juega un
papel central en la adquisición de la termotolerancia en plantas (Kotak et al., 2007). Del mismo
modo, estas proteínas no sólo incrementan su expresión en respuesta a un choque térmico, sino
que también lo hacen frente a una subida gradual de la temperatura (Wahid et al., 2007). 

Existen 5 familias de HSPs (Hsp70/DnaK; Hsp90HtpG; Hsp60/GroEL; HSP/sHSP; Hsp100/ClpB)
(Kotak et al., 2007; Wang et al., 2004). Las familias génicas de HSPs son complejas. Muchos miem-
bros de estas familias son esenciales para el correcto crecimiento y desarrollo de las plantas, por
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lo que resulta difícil investigar su papel durante el estrés (Kotak et al., 2007). Estas proteínas son
responsables del plegado, ensamblado, translocación y degradación de proteínas en muchos pro-
cesos normales de la célula y además, participan en la estabilización de proteínas y membranas
(Wang et al., 2004). Los estudios más avanzados sobre las funciones de estas proteínas durante el
estrés térmico se han llevado a cabo en las familias Hsp100/ClpB y sHSPs y han sido recientemente
revisados (Kotak et al., 2007). Del mismo modo, el conocimiento actual sobre las funciones de las
distintas familias de HSPs ha sido revisado extensamente en los últimos años (Baniwal et al., 2004;
Kotak et al., 2007; Nakamoto y Vigh, 2007; Wang et al., 2004).

Aunque las HSPs sean probablemente las proteínas de estrés más importantes en la respuesta al
calor, otras proteínas como la ubiquitina, las proteínas LEA y las dehidrinas también juegan un
papel importante (Kotak et al., 2007).

En segundo lugar, la protección frente al estrés oxidativo originado por el incremento de las ROS
es uno de los principales objetivos de la respuesta al calor. El estrés oxidativo puede originar diver-
sos efectos como son daño en las membranas a través de la peroxidación de los lípidos, oxida-
ción e inhibición de proteínas y daños en ADN y ARN (Mittler, 2002). Además, la existencia de nive-
les altos de ROS puede desencadenar también una ruta de muerte celular programada  (Mittler,
2002). De ahí que la protección frente al estrés oxidativo sea un componente importante para la
tolerancia al calor (Wahid et al., 2007). Estudios realizados en Lolium perenne L. y Festuca arun-
dinacea Schreb. muestran que las plantas aclimatadas al calor producían menos ROS como resul-
tado de una mayor actividad de sus sistemas antioxidantes, concretamente debido a un aumento
en la síntesis de ascorbato y glutatión (Xu et al., 2006).

15.4.3.2. Proteínas reguladoras

a. Respuesta al frío

El segundo grupo considerado está formado por proteínas reguladoras relacionadas con la expre-
sión génica y la transducción de señales (Agarwal et al., 2006; Yamaguchi-Shinozaki y Shinozaki,
2005) e incluiría factores de transcripción (CBF-DREB, MYC, bZIP, MYB etc.), proteínas kinasas y
enzimas relacionadas con el metabolismo de los fosfolípidos. 

Los estudios más completos de las rutas de respuesta a los estreses abióticos se han desarro-
llado en Arabidopsis, dado la cantidad de recursos disponibles en esta especie modelo. Los resul-
tados obtenidos están siendo muy útiles para la identificación de las rutas de respuesta a los dis-
tintos estreses y para encontrar genes ortólogos en otras especies. De ahí que estos conoci-
mientos sean de utilidad para el progreso en cultivos de interés mundial, al incrementar el grado
de conocimiento en las rutas de señalización y respuesta a los distintos estreses abióticos, lo que
ofrece nuevas posibilidades de mejora.

El estudio de los promotores de los genes inducibles por frío ha permitido descubrir que contienen
unos elementos reguladores (“cis-acting elements”) que permiten su regulación transcripcional en
respuesta a estas condiciones ambientales (Yamaguchi-Shinozaki y Shinozaki, 2005). Las proteínas
codificadas por los factores de transcripción poseen unos dominios específicos que reconocen
estos elementos reguladores y que por tanto permiten la regulación transcripcional de estos genes. 

Uno de los avances más importantes para el entendimiento de la regulación de la expresión génica
durante la aclimatación al frío fue la identificación de los factores CBF1-3 (“C-repeat-binding factors”)
(Gilmour et al., 1998; Stockinger et al., 1997) también conocidos como DREB1B, -1C y -1A 
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respectivamente (“dehydration-responsive element-biding factors”) (Liu et al., 1998). Ortólogos de
estos genes se han encontrado en especies como el arroz (Dubouzet et al., 2003) y han sido bien estu-
diados en cebada (Francia et al., 2004; Skinner et al., 2005), trigo (Triticum aestivum L.) (Badawi et
al., 2007; Vagujfalvi et al., 2005) y Triticum monococcum L. (Miller et al., 2006; Vagujfalvi et al., 2005). 

Los CBFs/DREB1s son factores de transcripción que pertenecen a la familia AP2/EREBP (APETA-
LA2/”ethylene-responsive element-binding factor”) (Gilmour et al., 1998; Liu et al., 1998) y se unen
a los elementos reguladores de respuesta a frío y deshidratación conocidos como CRT/DRE (“C-
repeat/dehydration response element”). Estos elementos (CCGAC) funcionan en las rutas de res-
puesta independientes de ácido abscísico (Nakashima y Yamaguchi-Shinozaki, 2006; Yamaguchi-
Shinozaki y Shinozaki, 2005) y están involucrados no sólo en la respuesta frente al frío sino tam-
bién frente al estrés osmótico (Baker et al., 1994; Yamaguchi-Shinozaki y Shinozaki, 1994). 

Las proteínas originadas a partir de los factores de transcripción CBF/DREB1 se unen a los ele-
mentos CRT/DRE en los promotores de algunos genes inducibles por frío y los activan. Los fac-
tores de transcripción CBF/DREB son inducidos a su vez por frío de forma transitoria, a pesar de
no llevar la secuencia CCGAC en sus promotores. Chinnusamy et al., (2003) identificaron un fac-
tor de transcripción que induce la expresión de los genes CBF/DREB1 que ha sido llamado ICE1
(“Inducer of CBF expression 1”). El ICE1 ha sido identificado gracias al mutante ice1 de
Arabidopsis. La mutación de este gen bloquea la expresión del CBF3, lo que produce una dismi-
nución de la expresión de muchos genes regulados a su vez por los CBF, y conlleva una reduc-
ción en la tolerancia a frío y congelación. Estudios posteriores han profundizado en el control de
ICE1 sobre la parte del transcriptoma inducido por frío (Lee et al., 2005).

Hasta el momento el ICE1 es el único factor de transcripción identificado que actúa directamente
sobre el promotor de un CBF (Van Buskirk y Thomashow, 2006). Aunque el ICE1 no parece estar
relacionado con la inducción por frío de CBF1 y CBF2, este factor de transcripción es de tipo-MYC
bHLH (“MYC basis helix-loop-helix”), y dado que se han descrito más de 160 factores de trans-
cripción de este tipo en Arabidopsis, no se puede descartar que existan otros factores de trans-
cripción análogos relacionados con CBF1 y CBF2 (Van Buskirk y Thomashow, 2006). 

Por otro lado, que el ICE1 sólo regule a CBF3 y no a CBF1 o CBF2 sugiere que los 3 CBFs pue-
den tener papeles no equivalentes. Recientemente se ha estudiado en detalle el papel de cada uno
de los CBFs (Novillo et al., 2004; Novillo et al., 2007). En un primer momento estos autores
demostraron que la expresión de CBF1 y CBF3 es anterior a la de CBF2 durante la aclimatación
al frío (Novillo et al., 2004). El estudio del mutante cbf2 les permitió concluir que CBF2 regula
negativamente la expresión de CBF1 y CBF3. Esto posibilita que la expresión de estos genes sea
transitoria y esté controlada de forma estricta, lo que garantiza a su vez la correcta inducción de
los genes de respuesta a frío y el preciso desarrollo de la tolerancia al estrés. 

Recientemente, los mismos autores han demostrado que CBF1 y CBF3 están regulados de forma
distinta a CBF2 (Novillo et al., 2007). En este trabajo se concluye que ni CBF1 ni CBF3 están impli-
cados en la regulación de otros CBF y que ambos regulan positivamente la aclimatación al frío
mediante la activación del mismo conjunto de genes. Además, los resultados de este trabajo per-
miten concluir que CBF1 y CBF3 tienen un efecto aditivo concertado para inducir el conjunto de
genes activados por CBF y para el desarrollo completo de la aclimatación al frío. 

A pesar de que la ruta de respuesta al frío regulada por los factores de transcripción CBF/DREB
parece tener un papel predominante en la aclimatación al frío en Arabidopsis, existen evidencias
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de la existencia de rutas alternativas de respuesta a frío independientes de CBF revisadas recien-
temente (Van Buskirk y Thomashow, 2006) y que no serán tratadas en este capítulo. Entre estas
rutas está la regulada por el factor de transcripción ZAT12 (Vogel et al., 2005) y la implicación de
otros genes como HOS9 (Zhu et al., 2004), HOS10 (Zhu et al., 2005) y ESKIMO1 (Xin et al., 2007). 

Así mismo, el papel regulatorio de la ubiquitinación proteica (Zhu et al., 2007) o el papel de molé-
culas involucradas en el metabolismo de los ácidos nucleicos como las helicasas también inter-
vienen en la adaptación al frío y otros estreses abióticos (Kant et al., 2007; Vashisht y Tuteja,
2006; Zhu et al., 2007).

b. Respuesta a la deshidratación inducida por congelación 

Como se ha comentado anteriormente el principal efecto de la congelación es la inducción de deshi-
dratación en las células. La capacidad de la planta para soportar estas condiciones está relacionada
con su capacidad de respuesta a la sequía y, de hecho, la respuesta de las plantas a congelación y a
sequía es muy similar (Shinozaki y Yamaguchi-Shinozaki, 2000) existiendo zonas de solape entre
ambas respuestas como se pone de manifiesto en la Figura 15.1. No obstante, en el caso de la sequía
existen otras rutas dependientes de ABA, en las que se activan factores de transcripción de los tipos
bZIP, MYC y MYB y que no se activan en respuesta a la congelación (Figura 15.1). 
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Figura 15.1. Solapamiento entre las rutas de respuesta a sequía y a deshidratación inducida por congelación.



En la actualidad se consideran dos rutas de respuesta a la deshidratación inducida por congelación
(Sharma et al., 2005; Sung et al., 2003). La primera de ellas es independiente de ABA y depende
de los factores de transcripción DREB2. Como los DREB1, los DREB2 tienen un dominio ERF/AP2
que reconoce la secuencia DRE (Liu et al., 1998). Tanto DREB2A como DREB2B se inducen en res-
puesta a deshidratación y salinidad de forma independiente al ABA, pero no responden al frío.
Aunque tanto DREB1 como DREB2 reconocen el elemento DRE, tienen distinta especificidad por su
secuencia diana. De este modo, el DREB1 se une preferentemente al elemento A/GCCGACNT
(Maruyama et al., 2004) mientras que el DREB2A lo hace al elemento ACCGAC (Sakuma et al.,
2006a), lo que hace que controlen conjuntos de genes distintos. A pesar de todo, aunque los genes
regulados por DREB2A juegan un papel importante en la tolerancia a la deshidratación, no son sufi-
cientes por sí solos para soportar las condiciones de congelación (Sakuma et al., 2006b).

La segunda ruta de respuesta a la deshidratación inducida por congelación está relacionada con
el CBF4. Este gen codifica para una proteína que es el homólogo más cercano a las proteínas
CBF1/DREB en Arabidopsis (Haake et al., 2002). Este gen se induce rápidamente tanto por sequía
como en respuesta a ABA pero no responde a frío. La sobre-expresión del CBF4 provoca la expre-
sión de genes inducibles por frío y por sequía e incrementa la tolerancia de las plantas frente a
ambos estreses (Haake et al., 2002).

c. Respuesta a las altas temperaturas

Los factores de transcripción relacionados con el calor (“heat stress transcription factors”, Hsfs)
constituyen el final de la ruta de transducción de la señal de este estrés (Baniwal et al., 2004).
Estos genes dan lugar a unas proteínas reguladoras que pueden encontrarse en formas inactivas
principalmente en el citoplasma. Estas proteínas se activan como consecuencia del estrés y pro-
vocan la modificación de la expresión de genes relacionados con la tolerancia (Baniwal et al.,
2004). Se ha determinado que la respuesta al estrés térmico se encuentra controlada por los Hsfs
que actúan uniéndose a los elementos reguladores de choque térmico (“heat shock element”,
HSE) de los promotores de los genes inducibles por este estrés y que constan de un motivo palin-
drómico nGAAn muy conservado (Miller y Mittler, 2006). 

La complejidad de este tipo de proteínas en plantas es muy alta como se deduce del número de
genes que las codifican. En levadura existe un único gen de este tipo y en vertebrados 4 (Baniwal
et al., 2004; Miller y Mittler, 2006). Sin embargo, en plantas el número es mucho más alto. Se
han descrito 21 Hsfs en Arabidopsis (Nover et al., 2001) y entramados que varían entre unos 18
Hsfs en tomate a 34 en soja (Miller y Mittler, 2006). 

En plantas existen 3 clases de Hsfs, llamadas A, B y C, que se distinguen en base a sus dominios
de oligomerización (Baniwal et al., 2004; Kotak et al., 2007; Nover et al., 2001). La complejidad
de estas familias y el conocimiento obtenido hasta el momento parece indicar que existe una gran
diversificación entre ellos.

Un ejemplo de esta diversificación se encuentra en la revisión realizada por von Koskull-Doring et
al. (2007) donde se detalla el conocimiento actual de los Hsfs en tomate y Arabidopsis. Así, en
tomate existe una tríada de Hsfs que coopera para desencadenar la respuesta al choque térmi-
co. En primer lugar, el HsfA1a actúa como un regulador maestro responsable de la expresión de
genes inducidos por calor, como demuestra el hecho de que plantas con este gen silenciado a
nivel post-transcripcional sean extremadamente sensibles al calor debido a la práctica eliminación
de la síntesis inducida por calor de moléculas carabina (“chaperones”), así como de HsfA2 y HsfB1
(Mishra et al., 2002); en segundo lugar, se forman complejos hetero-oligoméricos entre HsfA1a y
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HsfA2 que funcionan como super-activadores de la expresión génica en respuesta al calor (Port
et al., 2004). Por último, el HsfB1 funciona como coactivador cooperando con los Hsf de la clase
A, así como con otros factores de transcripción para mantener o restaurar la expresión de los
genes conocidos como “housekeeping” (Bharti et al., 2004) (Figura 15.1).

Del mismo modo, el estudio de 7 de los 21 Hsfs descritos en Arabidopsis ha permitido avanzar
en el conocimiento de esta diversificación. Al contrario de lo que ocurre en tomate, donde el
HsfA1 actúa como un regulador maestro para la adquisición de la termotolerancia inducida, en
Arabidopsis no existe ningún Hsf que actúe de esta forma (von Koskull-Doring et al., 2007). 

Existen otros Hsfs con funciones específicas en tomate (von Koskull-Doring et al., 2007). Por
ejemplo, el HsfA4 actúa como un potente activador de genes inducibles por el calor y participa
en el control del metabolismo de las ROS, mientras que el HsfA5 parece inhibir la actividad de
Hsf4. Por otro lado, el HsfA3 parece jugar un papel en la intercomunicación entre la sequía y el
calor, ya que recientemente se ha demostrado que la inducción del HsfA3 en respuesta a estos
dos estreses depende del DREB2A. De hecho, la sobre-expresión del DREB2A produjo la induc-
ción de genes inducibles por calor y una mayor tolerancia térmica, mientras que la represión de
este gen la redujo (Sakuma et al., 2006b). Por último, se ha visto que el HsfA9 juega un papel
especial en la respuesta al calor durante el desarrollo de la semilla (Figura 15.2). 

Figura 15.2. Complejidad de la respuesta al calor mediada por Hsfs en tomate [Elaboración propia
a partir de (vor Koskull-Doring et al., 2007)]
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a) La respuesta al calor en tomate está regulada por una tríada de Hsfs. En primer lugar, el HsfA1 actúa como un inter-
ruptor principal que activa a genes que codifican para carabinas moleculares, así como a HsfA2 y HsfB1. HsfA1 y HsfA2
forman complejos hetero-oligoméricos que actúan como superactivadores de la expresión génica en respuesta al calor.
Por otro lado, el HsfB1 actúa como co-activador de HsfA1 y además coopera con otros factores de transcripción para
mantener o restaurar la expresión de genes “housekeeping”. 

b) Papel de otros Hsfs en respuesta al calor.



Todos estos trabajos muestran la gran complejidad del papel de los Hsf en plantas. La diversifi-
cación de los distintos miembros de esta familia lleva a la formación de un complejo entramado
que parece esencial en el desarrollo y supervivencia de las plantas frente a estrés en los distintos
estadíos de su desarrollo.

15.5. EL ESTRÉS MÚLTIPLE
A pesar de los estudios a nivel fisiológico que indican que los estreses múltiples desencadenan
una respuesta diferencial en las plantas, y de las pérdidas económicas que causa la combinación
de estreses, son pocos los trabajos que han abordado el estudio de la respuesta de las plantas
a nivel molecular frente a estos estreses. 

Estudios en tabaco han demostrado que la respuesta frente al estrés combinado de sequía y altas
temperaturas desencadenaba una respuesta a nivel molecular que era muy diferente de la res-
puesta frente a los estreses simples (Rizhsky et al., 2002). 

Este trabajo se realizó con un número de transcritos bajo, de ahí que posteriormente se abordara
el estudio de la respuesta frente a este estrés complejo en la especie modelo A. thaliana. Para
ello utilizaron el chip ATH1 de Arabidopsis comercializado por la empresa Affymetrix
(www.affymetrix.com). Sus resultados confirmaron los obtenidos previamente en tabaco. De los
1833 transcritos que modificaron su expresión en el estrés múltiple, 772 no habían variado su
comportamiento frente a los estreses simples (Mittler, 2006; Rizhsky et al., 2004). Además, un
número similar de genes que modificaron su expresión en respuesta a estos estreses per-
manecieron inalterados frente al estrés combinado. Por ejemplo, los niveles de prolina se incre-
mentaron en respuesta a la sequía pero no tras el estrés combinado (Rizhsky et al., 2004), lo que
concuerda con el nivel de expresión de la -pirrolina-5-carboxylasa-sintetasa en cebada frente a
estos mismos estreses (Atienza et al., 2004)

Estos resultados llevaron a concluir que el estrés combinado es percibido como un nuevo estrés,
distinto de los anteriores, ya que las plantas desencadenan una respuesta que activa o reprime
una gran cantidad de genes que no son activados por los estreses simples. Sin embargo, la vali-
dación de este tipo de resultados en especies cultivadas constituye un paso fundamental para la
aplicación de los resultados en la agricultura.

En cebada se han desarrollado una serie de experimentos para estudiar la respuesta de este cul-
tivo frente a distintos estreses abióticos, incluyendo dos estreses múltiples: sequía junto a calor
y frío junto a cobre (Atienza et al., 2004). Para la realización de este estudio se desarrolló un
microarray de ADNc a partir de secuencias que habían sido relacionadas con la respuesta a estre-
ses abióticos en distintas especies de la tribu Triticeae. 

En total se seleccionaron más de 300 secuencias entre las que había secuencias de las rutas de meta-
bólicas relacionadas con los azúcares, los lípidos y los aminoácidos; otras pertenecientes a familias
génicas involucradas en la respuesta al ambiente como proteínas LHC (“Light Harvesting Complex”),
ELIP (“Early Light-Inducible Protein”) y factores de transcripción tipo CBF o AP2; también proteínas con
dominios de ligamiento de metales pesados (Atienza et al., 2004). Los resultados obtenidos con el
microarray fueron validados en un subconjunto de genes mediante la realización de Northerns. 
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En el estrés de sequía + calor, la alta temperatura aceleró el proceso de deshidratación. Con
excepción de un gen que codifica para una proteína tipo metalotioneina, ninguno de los genes acti-
vados por sequía se activaron en el estrés compuesto y viceversa (Atienza et al., 2004). 

Durante el estrés múltiple de frío más metales pesados (cobre), la respuesta molecular de las plan-
tas era mucho más parecida a la desencadenada para tolerar el frío que a la inducida a conse-
cuencia del cobre, ya que 10 genes mostraron el mismo comportamiento frente al estrés múlti-
ple y en respuesta a frío mientras que sólo 1 modificó su perfil de expresión de igual manera en
respuesta al estrés combinado y a cobre (Figura 15.3). 

La conclusión a la vista de los resultados fue la misma obtenida en los trabajos en tabaco y en
Arabidopsis citados con anterioridad: la respuesta al estrés múltiple (frío + cobre) es muy distin-
ta de la suma de las respuestas frente a los 2 estreses simples. De esta forma, de los 31 genes
que modificaron su expresión en respuesta al estrés múltiple, 18 constituían una respuesta dife-
rencial ya que no cambiaron su expresión en ninguna de las dos condiciones de estrés simple
(Figura 15.3). Además, el perfil de expresión de 2 genes que modificaron su expresión tanto en
el estrés múltiple como en cobre lo hicieron en sentido contrario en cada situación (Figura 15.3). 

Figura 15.3. Solapamiento entre la respuesta al estrés múltiple (Frío + cobre) y las respuestas frente a los
respectivos estreses simples.
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El grado de solape entre cada par de estreses indica la similitud entre ellos, mientras que las zonas que no solapan (o en
las que la expresión génica es distinta), muestran la respuesta diferencial.



La mayor similitud entre las respuestas al estrés múltiple y al frío podría indicar una reducción de
la entrada de cobre debido a la baja temperatura. Sin embargo, la detección de diversos genes
que se activan específicamente en respuesta al estrés combinado y el cambio en el comporta-
miento de otros genes sugiere que la planta percibe el estrés múltiple como un nuevo estrés, y
por tanto desencadena una respuesta específica (Atienza et al., 2004).

A la vista de estos resultados, el estudio de los estreses múltiples adquiere gran importancia de
cara a mejorar la tolerancia de los cultivos frente al ambiente. La mejor opción sería considerar las
combinaciones de estreses como estreses nuevos, diferentes de los estreses simples, para su
estudio a nivel molecular. Para ello será crucial la caracterización de los estreses en condiciones
de campo y el conocimiento del estadio fenológico en que se producen, para intentar reproducir
cada situación en el laboratorio, si bien la realización de estos experimentos no siempre es trivial.

Otro aspecto importante a tener en cuenta es el conocimiento de las interacciones que se producen
entre los distintos estreses, ya que éstas pueden ser negativas o positivas, es decir, la aparición de
un determinado tipo de estrés puede hacer que se incremente o disminuya la tolerancia frente a otro
estrés. Mittler (2006) propuso una “matriz de estrés”, basada en los resultados de diversos autores,
en la que se observa que la mayor parte de las interacciones son negativas, es decir, la incidencia
de un tipo de estrés tiende a disminuir la tolerancia frente a otro distinto. Sin embargo, hay ciertas
interacciones que parecen incrementar la tolerancia por desencadenar rutas similares de respuesta. 

15.6. PERSPECTIVAS DE MEJORA
El incremento del conocimiento de las rutas de respuesta a los estreses abióticos, a través de la
identificación de los genes reguladores que desencadenan las respuestas y de los genes sobre
los que actúan, ha abierto nuevas vías para el incremento de la tolerancia a dichos estreses, a
través del desarrollo de plantas transgénicas y de estrategias de MAS (“Marker Assisted
Selection”). Además, cuanto mejor conozcamos los mecanismos de tolerancia mayores serán las
posibilidades de manejarlos de forma óptima.

Las primeras plantas transgénicas en las que se pretendía incrementar la tolerancia a los
estreses abióticos fueron desarrolladas para sobre-expresar genes clave de la ruta de res-
puesta. De esta forma, se han desarrollado plantas transgénicas en las que se modifica la
expresión de genes reguladores relacionados con la producción de osmolitos, con el trans-
porte iónico, mecanismos de detoxificación y relacionados con la producción de proteínas LEA
y HSPs (Wang et al., 2003; Zhang et al., 2004).

Por destacar algunos casos particulares, se ha demostrado que la sobre expresión de los genes
CBF-DREB1 permite incrementar la tolerancia a congelación en plantas (Jaglo-Ottosen et al., 1998;
Liu et al., 1998). Del mismo modo, la acumulación de osmolitos como respuesta durante la acli-
matación al frío y en respuesta a sequía o salinidad, ha promovido el desarrollo de plantas trans-
génicas para incrementar la tolerancia osmótica mediante el aumento de los niveles de prolina
(Ashraf y Foolad, 2007). Para ello se ha empleado la sobreexpresión de genes que codifican para
enzimas como la -pirrolina-5-carboxylasa-sintetasa (Kavi Kishor et al., 1995). También se han mani-
pulado los genes de la ruta de síntesis de la trehalosa, considerada como uno de los osmoprotec-
tores más efectivos, lo que ha permitido de nuevo el desarrollo de plantas transgénicas con una
mayor tolerancia al estrés (Almeida et al., 2007). La transgenia también ha sido utilizada para abor-
dar la presencia de metales pesados en el suelo (Dahleen y Manoharan, 2007).
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Todos estos trabajos han puesto de manifiesto que la manipulación de genes clave en la respuesta
molecular al estrés permite el incremento de la tolerancia al mismo, de ahí que la producción de
plantas transgénicas sea una vía muy a tener en cuenta en la mejora genética vegetal. Sin embar-
go, el proceso no es fácil, ya que la sobre expresión de los genes implicados, sobre todo cuan-
do es constitutiva, puede tener efectos adversos en el crecimiento o en otros caracteres impor-
tantes (Wang et al., 2003). De ahí que se haya propuesto la modificación de las rutas de respuesta
al estrés mediante la utilización de promotores inducibles por estrés o específicos de un tejido
concreto (Kasuga et al., 1999; Wang et al., 2003; Zhang et al., 2004). Por tanto, los genes intro-
ducidos en las variedades sólo se activarían en un momento específico del desarrollo o cuando
se manifestasen las condiciones adversas, por lo que evitarían, al menos en parte, los efectos
adversos derivados de la expresión constitutiva de estos genes. 

A pesar de las grandes posibilidades que ofrece la manipulación génica existen limitaciones gra-
ves para explotar este potencial de una manera más extensa. Una de las principales es que la
mayoría de los estudios se han realizado en invernadero, bien debido a la baja cantidad de semi-
lla disponible, o bien por las dificultades administrativas para desarrollar ensayos en condicio-
nes de campo. Por tanto, se desconoce el valor real de muchos de los trangénicos desarrolla-
dos durante los últimos años. Es más, en la mayor parte de los transgénicos desarrollados en
cultivos como el arroz no se ha estudiado el efecto sobre el rendimiento (Vij y Tyagi, 2007).

La situación se complica aún más si tenemos en cuenta que el ambiente en el que se desarrollan las
plantas es complejo ya que a lo largo de su ciclo tienen que soportar tanto estreses bióticos como
abióticos, tanto de forma sucesiva como simultánea a lo largo del tiempo. A pesar de ello, la mayor
parte de los estudios realizados se centran en la respuesta de las plantas a un único estrés, y gene-
ralmente en un momento determinado del desarrollo, mientras que la respuesta al estrés se encuen-
tra regulada en función del desarrollo (Vij y Tyagi, 2007). Por tanto, la respuesta a los estreses puede
ser diferente en función del momento del desarrollo en que se produzca, lo cual es aún más evidente
si lo que se produce es un estrés múltiple, como ya se ha detallado en este capítulo. 

De ahí que sea necesario el desarrollo de metodologías más efectivas que permitan comprender
las estrategias defensivas de las plantas en situaciones que simulen lo mejor posible los estre-
ses que se producen en campo, ya que este conocimiento ofrecería mayores posibilidades de
mejora en el futuro. 

En este contexto, los estudios que muestran la inter-comunicación (“cross-talk”) entre rutas de res-
puesta a distintos estreses, ofrecen la posibilidad de descubrir factores de resistencia intrínsecos
que son vitales en las plantas para tratar con un rango amplio de estreses, incluyendo tanto los
bióticos como los abióticos (Iba, 2002).

La importancia del estudio de la inter-comunicación ha sido bien plasmada en la revisión realiza-
da por Knight y Knight (2001). Estos autores definen la inter-comunicación como cualquier punto
de dos rutas de señalización desencadenadas por distintos estreses que convergen. Existen dis-
tintos tipos de inter-comunicación. 
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En primer lugar, la inter-comunicación puede producirse entre dos rutas de señalización que pue-
den interferir tanto de forma negativa como positiva. También pueden existir rutas de señalización
que utilicen la misma molécula, como en el caso del calcio. La mayoría de los estreses abióticos
producen un incremento del catión Ca2+ en el citosol, por tanto, la respuesta frente a un estrés
podría agotar el Ca2+ con lo que no estaría disponible para desencadenar la respuesta de tole-
rancia frente a un estrés inmediatamente posterior (Knight y Knight, 2001).

Por último, distintos estreses pueden desencadenar respuestas similares. Por ejemplo, tanto la
sequía como la congelación provocan deshidratación y por tanto, ambos estreses requieren una
respuesta parecida. De hecho, se ha descrito anteriormente que las respuestas frente a sequía,
salinidad y frío tienen algunos elementos en común (Nakashima y Yamaguchi-Shinozaki, 2006;
Seki et al., 2003).

Otro ejemplo de similitud en la respuesta a distintos estreses es la producción de antioxidantes
o de enzimas detoxificadoras común en todos los estreses que producen un incremento de
ROS, incluyendo tanto estreses bióticos como abióticos (Fujita et al., 2006; Mittler et al., 2004;
Suzuki y Mittler, 2006).

Del mismo modo, aunque la respuesta a la sequía y al calor es muy distinta, resultados recientes
indican que el DREB2A funciona tanto en sequía como en respuesta al choque térmico (Sakuma
et al., 2006b). Este factor de transcripción se une al elemento DRE y activa la expresión de genes
involucrados a la respuesta a la sequía y a la salinidad en Arabidopsis. En la región central del
DREB2A existe un elemento regulador negativo cuya eliminación convierte al DREB2A en una
forma activa constitutiva (DREB2A CA). La sobre-expresión del gen DREB2A CA indujo la expresión
de genes inducibles por sequía y salinidad, pero también de genes inducibles por calor. La termo-
tolerancia de las plantas en las que sobre-expresó el gen DREB2A se incrementó de forma nota-
ble mientras que disminuyó en las plantas “knockout”. Por tanto, los autores concluyeron que el
factor de transcripción DREB2A juega un papel importante en la inter-comunicación de las res-
puestas a sequía y calor.

La identificación de genes reguladores que participan en la activación de rutas de respuesta fren-
te a distintos estreses constituye una herramienta muy interesante de cara a la mejora. Por ejem-
plo, se ha demostrado que la expresión constitutiva del gen MBF1c (“multiprotein bridging factor
1c”) en Arabidopsis incrementa la tolerancia al calor, al estrés osmótico y a la combinación de
ambos estreses y además aumenta la resistencia frente a infecciones bacterianas (Suzuki et al.,
2005). Además, el desarrollo de plantas transgénicas de Arabidopsis para el Osmyb4 incremen-
ta la tolerancia a la sequía, la salinidad, la radiación ultravioleta y el ozono, así como la resisten-
cia frente a virus, bacterias y hongos (Vannini et al., 2006). El gen Osmyb4 codifica para un fac-
tor de transcripción tipo MYB en arroz y parece jugar un papel destacado en la inter-comunicación
de las cascadas de señalización frente a diversos estreses (Vannini et al., 2006). 

En definitiva, dado que las rutas de señalización forman entramados y las plantas se encuentran
en un ambiente complejo y soportan la acción de estreses múltiples, la inter-comunicación entre
las distintas rutas es crucial para desencadenar las respuestas de tolerancia (Knight y Knight,
2001). De este modo, aunque el estudio de las rutas de señalización en los estreses aislados
resulta de gran interés, los resultados pueden ser engañosos de cara a su aplicación en campo.
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15.7. REFLEXIONES FINALES
El estudio de los estreses múltiples tendrá necesariamente que incrementarse en los próximos
años, si queremos aumentar las posibilidades de mejora de los cultivos ante el ambiente. El obje-
tivo debería ser reproducir las condiciones ambientales que se dan en el campo en los experi-
mentos realizados en el laboratorio. Así mismo, el estudio de estos estreses en los estadios de
desarrollo del cultivo en el que realmente se producen también es crucial, ya que no es lo mismo
someter a una planta a un estrés múltiple de sequía y altas temperaturas en estado de plántula
que en antesis, cuando la fase reproductiva está en funcionamiento y probablemente se desen-
cadenen mecanismos de respuesta específicos para proteger los órganos reproductivos. 

Por otra parte, aunque el conocimiento generado en las plantas modelo resulta muy valioso, la
validación de estos resultados en las especies cultivadas es uno de los grandes desafíos de la
investigación agrícola en el siglo XXI en relación con la mejora de los estreses abióticos. El segun-
do gran desafío será la evaluación agronómica de los materiales generados en base a la modifi-
cación de las rutas de respuesta mediante el uso de promotores inducibles por estrés. 

En algunos casos, la variación natural en algunos de genes de la respuesta molecular al estrés
explica las diferencias en niveles de resistencia entre distintos genotipos. En estos casos, estos
genes son excelentes candidatos para identificar la base molecular de los QTLs de respuesta al
estrés detectados en trabajos de mapeo genético. Por ejemplo, en cebada se han mapeado 13
genes que codifican para factores de transcripción y otros genes reguladores para ver si co-loca-
lizaban con QTLs de resistencia a frío y a sequía (Tondelli et al., 2006). Este trabajo ha permitido
constatar que un cluster de 6 genes CBF (HvCBF) co-localiza con el locus de resistencia a frío Fr-
H2. Además, 4 de los 12 QTLs descritos para resistencia a sequía co-localizan con genes regu-
ladores en los cromosomas 2H, 5H y 7H, mientras que 3 dehydrinas co-localizan con QTLs meno-
res en los cromosomas 5H y 6H (Tondelli et al., 2006).

La mejora de la tolerancia a los estreses abióticos pasará necesariamente en los próximos años
por el avance en la identificación de las rutas de respuesta a los estreses múltiples. Esto permi-
tirá seleccionar nuevos genes candidatos que respondan de forma específica frente a estos estre-
ses. Del mismo modo, habrá que seguir considerando los estudios genéticos de localización de
QTLs, ya que muchos de los genes candidatos que se identifiquen pueden estar relacionados con
la variación explicada por estos QTLs. 

Por otro lado, el desarrollo de plantas modificadas genéticamente, a través de la alteración de las
rutas de respuesta a los distintos estreses mediante la utilización por ejemplo de promotores indu-
cibles, puede suponer una herramienta clave en el desarrollo de plantas más resistentes a las con-
diciones ambientales adversas. 

La culminación de todos estos esfuerzos requerirá necesariamente la experimentación en campo de
los materiales generados, ya que en el siglo XXI los cultivos seguirán sembrándose en el campo y no
en los laboratorios. Sin embargo, estos estudios se enfrentarán a dos problemas de importancia. En
primer lugar, el rechazo a los organismos transgénicos en la Unión Europea, normalmente por causas
poco relacionadas con la ciencia, hace que este tipo de estudios sean prácticamente imposibles debi-
do a la gran cantidad de labor administrativa que conlleva la realización de los ensayos y al riesgo
inherente de destrucción de los campos de ensayo por desaprensivos. Esto hace que en la UE se esté
renunciando a una tecnología que no es la panacea, pero que tampoco es desdeñable.
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16.1. INTRODUCCIÓN
Las malas hierbas son un problema de la agricultura desarrollada. Podría decirse que en la de sub-
sistencia no existen, pues lo que nace entre las plantas cultivadas se aprovecha como forraje del
escaso ganado que se posee. Sin embargo, en una agricultura moderna compiten con el cultivo
para todos los elementos vitales incluyendo la luz por supuesto. Su eliminación sólo fue posible
por procedimientos mecánicos hasta el siglo XX. 

Hoy en día, una agricultura desarrollada no se entiende sin herbicidas y los nuevos productos son
cada vez más respetuosos con el ambiente, eficaces pero fácilmente degradables y a la vez más
inocuos contra la planta cultivada y contra la fauna acompañante. La tendencia ha sido ir bus-
cando fitoquímicos cada vez más selectivos contra especies o grupos de especies concretos, si
bien no todos los especialistas están de acuerdo con una excesiva especificidad, prefiriendo por
el contrario moléculas de amplio espectro. La consecución de variedades cultivadas resistentes
a herbicidas permitirá sin duda progresar en esta vía.

Los herbicidas se han clasificado de muchas maneras; entre ellas, por el momento de aplicación
(presiembra, preemergencia, postemergencia), por su relación con la planta diana (contacto, tras-
locación), por su persistencia en el terreno, por la composición química y por el modo de acción.
Estos dos últimos son, quizá, los más adecuados para el objeto el presente capítulo. 

Los herbicidas actúan sobre un sitio específico o primario hacia el cual se mueve una vez aplica-
do; su acción en este sitio provoca reacciones secundarias que son las que determinan su efec-
to sobre la planta. El tránsito desde la entrada hasta la llegada al sitio de acción comporta una
serie de pasos (entrada, difusión, conversión metabólica, entrada en células y orgánulos celula-
res) en cada uno de los cuales se puede provocar una barrera de resistencia al efecto herbicida.

La aplicación masiva de herbicidas coincidió, como tantas otras cosas en agricultura, con el final
de la II Guerra Mundial; el 2,4-D se popularizó inmediatamente por el buen control que ejercía sobre
hierbas de hoja ancha en cereales. Como sucedió con el uso, también masivo, de insecticidas, las
resistencias o tolerancias no tardaron en aparecer. Un buen número de especies la tienen natural,
es decir, son capaces de sobrevivir al tratamiento a las dosis recomendadas aunque, como asi-
mismo en el caso de los insecticidas y, en general, de todo tratamiento sea del tipo que sea, dosis
mayores manifiestan el efecto tóxico. Tal tolerancia natural, al depender de la constitución genéti-
ca, puede estar presente en toda una especie o bien en ciertos genotipos de la misma.
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En otras, la presión selectiva que implica un tratamiento reiterado sobre todo favorece las mutacio-
nes que producen una cierta barrera a la acción del producto aplicado. Si la presión selectiva se man-
tiene, lo que es automático en el caso de herbicidas de larga persistencia en el terreno, al seguirse
con la aplicación del producto, las estirpes con tales mutaciones se verán favorecidas, aumentando
el número de individuos y, con ellos, la posibilidad de que aparezcan nuevas mutaciones que refuer-
cen la barrera o produzcan otras nuevas. Se originan así biotipos con resistencia adquirida.

Es evidente que si tal resistencia se produce de forma natural, también puede conseguirse por
procedimientos de Mejora genética siguiendo las mismas pautas que para cualquier otro carác-
ter y, en efecto, como luego veremos, se han aplicado todos los métodos conocidos incluyendo
la ingeniería genética.

16.2. ALGUNOS TÉRMINOS IMPORTANTES
Aparte de resistencia y tolerancia, que requieren el parágrafo siguiente por entero, es convenien-
te definir algunos términos que se utilizan en relación con las malas hierbas (Hatzios, 2001). 

Selectividad es la capacidad que tiene un herbicida para controlar o eliminar algunas malas hier-
bas sin dañar a otras, al menos de manera perceptible.

El mecanismo de acción de un herbicida es la interferencia de dicho herbicida con un cierto com-
puesto o proceso bioquímico que conlleva la letalidad sobre la mala hierba.

El modo de acción de un herbicida es la secuencia de sucesos que lleva a la muerte de la planta diana.

Sitio de acción es el lugar donde se fija la molécula herbicida o el paso metabólico concreto
en que actúa. 

16.3. RESISTENCIA Y TOLERANCIA
El uso de uno u otro está teóricamente bien delimitado para los casos de enfermedades y plagas,
si bien la práctica presenta dificultades de aplicación. Básicamente, la diferencia teórica consiste
en que el agente dañino no hace daño (al menos visible o comercial) en la planta pero se multi-
plica en ella. Se tiende a no utilizar variedades tolerantes porque pueden comportarse como pro-
pagadoras del agente nocivo.

En el caso de resistencia a herbicidas no puede aplicarse tal distinción. De ahí que la diferencia
estribe en el grado de supervivencia intrínseca o natural de la planta: si lo hace a las dosis reco-
mendadas, es tolerancia, y si lo hace a dosis más altas, a veces hasta 100 (como en el caso de
muchas malas hierbas resistentes a la triazina), e incluso 1000 veces mayor que la recomenda-
da, letales para el biotipo natural, resistencia, lo que implica una cierta inducción por selección
natural o bien, en el caso de plantas cultivadas, de modificación genética por cualquiera de las
técnicas disponibles (Retzinger y Mallory-Smith, 1997, en Hatzios, 2001). 

Ambos términos se utilizan con frecuencia indistintamente por muchos agrónomos; por ejemplo,
se habla de la tolerancia transgénica al glifosato, si bien es efectiva y está causada por un simple
gen cuyo modo de acción se conoce. 
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Se ha propuesto un sistema de control poligénico para la tolerancia y monogénico para la resis-
tencia, a la manera de las resistencias horizontal y vertical de Van der Plank para la resistencia a
enfermedades, pero faltan estudios genéticos que lo avalen. 

Las tasas de mutaciones espontáneas se han estimado en raras ocasiones, no ofreciendo dife-
rencias con las registradas para otros genes; para resistencia a triazinas se obtuvo 10-8, dato con-
cordante con mutaciones en bacterias al transmitirse tal resistencia por el cloroplasto, y para
resistencia a sulfonilureas 10-6, en el rango de mutación espontánea en eucariontes.

Al igual que en los casos de enfermedades y plagas, se llama resistencia cruzada cuando un
mecanismo de resistencia es eficaz contra más de un herbicida (de ser, por el contrario, más
sensible a otro herbicida sería un caso de resistencia cruzada negativa) y resistencia múltiple
cuando un mismo biotipo (o variedad) tiene más de un mecanismo de resistencia a uno o varios
herbicidas (Hatzios, 2001; Navas Palmero, 2007). 

Hay que insistir en el hecho de que la resistencia adquirida a herbicidas surge como respuesta a
una presión de selección producida por un tratamiento reiterado con el mismo producto, es decir,
de una mala práctica agrícola, pues siempre hay que buscar la diversificación tanto en cultivos y
variedades dentro de éstos como en las aplicaciones de cualquier fitoquímico. De igual forma que
una rotación rompe el ciclo de un agente patogénico y una variedad multilínea dificulta el libre flujo
de una sola raza, cambiar de herbicida (eliminando los persistentes en el terreno justamente por-
que su presión de selección es aún más continua), o utilizar mezclas de herbicidas con distintos
medios de acción dificulta la aparición de resistencia. Hay que tener en cuenta que “cambiar de
herbicida” significa elegirlos con diferente modo de acción, pues de otra manera la presión selec-
tiva es la misma aunque se siga una buena rotación con diferentes cultivos.

Por el contrario, la aparición de resistencia se favorece con la aplicación del herbicida a dosis
bajas, por la misma razón que el uso de antibióticos en el hombre a dosis más bajas que las bac-
tericidas favorece la aparición de mutantes resistentes; en efecto, las mutaciones de efectos débi-
les pueden fijarse con facilidad y son el material idóneo para, viviendo ya en un ambiente con anti-
biótico, permitir que surjan alelos más eficaces. La acumulación progresiva de mutaciones es un
hecho experimental bien comprobado.

Por la misma razón que los buenos genes de resistencia a enfermedades hay que protegerlos,
por lo valiosos que son, mediante las prácticas agronómicas adecuadas como las mencionadas
más arriba, la sensibilidad a un buen herbicida hay que protegerla evitando las malas prácticas,
también esbozadas más arriba, que favorecen la aparición de resistencia. Una vez que ésta hace
su aparición, seguir tratando con el mismo herbicida es suicida, pues la mala hierba resistente
puede terminar por extenderse indefinidamente. 

En el caso en que el resistente sea un cultivo concreto, o una variedad del mismo, hay que mane-
jarlo con cuidado para evitar que, precisamente por la persistencia en la aplicación del herbicida
al que es resistente, se produzcan biotipos resistentes al mismo, con lo que perdería su eficacia. 

La norma fundamental para proteger los genes valiosos es, como en cualquier otro caso de inter-
acción entre dos organismos, diversificar en el tiempo y en el espacio tanto el material cultivado
como el fitoquímico que se aplica. 
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16.4. LA RESISTENCIA A HERBICIDAS EN EL MUNDO 
El primer caso de resistencia fue descrito en 1970 (Ryan, 1970, en Salas, 2001) y sin haber lle-
gado al medio siglo, la relación de casos es enorme (puede consultarse, permanentemente actua-
lizada, en www.weedscience.com), cayendo fuera de los límites del presente capítulo. Los casos
más frecuentes se han encontrado contra los inhibidores de ALS (ej.: clorsulfurón) y triazinas (ej.:
atrazina); otros menos frecuentes, pero aún abundantes, son las resistencias a inhibidores de la
ACCasa (diclofop-metil), auxinas sintéticas (2,4-D), bipiridilos (paraquat), ureas y amidas (clortolu-
rón), glicinas (glifosato) y dinitroanilinas (trifularina), siendo los menos frecuentes, entre otros
casos, la resistencia a tiocarbamatos (trialato), triazoles (amitrole), inhibidores de la PPO (oxi-
fluorfeno), cloroacetamida (butacloro) inhibidores de la síntesis de carotenoides (flurtamona), mito-
sis (profam) y celulosa (diclobenil) y nitrilos (bromoxinil). Los casos descritos se extienden por
todo el mundo desarrollado, con máximos en Europa y en EEUU.

La relación anterior se refiere a resistencias naturales en malas hierbas. Aunque luego se hablará de
ellas, se han incorporado resistencias a glifosato y broxinil por ingeniería genética a algunos cultivos.

Malas hierbas resistentes se han encontrado en gran número de familias, destacando en Europa
los géneros de Poáceas Avena, Lolium y Setaria, como asimismo en un gran número de espe-
cies del género Amaranthus, introducida desde América como consecuencia de los contactos
entre ambos mundos.

16.5. DETECCIÓN DE LA RESISTENCIA
Debe comenzar, evidentemente, con la observación en campo, descartando los casos que se puedan
deber a una mala técnica de aplicación (por ejemplo, heterogeneidad de la aplicación) o circunstan-
cias ambientales (lluvia tras la aplicación). Los campos con una larga tradición de monocultivo y de
aplicación reiterada del mismo herbicida son los mejores candidatos a la aparición de resistencia.

En todo caso, la posible resistencia ha de ser confirmada experimentalmente, debiendo disponerse
siempre de una línea testigo con la mayor garantía posible de no haber estado sometida a la presión
selectiva continuada por el herbicida. Los bioensayos analizan la relación entre el peso seco o fres-
co de la planta estudiada en función de dosis crecientes del herbicida. La respuesta es una sigmoi-
de sobre la que se estiman dos índices (Salas, 2001): (1) la reducción del crecimiento (GR) que es
la dosis del herbicida que produce una reducción del peso (seco o fresco) del 10% (GR10), 50%
(GR50%) y del 90% (GR90) en relación con el mismo material no tratado, y el factor de resistencia
(FR), que es el cociente entre el GR50 de la forma resistente y el GR50 de la forma susceptible. Un
FR = 1 indica ausencia de resistencia, >1 es resistencia y <1 indica resistencia cruzada negativa.
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16.6. MECANISMOS DE RESISTENCIA A HERBICIDAS
Hay tres mecanismos básicos de resistencia: (a) modificación del sitio de acción, (b) detoxifica-
ción de la molécula herbicida y (c) el herbicida no puede alcanzar el sitio de acción. Junto a meca-
nismos menos importantes, los podemos describir sucintamente como sigue (Hatzios, 2001;
Navas Palmero, 2007):

1. Pérdida de especificidad por cambios en el sitio de acción primario. 

Este suele ser una proteína (enzima o estructural) y la acción del herbicida sobre ella desencade-
na los efectos que llevan a la muerte de la planta. Una mutación, que puede ser simplemente el
cambio de un aminoácido puede hacer que se pierda la interacción entre el herbicida y el sitio de
acción al modificarse la conformación de éste. Es el caso del dominio carboxil-transferasa de la
ACCasa o en la proteína D1 del fotosistema II; en este caso se trata de un cambio de serina a gli-
cina en la posición 264 que confiere una resistencia 1000 veces mayor a las triazinas. 

Es un mecanismo muy común de resistencia a herbicidas, a veces caracterizada molecularmen-
te, que puede ser eficaz contra compuestos pertenecientes a la misma familia química. Se han
descrito resistencias de este tipo en Alopecurus myosuroides, Setaria viridis, Phalaris paradoxa,
Eleusine indica, Avena spp., Lolium spp. y Brassica rapa (transferida por metodología clásica a
colza). La resistencia adquirida (pero no la natural; véase más abajo, parágrafo 3) a los herbici-
das que inhiben la acetolactato sintasa (ALS), entre los que están las sulfonilureas y las imidazoli-
nonas, se debe a mutaciones, especialmente en tres sitios, que han alterado la ALS. También
parece ser éste el mecanismo de resistencia encontrado en algunas especies a herbicidas que
alteran el ciclo mitótico como las dinitroanilinas, al haberse encontrado diferencias entre las tubu-
linas de biotipos resistentes y susceptibles. 

El mecanismo de resistencia transgénica a glifosato producida por el gen CP4epsps de
Agrobacterium tumefaciens pertenece a esta clase.

2. Modificación de la molécula (degradación) a formas no tóxicas.

Es un proceso bien estudiado que caracteriza muchos casos de resistencia. La modificación
puede estar causada por oxidación, reducción o hidrólisis y posterior conjugación de los com-
puestos resultantes con otras moléculas (azúcares, ácidos orgánicos, glutatión, etc.) que reducen
o anulan la toxicidad, como sucede en algunos biotipos de Abutilon theophrasti que resisten a la
atrazina conjugándola con glutatión. Los productos de la reacción pueden secuestrarse en orgá-
nulos o biopolímeros como en el caso siguiente. 

Se encuentran dentro de esta clase casos de resistencia múltiple, como es el de Alopecurus myosu-
roides, que puede metabolizar un buen número de herbicidas con diferentes modos de acción. La
resistencia natural (pero no la adquirida; véase más arriba, parágrafo 1) a los herbicidas que inhiben
la acetolactato sintasa (ALS), entre los que están las sulfonilureas y las imidazolinonas, se debe a su
rápida metabolización. Los casos de tolerancia natural (preexistente) a herbicidas de acción auxínica,
como el muy famoso 2,4D, parecen debidos a la degradación de la molécula a compuestos no tóxi-
cos, aunque en dicotiledóneas también se encuentra un mecanismo de conjugación con azúcares.
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Las resistencias transgénicas a glufosinato, procedente de Streptoyces, y a bromoxinil, de
Klebsiella ozaenae, también pertenecen a esta clase, al ser convertidas las moléculas herbicidas
respectivamente a un derivado acetilado y a un derivado del ácido benzoico (Devine, 2001). 

3. El herbicida no llega al sitio de acción

Desde el sitio de aplicación, el herbicida debe translocarse a las hojas, como en el caso de los de apli-
cación al suelo, o bien, en los foliares, debe hacerlo a los meristemos o raíces. Esta resistencia, pues,
está asociada a procesos de secuestración (se ha sugerido el caso del algodón a algunos herbicidas
y de otras especies al paraquat), que reduce el movimiento, o compartimentación en vacuolas o bio-
polímeros mediante mecanismos no bien conocidos aunque sugeridos para algunos herbicidas de
acción hormonal o inhibidores del fotosistema I. Es posible que las escasas especies en las que se
ha encontrado resistencia al glifosato posean un mecanismo alterado de translocación del herbicida. 

4. Reducción de la concentración de herbicida en el sitio de acción

La acción del herbicida necesita una concentración mínima para ser efectiva. Si alguna reacción
metabólica de la planta dificulta la absorción, la penetración o la translocación de la molécula, la
concentración umbral puede no alcanzarse. Son mecanismos, no obstante, más sensibles a la
acción ambiental que los dos anteriores, por lo que pueden causar tolerancia más que resistencia.

5. Reparación de efectos fitotóxicos

La planta se ve afectada pero se recupera cuando cesa el contacto con el herbicida. Es el caso de
los herbicidas que, como algunos inhibidores del acetil coenzima A carboxilasa, actúan sobre la
membrana plasmática modificando su polaridad. Una vez que deja de aplicarse el herbicida, la mem-
brana puede recuperarse, como se ha descrito en avena, trigo harinero y lolium rigidum. Al igual que
los casos 3 y 4, parece un mecanismo más propio de la tolerancia que de una buena resistencia.

6. Ausencia de células diana

Podría calificarse de escape e incluirse quizá en los casos 3 ó 4 anteriores. Si el herbicida pene-
tra fundamentalmente por un tejido y éste ha dejado de producirse a consecuencia del desarro-
llo adquirido por la planta, ésta puede completar su ciclo sin daño. No obstante, el herbicida
puede penetrar más lentamente por otros tejidos y a altas concentraciones puede manifestarse
el efecto tóxico. Es el caso de las habas de crecimiento determinado (con el gen ti en homoci-
gosis) que resisten hasta cuatro veces más cantidad de glifosato aplicado para combatir
Orobanche crenata que los genotipos normales (Nadal et al., 2001).

7. Sobreexpresión del gen cuya actividad está bloqueada por el herbicida

Tan solo aplicable por ingeniería genética, consiste en evitar el efecto herbicida por la superproducción
del metabolito diana. En realidad, se consigue el mismo efecto que el señalado en el parágrafo 4.
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16.7. MÉTODOS DE MEJORA APLICABLES
Siempre que se la ha buscado, se ha encontrado resistencia a herbicidas (Salas, 2001; de Prado
y col., 2001; Osuna y col., 2001a,b) o, cuando menos, variabilidad suficiente para acometer un
programa de mejora. La experiencia de los mejoradores muestra que la introgresión desde mate-
rial silvestre es difícil y, en todo caso, muy lenta debido a la existencia de ligamiento con otros
genes que, siendo favorables en un ambiente natural, no lo son para su uso comercial. Estos blo-
ques génicos son difíciles de romper, por lo que hace falta un programa previo de premejora
(véase capítulo 18 en esta obra).

16.7.1. Selección y cruzamiento

Se ha conseguido resistencia por metodología clásica en soja, colza, lechuga (en los tres casos
a sulfonilureas), Lolium (glifosato, dalapón), colza (atrazina) y se ha observado variación a algunos
herbicidas en otras especies, como por ejemplo a glufosinato y otras moléculas relacionadas
(avena entre otras), así como niveles de resistencia que podrían tener importancia práctica en soja
y algodón a fluridona y norflurazón (Sherman y col., 1996); no, por ahora, a glifosato, al menos
para considerar la posibilidad de seleccionar una variedad comercial (pero véase el párrafo
siguiente y Gressel (2000), respecto a Lotus corniculatus y Eleusine indica).

Es frecuente que la resistencia aparezca en una mala hierba, que han mostrado una rápida y exce-
lente capacidad de adaptación a herbicidas, como es el caso de la resistencia encontrada a sul-
fonilureas e imidazolinonas y, sobre todo, a la triazina (en nada menos que unas 60 especies con
numerosos biotipos en cada una extendidos por todo el mundo). Justamente la resistencia a la
triazina fue el primer caso de transferencia por cruzamiento y posterior selección a un cultivo
(colza, Brassica napus) desde una mala hierba (una mala hierba compañera de nabo, B. rapa).

Aparece resistencia asimismo incluso a nuevas moléculas, como es el caso de numerosas gra-
míneas a los inhibidores de la biosíntesis de lípidos (aril-oxifenoxi-propionatos y ciclohexanedio-
nas); en otros casos (glifosato), la adquisición de resistencia no ha tenido lugar o es muy lenta
(Sherman y col., 1996). No pocas especies (por ejemplo, Conyza) han mostrado resistencia a
paraquat y a 2,4-D. Se ha detectado, asimismo, resistencia simultánea a varios herbicidas, como
es el caso de algunos biotipos de Setaria viridis a trifluralina, terbutol, DCPA y carbamatos (Smeda
y Vaughn, 1994), lo que presenta un aspecto preocupante por la similitud de sitios de acción que
nuevos herbicidas puedan tener con los ya existentes.

Se han transferido resistencias a atrazina desde malas hierbas compañeras a col y colza (canola) y
de Setaria víridis a S. italica, así como de lechuga silvestre (Lactuca serriola) a la cultivada (L. sativa).

16.7.2. Mutagénesis

Se han utilizado tanto rayos X como agentes químicos, sobre semillas, embriones o cultivos de
tejidos para conseguir formas resistentes en soja, colza, maíz, cebada y trigo. El procedimiento
es de bajo coste aunque la cantidad de “basura” genética generada por mutaciones no deseadas
exige varios retrocruzamientos (con selección) para la transferencia a líneas comerciales. 
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En tiempos recientes se están consiguiendo mutaciones específicas mediante el uso de secuen-
cias cortas de ADN especialmente construidas para conseguir cambios de nucleótidos concretos
del gen diana. Se ha señalado así la obtención de maíz resistente a inhibidores de la acetolacta-
to sintetasa (Zhu y col, 2000). Tiene la ventaja, además, de que no dejan rastro alguno en el geno-
ma modificado, con lo que toda protesta antibiotecnológica deja de tener sentido.

Por mutagénesis, directa o en cultivo de tejidos, se han obtenido resistencias a triazinas, imida-
zolinonas, sulfonilurea y setoxidim, (revisados en Hall et al., 1996; Tan et al., 2005; Saari y
Mauvais, 1996; Somers, 1996). Los que han tenido un mayor éxito han sido los resistentes a imi-
dazolinonas estando disponibles actualmente para su cultivo genotipos resistentes de maíz, colza,
arroz, trigo y girasol (Tan et al., 2005). En un campo más restringido por ahora a la investigación,
también se han conseguido resistencias en Arabidopsis thaliana a diclobenil e isoxabeno, en algas
verdes como Chlamydomonas reinhardii a orizalina y en algunas cianobacterias a norflurazón.
Aparte del gran interés de poseer organismos en el que estudiar los mecanismos de resistencia,
los genes encontrados podrían ser transferidos por ingeniería genética a plantas superiores; en
el caso de la cianobacteria Synechococcus, el gen, obtenido mediante tratamiento con metasul-
fonato de etilo (EMS) ha sido clonado, aunque por ahora solo para su estudio.

16.7.3. Por cultivo de tejidos

La técnica se describe en el capítulo 17 de la presente obra, en el que asimismo se citan
algunos casos de aplicación a resistencia a herbicidas. Las líneas que siguen completan la
información allí dada.

Se han utilizado tanto propágulos de distintos genotipos cultivándolos en un medio con el herbi-
cida para obtener un índice de resistencia como para conseguir directamente regenerantes, esto
es, genotipos, resistentes. Una posibilidad interesante, en especies en las que existan protocolos
de regeneración a partir de granos de polen o de microsporas, es  aplicar el agente mutagénico
sobre estos elementos y obtener dihaploides a continuación; la cantidad de granos de polen que
se puede tratar es realmente ilimitada.

En el caso de utilizar el cultivo para obtener un índice de resistencia, la respuesta se mide o en
número de supervivientes, en grado de daño a los callos correspondientes, etc. La hipótesis es que
la respuesta en cultivo in vitro está correlacionada con la respuesta de la planta in vivo, en condi-
ciones de campo, pero tal hipótesis no se ha cumplido en numerosos casos, ya que la respuesta
depende del tipo de tejido y de su grado de desarrollo, por lo que las células in vitro pueden verse
afectadas pero no las de la planta adulta, o viceversa. 

En el caso de selección directa en el cultivo de tejidos, el más usual, se obtienen directamente líne-
as resistentes, pero, al igual que en cualquier otro procedimiento de mejora genética, éstas han de
ser cruzadas con posterioridad con líneas de valor comercial para transferir los genes encontra-
dos, pues el regenerante muestra normalmente muchas mutaciones no favorables a causa de varia-
ción somaclonal ocasionada por muy distintos factores (mutaciones naturales preexistentes en el
tejido cultivado o producidas en el propio medio de cultivo, aparición de poliploides, etc.) 

Se han utilizado todo tipo de explantos: foliares, cotiledonares, internodales, etc., así como pro-
toplastos, polen y microsporas. El cultivo se ha hecho en medio líquido o sólido y, normalmente,
se utiliza mutagénesis artifical para conseguir la mayor variación posible en las células cultivadas.
Aparte de la obtención de resistencia por cultivo continuado en un medio con norflurazón en la
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cianobacteria Synechococcus (Sherman y col., 1996), se ha conseguido resistencia a sulfonilurea
en colza y remolacha y a diclofop e imidazolinona en maíz y en colza (para detalles sobre la resis-
tencia a este último, véase Coutino et al., cap. 17). 

16.7.4. Por ingeniería genética

Los primeros cultivos transgénicos resistentes a herbicidas, el algodón resistente a bromoxinil en
USA y colza (canola) resistente a glufosinato en Canadá, se comercializaron en 1995. Desde
entonces la lista se ha incrementado considerablemente (Tabla 1, Duke y Cerdeira, 2005). 

Entre las resistencias más importantes conseguidas desde el punto de vista comercial desde el
comienzo de la aplicación de la ingeniería genética se encuentra la resistencia al bromoxinil, al
glifosato y al glufosinato.

Tabla 16.1. Cultivos resistente a herbicidas por ingeniería genética (adaptada de Duke y Cerdeira, 2005).

Cultivos resistentes al bromoxinil, que bloquea el transporte de electrones en el fotosistema II, se
han conseguido mediante la introducción del gen que codifica la nitrilasa obtenido de una bacte-
ria del suelo, Klebsiella ozaenae. Este enzima convierte el benzonitrilo en un derivado del ácido
benzoico no fitotóxico (ácido 3,5-dibromo-4-motoxibenzoico, Stalker et al., 1996). A pesar de su
importancia inicial, cultivos transgénicos resistentes al bromoxinil dejaron de comercializarse en
2004 por razones económicas.

El glifosato es un herbicida no selectivo y de gran eficacia ya que se transloca fácilmente a tejidos
metabólicamente activos como los meristemos. Actúa en la ruta del Shikimato, mediante la inhibi-
ción de la 5-enol-piruvilshikimato-3-fosfato sintasa (EPSPS), reduciendo por tanto la formación de
aminoácidos aromáticos y provocando la acumulación de ácido shikimico y otros derivados que no
pueden fluir a través de la ruta. La mayoría de cultivos trangénicos resistentes al glifosato como la
soja o el algodón, portan el gen CP4 de Agrobacterium sp. que codifica una EPSPS altamente resis-
tente al glifosato. En otros casos como la colza la resistencia se ha conseguido mediante la intro-
ducción del gen que codifica la glifosato oxidorreductasa encontrado en Ochrobactrum antropi
(raza LBAA) y que degrada el glifosato a glioxilato y aminometilfosfonato no tóxicos.

Resistencia a herbicidas

401

Herbicida Cultivo Año desde el que está disponible

Bromoxynil Algodón1 1995
Colza2 2000

Glufosinato Colza 1995
Maiz 1997
Algodón 2004

Glifosato Soja 1996
Colza 1996
Algodón 1997
Maiz 1998
Remolacha3 1999

1No se utiliza desde 2004
2No se utiliza desde 2001 
3No ha llegado a cultivarse. Desechada desde 2004



También se han conseguido cultivos resistentes al glufosinato, versión sintética de la fosfinotricina,
mediante ingeniería genética. Este herbicida inhibe la glutamina sintetasa provocando la acumulación
de uno de sus sustratos, el ión amonio, e interfiriendo con el metabolismo fotosintético (Lydon y
Duke, 1999). La fosfinotricina se produce de forma natural por Streptomyces hygroscopicus que a
su vez se protege de esta toxina inactivándola metabólicamente mediante la fosfinotricina-N-acetil
transferasa (PAT) codificada por los genes pat y bar. La resistencia a este herbicida conseguida en
colza, algodón y maíz se ha conseguido mediante la introducción de estos genes detoxificantes.

Además de los casos mencionados, hay que indicar que se ha logrado transferir genes de resis-
tencia a herbicidas (particularmente los genes bar y pat de resistencia a glufosinato) a numerosas
especies, no buscando un material comercial resistente sino líneas experimentales para uso en
investigación. Un caso de gran aplicación práctica, dada la acusación permanente de los ecofun-
damentalistas de escape de genes es el estudio de difusión de polen de plantas transgénicas en
condiciones naturales, pues basta aplicar el herbicida en las plantas nacidas de las semillas de
las plantas situadas a cierta distancia de la planta transgénica en estudio para estimar la fre-
cuencia de llegada del polen. Es lógico que se hayan transformado plantas modelo como el taba-
co y Arabidopsis thaliana para investigación básica.

Esos son los casos más conocidos y de los que se han conseguido variedades comerciales de
mayor o menor difusión. Se han conseguido, tanto con Agrobacterium como con los métodos que
se describen a continuación, otras muchas líneas experimentales resistentes a herbicidas (por
ejemplo, a paraquat) que por diversas razones no alcanzan la fase comercial. 

Por medio de transformación con cañón o acelerador de partículas se ha transferido con éxito siguien-
do esta técnica resistencia a glufosinato a maíz, cebada, arroz y caña de azúcar, y a glifosato a maíz.  

Finalmente, por absorción directa del ADN por protoplastos se ha conseguido transferir resistencia
a glufosinato a arroz y caña de azúcar. 

16.7.4. Barajado génico

Como hemos comentado anteriormente la gran cantidad de “basura genética” generada por las muta-
ciones no deseadas complica y retarda la obtención de las variedades comerciales. La evolución diri-
gida mediante el barajado génico es una de las alternativas actuales más innovadoras y con la que
ya se han conseguido avances en la resistencia a herbicidas. La técnica del barajado génico o “ADN
shuffling” se basa en la generación de diversidad mediante la recombinación homóloga in vitro de un
conjunto de genes parentales (homólogos o variantes del mismo gen generadas mediante mutagé-
nesis dirigida) seleccionados por fragmentación aleatoria y reensamblados en un proceso en el que
los segmentos homólogos actúan como cebadores recíprocos. La genoteca resultante se escruta
según los parámetros deseados y se aísla la progenie que presente las características deseadas, que
puede utilizarse como población parental en una nueva ronda de cribado. En el caso de barajado mul-
tigénico se consigue aún un mejor resultado ya que se aprovecha la variabilidad natural de los genes
de interés, partiendo para el cribado de los genes naturalmente existentes en diversas especies vege-
tales que codifican enzimas capaces de catalizar el proceso de interés (Benítez, 2005).
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Así por ejemplo empleando como parentales los genes atzA y triA de Pseudomonas spp. se han
conseguido mediante barajado génico estirpes capaces degradar la triacina eficazmente cuyo gen
puede ser introducido en las plantas para conseguir la resistencia al herbicida (Raillard et al.,
2001). Recientemente también se han conseguido tolerancia a glifosato en Arabidopsis, tabaco y
maíz mediante barajado génico. Este herbicida puede ser detoxificado mediante su acetilación.
Castle y col. (2004) cribaron una colección de microorganismos y descubrieron enzimas con acti-
vidad N-acetiltranferasa aunque con propiedades cinéticas insuficientes para conferir tolerancia al
herbicida. Tras 11 ciclos de ADN shuffling se consiguió mejorar la actividad enzimática en casi 4
órdenes de magnitud y desde la quinta ronda el enzima confería tolerancia al herbicida  

16.8. EL USO DE LA RESISTENCIA A HERBICIDAS

16.8.1. Críticas de carácter general

La crítica más seria que se le puede hacer al uso de variedades resistentes a herbicidas es que
la aplicación reiterada de un mismo compuesto puede favorecer la aparición de biotipos resis-
tentes de malas hierbas. Es la manera en que, salvo casos de tolerancia preexistente, se han
originado las resistencias detectadas. Pero esto es algo atribuible no al herbicida sino a una mala
aplicación del mismo, es decir, a una mala agricultura: han de diversificarse cultivos y agroquí-
micos, recuperando las rotaciones preferiblemente largas y, si es posible, utilizar variedades con
distintos genes de resistencia a distintos herbicidas. 

La decisión más fácil en cuestiones de resistencia a cualquier tipo de estrés biótico (sembrar y
aplicar siempre lo mismo) es, como bien se sabe, la más peligrosa, pues es la manera más segu-
ra de destruir la eficacia de dicho gen. Parece olvidarse una vez más la experiencia de tantos
casos nefastos en el caso de resistencia a enfermedades y la adquisición de resistencia a los pla-
guicidas más variados en insectos. Los genes de resistencia, sea cual sea el objeto de la misma,
son sumamente valiosos como para dejar perder su eficacia por un mal manejo.

Otra crítica con base experimental cierta es que el uso reiterado de un mismo herbicida, si no
causa la aparición de resistencia como se ha señalado en el caso anterior, sí puede ocasionar
un cambio significativo en el espectro de malas hierbas de la zona de actuación, pues las espe-
cies o biotipos que desaparecen dejan paso a otros para los que la molécula aplicada no resul-
ta efectiva. De nuevo hay que insistir en la diversificación de cultivos, variedades y fitoquímicos
y diseñar adecuadamente las rotaciones convenientes.  

A veces el carácter positivo conlleva por sí mismo el aspecto negativo, como ocurre en los casos
de efectos pleiotrópicos. Uno de estos casos es el de resistencia a la triazina; al estar causada
por una modificación en el centro activo del fotosistema II, afecta evidentemente al transporte de
electrones y a la eficacia fotosintética, ocasionando una disminución en el rendimiento. No es de
extrañar el que fueran sustituidos a la larga por otros herbicidas. 

Como en muchos otros casos de genes valiosos para un determinado carácter, sobre todo si la
transferencia se ha hecho desde materiales silvestres o asilvestrados, pueden ir asociados a
caracteres con efectos negativos ya que la selección natural ha ido fijando por ligamiento bloques
génicos difíciles de romper por recombinación, al menos a corto plazo, pues la aplicación reite-
rada del retrocruzamiento ha dado casi siempre resultados positivos. Es evidente que tal proble-
ma puede soslayarse por medio de ingeniería genética, pero para ello hay que identificar el gen
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responsable de la resistencia, aislarlo, clonarlo y transferirlo. Un largo camino si el gen de resis-
tencia se localiza en una planta superior (aunque, sin embargo, se hizo para el glifosato desde
Petunia). No es extraño que los genes utilizados hasta ahora en los cultivos comerciales transgé-
nicos de mayor éxito procedan de microorganismos (véase más arriba), cuyas rutas metabólicas
se conocen mucho mejor que las de plantas superiores. 

En todo caso, el gran número de genes de resistencia encontrados hasta ahora en la Naturaleza
es demasiado grande como para ser olvidado. No es necesario, además, pensar exclusivamente
en ingeniería genética; los métodos convencionales, auxiliados por nuevas herramientas (por
ejemplo, la selección asistida por marcadores), ofrecen muchas soluciones. Existen por tanto,
material y métodos suficientes para conseguir variedades aptas para una agricultura eficaz y, al
mismo tiempo, respetuosa con el ambiente.

16.8.2. Caso de las variedades transgénicas

La resistencia transgénica a herbicidas en variedades cultivadas de maíz, soja, algodón y colza
fue acogida favorablemente por los agricultores de EEUU y Canadá desde su comienzo. Entre los
factores que contribuyeron a dicha disposición favorable destacan: (1) el uso directo cuando surge
el problema, evitando los herbicidas de preemergencia y disminuyendo, por tanto, el impacto
ambiental; (2) la mayor facilidad de aplicación y menor consumo de energía en el proceso; (3) una
mayor facilidad para el laboreo mínimo al evitarse los herbicidas de aplicación en suelo y (4) el
rendimiento económico es mayor que en el caso de variedades convencionales.

Al comienzo de su difusión comercial, las críticas a su uso procedían de varios puntos de vista
diferentes: 

(1) Que se incrementaría la aplicación del herbicida, lo que se ha demostrado no solo rotunda-
mente falso; de hecho, el consumo de los herbicidas críticos ha disminuido en los países que
han aceptado las variedades transgénicas. 

(2) Que se produciría un escape de genes hacia las especies silvestres en el ambiente circun-
dante, cosa sólo posible en especies alógamas. Esta crítica, común a todas las variedades
modificadas por ingeniería genética, ha sido debatida suficientemente en todos sus aspectos
(p.ej., Cubero, 2003). Cabe mencionar aquí: 

(a) que sólo puede ocurrir tal escape cuando existan especies silvestres que se puedan
cruzar con la cultivada; 

(b) que el gen escapado sólo tendría posibilidades de éxito cuando tuviera alguna ventaja
selectiva, y es difícil pensar cuál sería tal ventaja en el caso de un gen de resistencia a
un herbicida en plena naturaleza sin contacto con tratamientos de dicho herbicida; 

(c) que el mismo escape se produciría en el caso de variedades resistentes obtenidas por
procedimientos clásicos (véase más arriba) sin que exista ninguna crítica respecto a ellas;

(d) que, de hecho, existe el escape desde el mismo origen de la agricultura, y si esto ha
modificado el ambiente, no parece haber sufrido efectos negativos pues nadie se ha
percatado de ello hasta ahora; 

La adaptación al ambiente y los estreses abióticos en la mejora vegetal

404



(e) que en el caso de que existan especies silvestres relacionadas, el flujo génico puede
medirse y de hecho se ha medido (con frecuencia se han empleado los genes bar y
pat de resistencia a glufosinato de amonio para ello), resultando tasas despreciables
incluso entre especies próximas;

(f) y, finalmente, que siempre se pueden establecer medidas de protección, como se hace
desde mucho antes de la llegada de la ingeniería genética para la producción de semi-
lla certificada, y prácticas de “buena agricultura”, como se hace el en caso del maíz Bt
resistente a taladro.

(3) Si el escape ocurre no hacia al medio natural sino hacia variedades convencionales de la misma
especie (sólo posible asimismo en especies alógamas), estas últimas pueden “contaminarse”
(la terminología es ecofundamentalista, aunque ha sido lamentablemente utilizada en la norma-
tiva europea sobre organismos modificados genéticamente), lo que ha dado origen a la última
batalla planteada contra las variedades transgénicas de todo tipo: la coexistencia entre éstas y
las convencionales. El problema, asimismo resuelto para la semilla certificada con mucha ante-
lación a la existencia de la ingeniería genética, se evita estableciendo distancias mínimas entre
cultivos colindantes y/o barreras entre ellas. Existe un sinfín de estudios experimentales relati-
vos al maíz Bt y algunos a la colza, demostrando la facilidad de establecer tales distancias. 

Hay que señalar que la existencia de los transgenes en el material comercializado se ha proba-
do inocua en todos los sentidos para la alimentación y el medio ambiente. Si en el futuro exis-
tiera algún caso en que no fuera así, habría que tomar las medidas oportunas o, incluso, retirar
el producto antes de su salida al mercado, como se hizo en el caso de las líneas experimenta-
les de soja que había recibido un gen de palmera brasileña para incrementar su proporción de
aminoácidos azufrados que resultó ser un agente alergénico.

Vale la pena indicar una posible fuente de complicaciones aunque, hasta ahora, no se haya hecho
realidad. La introducción por ingeniería genética de un gen de resistencia proveniente de otra
especie convierte la planta transgénica en un heterocigoto estructural, pues el gen anterior de
susceptibilidad sigue en su lugar de origen, distinto del de inserción del nuevo gen. Esa situación
puede crear una interacción génica indeseable. Posiblemente, la solución más factible hoy en día
sería el silenciamiento del gen original; también cabría la inserción por recombinación homóloga,
de estar puesto a punto el protocolo experimental, o sobreexpresar la acción del gen de resis-
tencia. Pero en cualquier caso se complicaría el proceso de obtención de una variedad comercial.

Resistencia a herbicidas

405



REFERENCIAS
Benítez, A. (2005). Avances recientes en biotecnología vegetal e ingeniería genética de plantas.
Editorial Reverté S.A. Barcelona. España.

Castle, L.A., Siehl, D.L., Gorton, R., Patten, P.A., Chen, Y.H., Bertain, S., Cho, H., Duck, N., Wong,
J., Liu, D. and Lassner, M.W. (2004). Discovery and directed evolution of a glyphosate tolerance
gene. Science 304: 1151 – 1154.

Cubero, J.I. (2001). Introducción a la Mejora Genética Vegetal. Ed. Mundi Prensa, Madrid, España.

De Prado, R., Cubero, S. y Osuna M.D. (2001). Pp 261-274, en R. De Prado y J.V. Jorrín (eds.).
Uso de herbicidas en la Agricultura del siglo XXI. Servicio de Publicaciones, Universidad de
Córdoba, España.

Devine, M.D. (2001). Herbicide-resistant crops: advantages and limitations. pp. 395-401, en R. De
Prado y J.V. Jorrín (eds.), Uso de herbicidas en la Agricultura del siglo XXI. Servicio de
Publicaciones, Universidad de Córdoba, España.

Duke, S.O. and Cerdeira A.L. (2005). Potential environmental impact of herbicide-resistant crops.
Coll. Biosafety Rev. 2: 66-143

Gressel, J. (2000). Molecular biology of weed control. Transgenic Res. 9:355-382

Hall, J.C., Donnelly-Vanderloo, M.J. and Hume, D.J. (1996). Triazine-resistant crops: The agronomic
impact and physiological consequences of chloroplast mutation. pp. 107-126, in S. O. Duke (ed).
Herbicide-Resistant Crops. CRC Press, Boca Ratón, FL, EEUU.

Hatzios, K.K. (2001). Mechanisms of resistance to herbicides. pp. 275-287, en R. De Prado y J.V.
Jorrín (eds.). Uso de herbicidas en la Agricultura del siglo XXI. Servicio de Publicaciones,
Universidad de Córdoba, España.

Lydon, J., and Duke, S.O. (1999). Inhibitors of glutamine biosynthesis. pp. 445-464, in B.K. Singh
(ed). Plant Amino Acids: Biochemistry and Biotechnology. Marcel Dekker, New York, EEUU.

Nadal, S., Moreno, M.T., Rubiales, D. y Cubero, J.I. (2001). Efectos de diferentes dosis de glifo-
sato en el control de jopo y en la producción de ”Retaca“, un cultivar de haba hortícola de creci-
miento determinado. pp. 553-555, en R. De Prado y J.V. Jorrín (eds.). Uso de herbicidas en la
Agricultura del siglo XXI. Servicio de Publicaciones, Universidad de Córdoba, España.

Navas-Palmero, J.A. (2007). Phalaris paradoxa: identificación de resistencia herbicidas inhibidores
de la acetil coenzima A carboxilasa (ACCasa). Trabajo Profesional Fin de Carrera, ETSIAM,
Córdoba, España.

Osuna, MD., De Prado, J.L. y De Prado R. (2001). Resistencia a herbicidas inhibidores de la
ACCasa en España. pp 289-298, en R. De Prado y J.V. Jorrín (eds.). Uso de herbicidas en la
Agricultura del siglo XXI. Servicio de Publicaciones, Universidad de Córdoba, España.

Osuna, M.D., Ruiz, A.M. y De Prado, R. (2001). Resistencia a herbicidas inhibidores de la ALS en
España. pp 299-306, en R. De Prado y J.V. Jorrín (eds.) Uso de herbicidas en la Agricultura del
siglo XXI. Servicio de Publicaciones, Universidad de Córdoba, España.

La adaptación al ambiente y los estreses abióticos en la mejora vegetal

406



Raillard, S., Krebber, A., Chen, Y., Ness, J.E., Bermudez, E., Trinidad, R., Fullem, R., Davis, C.,
Welch, M., Seffernick, J., Wackett, L.P., Stemmer W.P. and Minshull, J. (2001). Novel enzyme acti-
vities and functional plasticity revealed by recombining highly homologous enzymes. Chem. Biol.
8:891-898.

Retzinger, E.J. and MallorySmith, C. (1997). Classification of herbicides by site of action for weed
resistance management strategies. Weed Technol. 11: 384-393. 

Saari, L.L. and Mauvais, C.J. (1996). Sulfonyurea herbicide-resistant crops. pp. 127-142, in S.O.
Duke (ed). Herbicide-Resistant Crops. CRC Press, Boca Ratón, FL, EEUU.

Salas, M., (2001). Resistencia a herbicidas. Detección en campo y laboratorio. pp. 251-260, en
R. De Prado y J.V. Jorrín (eds.). Uso de herbicidas en la Agricultura del siglo XXI. Servicio de
Publicaciones, Universidad de Córdoba, España.

Sherman, T.D., Vaughn, K.C. and Duke, S.O. (1996). Mechanisms of action and resistance to her-
bicides. pp. 13-35, S.O. Duke (ed). Herbicide-Resistant Crops. CRC Press Boca Ratón, FL, EEUU.

Smeda, R.J. and Vaughn, K.C. (1994). Resistance to dinitroaniline herbicides. Pp 215-228, in
Poeles, S.B. Holtum, J.A.M. Lewis (eds.). Herbicide Resistance in Plants. Boca Ratón, FL., EEUU.

Somers, D.A. (1996). Aryloxyphenoxypropionate- and cyclohexanedione- resistant crops. pp. 175-
188, in S.O. Duke (ed). Herbicide-Resistant Crops. CRC Press Boca Ratón, FL, EEUU.

Stalker, D.M., Kiser, J.A., Baldwin, G., Coulombe, B. and Houck, C.M. (1996). Cotton weed control
using the BXNTM system. pp. 93-105, in S.O. Duke (ed). Herbicide-Resistant Crops. CRC Press
Boca Ratón, FL, EEUU.

Tan, S., Evans, R.R., Dahmer, M.L., Singh, B.K. and Shaner, D.L. (2005). Imidazolinone-tolerant
crops: History, current status, and future. Pest Manag. Sci. 61: 246-257.

Zhu, T., Mettenburg, K., Peterson, L. and Baszczynski, C.L. (2000). Engineering herbicide-resist-
ant maize using chimeric RNA/DNA oligonucleotides. Nature Biotech. 18: 555-558.

Resistencia a herbicidas

407





CAPÍTULO 17
SELECCIÓN IN VITRO
PARA ESTRESES
ABIÓTICOS

José Luis Couselo
Ana M. Vieitez
Antonio Ballester





SELECCIÓN IN VITRO PARA ESTRESES ABIÓTICOS

José Luis Couselo, Ana M. Vieitez y Antonio Ballester

Instituto de Investigaciones Agrobiológicas de Galicia, CSIC
Apartado 122, 15080 Santiago de Compostela. E-mail: aballester@iiag.cesga.es

17.1. INTRODUCCIÓN
Los estreses abióticos, como salinidad, sequía, temperaturas extremas, toxicidad química, etc.,
son la causa primaria de la pérdida del 50% de los cultivos en todo el mundo (Bray et al., 2000).
Las respuestas de las plantas a estos tipos de estreses provocan una serie de cambios morfoló-
gicos, fisiológicos, bioquímicos y moleculares que afectan de forma negativa al crecimiento de las
plantas y a su productividad y mediante programas específicos de mejora vegetal se trata de con-
seguir el desarrollo de plantas capaces de soportar el efecto adverso de los estreses abióticos.

El cultivo in vitro de tejidos vegetales es una herramienta que se utiliza no sólo en la propagación clo-
nal a gran escala de especies con características determinadas sino también en la generación de
variabilidad genética mediante procesos como el de la variación somaclonal, la mutagénesis in vitro,
el desarrollo de haploides e híbridos somáticos, el rescate de embriones y la transformación gené-
tica (Dita et al., 2006). El uso del cultivo in vitro en la selección para estreses abióticos proporciona,
de forma fundamental, variabilidad y esta variabilidad debe ser explotada en toda su amplitud en los
programas de mejora convencional. Por tanto, la correcta identificación de la variabilidad originada
bajo condiciones de in vitro, es un aspecto importante al objeto de evitar la posible eliminación de
material valioso que podía integrarse en los programas clásicos de mejora (Zhu et al., 2000). Para
que pueda aplicarse con eficacia, es condición necesaria que el cultivo in vitro de tejidos vegetales
sea capaz de regenerar plantas completas que puedan ser aclimatadas y cultivadas en el exterior.
Desgraciadamente, hay especies (entre ellas muchas leguminosas, especies leñosas, etc.) que son
realmente recalcitrantes a la regeneración, un proceso que aún hoy en día se basa en aproximacio-
nes empíricas por combinación de diferentes medios de cultivo, reguladores de crecimiento, pH del
medio, condiciones ambientales de crecimiento, etc. Sin embargo, sin un sistema de regeneración
apropiado y que esté bien definido, la aplicación de las técnicas de selección in vitro (independien-
temente del tipo de estrés que se estudie) podrían ser totalmente ineficaces. 

La selección in vitro se utilizó con profusión en los años 80 pero no llegaron a desarrollarse cul-
tivares resistentes o tolerantes a estreses abióticos que fueran utilizados por los agricultores
(Rowland et al., 1989). Posiblemente este hecho sea consecuencia del carácter multigénico de
las respuestas de las plantas al estrés abiótico, al contrario de lo que sucede en el caso del estrés
biótico, dependiente en muchos casos de caracteres monogénicos. Las complejas respuestas
genéticas del estrés abiótico son difíciles de controlar, por ello, el uso de variantes dentro de los
programas de mejora (Zhu et al., 2000; Flowers, 2004) y la transformación genética pueden ser
de gran ayuda y parecen ser los caminos más prometedores (Vinocur y Altman, 2005).
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Se describen a continuación algunas de las técnicas del cultivo in vitro de tejidos vegetales que
pueden utilizarse en la selección de variantes para estreses abióticos.

17.2. VARIACIÓN SOMACLONAL
El término de variación somaclonal fue acuñado por Larkin y Scowcroft (1981) para explicar la
variación que se genera en el cultivo de células somáticas, en las plantas regeneradas y en sus
progenias. Según sea el origen de las células o los tejidos cultivados la variación puede tener dife-
rentes nominaciones: la variación protoclonal (producida por el cultivo de protoplastos), variación
gametoclonal (anteras y microsporas), variación calliclonal (callos), variación mericlonal (meriste-
mos apicales), variación somaclonal (mediante el cultivo de hojas, tallos, raíces u otros tejidos
somáticos). La variación somaclonal puede inducirse por diferentes métodos, entre los que se
incluyen:

I) el cultivo de callos y suspensiones celulares durante varios ciclos; 

II) mediante la regeneración de un gran número de plantas derivadas de cultivos desarro-
llados durante largos períodos de tiempo;

III) sometiendo los cultivos a tratamientos de estrés tanto abiótico como biótico; 

IV) mediante la multiplicación durante largos ciclos de especies que pueden originar
variantes.

La variación es impredecible y puede ser heredable (genética) o no heredable (epigenética). No se
conoce si la variación somaclonal es el resultado de la existencia de diferencias genéticas en algu-
nas células somáticas o es inducida por componentes específicos del medio de cultivo. El des-
arrollo de variación somaclonal está asociado a mutaciones puntuales, reordenamiento y recom-
binación cromosómica, metilación del DNA, alteración en el número de secuencias, etc. y parece
estar influenciada por el genotipo, el tipo de explanto, el medio de cultivo, la edad de la planta de
donde se iniciaron los cultivos, etc. (Veilleux y Jonson, 1998). La especie vegetal y el número de
subcultivos al que se someten los explantos durante el cultivo in vitro son otros aspectos que afec-
tan al proceso. El propio sistema de cultivo puede actuar como un sistema mutagénico ya que las
células pasan por una experiencia traumática una vez que son aisladas y pueden reprogramarse
durante la regeneración de una forma diferente a como lo hacen en condiciones naturales. La
reprogramación de eventos puede crear un amplio rango de variación epigenética (Jain, 2000) y
aunque la variación somaclonal es difícil de controlar, hay especies (por ejemplo plantas solaná-
ceas) que tienen una mayor tendencia a producirla; el tipo de cultivo afecta de forma notable a la
variación: el cultivo de células aisladas o callos no diferenciados es más proclive a la variación
que el cultivo de meristemos ya formados (yemas apicales y axilares) y la reducción del número
de subcultivos reduce también la probabilidad de la inducción de variabilidad. Es posible que una
combinación de las condiciones del cultivo y los factores genéticos den como resultante la apari-
ción de la variación somaclonal (Brar y Jain, 1998). 
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Aunque la naturaleza heredable de la variación somaclonal se ha puesto de evidencia, también
puede existir, como hemos dicho, la variación debida a cambios epigenéticos. La tecnología del
cultivo in vitro no ha sido incorporada rutinariamente a los programas de mejora ya que algunos
investigadores temen que la ocurrencia incontrolada de la variación somaclonal pueda arruinar sus
valiosos stocks genéticos. Sin embargo, un mejor control y conocimiento de los mecanismos de
la variación somaclonal puede ser de gran ayuda en los programas de mejora por la gran varia-
bilidad que se origina a través del proceso (Jain, 2001).

El control y aprovechamiento de la variación somaclonal tienen a día de hoy un apoyo notable en
el uso de las técnicas moleculares que permiten una identificación eficaz de los somaclones.
Aparte los caracteres morfológicos, los marcadores bioquímicos (isoenzimas) y/o moleculares
(RAPD, SSR, RFLP, AFLP, etc.) pueden ser utilizados en los programas de mejora a través de la
selección asistida por marcadores. 

Entre las posibilidades que ofrece la existencia de la variación somaclonal pueden citarse el
aumento de la variabilidad genética de caracteres agronómicos, la posibilidad de hacer una selec-
ción de somaclones in vitro, el desarrollo de germoplasma élite y nuevos cultivares comerciales,
el aumento de la introgresión de genes foráneos en especies cultivadas y la mejora de plantas
ornamentales. Por el contrario también se han identificado algunas desventajas entre las que pue-
den citarse la pobre capacidad de regeneración de cultivos viejos (muchos años de subcultivos),
la capacidad de regeneración es restringida y no es factible en todos los genotipos, algunos
somaclones son inestables después de los cruzamientos convencionales, algunos desarrollan
características indeseables como aneuploidía, esterilidad, etc., muchas veces la variación obteni-
da no es novedosa y, finalmente, la variación somaclonal es difícil de predecir (Brar y Jain, 1998).

La investigación futura debería dirigirse a descifrar los mecanismos que regulan la variación soma-
clonal, de tal forma que, por una parte, puedan producirse somaclones deseables y, por otra,
pueda minimizarse la variación somaclonal durante la propagación clonal y durante el desarrollo
de plantas tansgénicas. Debería darse un impulso especial para tratar de aislar un mayor núme-
ro de somaclones con uno o dos cambios en los caracteres deseados que, por otra parte, estén
ausentes en cultivares bien adaptados de cultivos importantes. También sería interesante explo-
tar la variación somaclonal en especies que se propagan vegetativamente, especialmente aqué-
llas que tienen una base genética muy estrecha y aquéllas que son difíciles de mejorar mediante
los sistemas convencionales de mejora. 

17.3. MUTAGÉNESIS
La mayoría de la variación genética explorada en programas de mejora ha ocurrido de forma
espontánea y esta variabilidad suele almacenarse en colecciones de germoplasma. Sin embargo,
cuando estas colecciones no facilitan un alelo determinado o la especie que porta el carácter
deseado está filogenéticamente muy distante para utilizar en los programas de mejora, las muta-
ciones inducidas suministran una herramienta muy útil en el desarrollo de caracteres deseados.
Alrededor de 2385 variedades mutantes se han liberado de forma oficial, el 70% fueron liberadas
como mutantes directos y el 30% después de un programa de cruzamientos (Maluszynski et al.
2000). La mutagénesis causa cambios aleatorios en el DNA nuclear o en los orgánulos citoplás-
micos originando mutaciones a nivel de secuencia, cromosomas o del genoma (delecciones,
translocaciones, duplicaciones, aneuploidía, etc.,), creando de esta forma la correspondiente
variabilidad (Donini y Sonnino, 1998). 

Selección in vitro para estreses abióticos
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Aunque las semillas son las dianas más comunes en los tratamientos mutagénicos, el cultivo in
vitro de microsporas y posterior conversión en embriones somáticos es el método más utilizado
en cultivo in vitro. Dirigiendo el tratamiento de mutagénesis a células gaméticas aisladas y pos-
teriormente induciendo embriogénesis y la producción de plantas doble haploides, es posible el
desarrollo directo de mutantes homocigotos (Szarejko y Foster, 2006). Se evita así el efecto de
enmascaramiento de quimeras posibilitando la expresión e identificación de caracteres recesivos
y dominantes en las células, tejidos y plantas haploides. Los tratamientos de mutagénesis pueden
ser físicos (radiación ionizante, UV) o químicos (etil-metil-sulfonato, EMS, derivados nitrosos, azi-
das), los primeros ofrecen menos riesgos al manipulador que los segundos, que suelen ser com-
puestos tóxicos y cancerígenos.

Las microsporas son la fuente ideal de la inducción de mutagénesis in vitro pero también se han uti-
lizado otros tejidos haploides, células, órganos, explantos. En una reciente revisión, se puede encon-
trar un resumen de las técnicas de mutagénesis utilizadas en diferentes especies (Szarejkio y Foster,
2006). Estas técnicas suelen estar estrechamente relacionadas con el desarrollo de haploides, doble
haploides y posterior selección in vitro, ya que una de las mayores dificultades de la aplicación de la
mutagénesis es el gran número (miles) de líneas embriogénicas mutantes que suelen generarse en
cada proceso. En otros muchos casos y en plantas propagadas vegetativamente, la mutagénesis es
eficaz mediante la irradiación de cultivos in vitro a gran escala suministrando una herramienta sen-
cilla, rápida y eficiente en la mejora de especies hortícolas (Ahloowalia, 1998). 

17.4. CULTIVO DE ANTERAS Y MICROSPORAS. PRODUCCIÓN DE HAPLOIDES.
RESCATE DE EMBRIONES Y FUSIÓN DE PROTOPLASTOS

Los haploides son plantas autónomas, esporofíticas que tienen el número cromosómico gameto-
fítico ya que se originan a partir de una célula gamética en el saco embrionario o en el polen. El
embrión haploide puede derivar de una célula huevo (gimnogénesis), de una célula gametofítica
distinta de la célula huevo (apogamia) o de un gameto masculino (androgénesis). Puede también
originarse a partir del núcleo de la microspora antes de la primera mitosis del grano de polen,
cuando el polen o las anteras se cultivan in vitro (Khus y Virmani, 1996). La tecnología de doble
haploides se refiere, fundamentalmente, al uso del cultivo in vitro de anteras y microsporas para
la obtención de embriones haploides que, mediante técnicas de duplicación cromosómica, pue-
den convertir los haploides estériles en líneas fértiles, homozigotas. Por tanto, esta tecnología
ofrece a los mejoradores una herramienta eficaz para la producción de líneas homozigotas que
pueden multiplicarse y liberarse como cultivares o usarse como líneas recombinantes en los pro-
gramas de mejora. Una eficiente producción de doble haploides puede reducir de forma notable
el tiempo y los costos del desarrollo de un cultivar y se han generado mediante esta tecnología
algunas variedades mejoradas con respecto a algún tipo de estrés (Qian et al., 2000). Ya que esta
metodología depende del cultivo de tejidos, su aplicación sólo es de interés en aquéllas espe-
cies/genotipos que muestran una eficaz capacidad de regeneración. Por otra parte, y puesto que
todas las líneas homozigotas no tienen porque ser de interés, se hace necesario realizar una
selección posterior para elegir los individuos portadores de caracteres deseados. Actualmente,
además de los sistemas de selección in vitro se han producido grandes avances en los métodos
de selección asistida por marcadores moleculares.
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En general, las plantas haploides se regeneran a partir de las microsporas que contiene la ante-
ra y aunque la tecnología se utiliza ampliamente, los mecanismos involucrados en el proceso no
son del todo conocidos. Debe evitarse, por ejemplo, la formación de callo como una etapa previa
a la embriogénesis a fin de evitar, en lo posible, la aparición de variación gametoclonal. El cultivo
de microsporas aisladas tiene sus ventajas sobre el cultivo de anteras ya que, eliminando la pared
de la antera, se pueden evitar los posibles efectos de tejidos esporofíticos. Más de 1000 embrio-
nes por mililitro pueden producirse a partir de cultivos de microsporas a alta densidad una vez sin-
cronizados y, puesto que no existe tejido esporofítico, los componentes del medio de cultivo y los
distintos tratamientos inciden directamente sobre las microsporas. En un medio rico en sacarosa
las microsporas aisladas derivan en granos de polen maduro y fértil, mientras que bajo trata-
mientos de estrés, las microsporas inducen la embriogénesis y los granos de polen inmaduro,
después de una transferencia a un medio rico en componentes, desarrollan embriones (Foster et
al., 2007). Cualquier forma de estrés es necesario para inducir embriogénesis mediante el culti-
vo de microsporas. Como una especie de estrategia de supervivencia, el cultivo de microsporas,
comprometido a desarrollarse en granos de polen, deja la vía gametofítica y toma el modo espo-
rofítico de desarrollo produciendo embriones haploides o doble haploides y plantas completas
(Shariatpanahi et al., 2006). Plantas haploides de cereales, derivadas del cultivo de microsporas,
tienen con frecuencia un carácter albino aunque es posible reducir su número controlando las con-
diciones de cultivo u otros factores ambientales (Cistué y Kasha, 2006). Por otra parte, median-
te gimnogénesis (cultivo de las células haploides del gametofito femenino, usualmente la célula
huevo no fertilizada) es posible también el desarrollo de embriones haploides. El proceso, que ini-
cialmente no necesita un pretratamiento de estrés para su inducción, sí requiere de un tratamiento
de duplicación cromosómica para producir doble haploides (Foster et al., 2007). 

El éxito en el cultivo de anteras y microsporas está relacionado con el genotipo de la planta dona-
dora, las condiciones de crecimiento de estas plantas donadoras, el estado del desarrollo de la
microspora, el pretratamiento al que se ha sometido el material antes de su puesta en cultivo
(generalmente un tratamiento de estrés) así como el medio y las condiciones del cultivo. Para una
primera y exhaustiva información sobre los aspectos fundamentales y las aplicaciones de la pro-
ducción de plantas haploides mediante técnicas in vitro se remite al lector a consultar la serie de
3 volúmenes: In Vitro Haploid Production in Higher Plants (SM Jain, SK Sopory y RE Veilleux, edi-
tores), publicada por Kluwer Academia Publishers (1996).

También pueden producirse embriones haploides en plantas después de polinización entre especies
distantes y aunque los mecanismos involucrados no se conocen, en la mayoría de los casos tiene
lugar una doble fertilización formando un zigoto híbrido y un endosperma. Después de la división
celular en el zigoto, se eliminan los cromosomas paternos originándose un embrión haploide; el
endosperma también sufre eliminación cromosómica y normalmente aborta antes del desarrollo de
la semilla. Como consecuencia, debe utilizarse la técnica del rescate de los embriones antes de su
aborto para que puedan cultivarse in vitro y regenerarse plantas a partir de ellos. Utilizando esta
técnico es necesaria también la adición de tratamientos químicos para la duplicación cromosómi-
ca y el desarrollo de plantas doble haploides (Foster et al., 2007). Caracteres relacionados con la
tolerancia a estrés abiótico disponible en germoplasma de especies salvajes podrían, utilizando
esta metodología, introducirse en especies de interés agronómico. El uso del rescate de embrio-
nes se ha desarrollado con éxito en la producción de algunos híbridos interespecíficos habiéndose
llevado a cabo algunos ensayos de tolerancia a estrés (Tonguc y Griffiths, 2004). 

Selección in vitro para estreses abióticos
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Una alternativa al empleo de los híbridos obtenidos por técnicas convencionales entre especies
alejadas es el uso de la hibridación somática mediante la fusión de protoplastos. Esta tecnología
tiene una aplicación potencial en la mejora ya que puede traspasar la incompatibilidad sexual o las
barreras reproductivas generando nuevas combinaciones nucleares o citoplásmicas. Sin embar-
go ocurre con frecuencia una pérdida de cromosomas útiles o incorporación de cromosomas no
deseables en el producto final de la fusión; además, la aneuploidía de los híbridos somáticos deri-
vados de fusiones simétricas o asimétricas tiene un efecto negativo sobre los híbridos debido a
su baja fertilidad y desarrollo aberrante y anormal (Liu et al., 2006). Una dificultad añadida que
suele tener esta técnica es la baja capacidad de regeneración de plantas completas a partir del
cultivo de protoplastos, aspecto que se ha observado en muchas de las especies ensayadas.

17.5. SELECCIÓN IN VITRO
La variación somaclonal sólo es evidente cuando las plantas regeneradas expresan modificacio-
nes fenotípicas o citológicas. Desde un punto de vista práctico, la frecuencia de la variación soma-
clonal debería ser alta para poder seleccionar caracteres deseables y las líneas generadas debe-
rían desarrollarse bien bajo diferentes regímenes medioambientales. La selección en condiciones
de campo necesita algunos años y diferentes generaciones para que los mejoradores puedan
seleccionar por caracteres deseados. La selección in vitro puede acortar considerablemente el
tiempo de selección ya que los cambios ambientales del cultivo son mínimos bajo estas condi-
ciones y de esta manera se puede ahorrar tiempo en el desarrollo de líneas resistentes a estre-
ses abióticos bien entendido que los variantes seleccionados deberán ser ensayados en campo
para confirmar la estabilidad genética y la funcionabilidad del carácter seleccionado. Además, las
líneas resistentes a estrés derivadas de procesos de mejora convencional o de los programas de
transformación genética, pueden ser estudiadas mediante la selección in vitro y esto es particu-
larmente atractivo para algún estrés abiótico donde los métodos convencionales de selección son
poco eficientes. La variación somaclonal y la mutagénesis in vitro seguidos de una selección efi-
caz pueden ser un complemento interesante en los programas de mejora convencional.

Cualquier experimento de selección in vitro debe apoyarse en ensayos apropiados que faciliten la
medida de la resistencia o tolerancia obtenida. Estos ensayos deben ser reproducibles, sencillos
y ofrecer la máxima eficacia y una dependencia mínima de factores ambientales y su eficacia debe
basarse en los resultados obtenidos a través del estudio de muchos genotipos. En los ensayos
de selección deberían incluirse tanto tejidos diferenciados como hojas, tallos y raíces y tejidos
desdiferenciados como callos, suspensiones celulares o protoplastos, lo que permitiría determi-
nar si la expresión de un carácter determinado es comparable a nivel celular, de callo o de órga-
no. Existe la controversia sobre si la selección debe hacerse antes o después de la regeneración
de la planta completa, pero eso dependerá de la capacidad disponible para evaluar el mayor
número de individuos con el mínimo esfuerzo y la máxima eficacia. La selección in vitro ofrece la
posibilidad de evaluar miles de individuos en una placa Petri, pero el número de plantas regene-
radas después de una fuerte presión de selección, es limitado. Por eso, a veces, es preferible
hacer el proceso de selección después de la regeneración. Cuando se dispone de un agente
selectivo adecuado y bien definido, la selección in vitro es altamente recomendable, en caso con-
trario la evaluación de los regenerantes es la opción más aconsejable (Remotti, 1998).
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Dentro de los estreses abióticos, la salinidad ha sido el más estudiado mediante selección in vitro
(Zair et al., 2003). Para ello, cultivos de células aisladas o de callos se someten a concentracio-
nes salinas elevadas bien durante un período corto de tiempo o durante un cierto número de sub-
cultivos. Algunos autores estiman que la selección durante el primer subcultivo podría ser la mejor
estrategia para evaluar la tolerancia a salinidad o a cualquier otro tipo de estrés ya que una expo-
sición prolongada podría promover la adaptación al estrés y las plantas regeneradas podrían no
mostrar la tolerancia deseada (Santos et al., 2000). 

17.6. TRANSFORMACIÓN GENÉTICA
Excepto en casos puntuales (Arabidopsis) los sistemas de transformación genética tienen su sus-
tento en el cultivo in vitro de tejidos vegetales. Antes de iniciar cualquier proyecto de transforma-
ción es necesario disponer de un sistema eficaz y reproducible que permita la regeneración com-
pleta de las plantas transformadas. Sin este sistema, sólo se conseguirá estudiar el efecto de la
inserción de los genes a nivel celular pero no podrá explotarse todo el potencial que esta tecno-
logía puede suministrar a nivel aplicado. Para la transformación genética (mediante métodos tan
conocidos como son los métodos biolísticos o mediante co-cultivo con suspensiones de
Agrobacterium), se han utilizado meristemos ya formados (yemas apicales o axilares), células ais-
ladas, callos en suspensión, microsporas y protoplastos y embriones somáticos. El uso de meris-
temos ya formados tiene la gran ventaja de que la regeneración de plantas completas no es, en
la mayoría de los casos, difícil. Sin embargo, tiene la gran desventaja de la inestabilidad de los
transgenes y de la formación de un gran número de quimeras. Mejor alternativa parece a día de
hoy la transformación a partir del cultivo de entrenudos o secciones de hojas o raíces, que bajo
ciertas condiciones y en determinadas especies, permite el desarrollo de brotes adventicios trans-
formados. El problema reside en que el proceso organogénico por esta vía no es factible en
muchas especies. La utilización del cultivo de células aisladas o callos en suspensión es otra alter-
nativa aunque ya se ha mencionado anteriormente que se puede producir variación somaclonal,
no deseable, en este tipo de cultivos. Sin duda el sistema de embriogénesis somática parece ser,
a día de hoy, el más eficaz para utilizar en los sistemas de transformación genética. La selección
del tipo de explanto es de gran importancia ya que se ha observado que los embriones somáti-
cos en estado globular o cotiledonar temprano tienen un mayor número de células embriogénicas
en división que en estadios de desarrollo posteriores, como el cotiledonar (Yeung, 1995). El geno-
tipo de las líneas embriogénicas es otro factor a tener en consideración (Corredoira et al., 2007).

La transformación genética se está utilizando en la búsqueda de tolerancia a estreses abióticos y
posiblemente compita con ventaja con los sistemas clásicos de mejora debido al carácter poli-
génico de la tolerancia y a la falta de fuentes naturales de tolerancia apropiadas (Foolad, 2004). 

Todas las tecnologías basadas en el cultivo in vitro de células, órganos o tejidos vegetales utili-
zadas para la selección para estreses abióticos se están empleando en mayor o menor grado.
Sin embargo debe recordarse que estas tecnologías deben emplearse como etapas intermedias
en un proceso de mejora genética pues ningún carácter de resistencia o tolerancia ha de selec-
cionarse, de forma definitiva, a nivel del cultivo in vitro. La transmisión del carácter a la descen-
dencia y los estudios agronómicos correspondientes determinarán de forma definitiva la eficacia
de la mejora en la producción final.

A continuación se exponen algunos ejemplos concretos sobre el uso de la tecnología del cultivo
in vitro de tejidos vegetales en la selección de variantes para estreses abióticos.
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17.7. TOLERANCIA A SALINIDAD
La selección in vitro se aplicó de forma rutinaria en los años 80 del siglo pasado para la consecu-
ción de cultivos tolerantes a salinidad, pero en aquella época no fue posible la liberación de cultiva-
res apropiados para los agricultores (Flowers, 2004). A pesar de ello, se han conseguido algunos
avances. Zair et al. (2003) concluyen que la regeneración de plantas a partir del cultivo de callos
bajo elevadas concentraciones de ClNa puede ser un método válido de selección a salinidad. Por
otra parte, el cultivar de arroz Pokkali es altamente tolerante a salinidad, produce una cosecha baja
pero, a través del cultivo de células en suspensión, ha sido posible la inducción de variación soma-
clonal, identificados algunos variantes como agronómicamente mejorados y algunos de ellos capa-
ces de retener elevada tolerancia a salinidad. El somaclón TCCP 266-2-49-B-B-3 es un parental muy
popular que ha producido líneas altamente productivas y tolerantes. El desarrollo de estas líneas (a
través de hibridación y selección) suele llevar un promedio de 8-10 años pero este período puede
acortarse con el cultivo de anteras (líneas AC). Algunas de estas líneas se generaron en 3 años, la
mayoría de ellas se utilizaron como parentales en los programas de mejora en diferentes países y
una de ellas (IR51500-AC11-1) fue la primera línea AC liberada como el primer cultivar de arroz reco-
mendado para el cultivo en condiciones adversas (Gregorio, 2002; Senadhira et al., 2002).

A pesar del gran esfuerzo llevado a cabo en la sobre-expresión de genes que puedan conferir tole-
rancia a salinidad, no es posible concluir en este momento que se hallan obtenido cultivares autén-
ticamente tolerantes mediante transformación genética (Cuartero et al., 2006). Según estos auto-
res, la mayoría de los estudios se han llevado a cabo en plantas modelo (Arabidopsis, tabaco) y
trasladar los resultados obtenidos a plantas de interés agronómico no es sencillo. En muchas oca-
siones, la evaluación de las plantas transgénicas tiene lugar mediante condiciones de in vitro y,
aunque suele existir alguna relación entre la tolerancia in vitro a nivel de callo y de las plantas cre-
cidas en invernadero, la selección in vitro debe tomarse sólo como un criterio de pre-selección y
no como el único criterio para determinar el grado de tolerancia a salinidad en las plantas trans-
formadas (Cuartero et al., 2006).

17.8. TOLERANCIA A TEMPERATURA Y SEQUÍA
Se han utilizado diferentes aproximaciones in vitro para la selección de cultivares tolerantes a
temperaturas elevadas. El más sencillo es la evaluación de la germinación de los granos de
polen y el crecimiento del tubo polínico in vitro y la selección de genotipos tolerantes. Esta téc-
nica ha sido empleada en cacahuete y pimiento (Kakani et al., 2002; Reddy y Kakani, 2007) y
algodón (Kakani et al., 2005; Liu et al., 2006), en este último caso los autores relacionaron los
datos de temperatura con la retención de las cápsulas de las plantas crecidas al exterior. En el
estudio se utilizaron modelos de regresión lineales y no lineales comúnmente utilizados en la
respuesta del desarrollo de las plantas a los cambios de temperatura.

Por el contrario, para la obtención de plantas tolerantes a bajas temperaturas se ha descrito
recientemente otra aproximación en colza, mediante la producción de mutantes generados a par-
tir de radiación UV de microsporas cultivadas in vitro y posterior selección in vitro mediante aná-
lisis bioquímicos de moléculas señal como ácido salicílico, ácido jasmónico, etc. Posteriormente
las plantas haploides mutantes seleccionadas fueron tratadas con colchicina para la obtención de
doble haploides que finalmente fueron evaluadas en campo y seleccionadas las líneas más tole-
rantes y las de mejores características agronómicas (McClinchey y Kott, 2007).
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La selección in vitro sobre tolerancia a sequía suele llevarse a cabo mediante el cultivo en medios
con diferentes concentraciones de sorbitol o polietilenglicol, examinándose las características de
las raíces de las plantas regeneradas. Los ensayos se han realizado con éxito en trigo y patata
(Ye et al., 2002; Gopal y Iwama, 2007). Sin embargo, no hay información sobre el comportamiento
agronómico de los genotipos seleccionados. Otra alternativa, aplicada a trigo, ha sido el des-
arrollo de haploides y mutantes y posterior cultivo de un número limitado de plantas, que se eva-
luaron bajo distintas condiciones ambientales, habiéndose seleccionado algunas líneas tolerantes
a sequía (Khan et al., 2001). 

Mediante transformación genética se han insertado genes en especies de cultivo que producen
líneas tolerantes a cambios de temperaturas y sequía pero, en nuestro conocimiento, los resulta-
dos están todavía a nivel de laboratorio (Zhang et al., 2004) 

17.9. RESISTENCIA A HERBICIDAS
Las técnicas de cultivo in vitro han sido de gran interés en el desarrollo de cultivos tolerantes a
herbicidas del tipo imidazolinona (que incluyen a imazapir, imazapic, imazethaphyr, imazamox,
imazamethabenceno e imazaquin). 

El desarrollo de maíz tolerante a imidazolinona comenzó en 1982 mediante la selección de líneas
celulares cultivadas in vitro a partir de callos de maíz híbrido tolerantes al herbicida y posterior
introducción de alguna de estas líneas en variedades de maíz comercial (Tan et al., 2005). Se
introdujeron en el mercado en 1992 como maíz IMI y hoy son conocidos como maíz Clearfield®.
Alternativamente, se obtuvieron algunas líneas resistentes mediante mutagénesis del polen a tra-
vés del uso de etyl-metasulfonato (EMS). En el caso de la colza, se aislaron microsporas de la
variedad Topas, se sometieron a mutagénesis con etil-nitrosourea y se regeneraron embriones y
eventualmente plántulas haploides que posteriormente se duplicaron con colchicina (Swanson et
al., 1989) y dos de las líneas doble-haploides mostraron tolerancia a imidazolinona. Se introduje-
ron en el mercado en 1995 y se les conoce como colza Clearfield®. Por otra parte, semillas de
arroz de la variedad AS3510 se sometieron a mutagénesis con EMS y plantas M2 se pulverizaron
con imazetapyr aislándose una planta resistente de la que salieron dos variedades resistentes
(CL121 y CL141) que se introdujeron inicialmente en el mercado en 2001 (Webster y Masson,
2001). En el caso del trigo, semillas del cultivar Fidel se sometieron a mutagénesis con azida sódi-
ca y las semillas M2 fueron tratadas con el herbicida. Se seleccionaron cuatro plantas tolerantes
que fueron las donantes del carácter de resistencia y las primeras variedades de trigo resistentes
a imidazolinona se liberaron al mercado en 2001 (Pozniak y Hucl, 2004). Finalmente, en 1998 se
descubrió en Kansas una población de girasol salvaje tolerante a imazetapyr que fue la fuente de
genes para introducir el carácter de tolerancia a imidazolinona en el girasol cultivado (Al-Khatib y
Miller, 2000), introducido para su comercialización en 2003 (Tan et al., 2005), aunque en este
caso, no ha sido necesaria la aplicación de las técnicas de cultivo in vitro.

Ni que decir tiene que plantas tolerantes a herbicidas se han obtenido también mediante trans-
formación genética, sobre todo plantas tolerantes a glifosato (Dill, 2005). Sin embargo, este
apartado es tratado con más profundidad en otro capítulo de este libro.
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17.10. TOLERANCIA A METALES PESADOS
La técnica más utilizada para la inducción de líneas tolerantes a metales pesados es la selección de
callos cultivados in vitro en medios que contienen elevadas concentraciones de metales. Las plan-
tas regeneradas pueden someterse posteriormente o no a un nuevo programa de presión bajo nive-
les elevados de metales pesados e incluso puede determinarse la tolerancia en cultivos hidropóni-
cos por períodos de tiempo más o menos largos. Las plantas utilizadas para este tipo de estudios
son tanto plantas modelo como el tabaco (Rout y Sahoo, 2007) como especies de interés agronó-
mico (Samantaray et al., 1999; Nehnevajova et al., 2007). Aunque los ensayos para determinar la
tolerancia tengan lugar a nivel de invernadero, las plantas no se han incorporado a programas de
mejora convencional por lo que no se conoce el carácter heredable de la tolerancia observada.

Los programas de transformación genética suelen estar orientados a la sobreexpresión de genes
relacionados con el transporte de iones metálicos a través de las membranas y relacionados tam-
bién con la síntesis de péptidos quelantes que juegan un importante papel en el secuestro y deto-
xificación de metales pesados (ver el Capítulo “Estrés por metales pesados”). Los resultados obte-
nidos son muy variados ya que dependen de la especie estudiada, el tipo de gen incorporado y el
tipo de ensayo realizado después de la regeneración (in vitro, en cultivo hidropónico, en maceta
o en campo). Muchas veces la expresión de gen permite a la planta tolerar elevadas concentra-
ciones de metales pero no su acumulación (Gasic y Korban, 2007), por lo que estas plantas no
son apropiadas para su uso en programas de fitorremediación.

17.11. CONCLUSIONES
Es indudable que el cultivo in vitro de tejidos vegetales ofrece unas herramientas que pueden ser
de utilidad en la búsqueda de tolerancia o resistencia de especies de interés agronómico a estre-
ses abióticos. Sin embargo es preciso también conocer los límites de su aplicación. Si no existe
un protocolo eficaz y reproducible de regeneración de plantas a partir de un tipo de explanto
determinado, la aplicación de la técnica está muy limitada; lo mismo ocurre si los métodos de
selección in vitro no son adecuados. Pero aunque estos métodos de selección sean apropiados,
el uso de la tecnología in vitro ha de considerarse como una etapa intermedia del proceso y no
como una etapa final. Todo producto que salga de in vitro ha de utilizarse siguiendo las pautas de
un programa de mejora convencional con los estudios de respuesta agronómica correspondien-
tes. Sólo así se podrá determinar si la variabilidad originada y seleccionada in vitro tiene validez
práctica para el desarrollo de nuevas variedades que puedan utilizarse a nivel comercial. 
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18.1. INTRODUCCIÓN
Germoplasma exótico es todo aquel material genético que no ha sido previamente evaluado o
seleccionado en un área determinada por lo que carece de adaptación al medio ambiente para
el que el mejorador destina sus nuevas variedades. Lo que es exótico para una zona puede ser
germoplasma local para otra y viceversa.

En lo que sigue se utilizará muy a menudo el maíz para exponer el desarrollo que ha tenido la incor-
poración de germoplasma exótico a los programas de mejora de las zonas templadas por dos moti-
vos. En primer lugar, el maíz es el cultivo más importante de la primera potencia económica y cien-
tífica del mundo. En segundo lugar, es el cultivo en que más se ha utilizado el germoplasma exóti-
co. Esto es debido a que es una especie de día corto inicialmente muy sensible al fotoperiodo, lo
que es un inconveniente si se trata de realizar cruzamientos entre materiales tropicales en verano
en una zona templada (la solución es efectuar esos cruzamientos en viveros de invierno). Aunque
hay resultados experimentales que muestran que la respuesta fotoperiódica puede ser eliminada o,
al menos, muy atenuada por selección masal (Goodman, 1999), esta sensibilidad al fotoperiodo
limitó en el pasado el uso de germoplasma tropical y subtropical (donde, probablemente, se
encuentra la mayor parte de la variabilidad genética de la especie) en la agricultura norteamerica-
na. Ello condujo a un cuello de botella genético, por lo que los mejoradores, al tratar de huir de los
peligros derivados de dicho cuello de botella, han tenido que dirigir su vista al maíz exótico.

Más adelante, en el apartado 18.3, se exponen con detalle todos los usos del germoplasma exó-
tico en la mejora de los cultivos. Ahora nos detendremos en unos ejemplos muy concretos que
ilustran la utilidad de este germoplasma en el caso concreto del maíz. Una de las primeras razo-
nes para su empleo fue la necesidad de ensanchar la base genética de las variedades cultivadas.
Hasta los años 50, el Corn Belt norteamericano, así como el resto de las zonas maiceras del
mundo, estaba sembrado con variedades de polinización libre. La mejora moderna del maíz
comenzó en los Estados Unidos de América cuando, a principios del siglo pasado, Shull publicó
sus estudios sobre consanguinidad e hibridación. Las teorías de Shull han demostrado ser com-
pletamente correctas con el paso del tiempo y condujeron a la adopción de los híbridos, primero
dobles y posteriormente simples, como el tipo de variedad estándar en el Corn Belt norteameri-
cano, desplazando completamente a las variedades de polinización libre. Algo similar ocurrió en
Europa Occidental.
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Esta sustitución de las variedades de polinización libre por híbridos simples ha tenido unas con-
secuencias nefastas desde el punto de vista de la amplitud de la base genética del material culti-
vado. Los mejoradores norteamericanos, especialmente los del sector privado –que son los prin-
cipales proveedores de híbridos en las zonas templadas– han tenido siempre objetivos a corto
plazo y se han centrado en muy poco germoplasma para el desarrollo de sus líneas puras.
Prácticamente todos los híbridos cultivados en el Corn Belt en los últimos años proceden de una
muestra muy pequeña de germoplasma. Una primera encuesta reveló que el 73% de la semilla
necesaria para producir los híbridos que se sembraron en esa región en 1970 procedía de sólo
cinco líneas puras (o líneas derivadas de ellas) que, a su vez, procedían de dos variedades de poli-
nización libre (Reid Yellow Dent y Lancaster Surecrop) pertenecientes a la raza Corn Belt Dent
(Tabla 18.1). La situación europea, aunque no tan grave, es parecida en lo que se refiere a la estre-
chez de la base genética de los híbridos comerciales.

Por todo ello se comenzaron programas encaminados a ensanchar la base genética de los híbridos
cultivados incorporando germoplasma exótico a los programas de mejora para reducir el impacto
de posibles amenazas y también para incorporar genes reguladores de caracteres productivos no
presentes en el material cultivado en una zona determinada. La mayoría de la mejora finalista en los
EE. UU. se lleva a cabo desde hace ya bastantes años por compañías privadas que han incorpora-
do también el germoplasma exótico a sus programas de mejora (Mikel y Dudley, 2006).

Tabla 18.1. Proporción del uso de cinco líneas puras públicas de maíz (y derivadas de ellas) en la producción de
semilla híbrida de 1970 en el Corn Belt (Sprague, 1971).

Un ejemplo de la incorporación de caracteres productivos lo podemos encontrar en el programa
de la Universidad de Minnesota de los años 60 encaminado a la mejora de los componentes del
rendimiento (prolificidad, longitud de la mazorca y profundidad del grano) como un medio de incre-
mentar el rendimiento. Para aumentar la profundidad del grano se recurrió a ‘Cuzco Blanco’, una
población peruana caracterizada por granos de una excepcional longitud. Como resultado de este
programa, y a partir de ‘Cuzco Blanco’, se desarrolló una población sintética [AS-DK(S)C3] adap-
tada a zonas templadas de ciclo corto (Peterson et al., 1976). Mediante autofecundación por el
método de mazorca-a-surco obtuvimos de esta población en la Misión Biológica de Galicia la línea
pura EP50, con un tamaño de grano muy por encima de lo que consideramos normal.  En las prue-
bas de aptitud combinatoria, sus cruzamientos con el híbrido B37 y B14A alcanzaron produccio-
nes muy altas; por ejemplo, en un ensayo realizado en Aranjuez en 1981 el híbrido (B37 y B14A)
EP50 alcanzó una producción de 14.150 kg/ha, nada menos que un 58% más que la media de
los dos híbridos testigos (Pioneer 301B y Pioneer 3618). Hay que señalar que la humedad del
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Línea pura (y derivadas) %

B37 (H84) 28

B14 (B14A, A632, A634, A635) 18

Oh43 (A619) 15

WF9* (W64A, A554) 14

C103 (Mo17, C123) 8

* La línea WF9 no estaba incluida en la encuesta, pero sí sus derivadas.



grano en recolección de los híbridos testigos fue de 21,8%, frente a un 25% del híbrido experi-
mental, lo que supone en la escala FAO un ciclo y medio, aproximadamente, de diferencia. Aún
así, la producción de este híbrido fue espectacular en este experimento y, en general, muy alta
en los distintos ensayos en que se evaluó. Sin embargo, la línea EP50 tenía un grave problema.
La población AS-DK(S)C3, de la que derivaba, tenía un zuro muy grueso, carácter que se trans-
mitió a la línea, lo que, unido a la gran longitud del grano, hacía que el zuro se secara con mucha
dificultad y el exceso de humedad provocaba la aparición de enmohecimientos en la semilla; todo
esto originaba un poder germinativo muy bajo lo que podía provocar la pérdida de la línea pura,
algo que, finalmente, ocurrió. Este caso ilustra las posibilidades del material exótico, pero tam-
bién las dificultades con que se tropieza al tratar de introducirlo en un programa de mejora.

Otro uso del germoplasma exótico es, como se indicó anteriormente, el de proporcionar genes para
mejorar la resistencia a estreses bióticos. Un ejemplo de esto lo tenemos en la introducción de resis-
tencia a roya en la línea pura de maíz B14. Esta línea –o derivadas de ella– ha sido una de las más
utilizadas en los programas de mejora de maíz de la zona templada. En la actualidad la línea original
ya no se emplea, pero al principio de su uso se tropezaba con su extrema susceptibilidad a la roya
del maíz (Puccinia sorghi). Esta roya está presente en Galicia, pero aparece tarde, bastante después
de la floración, y su ataque se reduce, generalmente, a unas pústulas en las hojas inferiores de la
planta cuando ésta ha comenzado a secar, por lo que los daños que causa son mínimos. Sin embar-
go, cuando en 1974 introdujimos la línea B14 en la Misión Biológica de Galicia, observamos un ata-
que extremadamente virulento de roya, que comenzaba antes de la floración cubriendo la planta
completamente de pústulas. Ello hacía que la producción de grano fuera muy escasa y, finalmente,
tuvimos que eliminar la línea de nuestra colección. En la Universidad de Iowa desarrollaron una ver-
sión, llamada B14A, resistente a la enfermedad, pero que en todos los demás aspectos es prácti-
camente igual a la línea original. Para introducir la resistencia a roya, manteniendo las excelentes
características agronómicas de la línea B14, hubo que recurrir a germoplasma exótico, a la varie-
dad Cuzco ya mencionada, en la que se encuentra el gen Rp1, situado en el brazo corto del cro-
mosoma 10, que confiere resistencia a la enfermedad. La variedad Cuzco se cruzó con una varie-
dad adaptada precoz (Early Dent) y en la descendencia se seleccionó material con el gen Rp1. Esta
selección se cruzó con la línea B14 y posteriormente se retrocruzó otras siete veces por la línea
(Russell et al., 1971). El resultado final fue la línea B14A, fenotipicamente idéntica a la B14, salvo en
la resistencia a roya, y que contiene, teóricamente al menos, el 99,8% del genoma nuclear de esta
última. En la Misión Biológica de Galicia la línea B14A se mantiene sin problema alguno.

Para concluir esta rápida visión de los usos más comunes del germoplasma exótico nos deten-
dremos en su uso como fuente de genes que aportan un valor añadido al proporcionar caracte-
res que no están presentes en las variedades comúnmente cultivadas en la zona. Como ejemplo
veremos un caso de búsqueda de genes para mejorar la calidad del maíz dulce.

La mayoría del maíz en el mundo se cosecha para grano, efectuándose la cosecha cuando el
grano ha cesado de acumular materia seca y tiene un contenido de agua relativamente bajo.
Cualquier tipo de maíz se puede usar como hortaliza siempre que los granos se consuman en
estado inmaduro, pero las variedades que se conocen con el nombre de ‘maíz dulce’ han sido
desarrolladas específicamente para su uso hortícola y se basan en uno o varios mutantes que
alteran el contenido de hidratos de carbono  en el endospermo. Históricamente, el primer mutan-
te empleado fue el sugary1 (su1) y hasta los años sesenta decir “maíz dulce” significaba maíz
homocigoto para este mutante, pero a partir de 1961 empezaron a aparecer nuevos mutantes
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que mejoraban la calidad del gen su1. Uno de estos mutantes es el sugary enhancer1 (se1),
encontrado en Bolivia 1035, una línea pura exótica de maíz harinoso. El mutante se1, que debe
ir acompañando al su1, eleva el nivel de sacarosa en el grano, manteniendo unos altos niveles de
fitoglucógeno (lo que es necesario para que el grano tenga una buena textura).

Pero no sólo en el maíz la incorporación de genes procedentes de material exótico ha tenido éxito.
En patata y caña de azúcar, por ejemplo, se han desarrollado programas de incorporación de ger-
moplasma exótico que han resultado exitosos. En ambos cultivos la introducción de poblaciones
exóticas de amplia base, que se sometieron a una selección de intensidad suave para adaptación,
resistencia a enfermedades y rendimiento, condujo, tras unos 20 a 30 años, a un material con
rendimientos similares a los de los cultivares locales. Los cruzamientos entre las poblaciones loca-
les y las exóticas exhibieron una gran heterosis y sirvieron de base para el desarrollo de nuevas
variedades comerciales (Simmonds, 1993).

También se ha tenido gran éxito en la incorporación de germoplasma en cultivos propagados clo-
nalmente debido a que se puede aprovechar de un modo completo la heterosis que se consigue
en la primera generación de cruzamientos exótico x adaptado (Holland, 2004). Sin embargo,
muchas especies alógamas (incluyendo la mayoría de los cultivos forrajeros) se autofecundan con
dificultad y por ello el mejorador las maneja como poblaciones. En estos cultivos, a pesar de la
gran heterosis que aparece en la generación F1 de los cruzamientos exótico x adaptado, los típi-
cos híbridos F1 no pueden ser empleados a escala comercial (Brummer, 1999). Una solución es
el empleo de híbridos varietales, lo que abre nuevas oportunidades para la incorporación de ger-
moplasma exótico en la mejora de especies alógamas (Brummer, 1999).

18.2. FUENTES DE GERMOPLASMA

En el caso del maíz, en las zonas templadas hay tres orígenes geográficos que pueden aportar
germoplasma exótico para un programa de mejora (Goodman, 1999). En la mayoría de los casos
el germoplasma exótico que el mejorador incorpora a su programa procede de otras zonas tem-
pladas. Así, por ejemplo, en los Estados Unidos, la mayoría del germoplasma exótico procede de
Argentina, Europa y Sudáfrica (Tabla 18.2). Al contrario, el germoplasma norteamericano, espe-
cialmente el del Corn Belt y Sur de Canadá, se usa ampliamente en Europa Occidental. Líneas
puras del Norte del Corn Belt, tales como A427, A619, WH, WJ, W33, W64A, W182E, etc., fue-
ron cruzadas por líneas de origen francés o español, constituyendo la base de los primeros híbri-
dos del INRA que tanto contribuyeron a extender el maíz híbrido por Europa Occidental. En
España, en los programas de mejora, comenzados en los años setenta, del Centro de
Investigaciones Agrarias de Mabegondo, la Misión Biológica de Galicia o la Estación Experimental
de Aula Dei, se han empleado, para cruzar con las líneas derivadas de las poblaciones españolas,
líneas puras norteamericanas como A632, A635, A641, W64A, W117 ó CI31A. Pero mucho antes
de esta época, en los albores del nacimiento del maíz híbrido, Gallástegui en la Misión Biológica
de Galicia había desarrollado unos híbridos –los primeros en Europa– basándose casi exclusiva-
mente en germoplasma procedente de Estados Unidos: líneas puras obtenidas en Pontevedra a
partir de las variedades Longfellow, Gold Nugget, Sanford White, Large White y otras. Estos híbri-
dos tuvieron bastante difusión en la época anterior a la Guerra Civil de 1936–39 (Ordás, 2003).
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Tabla 18.2. Uso de germoplasma exótico en los híbridos de maíz en Estados Unidos en 1996 (Goodman, 1999).

El segundo origen de germoplasma exótico para las zonas templadas es el maíz de las zonas
bajas de los trópicos, tales como Cuban Flint, Suwan, Tusón y Tuxpeño que han sido algo
empleadas en los Estados Unidos, principalmente como fuentes de resistencia a plagas o
enfermedades (Goodman, 1999).

Una tercera fuente de germoplasma exótico para las zonas templadas pueden ser las zonas altas
de los trópicos, en las que se encuentran razas como Chalqueño, Cuzco, Sabanero o San
Gerónimo, que pueden ser de interés. Este material ha sido menos usado que los anteriores en
los Estados Unidos por su falta de tolerancia al calor y a otros estreses (Goodman, 1999). No
obstante, hay ejemplos del uso con éxito de alguno de estos materiales en las zonas templadas.
Así, por ejemplo, la raza San Gerónimo, procedente de la altiplanicie peruana, ha sido empleada
en Wisconsin para desarrollar la línea pura A552 (Coors y Mardones, 1989) y, junto con la raza
mejicana Cónico, en Nueva Zelanda (Eagles et al., 1989). El uso de la raza Cuzco como fuente de
grano largo ha sido comentado en otra parte de este capítulo.

En otros cultivos distintos del maíz, un mejorador de zonas templadas tiene actualmente a su dis-
posición una gran cantidad de material exótico documentado, y en algunos casos incluso mejo-
rado, en centros internacionales tales como el CIMMYT (Centro Internacional de Mejoramiento de
Maíz y Trigo, en México); el IITA (International Institute of Tropical Agriculture, en diversos países
centroafricanos) para cassava, caupí, soja, maíz, plátano, etc.; el IRRI (International Rice Research
Institute, en Filipinas y otros países asiáticos y africanos); el CIP (Centro Internacional de la Papa,
en Perú); etc. También hay centros nacionales como el INIFAP (Instituto Nacional de
Investigaciones Forestales, Agrícolas y Pecuarias) de México, que ha desarrollado variedades
mejoradas de trigo, cebada, maíz, soja, garbanzo, judía, cártamo, etc.; el EMBRAPA (Empresa
Brasileira de Enquisa Agropecuária), que conserva actualmente más de 82.000 entradas de diver-
sos cultivos: algodón, judía, maíz, soja, café, sorgo, hortalizas, …; el ICARDA (International Center
for Research in the Dry Areas)  en Siria, que conserva unas 55.000 entradas de cereales, 27.000
de legumbres y 28.000 de plantas forrajeras; el ICRISAT (International Crops Research Institute
for the Semi-Arid Tropics), con base en la India, pero con centros en diversos países africanos,
que tiene colecciones de garbanzos, guandú, cacahuete, mijo perla y sorgo; etc.
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Procedencia Germoplasma exótico (%) Procedencia Germoplasma exótico (%)

Zona Templada Zona Tropical

Argentica 1,99 Caribe 0,23

Australia 0,03 México 0,07

Europa 0,46

Sudáfrica 0,08

Total 2,56 Total 0,30



18.3. INTROGRESIÓN, INCORPORACIÓN Y COMBINACIÓN DE GERMOPLASMA
EXÓTICO

Muchos de los actuales cultivos de zonas templadas (como maíz, tomates, patatas o pimientos)
tienen origen exótico más o menos reciente. Los lugares de origen albergan la mayor parte de la
diversidad, por lo que la mejora de esos cultivos depende de recursos que siguen estando mayo-
ritariamente en las regiones tropicales de las que proceden (Prohens et al., 2005). Debido al ori-
gen tropical de muchos cultivos, su posterior expansión hacia latitudes y alturas mas elevadas ha
requerido una constante mejora de su adaptación a condiciones ambientales adversas. La mejo-
ra del material exótico y de su adaptación a las diversas regiones en las que se ha introducido se
ha realizado desde la domesticación del cultivo, que ha supuesto un proceso largo y complejo, en
el que se ha reducido y modificado la variabilidad existente en las áreas originales. En suma, el
germoplasma exótico conserva un potencial incalculable de variabilidad disponible para la mejora
de los cultivos adaptados a las zonas templadas (Menkir et al., 2006). Aunque la utilización de ger-
moplasma exótico es un proceso milenario, su empleo según criterios científicos comenzó a
mediados del siglo XX y cobró su máximo auge en el último cuarto de ese siglo.

Debido a la gran diversidad existente en los centros de origen de los cultivos de origen tropical, en
relación a la variabilidad disponible en las zonas templadas, la agricultura de las zonas templadas
requiere continuas introducciones de germoplasma exótico. La diversidad del germoplasma exóti-
co constituye su principal valor, ya que aporta material para afrontar problemas, principalmente
resistencias a plagas, enfermedades y estreses ambientales (Singh y Hymowitz, 1999; Banziger y
Cooper, 2001; Brandolini et al., 2000; Revilla et al., 2005). Además, el germoplasma exótico repre-
senta un recurso para aumentar la variabilidad con el fin de ampliar las posibilidades de mejora del
germoplasma adaptado. No obstante, la mayor parte de la variabilidad existente en el germoplas-
ma exótico no tiene una utilidad inmediata para la mejora del germoplasma adaptado a zonas tem-
pladas, y apenas una pequeña proporción de genotipos exóticos tienen un valor evidente.

La contribución del germoplasma exótico en la mejora comercial no ha alcanzado grandes propor-
ciones (Goodman, 2004), pero se ha producido en un proceso lento y continuo en la incorporación
de germoplasma exótico a los programas de mejora de zonas templadas desde mediados del siglo
XX (Vetelainen, 1994; Vetelainen et al., 1996). Estas aportaciones han sido posibles gracias a las
redes de mejora establecidas entre los programas privados y los públicos, tales como los progra-
mas LAMP y GEM, descritos posteriormente, y a la actividad de instituciones como el CIMMYT.

18.3.1. Variabilidad en el germoplasma exótico

Dos cuestiones fundamentales que se plantean cuando se trata de incorporar germoplasma exó-
tico a un programa de mejora son la elección de los genotipos y la proporción de germoplasma
exótico más adecuada. La variabilidad existente en el germoplasma exótico de los cultivos de ori-
gen tropical es tan amplia que su conservación y conocimiento tan solo pueden considerarse pre-
liminares (Beuselinck y Steiner, 1992). Además, los países que detentan la máxima riqueza en
recursos fitogenéticos suelen carecer de recursos para acometer recolecciones, estudios y con-
servaciones a gran escala, por lo que apenas de dispone de información fraccionada y el origen
geográfico del germoplasma exótico permite realizar una somera clasificación de la variabilidad
disponible (Srivastava et al., 2000; Steiner y de los Santos, 2001).
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El conocimiento de la variabilidad existente es esencial para el planteamiento de un programa de
mejora (Beuselinck y Steiner, 1992), por lo que la mayor parte de los trabajos publicados sobre
germoplasma exótico se han centrado en describir, clasificar y evaluar  (Brandolini et al., 2000;
Mashingaidze y Muchena, 1984; Menkir y Akintunde, 2001; Oury et al., 2006; Revilla et al., 2005;
Singh et al., 2000; Taba et al., 2006). Sin embargo, la enorme variabilidad disponible es con fre-
cuencia inabordable, por ejemplo el Centro de Recursos Genéticos del Trigo (WGRC) ha organiza-
do una colección de trabajo de más de 11.000 entradas de variedades de trigo silvestres (Gill et
al., 2006). Por ello, en los últimos tiempos, se están realizando colecciones nucleares de ger-
moplasma exótico de diversos cultivos tales como patata (Errebhi et al., 1998), cacahuete
(Upadhyaya et al. 2002, 2005), almorta (Granati et al., 2003), sándalo (Shashidhara et al., 2003),
guisante (Baranger et al., 2004), maíz (Taba et al., 2006), o garbanzo (Upadhyaya et al., 2007).

La elección de los genotipos se suele resolver mediante evaluaciones para el carácter que se pre-
tenda mejorar. Sin embargo, la evaluación de genotipos exóticos para su incorporación a progra-
mas de mejora de áreas templadas plantea algunos problemas experimentales debido a su defi-
ciente adaptación. Para afrontar este problema se han propuesto diseños experimentales concre-
tos, tales como cruzamientos de los genotipos exóticos con probadores adaptados (Martin et al.,
1996) y los métodos de transferencia de alelos, inicialmente propuestos por Dudley (1984) y modi-
ficados o expandidos por el propio Dudley y otros investigadores, para identificar poblaciones o
líneas puras que puedan ser de utilidad en la mejora de genotipos y que se pueden emplear tanto
con material exótico como con material adaptado. Esta metodología se ha usado en la Misión
Biológica de Galicia [véase, por ejemplo, Ordás et al. (2005), en donde se pueden encontrar refe-
rencias adicionales]. No obstante, estas propuestas no han gozado de amplia aceptación entre los
mejoradores. En el terreno de la biología molecular también se han desarrollado métodos adecua-
dos a las dificultades que presenta la utilización de germoplasma exótico para estudios genéticos,
por ejemplo mediante autofecundación de retrocruzamientos en algodón (Chee et al., 2005).

En cuanto a la segunda cuestión, la proporción óptima de genotipo exótico que conviene introdu-
cir, puede variar desde un solo gen para incorporar una resistencia, como antes hemos visto en
el caso de la línea pura de maíz B14, hasta un porcentaje apreciable del genoma para mejorar
caracteres cuantitativos. En este último caso, los resultados más satisfactorios se obtienen cuan-
do se emplean proporciones de germoplasma exótico tan reducidas como sea posible, para lo
cual se recurre a uno, dos o tres retrocruzamientos con el parental adaptado, de modo que se
obtenga un 75%, un 87,5%, o un 93,75% de germoplasma adaptado, respectivamente (Thompson
y Nelson, 1998). Isleib (1999) desarrolló una metodología para decidir el número de retrocruza-
mientos necesarios, dependiendo del número de diferencias alélicas entre padres, de la propor-
ción de alelos deseables en el mejor padre y del número de loci homocigotos para los alelos dese-
ables en los que una progenie debe exceder al mejor padre para que sea seleccionada. En la prác-
tica, las proporciones de germoplasma resultantes en los genotipos obtenidos tras seccionar
material segregante proveniente de cruzamientos entre adaptado y exótico son variables, debido
al efecto de la selección sobre las frecuencias de alelos procedentes de los padres adaptado y
exótico (Tarter et al., 2004; Vetelainen, 1994). 

Sean cual sean las proporciones, la mejor estrategia consiste en emplear una población con
amplia base genética para aumentar las posibilidades de éxito. Una forma de construir pobla-
ciones con amplia base genética consiste en realizar cruzamientos múltiples de genotipos exó-
ticos y adaptados (Vetelainen, 1994; Vetelainen et al., 1996), incluso entre diversas especies
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relacionadas (Del Blanco et al., 2001). Los más entusiastas abogan por el empleo directo de ger-
moplasma exótico como material base para obtener genotipos con valor comercial (Goodman,
2004) o para la obtención de híbridos adaptado/exótico (Godshalk y Kauffmann, 1995).

Las variedades exóticas se pueden usar como fuentes de genes (Trifunovic, 2001) u otros ele-
mentos genéticos, tales como transposones (Gutierrez–Nava et al., 1998), o bien como poblacio-
nes base de mejora. Se usan como genes concretos cuando se trata de incorporar cualidades de
herencia oligogénica, ya sean resistencias (Brandolini et al., 2000; Revilla et al., 2005), caracteres
de calidad (Bernacchi et al., 1998; Oury et al., 2006; Singh et al., 2000), rendimiento (Thompson
y Nelson, 1998), eficacia fotosintética (Thompson et al., 1995), o estabilidad (Roy et al., 2004).

Los genotipos exóticos se pueden emplear para obtener líneas puras mediante autofecundaciones
a partir del material exótico directamente (Burton, 1982; Goodman, 2004) o tras cruzamientos con
materiales adaptados (Bosch et al., 1994; Menkir et al., 2006, 2007; Tarter et al., 2003, 2004).
Esta segunda opción resulta más apropiada a medida que disminuye la adaptación del material exó-
tico. Alternativamente, puede emplearse el germoplasma exótico para ampliar la diversidad gené-
tica, con el fin de proporcionar más oportunidades de selección (Biasutti et al., 2000; Mas et al.,
1998). Un caso especial de la utilización de germoplasma exótico para ampliar la base genética lo
constituye su empleo para la obtención de nuevos patrones heteróticos en maíz (Mickelson et al.,
2001; Reif et al., 2003) o bien para ampliar los ya existentes en el maíz adaptado, fundamental-
mente Reid o Lancaster (Mickelson et al., 2001). El esfuerzo dedicado en otros cultivos para des-
arrollar patrones heteróticos a partir de germoplasma exótico ha sido menor que en el maíz, aun-
que sí se ha publicado algún caso, por ejemplo en mijo (Burton y Werner, 1991).

18.3.2. Métodos de mejora

Históricamente la mejora pre-genética se realizaba por selección masal a partir de variedades exó-
ticas o de cruzamientos entre éstas y las adaptadas. La selección masal practicada por los agri-
cultores ha sido muy eficaz aunque no era sistemática y los agricultores disponían de tiempo ili-
mitado, de modo que podemos suponer que se daban suficientes oportunidades a la recombina-
ción genética para romper los bloques de ligamiento. Precisamente las oportunidades de recom-
binación a lo largo del tiempo han constituido una de las claves del éxito en la domesticación y
adaptación de cultivos. En efecto, la recombinación continúa siendo una condición para que la
selección sea eficaz cuando se cruzan genotipos muy dispares (Casañas et al., 2001), aunque su
efecto sobre la ganancia esperada no es siempre rotundo, sino que depende de la combinación
específica de genotipos (Simic et al., 2003). El cruzamiento adaptado por exótico –con o sin pos-
teriores retrocruzamientos por el padre adaptado– seguido de selección directa, sin recombinar,
se ha continuado empleando en la mejora genética actual (Mas et al., 1998; Simic et al., 2003).
Cuando el cruzamiento adaptado x exótico es seguido de retrocruzamientos, suele mejorar el
resultado de la selección, y se hace innecesaria la recombinación (Hoffbeck et al., 1995). 

El objetivo de la mejora de la adaptación es conseguir una variedad capaz de sobrevivir y pro-
ducir un rendimiento abundante y de calidad aceptable (Stehli et al. 1999). Los criterios de
selección concretos que se usan como objetivos de mejora pueden ser muy diversos, por
ejemplo nascencia, vigor, floración, aspecto de planta y de mazorca, rendimiento y calidad, o
combinaciones de varios caracteres (Vetelainen et al., 1997). Biasutti et al. (2000) compro-
baron la eficacia de la selección masal sobre diversos caracteres morfológicos y agronómi-
cos en germoplasma exótico y el resultado fue favorable tanto si la presión de selección se
ejercía directamente sobre el rendimiento o sobre caracteres morfológicos.
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En todo programa de mejora que incluya germoplasma exótico, no se debe ignorar que se pro-
duce una inevitable selección natural por adaptación. Esta presión de selección natural es mayor
cuanto más diferentes sean las condiciones de origen y de destino de las variedades. Tanto en la
selección natural como en la artificial, una elevada presión de selección garantiza el éxito a corto
plazo, pero lo compromete a largo plazo porque reduce la variabilidad. Sin embargo, cuando la
población base es exótica, normalmente cuenta con una amplia variabilidad y ésta es la principal
garantía de éxito de un programa de selección.

La mejora genética del material exótico ha conservado el objetivo y los criterios de selección his-
tóricos, ampliando y precisando los métodos, sistematizando el proceso y regulando la presión
de selección. En efecto, la introducción de la genética ha permitido desarrollar diseños genéticos
y técnicas experimentales más consistentes y fiables, pero los problemas con que se encuentran
los mejoradores que utilizan germoplasma exótico siguen siendo que no germina, no sobrevive,
no se reproduce o no produce un rendimiento aceptable.

La incorporación de métodos genéticos en la mejora supuso una mayor eficacia en general, aun-
que la selección masal ha seguido siendo utilizada preferentemente para la adaptación del mate-
rial exótico. Entre los principales impulsores de la utilización de germoplasma exótico destaca el
trabajo realizado en maíz por M.M. Goodman, quien, durante las últimas cuatro décadas, ha utili-
zado más de 1.300 entradas de maíz iberoamericano y obtenido líneas semiexóticas con gran
aptitud combinatoria. Para ello ha aplicado una selección secuencial por insensibilidad al fotope-
riodo a partir de cruzamientos entre poblaciones exóticas y una línea adaptada, por aptitud com-
binatoria de los materiales heterocigotos y por aspecto general durante la obtención de las líne-
as. Durante estas obtenciones, se observaba una rápida e importante mejora en rendimiento y
valor agronómico per se y en cruzamientos con probadores en las primeras generaciones, mien-
tras que la selección durante las posteriores generaciones de autofecundación mejoraban el valor
per se, pero no su aptitud combinatoria (Tarter y Holland, 2006). 

La principal aportación de la mejora genética, respecto a la pre-genética, a la adaptación de ger-
moplasma exótico de maíz ha sido el empleo de la autofecundación para obtener líneas puras que
pueden utilizarse en la producción de híbridos o de ciclos mejorados de la población. La eficacia está
prácticamente garantizada cuando se parte de líneas puras exóticas para obtener líneas de segun-
do ciclo, como lo muestran los resultados de la mayoría de los centros de mejora (Mashingaidze y
Muchena, 1984; Ordás et al., 1994; Sarcevic et al, 2004). La obtención de líneas a partir de cru-
zamientos de germoplasma adaptado por exótico continúa siendo un método habitual por sus exce-
lentes resultados (Menkir et al., 2006, 2007; Tarter et al., 2003, 2004). Sin embargo, los progra-
mas que tratan de incorporar germoplasma exótico terminan más frecuentemente en fracaso que
en éxito (Selig et al., 1999).

Los programas de mejora que incorporan germoplasma exótico suelen tener una orientación fina-
lista destinada a obtener variedades mejoradas, aunque son más frecuentes las publicaciones
de resultados teóricos iniciales que las que muestran resultados concretos de mejora. En varios
cultivos se han realizado estudios genéticos de variabilidad (Birhman y Kang, 1993), de estruc-
tura genética (Gouesnard et al., 1996; Mas et al., 1998), de componentes de la varianza
(McCarty et al., 2004), o de efectos genéticos (Ortiz y Golmirzaie, 2003) en material exótico
para determinar la estrategia de mejora más adecuada. Se han desarrollado genotecas en melón
(Eduardo et al., 2005) y poblaciones de mapeo en cruzamientos interespecíficos y se ha apro-
vechado la inestabilidad genética de los cruzamientos interespecíficos para estudiar efectos
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genéticos en condiciones peculiares, tales como líneas de adición resultantes de cruzamientos
entre especies silvestres de soja (Singh et al., 1998), o mapas genéticos en cruzamientos de
tomate y especies relacionadas (Chen y Foolad, 1999, Yates et al., 2004). Tras tantos estudios,
lo que se constata es que la estructura genética de las poblaciones exóticas no difiere sustan-
cialmente de la estructura genética del germoplasma adaptado.

Una de las alternativas más inmediatas que ofrecen los diseños experimentales actuales es per-
feccionar el método de selección masal, por ejemplo mediante selección estratificada (Bletsos y
Goulas, 1999), sin que ello haya supuesto necesariamente progresos significativos en los resul-
tados. La otra aportación de la mejora genética, la autofecundación, se encuentra con que los
genotipos tropicales y semitropicales presentan mayores tasas de depresión por endogamia, si
bien esta característica también puede mejorarse por selección (Vasal et al., 1995). La impor-
tancia de la autofecundación reside en que cuando se practica en una variedad de polinización
libre, permite eliminar los alelos deletéreos, resultando en una mejora agronómica que es pro-
porcionalmente más importante cuanto peor comportamiento o adaptación tenga la variedad per
se. Por ello, la mejora de material exótico mediante selección genealógica con autofecundacio-
nes sucesivas optimiza los resultados a corto plazo, dando lugar a variedades inmediatamente uti-
lizables (Ordás et al., 1994). La mejora intrapoblacional de material exótico con descendencias
autofecundadas es uno de los métodos más empleados y con mejores resultados (Iglesias y
Hallauer, 1989). Sarcevic et al (2004) obtuvieron una variedad sintética a partir de líneas exóticas
y la sometieron a dos ciclos de mejora por progenies autofecundadas, obteniendo importantes
aumentos del rendimiento. Nass y Coors (2003) también emplearon con éxito la selección intra-
poblacional con familias autofecundadas a partir de material parcialmente exótico. Simic et al.
(2003) mejoraron significativamente la precocidad de material parcialmente exótico empleando
selección recurrente con familias autofecundadas. La obtención de descendencias no autofecun-
dadas es menos común cuando se trabaja con germoplasma exótico, pero también se emplea;
así, la selección basada en familias de hermanos completos también ofrecer resultados favora-
bles, al tiempo que permite conservar mayor variabilidad (Hyrkas y Carena, 2005).

Las nuevas tecnologías están teniendo una importante aplicación en la incorporación de ger-
moplasma exótico. Precisamente, uno de los avances más recientes en la mejora del maíz ha
consistido en la producción masiva de dobles haploides, técnica que también se ha ensayado
en maíz exótico (Spitko et al., 2006) y que permite acelerar y simplificar el proceso de selec-
ción y de obtención de líneas, al tiempo que reduce notablemente la deriva y permite conservar
la variabilidad más eficazmente.

En los últimos tiempos, se ha propuesto la mejora asistida por marcadores para transferir genes
de interés del germoplasma exótico al adaptado (Concibido et al., 2003; Wu et al., 2007; Zalapa
et al., 2007). Aunque no se han publicado resultados de programas de selección asistida por mar-
cadores a partir de material exótico, hay abundantes publicaciones sobre detección de QTL y
empleo de marcadores para facilitar la identificación de alelos favorables en germoplasma exóti-
co de diversas especies (Bernacchi et al., 1998; Burton y Werner, 1991; Selig et al., 1999; Yates
et al., 2004; Wu et al., 2007; Zalapa et al., 2007). No obstante, la mayor parte de las veces se
emplean los marcadores moleculares sencillamente para evaluar los resultados de los programas
de selección (Selig et al., 1999), caracterizar y clasificar las variedades (Powell et al., 1991; Reif
et al., 2003; Singh et al., 1999), analizar la variabilidad disponible en el germoplasma base y en
las variedades mejoradas o determinar la proporción de germoplasma silvestre introducida en
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variedades cultivadas. Finalmente, también la mutagénesis ha sido empleada para mejorar la
adaptación del germoplasma exótico (Abdurakhmonov et al., 2007).

En el futuro, es de esperar que la genética molecular aporte valiosa información para los mejora-
dores en todos los ámbitos y, en particular, para la incorporación de germoplasma exótico
(Prohens et al., 2005; Xiao et al., 1998).

18.3.3. Mejora de la resistencia a estreses abióticos

El estrés abiótico viene dado por cualquier característica física que comprometa el normal desarrollo
del cultivo, tales como condiciones extremas de temperatura, humedad o disponibilidad de nutrientes.
La mejora de la resistencia a estreses abióticos es particularmente importante para aumentar la sos-
tenibilidad de la agricultura, mediante la reducción de insumos. En los países industrializados predo-
mina la agricultura intensiva, en la que las carencias ambientales se afrontan mediante la aportación
de productos sintéticos, mientras que la agricultura de bajos insumos predomina en sociedades tec-
nológicamente poco desarrolladas, en las que no es posible o resulta excesivamente caro corregir las
deficiencias. No obstante, las sociedades más avanzadas son cada vez más conscientes de la nece-
sidad de incrementar la sostenibilidad mediante la reducción de insumos, para lo que es imprescindi-
ble cultivar variedades tolerantes a los diversos estreses. Las condiciones climáticas varían en el tiem-
po y en el espacio, por lo que la optimización del cultivo se verá considerablemente mejorada si se
tienen en cuenta las afinidades específicas de cada genotipo a cada ambiente. 

La importancia de la aportación del germoplasma exótico a la mejora de resistencia a estreses
abióticos se debe a su gran variabilidad y a su uso prolongado en condiciones de estrés abiótico,
de modo que frecuentemente se encuentran fuentes de resistencia a los diversos estreses
ambientales dentro del germoplasma exótico, ya sea a condiciones generales de aridez o a estre-
ses ambientales concretos. En efecto, las variedades tradicionalmente cultivadas en condiciones
de estrés, suelen estar adaptadas a las circunstancias adversas, para lo que han desarrollado
mecanismos que les permiten resistirlas, como un sistema radicular apropiado para resistir la
sequía en soja (Hudak y Patterson, 1996).

Uno de los programas más destacados en la utilización de germoplasma exótico para mejorar la
resistencia a estrés ambiental es el programa de resistencia a la sequía desarrollado por el
CIMMYT para producir maíz adecuado para su cultivo en regiones marginales o tecnológicamen-
te retrasadas (Banziger y Cooper, 2001). El germoplasma exótico se usa habitualmente como
fuente de resistencia a estreses abióticos importantes como la sequía (Mashingaidze y Muchena,
1984; McMichael y Quisenberry, 1991; Singh y Hymowitz, 1999; Menkir y Akintunde, 2001;
Monneveux et al., 2006; Taba et al., 2006), el frío (Brandolini et al., 2000; Revilla et al., 2005), la
carencia de nitrógeno (Vasal et al., 1999), la acidez (Spaner et al., 1995), o la densidad de culti-
vo (Elhattab et al., 1985). Asimismo, el germoplasma exótico se usa como fuente de resistencia
a estreses abióticos de importancia más restringida, como el calor (Leipner et al., 1999), el
encharcamiento (Lemkekeyes y Sachs, 1989), la aridez (Yitbarek y Hilger, 1995), la salinidad
(Cocks, 2001), o a las carencias minerales (Srivastava et al., 2000).
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La mayoría de los trabajos publicados sobre germoplasma exótico y resistencia a estrés abiótico
hasta la fecha se limitan a evaluar germoplasma para un posterior uso en programas de mejora.
Habitualmente se evalúa el germoplasma exótico directamente o tras cruzarlo con germoplasma
adaptado para identificar fuentes de resistencia. Estos materiales de partida, seguidos o no de retro-
cruzamientos y de recombinaciones, se emplean como fuentes de líneas por autofecundaciones, y
la subsiguiente obtención de híbridos (Menkir y Akintunde, 2001; Zaidi et al., 2007). Los métodos de
mejora son esencialmente los mencionados anteriormente, ya sea la clásica selección genealógica,
selección masal, selección recurrente intrapoblacional por familias autofecundadas o por medios her-
manos (Monneveux et al., 2006; Omoigui et al., 2006), o la identificación de marcadores asociados
a resistencias a estreses abióticos (Steiner y de los Santos, 2001) para la posterior aplicación de
selección asistida por marcadores (Albertini et al., 2001; Concibido et al., 2003).

La mejora de la resistencia a estreses ambientales frecuentemente resulta un objetivo complejo e
inabordable por los métodos habituales de mejora, y requiere el uso de criterios indirectos, tales
como criterios morfológicos o fisiológicos (Zaidi et al., 2007; Monneveux et al., 2006; Omoigui
et al., 2006; Cocks, 2001). Los criterios indirectos pueden ser caracteres morfológicos implica-
dos en la respuesta al carácter, tales como el desarrollo radicular para resistir la sequía (Hudak y
Patterson, 1996), la altura de la caña de trigo para resistencia a la aridez (Annicchiarico y Pecetti,
2003), o una combinación de diversos caracteres agronómicos. Además, se han identificado cri-
terios químicos para estimar calidad, como la composición de fibras en variedades forrajeras
(Singh et al., 2000); criterios fisiológicos, como la eficacia fotosintética en relación con la resis-
tencia al frío o al calor (Leipner et al., 1999); o marcadores moleculares para detectar loci aso-
ciados a cualquier carácter (Ragot et al., 1995).

En los cruzamientos entre genotipos exóticos y adaptados, con frecuencia ocurre  que la distan-
cia genética es de tal magnitud que el cruzamiento no resulta posible o bien se encuentran aisla-
mientos genéticos que impiden el cruzamiento entre determinadas especies, tal como ocurre
entre sorgo y algunas especies relacionadas (Hodnett et al., 2005). En tales casos se pueden
emplear cruzamientos forzados en latitudes intermedias o, si los cruzamientos no son posibles,
métodos de transformación genética, aunque no se han publicado trabajos sobre estos temas
hasta la fecha. En algunos cultivos se recurre con cierta frecuencia a cruzamientos interespe-
cíficos para transferir resistencia a estreses abióticos. Los cruzamientos interespecíficos son
habitualmente empleados en cultivos tan variados como la patata (Birhman y Kang, 1993;
Powell et al., 1991), el tomate (Bernacchi et al., 1998; Chen y Foolad, 1999; Yates et al.,
2004), el algodón (McMichael y Quisenberry, 1991), el maíz (Williams et al., 1995), la cebada
(Vetelainen et al., 1997), el arroz (Xiao et al., 1998), la soja (Singh et al., 1998) o la remolacha
azucarera (Panella y Lewellen, 2007). Los cruzamientos entre especies pueden plantear des-
equilibrios genéticos (Ehlenfeldt y Hanneman, 1984) que requieren soluciones técnicas genéti-
camente complejas, como retrocruzamientos alternativos con cada uno de los padres
(Anderson et al., 1996), o la formación de híbridos entre donantes de citoplasma y de genes
nucleares (Golmirzaie et al., 2003). Si las especies cruzadas son lejanas los cruzamientos
directos pueden ser imposibles, aunque pueden conseguirse mediante métodos alternativos de
incorporación de genes, tales como cruzamientos con especies intermedias (Eubanks, 2006). 

Son escasas las publicaciones que muestran que los cruzamientos entre especies consiguen tras-
mitir caracteres de interés. En conjunto, el empleo de germoplasma exótico en programas de
mejora de resistencia a estreses frecuentemente resulta en un éxito muy limitado o en un fraca-
so, pero las contadas ocasiones en que ha dado lugar a resultados favorables, justifican sobra-
damente el esfuerzo invertido.
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18.4. PROYECTOS QUE USAN GERMOPLASMA EXÓTICO
Probablemente el maíz sea el cultivo en el que se han realizado los mayores esfuerzos a gran
escala para la incorporación de germoplasma exótico al material cultivado. Por ello, en lo que
sigue, expondremos brevemente los grandes programas que se han llevado a cabo en la zona
templada para incorporar maíz exótico.

En los años cincuenta se recogieron, estudiaron y clasificaron las razas locales de maíz de
México, el Caribe y América Central y del Sur (REFS). Todo el material recolectado, una vez clasi-
ficado, se guardó en bancos de germoplasma y, posteriormente, se organizaron programas para
su uso. En ellos se puede encontrar información sobre germoplasma útil para el mejorador. Tres
grandes programas se han organizado para el uso efectivo de este germoplasma conocidos
como Latin America Maize Regeneration Project (LAMRP), Latin America Maize Project (LAMP) y
U.S. Germplasm Enhacement of Maize Project (GEM).

18.4.1. LAMRP

Algunas entradas recolectadas según lo expuesto en el párrafo anterior se perdieron al cabo de unos
años, lo que hizo surgir la preocupación en la comunidad científica sobre el estado de conservación
del germoplasma en los bancos. Por ello el U.S. Departement of Agriculture apoyó un proyecto para
la regeneración de las entradas conservadas en Colombia, México y Perú. De un total de 18.298
entradas, se regeneró con éxito aproximadamente el 40%  (Goodman, 1988). Semilla de las entra-
das regeneradas se almacena en la North Central Plant Introduction Station, Ames, Iowa.

18.4.2. LAMP

Este trabajo, que concluyó en 1996, fue el primer proyecto internacional coordinado para la eva-
luación de uno de los principales cultivos del mundo. Contó con ayuda financiera de una empresa
privada (Pioneer Hi-Bred Intl.) y el apoyo administrativo del USDA. Participaron investigadores de
12 países (Argentina, Bolivia, Brasil, Colombia, Chile, Estados Unidos, Guatemala, México,
Paraguay, Perú, Uruguay y Venezuela) con el objetivo principal de evaluar las características agro-
nómicas de más de 12.000 entradas que se conservaban en los bancos de germoplasma de
Iberoamérica y los Estados Unidos. Un segundo objetivo fue la comprobación de la situación de
los distintos bancos en lo que se refería a las cantidades de semilla conservada y a las condicio-
nes de conservación (Salhuana et al., 1998).

18.4.3. GEM

El objetivo de este proyecto es, como su nombre claramente indica, aumentar la diversidad del
germoplasma del maíz empleado en los Estados Unidos. Este objetivo se pretende alcanzar a tra-
vés de un esfuerzo conjunto del USDA-ARS e investigadores públicos y privados utilizando ger-
moplasma exótico junto con material adaptado, tanto público como privado, siendo aquél la fuen-
te de alelos favorables que, una vez identificados, se incorporan al germoplasma adaptado. El pro-
yecto está actualmente en ejecución. Una descripción actualizada del mismo puede verse en:
http://www.public.iastate.edu/~usda-gem/GEM_Project/GEM_Project.htm#Maize
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18.4.4. Otros proyectos que usan germoplasma exótico

Además de los proyectos mencionados en los párrafos anteriores existen diversos centros, gene-
ralmente internacionales, que trabajan con material exótico. Entre ellos hay que mencionar a la
mayoría de los citados en el apartado 18.2.

18.5. CONCLUSIÓN
En principio, la mejora de germoplasma exótico no difiere esencialmente de la mejora del mate-
rial adaptado. Un aspecto de especial relevancia es la selección de un medio ambiente adecuado
para la expresión plena del carácter o caracteres buscados en ese material exótico. Una impor-
tante ventaja del material exótico es que para la mayoría de los caracteres la cantidad de varia-
ción genética observada es, en general, mayor que de la que se dispone al emplear material adap-
tado, lo que hace que la respuesta a la selección sea muy alta, si bien hay que tener en cuenta el
nivel de expresión del carácter buscado puesto que, como es obvio, un nivel de partida muy bajo
puede hacer que el resultado final no sea tan bueno como se esperaba. Hay que tener en cuen-
ta, además, la posible aparición de caracteres secundarios indeseables.

La ganancia genética puede verse afectada por la existencia de un gran componente de la varian-
za genotipo x ambiente si la evaluación se lleva a cabo simultáneamente en una zona templada y
en el trópico (Betrán et al., 2006).

En la actualidad el uso de material exótico es corriente en numerosos cultivos buscando toleran-
cia a estreses abióticos y bióticos, resistencia a nuevas razas de patógenos, tolerancia a condi-
ciones de bajos insumos, nueva variabilidad genética, etc.

La incorporación de germoplasma exótico es el mejor medio para ensanchar la base genética de
los actuales cultivos, pero no es una tarea fácil ni rápida (Holland, 2004). Las nuevas directrices
para la incorporación e introgresión de este germoplasma se basan en el uso de marcadores de
ADN para caracterizar el valor de regiones específicas del genoma en las fuentes de germoplas-
ma exótico (Tanksley y McCouch, 1997).

El análisis de marcadores, combinado con la evaluación fenotípica de progenies derivadas de cru-
zamientos exótico x adaptado, permite la identificación de alelos favorables en el germoplasma
exótico, independientemente de los efectos que puedan causar los alelos desfavorables. La selec-
ción asistida por marcadores puede ser también usada como ayuda en los programas de “con-
versión” de exóticos al asegurar la introgresión precisa de alelos de adaptación en el germoplas-
ma exótico a partir de material élite. Sin embargo, los marcadores moleculares por sí solos no
pueden resolver el problema inicial de cómo identificar las fuentes de germoplasma exótico ade-
cuadas para nuestro trabajo. Las estrategias basadas en marcadores moleculares pueden com-
plementar, pero nunca reemplazar, los programas de incorporación a largo plazo basados en la
selección fenotípica (Holland, 2004).
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19.1. INTRODUCCIÓN
Las especies del género Prunus cultivadas por su fruto tienen una gran importancia a nivel mun-
dial con una producción que se acerca a los 35 millones de toneladas anuales (FAOSTAT, 2008).
En España, se destinan 782.000 ha a estas especies, con una producción total de 1.871.000 t
en 2006. De ellas, el melocotonero es la especie frutal de hueso más cultivada y también pre-
senta mayor producción y superficie cultivada que los frutales de pepita. Además, con una pro-
ducción de 1.255.600 t en 2006, representa el tercer país con mayor producción a nivel mundial
y en torno al 29% del total europeo. También la producción española para albaricoquero, almen-
dro, cerezo y ciruelo, se encuentra entre los cuatro países máximos productores en Europa. 

En la fruticultura moderna, un árbol frutal está formado por dos individuos que están unidos
mediante el injerto de la variedad, o parte aérea, sobre el patrón que aporta las raíces. En la selec-
ción de una variedad se tienen en cuenta sus buenas características productivas y adaptación a
las condiciones climáticas del área de cultivo. En el caso de los patrones frutales, es prioritaria
su buena adaptación a las características edafológicas y condiciones limitantes del terreno donde
se establece la plantación. Además, deben mostrar una buena compatibilidad con las variedades
injertadas, e inducir productividad, calidad de fruto y control del vigor del árbol (Wertheim y
Webster, 2005). La selección de patrones frutales por su tolerancia a estreses abióticos repre-
senta una de las estrategias más convenientes en fruticultura, ya que a diferencia de otras espe-
cies hortícolas una plantación frutal permanece en el mismo terreno durante mucho más tiempo,
oscilando entre 15 y 20 años según especies. Una larga permanencia del árbol frutal en el mismo
suelo hace imprescindible la adecuada elección de la especie del patrón a utilizar, teniendo en
cuenta la variabilidad disponible en el género Prunus para la adaptación a las condiciones y/o
estreses más limitantes en el área de cultivo.

El género Prunus (subfamilia Prunoideae de la familia Rosaceae) es un género muy amplio y diver-
so, con un número de especies arbóreas o arbustivas, que podría alcanzar las 400 (Rehder,
1940). Este género tiene su origen principalmente en el hemisferio Norte y está ampliamente
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extendido en Europa. El número básico de cromosomas es x = 8. Entre las especies más culti-
vadas por su fruto, el melocotonero [P. persica (L.) Batsch], almendro [P. dulcis D.A. Webb (ante-
riormente P. amygdalus Batsch)], albaricoquero (P. armeniaca L.), cerezo (P. avium L.) y ciruelo
japonés (P. salicina Lindl.) son diploides, con 2n = 2x = 16. Algunas especies tetraploides inclui-
rían al guindo (P. cerasus L.) y al endrino (P. spinosa L.) (2n = 4x = 32), mientras que las hexa-
ploides estarían representadas por los ciruelos europeos comunes [P. domestica L. y P. insititia
L. (2n = 6x = 48)]. Otras especies Prunus, con niveles variables de ploidía, adquieren especial
interés utilizadas como patrones. Entre ellas, cabría citar las especies P. cerasifera Ehrh., P. davi-
diana (Carr.) Franch., P. americana Marsh, P. munsoniana Wight y Hedr., P. mira Koehne, P. fer-
ganensis (Kost. y Rjab.) Kov y Kost., P. kansuensis Rehd., P. besseyi Bailey, P. fruticosa Pall., P.
mahaleb (L.) y P. tomentosa Thunb.

Tradicionalmente, el empleo de patrones pertenecientes a la misma especie que la variedad injer-
tada, y su reproducción sexual por semilla, representaba la estrategia más utilizada, sobre todo
por las dificultades de propagación asexual o vegetativa de numerosas especies. Los avances en
los métodos de propagación clonal, primero con el empleo de hormonas sintéticas de enraiza-
miento y después con la aplicación masiva de las técnicas de micropropagación, han facilitado el
uso de patrones clonales e híbridos interespecíficos pertenecientes a distintas especies. Además,
la existencia de un gran número de especies dentro del género Prunus aumenta la disponibilidad
de patrones, dada la buena compatibilidad de injerto en combinaciones patrón-variedad de dife-
rentes especies. Igualmente, la facilidad de hibridación interespecífica entre especies próximas
aumenta la variabilidad disponible y la obtención de híbridos con dos o más especies en su geno-
tipo (Kester y Assai, 1986; Renaud et al., 1988; Moreno y Cambra, 1994; Gradziel, 2003). 

En las condiciones de cultivo predominantes en el área mediterránea, la presencia de suelos pesa-
dos y calizos origina los estreses abióticos más comunes que limitan el cultivo de la mayoría de
las especies frutales de hueso. En dichos suelos son muy frecuentes los problemas de asfixia de
raíces y clorosis férrica, asociados a mortalidad de árboles, deficiencia de hierro y de otros
nutrientes (Tagliavini y Rombolà, 2001). Dada la importancia económica de estos estreses, la bús-
queda de tolerancia ha sido un objetivo prioritario en los programas de mejora de patrones en dis-
tintos países europeos (Berhnard y Grasselly, 1959; Moreno et al., 1994, 1995a; Salesses et al.,
1998; Felipe et al., 1997; Nicotra y Moser, 1997). 

En la actualidad, la creciente salinización del terreno, procedente del agua de riego y/o como con-
secuencia de unas malas prácticas agrícolas, también constituye un fuerte limitante para el cultivo
de algunos frutales de hueso en zonas tradicionales de cultivo del área mediterránea. La disponibili-
dad de agua representa otro de los factores limitantes que adquiere especial relevancia en las con-
diciones actuales de cultivo, dada la creciente vulnerabilidad de la cuenca mediterránea frente a este
recurso. Sin embargo, la tolerancia a sequía no se ha considerado tradicionalmente como objetivo
prioritario en la mejora de patrones frutales porque las tierras con déficit de agua se destinaban a
otros cultivos menos rentables, con la excepción del almendro, considerado como un cultivo tradi-
cional de secano y con un mayor nivel de tolerancia a dicho estrés. No obstante, la tolerancia fren-
te a sequía ya ha comenzado a incluirse en algunos programas de mejora (Dirlewanger et al.,
2004b). Por otra parte, en Estados Unidos y Canadá, se ha buscado además la tolerancia frente al
frío, obteniéndose algunos patrones tolerantes a fuertes descensos térmicos invernales (Reighard,
2002). Sin embargo, en nuestras latitudes este problema climático tiene poca relevancia.
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En zonas tradicionales de cultivo son también frecuentes los problemas de replantación, asociados
a presencia de nematodos (género Meloidogyne y Pratylenchus), hongos de suelo (Armillaria mellea,
Phytophtora spp., Rosellinia necatrix) y/o bacterias (Agrobacterium tumefaciens), que ocasionan
decaimiento y mortalidad de árboles (Calvet et al., 2000). Estos factores, considerados como estre-
ses bióticos, en ocasiones se ven muy relacionados con algunos de los estreses abióticos antes
mencionados. Como ejemplo, es bien conocido que las condiciones de excesiva humedad y mal dre-
naje del suelo ocasionan las condiciones más favorables para la proliferación de hongos patógenos
del suelo, entre ellos diversas especies de Phytophthora (Mircetich y Matheron, 1976). 

Dada la mayor importancia económica en nuestras condiciones de cultivo de los estreses abióticos
relacionados con la clorosis férrica y asfixia de raíces, en este capítulo se profundizará en dichos
estreses. Además, existe una mayor disponibilidad de trabajos relacionados con la selección y fisio-
logía de estos estreses, que pueden ser utilizados como modelo y referencia en otros menos estu-
diados. También se hará referencia al estrés causado por la salinización del terreno, aunque los tra-
bajos de mejora y selección en Prunus relacionados con dicho estrés son más escasos.

19.2. TOLERANCIA A CLOROSIS FÉRRICA POR DEFICIENCIA DE HIERRO EN
SUELOS CALIZOS

Los suelos calizos presentan, en general, un elevado contenido de carbonato de calcio (CaCO3),
caliza activa y/o pH alto, que disminuyen la disponibilidad del hierro presente en el medio y su asi-
milación por la planta. Este tipo de suelos es común en muchas de las áreas mejor adaptadas,
por sus condiciones climáticas, al cultivo de los principales frutales de hueso, tanto en los países
europeos como a nivel mundial (Tagliavini y Rombolà, 2001). En el área mediterránea, la clorosis
férrica es un desarreglo nutricional que afecta a un gran número de cultivos y en el caso de los
árboles frutales y otras especies leñosas, es especialmente grave en melocotonero, cítricos,
peral, kiwi y vid. Se estima un gasto anual de más de 100 millones de euros en tratamientos
correctores con quelatos de hierro, que además son muy contaminantes (Álvarez et al., 2003). 

19.2.1. Respuestas fisiológicas y metabólicas

Entre los síntomas visuales más característicos e inmediatos de la carencia de hierro se observa
el amarilleamiento internervial de las hojas más jóvenes, permaneciendo verdes sus nerviaciones.
En los casos más severos todas las hojas pueden estar cloróticas y adquirir un color casi blanco,
con inhibición de la síntesis de clorofila y del índice de fotosíntesis. Los síntomas visuales en hojas
son más evidentes en primavera, al comienzo del periodo vegetativo de la planta, cuando su cre-
cimiento es más activo. La clorosis puede provocar además una reducción en el desarrollo del
árbol, de la producción (Almaliotis et al., 1995; Tagliavini et al., 2000) y de la calidad del fruto
(Álvarez-Fernández et al., 2003; 2006), unido al retraso de su maduración (Sanz et al., 1997). A
largo plazo, puede provocar la muerte temprana del árbol. Por otra parte, la deficiencia de hierro
también parece estar asociada a una mayor susceptibilidad de los árboles a los ataques de pató-
genos (Rombolà y Tagliavini, 2006). Además, las plantas con deficiencia de hierro muestran una
menor eficiencia en el uso del agua (Abadía et al., 2004; Rombolà et al., 2005), ya que, aunque
los niveles de transpiración son similares a los de las plantas no cloróticas, las deficientes no son
capaces de fijar tanto carbono.
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Entre los mecanismos de tolerancia se apunta sobre todo a determinadas características de las
raíces, como el mantenimiento de su crecimiento o de una mayor superficie de raíz durante el
estrés (Byrne et al., 1990). El descenso del pH, aumento del contenido de ácidos orgánicos, azú-
cares, aminoácidos y actividad fosfoenolpiruvato carboxilasa (PEPC), así como de la capacidad
reductora de hierro de las raíces, también han sido relacionados con los mecanismos bioquími-
cos que conducen a un aumento de la disponibilidad de hierro (Rabotti et al., 1995; Ollat et al.,
2003; Gogorcena et al., 2000; 2004; Jiménez, 2006; Jiménez et al., 2008). El aumento en la
capacidad reductora de hierro de las raíces podría incrementar la concentración de Fe2+ en la
rizosfera y, por lo tanto, su adquisición por un transportador de membrana (Yi y Guerinot, 1996).
También la acumulación de azúcares en la raíz es un mecanismo de aporte de energía a los pro-
cesos de respuesta frente al estrés (Thimm et al., 2001). Los azúcares oxidados mediante la gli-
cólisis podrían ser utilizados para suministrar carbono al ciclo de los ácidos tricarboxilicos y sin-
tetizar ATP y NAD(P)H (Abadía et al., 2002; Dondini et al., 2006). A su vez, se incrementaría la
concentración de ácidos orgánicos (malato y citrato) (Ollat et al., 2003; Jiménez et al., 2007) y
de algunos aminoácidos (Zocchi, 2006). 

19.2.2. Variabilidad genética y material vegetal

En el género Prunus existe variabilidad genética para la tolerancia a la clorosis férrica (Almaliotis
et al., 1995; Shi y Byrne, 1995). La fuente de tolerancia más utilizada ha sido la del almendro, explo-
tada en los híbridos almendro x melocotonero, como patrones para melocotonero, almendro y, en
menor medida, ciruelo (Moreno, 2004). Dada la gran sensibilidad a la clorosis férrica del pie franco
de melocotonero, los híbridos almendro x melocotonero han permitido su cultivo en suelos calizos,
ya que además presentan una buena compatibilidad de injerto con dicha especie. Son vigorosos y
muy apropiados también para ser usados en suelos pobres y en situaciones de replantación de fru-
tales (Pinochet et al., 1999; Masai y Loreti, 2004). Entre los más utilizados en la cuenca mediterrá-
nea, cabe destacar al híbrido GF 677 (Bernhard y Grasselly, 1959), y otros con interés más local
como Adafuel (Cambra, 1990; Moreno et al., 1994) y Mayor. Más recientemente, han experimenta-
do una gran difusión los híbridos GxN (almendro Garfi x melocotonero Nemared): Garnem, Felinem y
Monegro; procedentes de cruzamientos dirigidos y caracterizados por su resistencia a nematodos
agalladores y color rojo de sus hojas (Felipe et al., 1997). 

Por otra parte, existe una amplia gama de patrones ciruelo correspondientes a varias especies
(P. domestica, P. insititia, P. cerasifera) que muestran un buen comportamiento en suelos calizos.
Entre ellos, cabe destacar al híbrido interespecífico Damas GF 1869 (P. domestica x P. spinosa),
al Pollizo de Murcia (P. insititia) y sus selecciones clonales Adesoto 101, Montizo y Monpol, como
tolerantes o muy tolerantes (Byrne et al., 1990; Felipe y Pascual, 1990; Moreno et al., 1995a;
Jiménez et al., 2008). Los ciruelos híbridos de San Julián, y los patrones Myrabi, Brompton y GF
43, podrían clasificarse como moderadamente tolerantes, seguidos por Myran (ciruelo x meloco-
tonero), San Julián A, Ishtara (híbrido complejo de ciruelo x melocotonero) y Julior, que oscilarían
de moderadamente susceptibles a susceptibles. Igualmente, se ha visto que el nivel de tolerancia
en melocotonero es muy bajo y con muy poca variabilidad (Byrne et al., 1990; Jiménez, 2006).
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En cerezo también se han observado grandes diferencias en tolerancia, según la especie y base
genética predominante en el genotipo del patrón empleado. La especie P. mahaleb y sus selec-
ciones clonales SL 64 y SL 405, así como el patrón Adara (P. cerasifera) destacan por su eleva-
da tolerancia a clorosis (Breton et al., 1972; Perry, 1987; Moreno et al., 1996). Con un nivel de
tolerancia intermedio podrían considerarse las selecciones de la especie P. cerasus (CAB 6P y
CAB 11E) e híbridos interespecíficos de P. mahaleb x P. avium: MaxMa 14, MaxMa 60 (Moreno et
al., 2001; Jiménez et al., 2004; 2007). Otros patrones procedentes del Norte de Europa, como
las selecciones Grand Manil (Damil, Camil e Inmil), y los híbridos interespecíficos Colt (P. avium L.
x P. pseudocerasus Lindl.) y Gisela 5 (P. canescens x P. cerasus), han mostrado problemas de
adaptación a las condiciones más cálidas del área mediterránea y suelos con problemas de clo-
rosis y de estrés hídrico (Moreno et al., 2001; De Salvador et al., 2005).

19.2.3. Métodos de selección de patrones tolerantes a la clorosis férrica 

Tradicionalmente los métodos de selección frente a clorosis han estado basados en la observa-
ción de síntomas visuales en hojas y brotes, características de crecimiento y producción de las
plantas, concentración de Fe en hojas, flores y brotes leñosos, y estimación del contenido foliar
de clorofila en plantaciones establecidas en condiciones clorosantes de campo (Figura 19.1A)
(Almaliolis et al., 1995; Moreno et al., 1996; 2001; Jiménez et al., 2004; 2007; Zarrouk et al.,
2005). El análisis mineral de las hojas es el método tradicional de prognosis del estado nutricio-
nal de los cultivos (Leece, 1975). No obstante, el análisis mineral de otros órganos de la planta,
como las flores, se ha utilizado como un método más precoz de evaluación del estado nutricional
en cerezo y melocotonero (Abadía et al., 2000; Jiménez et al., 2004; Zarrouk et al., 2005). Sin
embargo, estos métodos suponen un elevado coste en tiempo y en espacio necesario, por lo que
se han utilizado sólo en fases finales de selección o de transferencia al sector comercial.

En fases previas de selección y/o con fines experimentales más básicos se han estudiado los
mecanismos fisiológicos implicados en la manifestación de la clorosis férrica con plantas esta-
blecidas en maceta y/o cultivo hidropónico (Figura 19.1B), con un mayor control de las solucio-
nes nutritivas minerales y de la deficiencia de hierro inducida (Romera et al., 1991a; 1991b; Cinelli
et al., 1995; 2004; Cinelli y Loreti, 2004). 

Figura 19.1. A. Síntomas de clorosis férrica en condiciones clorosantes de campo (izquierda).

B. Evaluación de patrones Prunus en condiciones de cultivo hidropónico (derecha).
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La inducción de la actividad reductasa férrica (FC-R) se ha descrito como una respuesta frente a
la deficiencia de hierro para diversos genotipos de frutales de hueso (Cinelli et al., 1995; Cinelli y
Loreti, 2004; Gogorcena et al., 2000; 2004). Esta inducción se consigue por adición de hierro
tras un corto periodo de deficiencia, dado que la total ausencia de hierro no provoca un aumento
en dicha actividad (Gogorcena et al., 2000). El método utiliza plantas de cultivo in vitro que se
desarrollan posteriormente en condiciones de cultivo hidropónico, y a las que se somete a defi-
ciencia de hierro. Así, en un estudio reciente con distintas especies de Prunus, se evaluaron patro-
nes clonales de ciruelo, cerezo, híbridos almendro x melocotonero y francos de melocotonero, ya
seleccionados y/o en fases avanzadas de selección (Jiménez et al., 2008). La mayor o menor
inducción en la actividad FC-R permitió establecer una clasificación de los genotipos en función de
su tolerancia a la clorosis férrica. Así, por ejemplo, los patrones Adesoto, Felinem, GF 677 y
Krymsk 86, mostraron una alta inducción de la actividad FC-R en el tratamiento inductor. Algunos
de estos patrones (Adesoto, Felinem y GF 677) habían sido previamente evaluados y considera-
dos como tolerantes (Moreno et al., 1995a; Socias i Company et al., 1995; Felipe et al., 1997;
Cinelli et al., 2004; Gogorcena et al., 2004; Giorgi et al., 2005). En cambio, los patrones P. per-
sica x P. davidiana: Barrier, Cadaman y Nemaguard, y otros francos de melocotonero (P. persica),
mostraron una baja o nula capacidad de inducción de la actividad FC-R, confirmando datos pre-
vios para alguno de ellos (Romera et al., 1991a; 1991b; Gogorcena et al., 2004). No obstante,
la comparación de los resultados con plantas establecidas en condiciones controladas de cultivo
hidropónico y en condiciones clorosantes de campo (viveros y plantaciones experimentales) mos-
tró una mayor correlación cuando las plantas en campo no estaban injertadas con variedades
(Jiménez et al., 2008). Posiblemente, otros aspectos agronómicos y fisiológicos del árbol, como
el vigor, producción, efecto de la combinación patrón-variedad, etc., también podrían influir en la
respuesta de las plantas a la deficiencia de hierro (Zarrouk et al., 2005). 

Por otro lado, en un estudio de patrones Prunus con distinta base genética: Adesoto (ciruelo),
Barrier (híbrido de melocotonero x P. davidiana) y GF 677 (almendro x melocotonero), sus raíces
también mostraron una acumulación de azúcares solubles (glucosa, fructosa y sacarosa), ácidos
orgánicos (malato, citrato y succinato) y aminoácidos (alanina, glutamato, glutamina y valina) y
actividad PEPC, como respuesta a la deficiencia de hierro (Jiménez et al., 2005a; 2005b).
Además, algunos de los cambios metabólicos observados parecen expresarse diferencialmente
en los genotipos más tolerantes, por lo que podrían ser indicadores genéticos de tolerancia y uti-
lizarse en los procesos de selección (Jiménez, 2006).

Como resultado de los ensayos establecidos en condiciones reales de campo (plantaciones y vive-
ros experimentales), y en condiciones controladas de cultivo hidropónico y/o en maceta, puede
concluirse que, en general, los híbridos almendro x melocotonero (P. dulcis x P. persica), algunas
selecciones clonales de las especies P. insititia, P. cerasifera y P. mahaleb, así como de las espe-
cies P. domestica y P. cerasus, son mucho más tolerantes a clorosis que los patrones francos de
melocotonero (P. persica) e híbridos de melocotonero x P. davidiana.
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19.2.4. Análisis genético de la tolerancia a la clorosis férrica 

En los programas de selección de frutales se comenzó a realizar la selección asistida por mar-
cadores moleculares (MAS) para caracteres de herencia simple, como la resistencia a nematodos
(Lecouls et al., 2004), compatibilidad polen-pistilo, almendra amarga (Martínez-Gómez et al.,
2007), etc. En la actualidad, en distintas especies de la familia Rosaceae están disponibles mar-
cadores para realizar MAS para varios caracteres (Arús y Gardiner, 2007). Por otro lado, en varias
especies de esta familia se han establecido mapas de ligamiento saturados en los que se han
localizado caracteres cuantitativos (QTLs). Toda la información se encuentra disponible en
http://www.bioinfo.wsu.edu/gdr/ (Jung et al., 2008). Dentro del género Prunus hay varios mapas
construidos con distintos tipos de marcadores y en algunos casos muy saturados (para una revi-
sión ver: Martínez-Gómez et al., 2003; Vilanova et al., 2003; Burgos et al., 2007; Arús y Gardiner,
2007; Dirlewanger y Arús, 2008). En Prunus se han localizado algunos QTLs implicados en la tole-
rancia a estreses bióticos (Foulongne et al., 2003), caracteres de fruto en melocotonero (Etienne
et al., 2002; Quilot et al., 2004; Boudehri et al., 2007; Cantín et al., 2008; Ogundiwin et al.,
2008), arquitectura del árbol y otros caracteres agronómicos (Wang et al., 2000; Lambert et al.
2007; Sánchez-Pérez et al., 2007).

En cuanto a la tolerancia a la clorosis férrica, existen evidencias de que podría ser de tipo cuan-
titativo, como se ha observado en soja y tomate (Diers et al., 1992; Dasgan et al., 2004), habién-
dose identificado varios QTLs relacionados (Diers et al., 1992; Lin et al., 2000). En especies leño-
sas, en una población de vid segregante para vigor y tolerancia a clorosis, se han identificado
algunos QTLs que controlan el contenido en clorofila en las hojas y se han localizado genes can-
didatos como FRO2 e IRT1 (Decroocq et al., 2004). Estos marcadores (FROc y IRT1c) se han posi-
cionado en el mapa consenso de Vitis junto con QTLs de tolerancia a clorosis (Decroocq et al.,
2007). Sin embargo, no existen trabajos ni en Prunus ni en otras especies leñosas sobre QTLs
asociados a clorosis férrica o contenido mineral en hojas o fruto. 

El control genético de los caracteres de tolerancia a clorosis férrica en Prunus no se conoce todavía,
aunque es previsible que se trate de una herencia de tipo complejo. En este sentido, se dispone de
una descendencia F1 de cruzamientos inter-específicos de tres vías entre un ciruelo mirobolán (P.
cerasifera, P 2175) y un híbrido almendro x melocotonero (P. dulcis x P. persica, Garfi x Nemared =
GxN 22, Felinem): P 2175 x Felinem (Dirlewanger et al., 2004b), que segrega para tolerancia a clo-
rosis férrica. La progenie creada en el INRA de Burdeos (Francia) ha sido ya genotipada con 277 SSR
y se dispone de los mapas de ligamiento de los parentales (Dirlewanger et al., 2004a). Esta descen-
dencia está siendo evaluada en la Estación Experimental de Aula Dei en condiciones clorosantes de
campo (Gonzalo et al., 2007). Resultados preliminares apuntan a que en los cromosomas 2 y 6 se
encuentran marcadores moleculares significativos, posiciones en las que ya se han incluido QTLs con-
trolando la morfología de la hoja o la resistencia a nematodos. La misma población se evalúa frente
a otros estreses abióticos (tolerancia a asfixia y sequía) y bióticos (resistencia a nematodos) en dis-
tintos centros de investigación europeos (Dichio et al., 2004; Dirlewanger et al., 2004a; 2004b). 

Igualmente, se lleva a cabo otra aproximación de genes candidatos, relacionados con el metabo-
lismo del hierro (FRO2 e IRT1 que codifican la reductasa y un transportador de hierro de raíz, res-
pectivamente) en los genotipos parentales (Gonzalo et al., 2008). Para ello, se hace una búsque-
da in silico de genes, ya secuenciados en Arabidopsis y otras especies conocidas, implicados en
la homeostasis del hierro, y se busca la homología con EST en Prunus en la base de datos dis-
ponible en http://www.ncbi.nlm.nih.gov/. Se pretende conocer la expresión diferencial de estos
genes en los genotipos con distinta base genética. 
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Por otra parte, se han aislado y secuenciado 100 fragmentos de vid obtenidos con la técnica
de cDNA-AFLP, que ha permitido identificar 35 genes expresados diferencialmente en condicio-
nes clorosantes y relacionados con el metabolismo del hierro (Gogorcena et al., 2006). La vali-
dación de la expresión diferencial por RT-PCR mostró que más del 50% de los genes se expre-
saba diferencialmente en dos genotipos de vid. Estas secuencias podrían utilizarse como genes
candidatos en varios genotipos de Prunus, en distintas condiciones de clorosis.

19.3. TOLERANCIA A LA ASFIXIA DE RAICES EN SUELOS PESADOS
El encharcamiento del suelo debido a largos periodos de inundación, por riegos o lluvias abun-
dantes y dificultades de drenaje, provoca una alteración de su estructura, una disminución del oxí-
geno disponible, acumulación de CO2, y descomposición anaeróbica de la materia orgánica.
Además se forman compuestos tóxicos producidos por las raíces de las plantas (etanol, etileno,
aceltadehido, compuestos cianogénicos, etc.) y por el metabolismo microbiano en condiciones de
anaerobiosis (Rowe y Catlin, 1971; Kozlowski, 1984). En estas condiciones, se produce la deno-
minada asfixia de raíces, que afecta a gran número de especies leñosas y sobre todo a frutales
de hueso y de pepita (Kozlowski, 1997). Además, este problema se acentúa en los suelos pesa-
dos y compactos, con texturas arcillosas y mal drenaje (Moreno et al., 2001), y cuando las con-
diciones de encharcamiento van acompañadas de fuertes vientos, que mueven el tronco del árbol
y dejan un espacio abierto a su alrededor (Reighard et al., 2001). Este es un problema frecuente
en el Valle del Ebro, debido a la incidencia de los fuertes vientos del Noroeste y al cultivo de fru-
tales en suelos con texturas arcillosas o franco arcillosas. 

19.3.1. Respuestas fisiológicas y metabólicas

En los árboles frutales, los problemas de encharcamiento y asfixia de raíces provocan la altera-
ción del metabolismo de la variedad injertada y del patrón. En la variedad, se produce una reduc-
ción del crecimiento vegetativo y reproductivo, que puede ir acompañada de una senescencia y
defoliación prematura, marchitez de brotes y muerte del árbol en los casos más severos (Moreno
et al., 1996). La productividad y calidad de los frutos también disminuye, afectando al tamaño,
características organolépticas y aspecto externo del fruto (Saunier, 1966; Moreno et al., 2001).
Entre las reacciones más inmediatas, se observa el cierre estomático y disminución de la trans-
piración de la planta (Kozlowski, 1984). La fotosíntesis y el transporte de carbohidratos también
se ven inhibidos (Dichio et al., 2004), posiblemente debido al cierre estomático y productos tóxi-
cos de la respiración anaeróbica (Kozlowski, 1984). En el caso del patrón, se reduce el creci-
miento y la formación de nuevas raíces, con pérdida de funcionalidad y muerte de las ya existen-
tes (Kozlowski, 1984). Como consecuencia, disminuye la absorción de agua y de nutrientes
(Moreno et al., 2001; Jiménez et al., 2004), hay una pérdida considerable de micorrizas (Rutto et
al., 2002) y una supresión del metabolismo de las raíces, unido a una alteración de los balances
hormonales (ácido abcísico, auxinas, giberelinas, etc.), que, en general, provoca un incremento
de la proporción de etileno (Mizutani et al., 1982; Kozlowski, 1997)
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El estrés hídrico ocasiona una mayor reducción del crecimiento de raíces que de la parte aérea
(Kozlowski, 1984). Este desequilibrio puede implicar una mayor sensibilidad de la planta a periodos
de sequía posteriores, donde una mayor masa de raíces sería necesaria para explorar una mayor
superficie del suelo y absorber el agua disponible. Este problema es frecuente en el área medite-
rránea, donde las lluvias se concentran en invierno y, por el contrario, disminuye la disponibilidad
de agua en el verano, cuando las necesidades son más acentuadas. Igualmente, se ha observado
una mayor incidencia del estrés en árboles jóvenes, con mayor proporción relativa de la parte aérea
respecto a las raíces, comparado a plantaciones ya en plena producción (Reighard et al., 2001).

Entre los mecanismos de adaptación a las condiciones de privación parcial (hipoxia) o total (ano-
xia) de oxígeno, las plantas han desarrollado distintas estrategias, con adaptaciones morfológicas
y fisiológicas diversas (Kozlowski, 1984). Entre las adaptaciones morfológicas, se incluyen la for-
mación de tejido aerenquimático (tejido blando con grandes espacios intercelulares), hipertrofia
de lenticelas (aperturas en raíces y tallos sumergidos para aumentar el intercambio gaseoso entre
los tejidos internos de la planta y el medio externo) y regeneración de nuevas raíces y/o forma-
ción de raíces adventicias. Entre las adaptaciones fisiológicas observadas en periodos cortos de
asfixia, se ha propuesto que una glicólisis acelerada podría aportar cantidades adecuadas de ATP
para mantener el nivel de energía requerido frente al estrés. También la regulación del aporte de
glucosa y un ajuste en el metabolismo del carbono podrían evitar la acumulación de productos
tóxicos. En situaciones de estrés más prolongado, el ajuste metabólico debería mantener una baja
carga de energía y de metabolismo (Kozlowski, 1984). 

La supervivencia de los árboles frutales en suelos pesados y compactos, con problemas de
encharcamiento y mal drenaje, se debe principalmente a la tolerancia de las raíces a bajos con-
tenidos de oxígeno, así como a la menor concentración de glucósidos cianogénicos en sus raíces
o a una menor sensibilidad frente a dichos compuestos (Rowe y Catlin, 1971; Tamura et al.,
2004). Las diferencias en la tolerancia a la asfixia en los Prunus se ha relacionado con el meta-
bolismo de la prunasina, un glucósido cianogénico (Salesses y Juste, 1970). En condiciones anae-
róbicas, la prunasina es hidrolizada liberando el ácido cianhídrico, que es tóxico para las raíces.
Las diferencias en sensibilidad del melocotonero y del ciruelo podrían estar relacionadas con su
capacidad para hidrolizar la prunasina (Salesses y Juste, 1971). Rowe y Catlin (1971) atribuyeron
la mayor tolerancia de las raíces de ciruelo frente al melocotonero a que las de este último eran
dañadas por la disociación hidrolítica del ácido cianhídrico, realizada por sus propios tejidos en
condiciones de bajo oxígeno. 

En algunos patrones ciruelo también se ha relacionado su gran tolerancia con la distribución de
sus raíces en los horizontes más superficiales del suelo, y con la mayor facilidad de emisión de
raíces adventicias, que restablecerían las dañadas por el encharcamiento del terreno (Massai
et al., 1986). También la simbiosis con micorrizas parece conferir una mayor tolerancia, posi-
blemente debido a una mayor absorción de nutrientes, aumento de la viabilidad de las raíces
sometidas a estrés y disminución de la concentración de etanol y de otros productos tóxicos
(Rutto et al., 2002).
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19.3.2. Variabilidad genética y material vegetal

La importancia que supone el problema de la asfixia de raíces en amplias zonas productoras de
melocotonero y de otros frutales de hueso, ha motivado los trabajos de selección y mejora genéti-
ca basados fundamentalmente en el uso como patrones de clones de ciruelo (Saunier, 1970). Estos
patrones toleran mejor la humedad y los suelos con problemas de encharcamiento que otras espe-
cies del género Prunus, razón fundamental por la que han sido utilizados en distintos países euro-
peos (Bernhard y Grasselly, 1959; Rowe y Catlin, 1971; Salesses y Juste, 1970; Bernhard et al.,
1979). Su buen comportamiento en suelos calizos y polivalencia, en términos de compatibilidad, con
distintas especies también ha potenciado el uso de estos patrones (Moreno et al., 1995a; 1995b). 

En este grupo de patrones, se encuentran preferentemente los ciruelos de crecimiento rápido,
entre los que se incluyen los Mirobolanes (P. cerasifera) y Marianas (P. cerasifera x P. munsonia-
na). También se incluyen los ciruelos denominados de crecimiento lento (Bernhard y Grasselly,
1959), como los ‘Pollizos de Murcia’ (P. insititia) y otros ciruelos comunes utilizados como patro-
nes (P. domestica). Además, existen numerosos híbridos interespecíficos, tanto entre los ciruelos
diploides (P. cerasifera, P. salicina) como hexaploides (P. domestica, P. insititia) y otras combina-
ciones, con niveles variables de tolerancia y adaptación al estrés. La tolerancia a la asfixia radi-
cular de los ciruelos triploides del grupo Mariana (P. cerasifera x P. munsoniana) y los diploides
del grupo Mirobolán (P. cerasifera) es, en general, superior a la de los ciruelos de las especies P.
insititia o P. domestica. Sin embargo, generalmente son incompatibles con melocotonero y con
variedades exigentes, en términos de compatibilidad, de albaricoquero y ciruelo (Bernhard y
Grasselly, 1959; Crossa-Raynaud y Audergon, 1987, Moreno et al., 1993; 1995b; 1995c).

Los patrones ciruelo de crecimiento lento, entre los que se incluyen los derivados de P. insititia
(Pollizo de Murcia, San Julián A, San Julián de Orleans, San Julián Híbrido Nº 1, San Julián Híbrido
Nº 2, San Julián GF 655-2), P. domestica (Brompton, GF 43), y P. domestica x P. spinosa (Damas
GF 1869), en general, exhiben un vigor moderado y una buena compatibilidad con melocotonero,
ciruelo y otras especies del género Prunus. Por otra parte, a algunos de ellos se les atribuye una
entrada en producción más temprana y una mejor coloración del fruto (Bernhard y Grasselly,
1959; Loreti y Massai, 1990; Moreno et al., 1995a).

19.3.3. Métodos de selección de patrones tolerantes a la asfixia de raíces

Para determinar el grado de tolerancia ante la asfixia radicular, se han utilizado una serie de téc-
nicas basadas en la inundación temporal del suelo donde se colocan los patrones a evaluar (Figura
19.2), tanto durante el período de reposo vegetativo de la planta (Saunier, 1966; 1970; Salesses
et al., 1970; Salesses y Juste, 1971) como durante la estación de crecimiento (Dichio et al.,
2004; Dirlewanger et al., 2004b). La rapidez en la aparición de los síntomas de amarillez y mar-
chitez en hojas y brotes, así como la muerte de la planta, determina la sensibilidad frente a la asfi-
xia. Otras respuestas fisiológicas, utilizadas como criterios de selección, incluyen funcionalidad de
la hoja (regulación estomática y transpiración, concentración de clorofila, fotosíntesis) y formación
de raíces adventicias (Domingo et al., 2002; Dichio et al., 2004; Robbani et al., 2006).
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Figura 19.2. Evaluación de patrones Prunus frente a asfixia de raíces en semilleros inundados temporalmente.

En ensayos recientes, con encharcamiento controlado durante el período de crecimiento vegeta-
tivo, se han evaluado patrones clonales de distintas especies Prunus: ciruelo, cerezo, híbridos
almendro x melocotonero y francos de melocotonero, ya seleccionados y/o en fases avanzadas
de selección (Pinochet et al., 2008). Así, por ejemplo, los genotipos: PM 105 AD y PADAC 150
(P. insititia), Evrica (P. besseyi x P. salicina) y Mariana 2624 (P. cerasifera x P. munsoniana) mos-
traron una mayor tolerancia al estrés, con plantas supervivientes hasta los 30-45 días en condi-
ciones de encharcamiento. Por el contrario, en dichas condiciones, los patrones GF 677 y Garnem
mostraron el 100% de mortalidad a los 6 días del encharcamiento del terreno, y entre los 10-14
días murieron todas las plantas de los patrones Gisela 6, VSV-1 y Kuban-86 (datos no publicados).

En general, los patrones ciruelo (P. insititia, P. cerasifera, P. salicina, P. cerasifera x P. munso-
niana) respondieron mejor que los patrones francos de melocotonero e híbridos de almendro x
melocotonero (P. dulcis x P. persica) y de melocotonero x P. davidiana. Se ha observado una gran
sensibilidad para los patrones que incluyen en su genotipo una mayor proporción de las especies
almendro y melocotonero.
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19.3.4. Análisis genético de la tolerancia a la asfixia de raíces en patrones Prunus
Los procesos fisiológicos y bioquímicos involucrados en la tolerancia al encharcamiento del suelo
y anoxia de raíces son muy poco conocidos en el caso de las especies leñosas (Kozlowski y
Pallardy, 2002). Además no existe información disponible sobre el grado del determinismo gené-
tico ni un modelo consistente para la tolerancia a dicho estrés, dada la variabilidad en los meca-
nismos de tolerancia según especies. La identificación de algunos mecanismos regulados genéti-
camente sería relevante para comprender las bases fisiológicas de la tolerancia e identificar las
regiones genómicas implicadas (Parelle et al., 2007). 

En estudios recientes iniciados con Prunus, se ha tratado de relacionar el efecto de la falta de oxí-
geno en las raíces con la evolución de algunas proteínas, que podrían estar implicadas con los
cambios metabólicos observados en un genotipo tolerante (Mirobolán P 2175), cuando es some-
tido a condiciones de asfixia en cultivo hidropónico (Amador et al., 2007). La expresión diferencial
de dichas proteínas y la búsqueda de genes candidatos podría ayudar a comprender mejor las
bases fisiológicas y bioquímicas de la tolerancia a la asfixia de raíces.

Al igual que ocurre en la herencia de la tolerancia a la clorosis férrica, existen evidencias de que
el carácter de la tolerancia a asfixia podría ser de tipo cuantitativo (Parelle et al., 2007). En
Prunus, al analizar las descendencias de un cruzamiento interespecífico de tres vías, entre un
genotipo tolerante (Mirobolán P 2175; P. cerasifera) y un híbrido interespecífico de melocotonero
x almendro sensible (GxN 15, Garnem) se ha observado que dichas descendencias muestran, en
general, un comportamiento intermedio (Dirlewanger et al., 2004b). No obstante, la mayor proxi-
midad del comportamiento de algunos de los híbridos a los parentales sensible y/o tolerante
(Xiloyannis et al., 2007) podría indicar una distribución normal para la tolerancia frente a dicho
estrés. De forma paralela a los estudios genéticos sobre clorosis férrica, se está llevando a cabo
el análisis genético para tolerancia a la asfixia en las poblaciones segregantes antes mencionadas
[mirobolán x (híbridos almendro x melocotonero)] en colaboración con distintos grupos europeos
de España, Francia e Italia (Dirlewanger et al., 2004a; 2004b).

19.4. TOLERANCIA A LA SALINIDAD 
La salinidad es un problema creciente en algunas zonas de cultivo del área mediterránea, debido
a la excesiva concentración de sales en el agua de riego y a la existencia de capas freáticas altas
en suelos con problemas de drenaje. En estas condiciones es frecuente la combinación de asfixia
de raíces y salinidad, que resulta mucho más perjudicial en especies leñosas que los dos estre-
ses actuando separadamente (Boland et al., 1996; Kozlowski, 1997). Los suelos con caracterís-
ticas naturales de salinidad y/o sodicidad no son tan importantes como las zonas de salinidad
secundaria, situadas en las áreas de cultivo de frutales en regadío.

19.4.1. Respuestas fisiológicas y metabólicas

En frutales, los síntomas visuales más característicos de los daños por salinidad comienzan con
la necrosis marginal e internervial de las hojas, seguida por una defoliación prematura y muerte
de brotes (Bernstein et al., 1956; Karakas et al., 2000). La salinidad provoca una reducción del
crecimiento vegetativo y reproductivo del árbol, limitando tanto el número y tamaño de los frutos
como la producción total (Hoffman et al., 1989). No obstante, la disminución del crecimiento vege-
tativo parece ser un indicador más sensible y temprano que el efecto sobre la producción, este
último muy relacionado con la toxicidad a nivel de las flores (Catlin et al., 1993).
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La inhibición del crecimiento de la planta va acompañado por disfunciones metabólicas, incluyen-
do disminución del índice de fotosíntesis, alteraciones en la actividad enzimática y en el metabo-
lismo de carbohidratos, proteínas y ácidos nucléicos, así como anomalías en la absorción de ele-
mentos minerales y respiración de la planta (Abou El-Khashab et al., 1997; García-Sánchez et al.,
2002; Massai et al., 2004; Sotiropoulos et al., 2006). Como respuesta al estrés oxidativo induci-
do por la salinidad, se han visto incrementados el contenido de malondialdehido y de enzimas
antioxidantes (superoxido dismutasa, ascorbato peroxidasa, catalasa, glutatión reductasa, etc.)
(Ertuk et al., 2007) además de algunos azúcares específicos como sorbitol (Massai et al., 2004). 

Como ocurre en otras especies hortícolas, la respuesta frente a la salinidad en leñosas no solo
depende del efecto osmótico de las sales sino también del efecto tóxico de los iones específicos
y su acumulación en los órganos vegetativos y reproductivos de la planta. En Prunus, los daños
característicos de necrosis foliar se han atribuido a la concentración de cloruro (Bernstein et al.,
1956; Hoffman et al., 1989; Boland et al., 1996) y/o de sodio en hojas (Zisca et al., 1991; Abou
El-Khashab et al., 1997; Karakas et al., 2000; Erturk et al., 2007). La controversia entre algunos
trabajos podría atribuirse a las diferencias entre especies, concentraciones salinas evaluadas y/o
a los diversos mecanismos de almacenamiento, transporte y exclusión de estos iones (Catlin et
al., 1993; García-Sánchez et al., 2002). También el almacenamiento de los iones tóxicos en la
madera o estructura permanente del árbol y su posterior removilización, incluso en periodos vege-
tativos de distintos años, pondría en evidencia su efecto diferencial en frutales (Hoffman et al.,
1989; Catlin et al., 1993).

Los patrones frutales difieren en su tolerancia a la salinidad debido a su capacidad para inhibir la
absorción y/o el transporte de Cl- y Na+ entre sus raíces y los órganos de la variedad injertada
(Walker y Douglas, 1983; García-Sánchez et al., 2002; Massai et al., 2004). También la variedad
podría influir en los mecanismos de tolerancia y acumulación de los iones tóxicos en hojas y fru-
tos, como se ha observado en vid (Downton, 1977). No obstante, las diferencias en tolerancia de
patrones de cítricos y vid se han asociado preferentemente con la exclusión de las sales por las
raíces de la planta (Sykes, 1992; Walker y Douglas, 1983; García-Sánchez et al., 2002). Por ello,
la selección de patrones con un mayor poder de exclusión de dichos iones, ha sido el criterio de
selección propuesto en dichas especies (Sykes, 1992).  

19.4.2. Variabilidad genética y métodos de selección

La mayoría de los árboles frutales son sensibles a la salinidad, sobre todo las especies de hueso
(P. armeniaca, P. domestica y P. persica), pero también las especies de pepita (Malus domestica,
Pyrus spp.), vid y cítricos, en general. No obstante, existe variabilidad en la tolerancia para estos
cultivos, la cual se ha puesto en evidencia al estudiar el comportamiento frente a salinidad de dis-
tintas especies y patrones de Prunus, cítricos y vid (Sykes, 1992; García-Sánchez et al., 2002;
Rieger, 2001; Massai et al., 2004). 

En Prunus son muy escasos los trabajos de selección y mejora genética para tolerancia a salini-
dad de los patrones disponibles para las distintas especies. En general, los estudios realizados
han ido dirigidos a evaluar la influencia de distintas concentraciones salinas (generalmente a par-
tir de NaCl) sobre un número muy limitado de cultivares. En algunos casos, se ha estudiado la
interacción entre la salinidad y el exceso de Boro por su manifestación simultánea en determina-
das áreas de cultivo (El Motaium et al., 1994; Sotiropoulos et al., 2006). Para estudiar el efecto
de las distintas concentraciones salinas aplicadas, se ha utilizado especialmente el cultivo de las
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plantas en maceta (Figura 19.3) (El Motaium et al., 1994; Sotiropoulos et al., 2006) y la saliniza-
ción de algunas plantaciones comerciales (Hoffman et al., 1989; Catlin et al., 1993). También se
ha inducido el estrés en condiciones de cultivo hidropónico (Zisca et al., 1991; Karakas et al.,
2000; Rieger, 2001; Massai et al., 2004) e in vitro (Erturk et al., 2007) para tratar de determinar
las respuestas fisiológicas y bioquímicas en condiciones más controladas. 

Figura 19.3. Evaluación de patrones Prunus frente a salinidad en macetas con riego salino.

En cultivo hidropónico, Rieger (2001) evaluó cuatro especies de Prunus de Norteamérica (P.
andersonii Gray, P. havardii (Wight) Mason, P. maritima Marsh., y P. mexicana Wats.) y el patrón
de melocotonero Nemaguard. Aunque no encontró diferencias en la capacidad de exclusión de los
iones de Cl- y Na+ por las raíces de las distintas especies, observó que las hojas de las plantas
de P. maritima soportaban una mayor concentración de dichos iones, antes de manifestar los
daños por salinidad y apuntó el interés de esta especie como posible fuente de tolerancia en el
desarrollo de nuevos patrones de Prunus. También en cultivo hidropónico, Massai et al. (2004)
estudiaron el comportamiento de dos patrones clonales de melocotonero con distinto origen
genético: el híbrido almendro x melocotonero GF 677 y el híbrido de ciruelo MrS 2/5. Aunque el
estrés salino redujo en mayor medida los índices de crecimiento y asimilación neta de la variedad
injertada sobre el patrón GF 677, este patrón tuvo una mayor capacidad para controlar la acu-
mulación de iones tóxicos en la variedad y posiblemente por ello de recuperar la actividad foto-
sintética al cesar dicho estrés. 
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En otro ensayo de patrones Prunus, establecidos en maceta y en condiciones de invernadero, se
evaluaron patrones clonales de distintas especies e híbridos interespecíficos de Prunus (Pinochet
et al., datos no publicados). Utilizando un agua salina (CE=2,8-3,1 dS/m; 12,6 mM Na+ y 9,7 mM
Cl-), durante un periodo de 70 días, se determinaron los daños foliares y la influencia sobre el des-
arrollo de raíces y parte aérea de las plantas sometidas al estrés. Entre los genotipos que se vie-
ron menos afectados por el tratamiento salino, destacaron los híbridos interespecíficos PAC-941
(P. cerasifera x P. dulcis) y Garnem (P. dulcis x P. persica). Por el contrario, los patrones Gisela
5 (P. canescens x P. cerasus), Mayor (P. dulcis x P. persica) y especialmente VSL-2 (P. fruticosa
x P. lannesiana), sufrieron tanto el mayor daño en hojas como una mayor reducción del creci-
miento vegetativo. El híbrido GF 677, utilizado como testigo, mostró un comportamiento inter-
medio. Sotiropoulos et al. (2006) también refieren al patrón Gisela 5 como un patrón más sensi-
ble comparado con la selección CAB 6P (P. cerasus).

19.4.3. Análisis genético de la tolerancia a la salinidad en frutales 

Los intentos de mejorar la tolerancia a la salinidad en frutales han tenido unos resultados muy limi-
tados, debido a la complejidad del carácter, tanto genética como fisiológicamente, y a la dificul-
tad añadida de trabajar con leñosas. En cítricos y vid, donde se dispone de una mayor informa-
ción sobre la heredabilidad de la tolerancia a la salinidad, se ha visto que la tolerancia relaciona-
da con la exclusión de los iones Cl- y/o Na+ es un carácter multigénico, con mecanismos inde-
pendientes para ambos iones (Sykes, 1992). No obstante, en vid también se refiere la existencia
de un gen mayor dominante procedente de la especie V. berlandieri (Sykes, 1992). 

Por otra parte, se han identificado QTLs relacionados con dicha tolerancia en cítricos (Tozlu et al.,
1999a, 1999b), aunque su dependencia de las condiciones de cultivo y su especificidad con los
parentales y cruzamientos particulares en los que se han determinado, ha limitado una aplicación
más generalizada en los programas de mejora (Flowers y Flowers, 2005). Es de esperar que en
el futuro se desarrollen nuevas aproximaciones, por ejemplo mediante el análisis de RNA o prote-
ínas (con expresión diferencial), que ayuden a identificar genes específicos y que se puedan intro-
ducir de una forma más efectiva y generalizada en los materiales avanzados de mejora.

En resumen, la selección de patrones Prunus tolerantes a estreses abióticos ha sido siempre uno
de los objetivos prioritarios en la mejora de patrones para especies frutales de hueso. En gene-
ral, los criterios de selección han incluido la buena adaptación a las condiciones de cultivo más
limitantes del área mediterránea: suelos calizos y pesados, que ocasionan problemas de clorosis
y asfixia de raíces. Además, se han tenido en cuenta las buenas características agronómicas indu-
cidas a las variedades injertadas (vigor, productividad, calidad del fruto), lo cual ha implicado lar-
gos procesos de selección. En España y otros países de la cuenca mediterránea, la recogida y
aprovechamiento de la variabilidad genética existente para las especies Prunus cultivadas, ha
dado lugar a la selección de una serie de patrones clonales, algunos de los cuales están siendo
ampliamente comercializados. Actualmente, los programas de mejora en curso se dirigen a la
obtención de nuevos patrones, con multi-tolerancia y/o resistencia frente a los factores abióticos
(clorosis, asfixia, sequía, salinidad) y/o bióticos (nematodos, bacterias, hongos de suelo) más limi-
tantes en nuestras condiciones. Para ello, se aprovecha la variabilidad genética existente en espe-
cies próximas del género Prunus, mediante la realización de cruzamientos interespecíficos. En las
poblaciones segregantes así obtenidas, se buscan QTLs y otros marcadores asociados a la tole-
rancia a clorosis férrica y asfixia de raíces. En este sentido, se dispone de varias descendencias
F1 de cruzamientos inter-específicos de tres vías entre ciruelo mirobolán y distintos híbridos
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almendro x melocotonero (P. dulcis x P. persica, Garfi x Nemared), que podrían segregar para tole-
rancia a los estreses abióticos antes mencionados. Estas descendencias creadas en colaboración
entre distintos centros europeos, también están siendo evaluadas en diversos centros de investi-
gación (Dichio et al., 2004; Dirlewanger et al., 2004a, 2004b; Gonzalo et al., 2008) y se dispo-
ne de los mapas de ligamiento de los parentales. A pesar de las dificultades del trabajo con espe-
cies leñosas, es de esperar que esta cooperación internacional, junto a los altos niveles de sin-
tenia observados entre genomas de distintas especies (Dirlewanger et al., 2003) puedan contri-
buir a acelerar el progreso genético en la obtención de nuevos patrones Prunus, tolerantes a los
estreses abióticos más limitantes en las condiciones de cultivo mediterráneas.
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20.1. CULTIVO ASOCIADO O MÚLTIPLE
Se denominan cultivos asociados o múltiples los que se desarrollan simultánemente en el mismo
lugar y tiempo, coincidiendo, durante la mayor parte de su ciclo, dos especies vegetales distin-
tas. Según el Instituto Nacional de Estadística (1997) no se consideran cultivos asociados, sino
cultivo único, las mezclas de cultivos o cultivos mixtos cuyos productos no se recogen por sepa-
rado, como los cereales mezclados. Pueden asociarse cultivos herbáceos, cultivos leñosos o her-
báceos con leñosos. De hecho, las principales asociaciones inventariadas por el INE son: 

cítricos-cítricos, viñedo-herbáceo, viñedo-olivar, viñedo-frutales, olivar-herbáceos, oli-
var-frutales, frutales-herbáceos, frutales-frutales, maíz-judías, otros herbáceos con
herbáceos y cultivos agrícolas-especies forestales.

Entre las ventajas del cultivo asociado puede citarse un aprovechamiento mejor de los recursos,
los beneficios mutuos y la barrera a la diseminación de plagas y enfermedades (Mateeva et al.,
2002; Okigbo y Greenland, 1975). Adicionalmente, Flores (1993), cita diferentes aspectos positi-
vos del cultivo asociado para unas prácticas orgánicas dentro de la agricultura y la horticultura,
referidos a la protección frente a plagas.

20.2. EL CULTIVO ASOCIADO EN ESPAÑA Y EN EL MUNDO
El Anuario de Estadística Agroalimentaria (2006) cita, en España, únicamente, como cultivo aso-
ciado, el caso de judía y maíz, ya que otras mezclas, que se cultivan juntas, pero se cosechan
también juntas, entrarían dentro de la categoría de cultivos mixtos, como el tranquillón (trigo+cen-
teno) y las praderas polifitas. En el referido caso de la judía y el maíz, la mayor parte del cultivo
asociado se realiza en Galicia, y en general en el Norte de España. 

La Tabla 20.1 muestra los datos relativos a los años 2004 y 2005. La marcada reducción en la
superficie cultivada de judía en España se acentúa aún más en el caso del cultivo asociado, que
ha pasado a ser una práctica en desuso (Figura 20.1.)
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La práctica de los cultivos asociados está especialmente extendida en las zonas en las cua-
les se practica “agricultura de subsistencia o autoconsumo”, en algunas zonas de Europa, Áfri-
ca, Asia y América (Centro y Sur) (Aponte y Quiroz, 1999; Dixon et al., 2001; Ghosh et al.,
2007; Okigbo y Greenland, 1975; Santalla et al., 1994; Yildirim y Guvenc, 2005). El cultivo
asociado, en estas zonas, es una opción que puede asegurar estabilidad en la producción y
más diversidad para la alimentación animal y humana (Federer, 1993; Federer y Scully, 1993).
Algunas asociaciones típicas de dichas zonas son:

• nuez de macadamia y café, en Venezuela

• caña de azúcar y “frijol” (judía), en Colombia

• vid y chopo, en Portugal

• árboles diseminados: cítricos, frutales, olivo, algarrobo, alcaparra, en España, al igual
que mezclas forestales de frondosas y Coníferas

• en Ecuador, el sistema agrícola reconoce la existencia oficial de 25 combinaciones de
cultivos asociados, del cual la más común es judía-maíz, como en España y Portugal,
pero también se incluyen otros cultivos relevantes como cacao, café y platanera

• en Asia son frecuentes mezclas de diversos cultivos, agrícolas y forestales, como:
arroz, maíz, leguminosas de grano, caña de azúcar, cultivos oleaginosos, hortalizas, y
también caucho, palma aceitera, coco, café, té, cacao, especias, arroz.

Tabla 20.1. Superficie y producción de judía en cultivo asociado con maíz.
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Sistema 2004 2005

España Monocultivo 8315 ha 13928 t 7487 ha 12704 t

Asociado 3483 ha 1960 t 3127 ha 2111 t

Galicia Monocultivo 2075 ha 1889 t 1521 ha 2086 t

Asociado 2236 ha 1304 t 1969 ha 1546 t



Figura 20.1. Serie histórica de las superficies cultivadas en monocultivo y en cultivo asociado de judía con maíz

20.3. EL SISTEMA MODELO JUDÍA – MAÍZ
La judía común (Phaseolus vulgaris L.) es una especie de difusión global y se cultiva en diferentes
sistemas en todo el mundo, los cuales se agrupan en las siguientes categorías (Woolley y Davis,
1991), aunque pueden existir diferentes variantes:

• Cultivo puro o monocultivo de judía arbustiva o judía de enrame.

• Cultivo asociado retardado de judía arbustiva o judía de semi-enrame con maíz. En este
tipo las judías son sembradas cuando el maíz alcanza su madurez fisiológica.

• Cultivo asociado en filas alternas de judía arbustiva o judía de semi-enrame con maíz.
La siembra es frecuentemente simultánea, aunque en algunas zonas se han encontra-
do diferencias de 20 a 30 días entre cultivos.

• Cultivo asociado en la misma fila de maíz y judía de semi-enrame o enrame. En estos
sistemas, el maíz y la judía son sembrados en el mismo golpe, pudiendo existir además
otros cultivos.

• Cultivo asociado de judía con otros cultivos tales como plátanos, patatas y café entre otros. 

En los países en vías de desarrollo, el cultivo asociado de judía con maíz es más frecuente que el
monocultivo, debido a la preferencia de los agricultores por este sistema de cultivo en estas zonas.
Existen diferentes causas que pueden explicar las ventajas en la producción cuando los dos culti-
vos crecen juntos (Willey, 1979a; Van Rheenen et al., 1981; Trenbath, 1993; Midmore, 1993):

• mayor diversidad en la dieta y ventajas en el rendimiento comparado con el monoculti-
vo (Crookston, 1976; Gebeyehu et al., 2006)

• estabilidad del rendimiento sobre diferentes estaciones (Federer y Scully 1993), ya que
si un cultivo falla o crece pobremente, el otro cultivo puede compensarlo; tal compen-
sación no sería posible si los cultivos creciesen separadamente 
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• utilización más eficiente de los recursos ambientales en cultivo asociado. Esto suce-
de cuando los cultivos difieren en sus usos de los recursos, de tal manera que pue-
den complementarse uno a otro para hacer una mejor utilización de ellos que cuan-
do crecen separadamente. Esta complementariedad puede ser temporal, cuando los
modelos de crecimiento de los cultivos ocurren en tiempos diferentes, de tal mane-
ra que cada cultivo hace su mayor demanda de recursos en tiempos diferentes.
Puede existir además una complementariedad espacial, cuando se combinan cultivos
con distinta canopia de hoja o distinto sistema radicular, existiendo así un mejor apro-
vechamiento de nutrientes, agua o luz. Sería el caso de un cereal alto, de una cano-
pia más esparcida, con una leguminosa de canopia más densa; además en este caso
la leguminosa al fijar Nitrógeno durante el crecimiento puede beneficiar al cereal.

• control más eficiente de las malas hierbas, plagas y enfermedades. La combinación
de cultivos genéticamente diferentes creciendo juntos en la misma área, no provee
del substrato uniforme necesario para que las plagas se multipliquen rápidamente y
adquieran proporciones epidémicas, lo que da lugar a un aumento del rendimiento.
Finalmente, otra de estas ventajas es que el cultivo asociado puede además mejorar
la conservación del suelo y la retención de agua, por el mantenimiento de una cubier-
ta de follaje durante más tiempo que el cultivo puro.

Hay que considerar, sin embargo, que pueden existir desventajas al cultivar juntas dos especies,
como es la disminución del rendimiento que se produce debido a efectos de competencia o tam-
bién a la existencia de dificultades debidas al manejo de este sistema de cultivo, especialmente
en donde hay un alto grado de mecanización o donde cada cultivo tiene necesidades diferentes
de fertilizantes, herbicidas, pesticidas, etc, aunque estas dificultades están asociadas con agri-
culturas desarrolladas.

20.4. ORIGEN Y EVOLUCIÓN DE LA JUDÍA COMÚN Y DE LOS SISTEMAS DE
CULTIVO

Las características morfológicas, fisiológicas y genéticas de las variedades de judía común culti-
vadas y de los sistemas de cultivo utilizados son el resultado de muchos años de evolución y
selección. Un mejor conocimiento del origen de las especies cultivadas y de los sistemas de cul-
tivo, así como de su evolución, constituye una información muy valiosa para el mejorador, ya que
le permite un manejo más adecuado de los recursos genéticos y de los programas de mejora.

Basándose en observaciones arqueológicas, botánicas, históricas y lingüísticas, Gepts y Debouck
(1991) concluyen que la judía común se ha originado en América, en el área comprendida entre
el Norte de Méjico y el Norte de Argentina. Existe una variación geográfica entre las formas sil-
vestres y cultivadas de judía común, según el tipo de faseolina (proteína de reserva de la semilla)
y el tamaño de semilla presentes (Gepts, 1988; Gepts et al., 1986; Gepts y Bliss, 1986). En
Centroamérica, se encuentra el tipo de faseolina “S” con semillas pequeñas, sin embargo, en los
Andes predomina el tipo “T” de faseolina con semillas grandes. Esta distribución paralela de la
variabilidad genética puede ser atribuida principalmente a una domesticación múltiple, y a cruces
ocasionales entre las formas silvestres y las cultivadas (Gepts, 1988). El centro de origen de la
judía común y el maíz se localiza en las mismas áreas Centroamericana y Andina (Vavilov, 1951),
de ahí que los sistemas de cultivo asociados con las dos especies hayan evolucionado conjunta-
mente, en esas zonas, utilizándose el maíz, frecuentemente, como un soporte efectivo de la judía
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(Gentry, 1969; Smartt, 1988). Los sistemas de cultivo utilizados en estas situaciones tienden a
imitar la vegetación natural, incluyendo una mezcla compleja de un cultivo alto y otro bajo tales
como el maíz y la judía. Durante la domesticación han tenido lugar varios cambios en la arquitec-
tura de la planta de judía, entre los cuales se encuentra el surgimiento de formas de crecimiento
determinado (Smartt, 1978; Smartt, 1985), probablemente debido a la necesidad de producir
combinaciones compatibles de cultivos incluyendo la judía, con la consiguiente reducción en su
hábito de crecimiento. De tal manera que este tipo sería adaptable tanto para el crecimiento en
cultivos puros como en cultivos asociados con otros cultivos de baja altura (Smartt, 1988). 

Por otro lado, con el desarrollo de un mercado para los productos de los agricultores, estos tien-
den a especializarse y el cultivo mixto puede ser reemplazado por el monocultivo. Además, las
variedades cultivadas llegan a ser más uniformes, debido a que el agricultor o mejorador selec-
cionan para aquellos caracteres requeridos por la sociedad. Se incrementa así drásticamente la
vulnerabilidad genética, debido al efecto doble de una reducción de la variabilidad genética en las
variedades cultivadas y al abandono de los sistemas de cultivo. En algunos ambientes, como en
los países en vías de desarrollo, esta situación puede llegar a ser insostenible, debido al aumen-
to de la erosión del suelo y a una mayor presión de plagas y enfermedades.

Después de la domesticación, las variedades de judía común se introdujeron en otras regiones del
mundo. En general, ambos tipos de variedades centroamericanas y andinas, se diseminaron por
las tierras bajas de Sudamérica y Africa. Las variedades centroamericanas predominaron en las tie-
rras bajas de Sudamérica (Brasil) y en el suroeste de los Estados Unidos, y las variedades andinas
en Africa, Europa y el Noroeste de los Estado Unidos (Gepts y Debouck, 1991). Respecto a los sis-
temas de cultivo, son los primeros exploradores del continente americano los que introdujeron
estos sistemas asociados en Europa, todavía en uso en diferentes zonas del sur del continente.

20.5. EVALUACIÓN DE LA EFICIENCIA DE LOS SISTEMAS DE CULTIVO ASOCIADO
Existen diferentes índices para evaluar la productividad y eficiencia por unidad de área de tierra,
en sistemas de cultivo asociado cereal-leguminosa (Davis y Smithson, 1986; Mead y Riley, 1981;
Ofori y Stern, 1987; Willey, 1979a). Estos incluyen rendimientos absolutos, rendimientos protei-
cos o bien términos económicos, de cultivos asociados y cultivos puros. La evaluación en térmi-
nos económicos no se considera apropiada debido a las fluctuaciones estacionales de los precios
y a la ausencia de una economía de mercado, propiamente dicha, en la mayoría de las áreas
donde se utilizan estos sistemas.

La mayoría de los estudios sobre competencia examinan dos especies creciendo en series de
reemplazamiento, esto es una serie de tratamientos de cultivos puros de cada especie y otros tra-
tamientos mixtos formados por el reemplazamiento de una especie por otra en una proporción
equivalente. Existen diferentes situaciones de competencia, la primera ocurre cuando el rendi-
miento de cada especie es menor que el esperado y tratándose de inhibición mutua, si los rendi-
mientos de cada especie son mayores que los esperados es el caso de una cooperación mutua,
y por último, la situación más frecuente, cuando una especie rinde menos que lo esperado y la
otra más será, en este caso, una compensación. En estas situaciones de compensación la capa-
cidad competitiva de las dos especies es diferente (Willey, 1979a; Mead y Riley, 1981). Existen
muchos términos para describir a las especies que son más o menos competitivas, Huxley y
Maingu (1978) utilizan dominante y dominado respectivamente. 
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Es evidente que la situación de mutua inhibición no puede dar una ventaja de rendimiento por mezclar
las dos especies, aunque la de cooperación mutua si lo hace, sin embargo, cuando ocurre compen-
sación, esta ventaja no está clara. En esta situación, si la especie dominante es la de mayor rendi-
miento (frecuentemente aunque no necesariamente), la comparación entre el rendimiento combinado
de cultivos puros y asociados es sesgada en favor de estos últimos, pero si la especie dominante es
la de menor rendimiento, la comparación es sesgada en favor del cultivo puro (Willey, 1979a).

Willey y Osiru (1972) evitan este sesgo definiendo una medida de la eficiencia de un sistema mixto
en términos de las áreas de tierra requeridas en cultivo puro para dar los mismos rendimientos que
los obtenidos por los cultivos que componen el sistema asociado. Los rendimientos combinados
de los cultivos puros serán igualados a los rendimientos combinados en el cultivo asociado, y de
este modo la eficiencia del sistema mixto vendrá determinada si el total de las dos áreas requeri-
das para los cultivos puros es mayor o menor que el área para el cultivo asociado. Definen así,
como un índice de rendimiento combinado, la Proporción Parcial de Tierra (LER, Land Equivalent
Ratio). Donde Yi es el rendimiento por unidad de área del cultivo i en el cultivo asociado, Si es el
rendimiento por unidad de área del cultivo i en monocultivo, y Li es el componente separado de LER
para cada cultivo. En el caso de dos cultivos “1” y “2”, el LER se establece como sigue:

Otro índice para evaluar la productividad en sistemas mixtos, aunque menos frecuente, es la
Proporción Parcial de Tiempo X Area (ATER, AreaxTime Equivalency Ratio) propuesto por Hiebsch
y McCollum (1987), el cual tiene en cuenta la duración del cultivo.

ATER = (L1t1 + L2t2)/T

donde Li es el LER parcial de cada cultivo, ti es la duración (días) de cada cultivo en monocultivo,
y T es la duración (días) del sistema de cultivo asociado.

En aquellas situaciones donde el objetivo principal es producir un rendimiento fijo de un compo-
nente, generalmente el cereal, y algún rendimiento de la leguminosa, Reddy y Chetty (1984) pro-
ponen el concepto de Proporción Parcial de Tierra Estable (SLER, Stable Land Equivalent Ratio)
como una extensión del LER (Ofori y Stern, 1987).

SLER = (R1/S1) + P12 (Y2/S2)
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El rendimiento deseado del cultivo i, generalmente el cereal, es Ri, Si es el rendimiento del cultivo
i en monocultivo, Pij es la proporción de tierra desarrollada para el sistema asociado, e Yi es el
rendimiento del cultivo i en cultivo asociado.

El índice ATER es sólo apropiado en aquellos sistemas que presentan cultivos con maduraciones
diferentes, ya que cuando los componentes presentan un ciclo de crecimiento similar, los valores
de ATER son casi iguales a los de LER. Por otro lado, el índice SER se aplica solamente cuando
se necesita alcanzar un rendimiento específico del cultivo de cereal y algún rendimiento en el com-
ponente de la leguminosa. De esta manera, este índice no puede ser utilizado en aquellas situa-
ciones en las que se desea producir un rendimiento igual en los dos cultivos, que es la meta más
frecuente en los sistemas asociados cereal-leguminosa (Willey, 1979a).

En general, se considera el LER la función más adecuada para determinar la eficiencia de siste-
mas asociados cereal-leguminosa y puede ser aplicado a muchos tipos de sistemas mixtos. Por
otro lado, este índice está determinado por factores como la densidad y las capacidades com-
petitivas de cada cultivo. Así, los rendimientos de cada componente en monocultivo, utilizados
como factores de estandarización para estimar el LER (Mead y Willey, 1980), deberían estar cal-
culados en las densidades óptimas de cada cultivo, para evitar confundir así los beneficios obte-
nidos de interacciones entre componentes con una respuesta a un cambio de densidad. Además,
las diferencias en las capacidades competitivas afectan al desarrollo de cada cultivo y de este
modo a los valores de LER. De ahí que los valores parciales de LER den una indicación de las habi-
lidades competitivas de cada cultivo en el sistema mixto, siendo el cultivo con el valor de LER par-
cial más alto el más competitivo para factores limitantes del crecimiento que el cultivo con el LER
parcial más bajo (Willey, 1979a).

20.6. EVALUACIÓN DE LAS VARIEDADES DE JUDÍA COMÚN EN DIFERENTES
SISTEMAS DE CULTIVO

La evaluación de material genético avanzado en sistemas de cultivo asociado, sin especial mejora
previa para este propósito o seleccionado en cultivos puros, necesitaría ser llevada a cabo en ensa-
yos de campo bajo unas condiciones tan similares como sea posible a los ambientes en los que se
utilizan estos sistemas, pudiendo realizarse una selección inicial para aquellos caracteres requeridos
en estos sistemas mixtos. Hay que tener especial cuidado en asegurar que las condiciones ambien-
tales sean representativas, los diseños experimentales óptimos, y los criterios de selección claros.
Por otro lado, estas evaluaciones en cultivo asociado deben realizarse durante varios años para ase-
gurar que los rendimientos de los cultivos junto con otros caracteres sean estables para los agri-
cultores (Fukai y Midmore, 1993). En los ensayos de campo, se utilizan parcelas más grandes en
cultivo asociado que en monocultivo, esto es debido a que la penetración de la luz de los bordes
puede afectar a las relaciones de competencia entre los cultivos que forman parte del sistema mixto,
aumentando así el rendimiento del cultivo más bajo (Davis et al., 1981; Davis y Woolley, 1993).

La mayoría de la investigación sobre cultivo asociado se ha centrado en aspectos agronómi-
cos, rendimiento de los cultivos, densidades, control de plagas, fechas de siembra, etc, aun-
que el aspecto al que se le ha dado mayor importancia es el aumento del rendimiento. Esto es
debido a que, en general, las variedades de judía común cuando crecen en asociación con maíz
rinden menos que cuando lo hacen en cultivos puros; siendo este aspecto importante en los
países en vías de desarrollo donde la condición primordial es el incremento de la producción.
Por otro lado, hay que considerar que la judía común es una importante fuente alimenticia de
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proteínas y calorías en estas zonas, y que existe además un aumento de demanda de algunas
cualidades, especialmente en los países desarrollados, más que de cantidad por parte del con-
sumidor; de ahí también la importancia de una caracterización nutritiva y física de estas variedades.

En general, el cultivo asociado es uno de los principales factores causantes de los rendimientos
bajos en judía, siendo éstos afectados fuertemente por la competencia del maíz. Debido a la diver-
sidad morfológica que existe en las variedades de judía común, es de esperar que exista una inter-
acción entre el tipo de planta con el sistema de cultivo, reaccionando cada tipo de forma diferente
a la competencia del maíz. Los rendimientos de los tipos arbustivos y de enrame se ven afecta-
dos negativamente por una siembra simultánea o retardada con maíz (Francis, 1978), aunque la
interacción de la variedad por el sistema de cultivo es más pronunciada en los tipos de enrame
que en los arbustivos (Davis y Smithson, 1986; Francis et al., 1978b). Hay que considerar tam-
bién, que las plantas derivadas de semillas grandes tienen más reservas y son más competitivas
que las procedentes de semillas pequeñas (Hamblin, 1975).

Respecto al maíz, generalmente, se ve mucho menos afectado por la asociación que la judía, aun-
que los distintos tipos de judía afectan de diferente manera a los rendimientos de maíz. Así, las
judías de enrame causan una reducción mayor en el rendimiento de maíz que las arbustivas,
encontrándose en algunos casos reducciones en el rendimiento de maíz (Davis y García, 1983;
Fisher, 1977) y en otros incrementos (Willey y Osiru, 1972). También influye el tipo de maíz, sien-
do los tipos altos los que, en general, presentan una menor reducción en el rendimiento, al con-
trario que los tipos más bajos, aunque existen controversias acerca de este particular (Hamblin y
Zimmerman, 1986).

Por otro lado, el rendimiento de judía no sólo depende del tipo de planta y de semilla, sino que influ-
yen también otros componentes, cuya importancia varía con el sistema de cultivo. Así, los rendi-
mientos en cultivos puros están correlacionados positivamente con el número de vainas por planta
(Duarte y Adams, 1972), pero en cultivos asociados la masa de 100 semillas es el componente
más importante (Hamblin y Zimmerman, 1986). Esto sugiere que la selección para rendimiento en
un sistema de cultivo no ayudará a avances rápidos en otro sistema de cultivo alterno.

Teniendo en cuenta que el aumento del rendimiento debería ser frecuentemente la primera consi-
deración en un programa de mejora, igual importancia se debería dar a aquellas características
que influyen en la adaptación a los factores ambientales del agrosistema, limitantes de la pro-
ductividad de los cultivos. Entre dichos factores pueden destacarse las bajas temperaturas, espe-
cialmente en las fases iniciales del cultivo, la disponibilidad de agua y la fertilidad del suelo. En el
caso del sistema modelo judía-maiz, la presencia de una leguminosa facilita el enriquecimiento en
nitrógeno, a través de la simbiosis con rhizobios (Ghosh et al., 2007; Santalla et al., 2001b).
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20.7. ESTUDIO DE LOS CARACTERES CUANTITATIVOS EN DIFERENTES
AMBIENTES Y SISTEMAS DE CULTIVO

El estudio sobre cultivo asociado se ha centrado principalmente en la selección de variedades adap-
tadas para este sistema, ya que no hay una razón clara por la que genotipos adaptados para siste-
mas puros lo sean también para sistemas asociados. Esto indica la importancia de conocer la esta-
bilidad y variabilidad de los caracteres cuantitativos (agronómicos e indicadores de cualidades físi-
cas y nutritivas) en diversos ambientes (años y localidades distintos), así como las interacciones con
sistema de cultivo, ya que permite elegir aquellos caracteres que sean más estables de un ambien-
te a otro. Existen diversos estudios sobre interacciones de variedad por sistema de cultivo
(Gebeyehu et al., 2006), de los cuales se puede sugerir o no la selección en un sistema de cultivo
específico, según que la magnitud de la interacción sea o no significativa. Davis et al., (1984) entre
otros, describieron interacciones significativas para variedades de judía común asociadas con maíz,
aunque otros autores no encuentran este tipo de interacciones (Francis et al., 1978a; Wortmann y
Sengooba, 1993). De estos trabajos se concluye que la interacción de variedad por sistema de cul-
tivo es una realidad constatada en algunos cultivos y debe ser considerada por el mejorador.

Se han usado dos tipos de diseños, bloques completos al azar y en parcelas divididas, ambos
ampliamente utilizados en todos los estudios sobre cultivo asociado (Mead y Riley, 1981; Mead y
Stern, 1980). Los diseños en parcelas divididas presentan varias ventajas, como son que la medi-
da de los efectos del factor adjudicado a la subparcela (en este caso sistema de cultivo) y su inter-
acción con el factor de la parcela principal (variedad) es más precisa que la obtenida con un dise-
ño de bloques al azar. Sin embargo, la medida de los efectos de los tratamientos de la parcela
principal es menos precisa que la conseguida con un diseño de bloques completos al azar (Gómez
y Gómez, 1984). Por otro lado, si lo que interesa es conocer si existe alguna ventaja de combi-
nar los dos cultivos, se necesitará un diseño de bloques aleatorizados en el que pueden incluirse
tratamientos de cultivos puros de ambas especies, para así poder estandarizar las medidas.

Los diseños en parcelas divididas repetidos en varios ambientes también permiten obtener una
estimación de los componentes de la varianza y calcular, por tanto, la heredabilidad en sentido
amplio o grado de determinación génica (Falconer, 1981) y la constancia. La primera se define
como el cociente entre la varianza genotípica y la fenotípica, y expresa el grado en el cual el feno-
tipo del individuo es determinado por su genotipo en caracteres variables, mientras que la cons-
tancia es el cociente entre la varianza genética y la no genética (De Ron y Ordás, 1987). Valores
bajos de estos parámetros indican que las diferencias entre variedades son debidas más a los
efectos de los ambientes y a la interacción entre genotipos y ambientes que a las diferencias entre
las variedades.

La heredabilidad en sentido amplio, considerada como un índice que describe a la población y a
la acción del medio (Hanson, 1963), resulta adecuada para poder determinar que caracteres son
los más apropiados para diferenciar las variedades, así como cuales de ellos serán válidos para
caracterizar el germoplasma. Además, estos parámetros genéticos se han estimado en ambos
sistemas de cultivo (monocultivo y cultivo asociado con maíz), ya que la determinación de los mis-
mos en un sólo sistema de cultivo es una pobre guía para el otro (Hamblin y Zimmerman, 1986).

Mejora de la adaptación en sistemas de cultivo asociado

487



Por otro lado, estos diseños también permiten estimar las correlaciones parciales entre sistemas
de cultivo, lo cual da una idea de la interacción de variedad por sistema de cultivo. En algunos
casos, se ha encontrado que las correlaciones cambian de signo y valor entre sistemas, así el
índice de cosecha se relaciona positivamente con el rendimiento en monocultivo pero negativa-
mente en asociación con maíz (Zimmermann et al., 1984).

20.8. SELECCIÓN DE VARIEDADES PARA SISTEMAS DE CULTIVO ASOCIADO
El objetivo de la mejora de plantas es la obtención de variedades que posean una producción idó-
nea, cualidades particulares, resistencia a plagas y enfermedades y a condiciones abióticas adver-
sas, así como una adaptación adecuada a ambientes diferentes. Sin embargo, la mayoría de la
investigación realizada se ha centrado en cultivos puros, asumiéndose que las variedades mejo-
res para estos sistemas lo son también para sistemas de cultivo asociado. Es posible, por otro
lado, que las variedades que son destinadas para sistemas de cultivo asociado deban ser mejo-
radas específicamente para este propósito, aunque hasta ahora son muy pocos los mejoradores
que han seleccionado sus variedades para estos sistemas de cultivo. En general, las variedades
empleadas para evaluar los sistemas de cultivo son de dos tipos: variedades tradicionales utiliza-
das habitualmente por los agricultores, a menudo con un limitado potencial de rendimiento, y
variedades mejoradas desarrolladas para sistemas de monocultivo. En este caso, y sin un pro-
grama específico para seleccionar variedades que sean óptimas para los sistemas de cultivo aso-
ciado, los rendimientos obtenidos pueden no ser los esperados.

El primer paso en el desarrollo de variedades para sistemas de cultivo asociado es la determina-
ción de si son necesarios programas de mejora específicos (Davis y Woolley, 1993; Francis,
1981). Un factor que influye en la decisión del mejorador, es la magnitud de la interacción del
genotipo por el sistema de cultivo, la cual es un tipo de interacción genotipo x ambiente, y puede
variar con los años y localidades. Está interacción tiene lugar y es importante, en aquellos casos
en los que existe competencia entre los cultivos o bien en que hay diferencias en la capacidad
competitiva entre las variedades. Así, las variedades de judía común de enrame varían conside-
rablemente en su habilidad competitiva, y se han encontrado interacciones genotipo x sistema de
cultivo cuando se asocian con maíz (Davis y García, 1983), sin embargo, las variedades arbusti-
vas muestran pocas diferencias en su habilidad para competir con maíz u otro cultivo dominante,
y en consecuencia se encuentran menos interacciones genotipo x sistema de cultivo (Francis et
al., 1978a; Santalla et al., 1994). Aunque estas interacciones no existen normalmente en cultivos
dominantes, tales como maíz, algunas variedades de estos cultivos pueden presentar diferencias
en su adaptabilidad para cultivo asociado.

Existen diferentes factores que afectan a las relaciones de competencia entre los cultivos que
forman parte del sistema de cultivo asociado (Davis y Woolley, 1993). Así es el caso de la fecha
de siembra, siendo la competencia mayor en la plantación simultánea que cuando un cultivo se
siembra en la madurez fisiológica del otro. También la densidad, la disposición espacial, las
enfermedades, la fertilidad y la disponibilidad de agua son factores importantes. Hay que consi-
derar además que la competencia provee una cierta estabilidad al sistema, ya que si un cultivo
falla el otro puede compensarlo.
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En general, el beneficio obtenido de un programa de mejora para sistemas asociados será mayor,
cuando se mejore la complementariedad entre los cultivos y se reduzca la competencia entre ellos.
Debido al elevado costo y complejidad de seleccionar en estos sistemas de cultivo, es necesario
identificar aquellos caracteres adecuados para sistemas de cultivo asociado, los cuales favorezcan
la complementariedad entre los cultivos, y que puedan ser seleccionados en cultivos puros. Existen
así una serie de caracteres deseables para sistemas de cultivo asociado que pueden ser selec-
cionados en una primera etapa del programa de mejora y que, en general, muestran poca interac-
ción con el sistema de cultivo, como son: floración, madurez, diferencias en el uso de los recursos
naturales y arquitectura de planta. Sin embargo, la adaptación a las condiciones del agrosistema,
en el sentido de la tolerancia a condiciones adversas (como bajas temperaturas o déficit hídrico)
probablemente se manifieste en modo muy diferente en monocultivo y cultivo asociado.

La mayoría del trabajo de mejora para estos sistemas se ha centrado en el cultivo dominado, en
este caso la judía, con el objetivo de seleccionar variedades más tolerantes al stress producido
por este sistema. Se ha prestado menor atención a los cultivos dominantes, aunque existe un
potencial importante en seleccionar tipos de planta que se complementen con el otro cultivo.
Además, los resultados obtenidos de estos programas no serían exclusivos para sistemas de cul-
tivo asociado, ya que los tipos menos competitivos tienden a desarrollarse bien cuando se siem-
bran en cultivos puros (Donald y Hamblin, 1976). La mejora para estos sistemas de cultivo aso-
ciado ofrece una alternativa importante, especialmente en aquellas condiciones en las que los cul-
tivos puros tienen dificultades para adaptarse debido a la degradación del suelo así como a la pre-
sión producida por determinadas plagas y enfermedades. Utilizando variedades seleccionadas
para este propósito en combinación con técnicas adecuadas, los sistemas de cultivo asociado tie-
nen el potencial de utilizar la humedad y los nutrientes del suelo más eficientemente (Willey,
1979b). Además, al proveer de una cubierta al suelo durante un gran período de tiempo, y redu-
cir el uso de pesticidas, estos sistemas tienen un bajo impacto sobre el ambiente.

De acuerdo con lo tratado en apartados anteriores, puede concluirse que, tanto en el sistema
modelo judía-maíz, como en otros sistemas de cultivo asociado, no se han desarrollado progra-
mas específicos de selección y mejora en caracteres relacionados con la adaptación y con la tole-
rancia a estreses abióticos, ni por vía convencional, ni facilitado mediante herramientas molecu-
lares (Capel et al., 2000). En realidad, la selección realizada en estos sistemas se ha orientado
directamente hacia la productividad del sistema (Federer y Scully, 1993; Gebeyehu et al., 2006;
Santalla et al., 1999) o hacia la calidad de los productos cosechados (Santalla et al., 1995;
Santalla et al., 2001b). Adicionalmente, se ha investigado el sistema simbiótico judía-rhizobio
como un medio de mejorar la disponibilidad de nitrógeno en el sistema de cultivo asociado (Ghosh
et al., 2007; Santalla et al., 2001a). La selección y mejora se ha basado en las previas evalua-
ciones agronómicas o de otro tipo sobre el material cultivado en monocultivo y cultivo asociado,
pero, por la complejidad de estos sistemas no existe información disponible acerca del compor-
tamiento del material genético según sistema de cultivo y las condiciones ambientales suscepti-
bles de producir estrés en las plantas.
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