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58 La variacién y su uso

Si no hubiera una suficiente variabilidad genética del tipo cotrecto en las caracteristi-
cas de interés econdmico, cualquier intento por utilizar la genética para mejorar los
drboles forestales serfa infructuoso o fracasaria. En consecuencia, lo primero que
debe hacerse al iniciar un programa de mejoramiento genético forestal es determinar
la cantidad, causa y naturaleza de la variacidn presente en la especie de interés y aprender
c6mo utilizarla. Las actividades relacionadas con la estimacién de la variacién absor-
ben gran parte del tiempo del genetista forestal y requieren un esfuerzo continuo ¢ in-
tensivo. La existencia de la variacién entre las especies, razas e individuos dentro de
las especies no es en general dificil de demostrar, pero la determinacidn de sus causas
requiere mucho tiempo y es muy costosa. Una tarea dificil pero esencial es descubrir
qué porcentaje de la variacidn estd bajo control genético a fin de que se determine c6-
mo explotarla en un programa de mejoramiento genético forestal, para desarrollar me-
jores drboles que produzcan productos de mayor calidad (figura 2.1; véase también
la figura 1.4).

Los forestales tienen suerte a este respecto, ya que las poblaciones de drboles son
por lo general genéticamente variables. Esta variacién permite que los drboles sobrevi-
van, crezcan y se reproduzcan en las diferentes condiciones y numerosos ambientes
que prevalecen durante una sola y muchas generaciones (Antonovics, 1971; Nienstaedt,
1975). El valor de este ‘‘don’’ de gran variabilidad en los drboles forestales suele pa-
sarse por alto. El tipo adecuado de variacién genéticamente controlada proporciona
las condiciones indispensables para un programa de mejoramiente genético forestal,
proporcionando las herramientas necesarias para obtener ganancias importantes y rd-
pidas derivadas de la aplicacién de la genética en la dasonomia. Comparadas con los
cultivos agricolas, las poblaciones de drboles forestales han sido poco afectadas hasta
ahora por las actividades humanas. Los genetistas forestales trabajan esencialmente con
poblaciones silvestres que contienen los genes y los complejos genéticos necesarios
para los programas de mejoramiento genético. Es un hecho que la mayoria de las espe-
cies de drboles forestales poseen una mayor variabilidad que las especies de otros or-
ganismos; se ha reportado que es casi el doble de la presentada por otras plantas
(Hamrick y colaboradores, 1979). Por lo tanto, los genetistas forestales poseen una
vasta ventaja al ser capaces de manipular esta variabilidad en sus programas de mejo-
ramiento genético. Sin embargo, una gran responsabilidad recae en el genetista fores-
tal para mantener y aumentar el gran acervo de variacion para uso futuro, un tema
que mds adelante se tratard con mds detalle.

ALGUNOS CONCEPTOS GENETICOS BASICOS
Generalidades

En un mundo que posee millones de diversas formas de vida, los drboles son los orga
nismos mds grandes y estdn entre los organismos mids complejos, Sin embargo, a pesar
de la vasta diversidad que existe en la naturaleza, ciertos mecanismos bisicos de he-
rencin son comunes o todag las especien, incluyendo los arboles forestales. Aungue no
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Wlgura 2.1 Por lo comuin, existe una gran variabilidad dentro de una especie. La fotografia mues-
s dos pinos **loblolly’” en un drea expuesta al dafio por emanaciones toxicas de humo. Un 4r-
Dl ha muerto a causa de éstas; el otro parece estar creciendo normalmente. Cuando dicha variacién
lene una base genética, es posible utilizarla para obtener lineas de drboles para uso y de valor

- apeciales.

pretende que este libro sirva como texto de genética, hacer una breve revision de
algunos conceptos bdsicos y sus efectos sobre la variacion es util para entender los
incipios del mejoramiento genético forestal que se estudian en capitulos posteriores.
mensaje que debe entenderse es que los procesos genéticos siguen un orden y en
ohos casos son predeeibles. Para tener éxito, los genetistas forestales deben valorar
o heeho y utilizarlos en sus programas, La explicacion detallada de los mecanismos
peditarion puede encontrarse on textos de genética, como los de Srb y colaborado-
(1965), Clardner y Snustad (1984), Grant (1975) o Strickberger (1976),
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romosomas se condensan y forman estructuras en forma de bastén que pueden obser-
VATKe con un microscopio optico y que pueden contarse. Las especies de drboles difieren
wmpliamente en el nimero de cromosomas presentes en sus nticleos. Por ejemplo, to-

Pared celular

Nucléolo
Nucleo

Membrana
nuclear

Kigura 2.2 Esquema que presenta los componentes que integran a
una c€lula: 1) pared celular circundante; 2) citoplasma; 3) plastos,
que son pequefios cuerpos del citoplasma que participan en el fun-
cionamiento y reproduccion de la célula; 4) nticleo, que contiene
la mayor parte del material que determina la herencia; 5) membra-
na nuclear, en torno al niicleo; y 6) nucléolo, que aparentemente
controla la actividad celular,

Células y cromosomas

Al igual que todos los organismos, los drboles estan compuestos de células. Existen nu-
merosos tipos de células en los drboles, pero todas las células vegetales vivas tienen
en comun una pared celular, un citoplasma y un niicleo (figura 2.2). Desde el punto
de vista genético, el micleo es de especial interés, ya que contiene a los cromosomas, los
cuales albergan la mayor parte de la informacién genética necesaria para el crecimiento
¥y desarrollo del drbol. El nimero de cromosomas es por lo general constante en cual-
quier célula vegetativa (somitica) de un organismo, en todas las poblaciones de
una especie y, en la mayoria de los casos, en cualquier individuo de una especie. Qui-
micamente, los cromosomas estdn compuestos de dcido desoxirribonucleico (DNA),
que es la fuente de informacidn genética, y de una cubierta de proteinas. Los genes,
que son las unidades funcionales de la herencia, existen en una disposicién lineal a
lo largo de la molécula de DNA de cada cromosoma. Se dice que la localizacion de
un gene en un cromosoma es el locus del gene. Los genes que ocurren en el mismo
cromosoma se dice que estdn ligados o que estén en el mismo grupo de ligamiento.

Durante la mayorfa de las fases del crecimiento y desarrollo de una célula, los
cromosemas existen como estructuras largas en forma de filamento diffciles de obser-
var, excepto con los microscopios més potentes. Poco antes de la divisién celular, los

10§ los miembros normales del género Pinus tienen 24 cromosomas, mientras que la

\Weuola (Sequoia sempervirens) tiene el nimero excepcional de 66 cromosomas en sus

elulas vegetativas (figura 2.3); el abeto ““Douglas™ (Pseudotsuga menziesii) tiene 26
imosomas. Por lo general, las coniferas tienen unos cuantos cromosomas grandes
inque existen raras excepeiones como la secuoia), mientras que las angiospermas tien-
lén a presentar nimeros mayores de cromosomas méds pequeiios, Como ejemplo se
lene que el sicémoro americano (Platanus occidentalis) posee 42 cromosomas, mien-
I8 que los miembros del género Eucalyptus tienen un nimero relativamente bajo de
1 22 cromosomas somdticos. En algunas especies, el nimero de cromosomas varia,
Iependiendo de la poblacion que se esté estudiando. En el abedul “‘paper’’ (Betula papy-
f¢ra), por ejemplo, el nimero de cromosomas varfa de 56 en la variedad cordifolia
en la variedad occidentalis. El mimero cromosémico de la mayoria de las ehpecies
liltivadas lo proporcionan Darlington y Janaki Ammal (1974): para las coniferas, véa-

I

.igura 2.3 a) Los pinos tienen 24 cromosomas, como se observa en las preparaciones con
aceto-carmin de la punta de la raiz de P. 1aeda. b) (pagina siguiente). Ocasionalmente las confe-
ras son poliploides, como lo demuestran los 66 cromosomas de una célula de Sequoia sempervi-
rens. (Fotos por cortesia de L. C. Saylor, North Carolina State Universiry).
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Figura 2.3 (Continuacion).

se Khoshoo (1961); y para las latifoliadas, véase Wright (1976). El m’lme'ro cromosdmi-
co de algunas especies arbdreas selectas se muestra en la tabla 2.1

Mitosis y meiosis

Los drboles crecen y se reproducen por extension y divis.iénl c.elulares. ICuando la re-
produccion ocurre a través del ciclo sexual normal, cada Ind}v1du0 comienza qu’no un
cigoto unicelular, el cual se forma durante un proceso conocido como fecur;dacwii pcfr
la unién de dos células reproductoras (gametos), cada una de las cuales’ tiene solo la
mitad del nidmero usual de cromosomas. Uno de los gametos ’e.s una célula huev?du
6vulo del progenitor femenino, y el otro es.una célula espermatica o espermatozcln 'Ei
del progenitor masculino. Cada gameto aporta un juego de cromosomas y gcn;s al ci
goto recién formado. Dado que el cigoto tiene dos juegos de cromosomas, se dice que
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2.1, Variacion del atmero cromosdmico de drboles,
FrHIO Gimnospermas

Angiospermas

| § Niimero somdtico Nidmero somdtico

i de cromosomas Género de cromosomas
i 24 Acacia 26 (52)
carta 26 Acer 26 (y variable)
iy 24 Albizzia 26 (y variable)
e Cyparts 22 Alnus 28 (y variable)
\promeria 22 Betula 28 (2n)
Lunnighamia 22 Carya 32
Llipressus 22 Castanea 24
e 22 (24) Diospyros 30 (60)
lnkgo 24 Eucalyptus 22 (24)
perus 22 (44) Fagus 24
; 24 Ficus 26

W IOI'BS se expresan ya sea como ¢l niimero bésico n 0 como el niimero somtico, el cual por lo general es el doble
0ro n. Algunos drboles son poliploides y tienen mds de 2n cromosomas. Las gimnospermas frecuentemente tienen
miticos pequenios (22, 24 6 26), mientras que las angiospermas tienen con frecuencia nimeros mayores. Sélo
e ;zsnus cuantos de los géneros de drboles forestales. Los valores cromosémicos se obtuvieron de varias fuentes
¥
ploide (o 2n). Los gametos son haploides (1n) debido a que poseen un solo juego
bmosomas, es decir, uno de cada tipo de cromosoma. Los dos juegos de cromoso-
lel cigoto que tienen los mismos genes son homdlogos y poseen los genes que
n'la misma funcién. En consecuencia, cada locus del gene estd representado dos
el cigoto, una vez en el cromosoma de un progenitor y otra en el cromosoma
0go del otro progenitor.
Una de las propiedades exclusivas del DNA es su capacidad para autorreplicarse.
a clave del mecanismo de la herencia, el cual permite que un progenitor trans-
i su potencial genético a su descendencia. E1 DNA lleva también la informacién
Uidtica intacta de una célula a otra a medida que el drbol crece.
Bl crecimiento vegetativo de un drbol ocurre a lo largo de todo su ciclo de vida.
il drbol maduro contiene miles de millones de células, cada una de las cuales son
Wieendientes directos del cigoto formado durante la fecundacisn y llevan la misma
Iifirmacion genética. Las células se dividen en todas las fases, excepto en la fase re-
diictora, por medio de un proceso llamado mitosis. La divisién de las células mitd-
| comienza con la replicacién del DNA v, por 1o tanto, con una duplicacion temporal
ntimero de cromosomas de la célula progenitora. Los cromosomas se condensan
lonces en estructuras en forma de bastdn, ya descritas anteriormente, y una copia
¥ tida cromosoma se mueve a los extremos opuestos de la célula progenitora. La cé-
Il forma entonces una pared entre ellos, dando como resultado dos células hijas, ca-
Wna con 'su propia pared celular, citoplasma, ndcleo y mimero completo de
[lBmosomas. A medida que los drboles crecen y maduran, se forman numerosos tipos
I¥télulas, cada una con una funcién y forma especiales, pero la informacién genética
untenida en el nicleo de cada célula es idéntica a la de la célula cigdtica original.
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La razén de la diferenciacion de células y tejidos radica en que clerton jusgon de genes
son activados en un tipo de célula, mientras que otros genes estin activon en olros Hpos
celulares.

La reproduccion sexual ocurre a través de un proceso llamado meiosis. La meiosis
abarca realmente dos divisiones celulares, y da como resultado la reduccién de los cro-
mosomas del nimero 27 en el progenitor al 1a en las células gaméticas o reproductoras
(figura 2.4). El proceso meidtico comienza con la replicacion del DNA. Luego los cro-
mosomas homalogos se aparean. La replicacidn es evidente en este punto y va seguida
de la disposicién ordenada de los cromosomas en el centro de la célula. Durante el
tiempo en el cual los cromosomas homdlogos se aparean puede ocurrir un intercambio
de material genético a través del proceso conocido como entrecruzamiento. Cuando
esto ocurre, los cromosomas se rompen en puntos equivalentes e intercambian algunos
de sus segmentos. Este intercambio de material genético por medio del entrecruzamiento
es un proceso importante, ya que sirve para separar los grupos de genes ligados y esto
da como resultado nuevas combinaciones de genes y, por ende, variacién en la pobla-
cién. Después del apareamiento y entrecruzamiento, un miembro de cada par de cro-
mosomas homdlogos se mueve hacia extremos opuestos de la célula en una forma
aleatoria, de modo que cada extremo contiene mezclas de cromosomas de ambos pro-
genitores. Una pared suele formarse entre los extremos, y la primera divisién celular
da como resultado la formacidn de dos células hijas. Después de esta division, los cro-
mosomas vuelven a alinearse en el centro de cada una de las dos células hijas. Las
dos réplicas de cada cromosoma, que se formaron al principio de la meiosis, se mue-
ven entonces a los extremos opuestos de las células y ocurre otra division celular por
medio de una nueva pared. El resultado es que se forman cuatro células gaméticas,
cada una con un juego (1n) de cromosomas (véase la figura 2.4). Cuando los gametos
1n (por lo comtin de diferentes progenitores) se unen durante la fecundacién, el cigoto
resultante es diploide (2n) y contiene el mismo ndmero de cromosomas que los proge-
nitores, pero con una nueva combinacién de genes, la mitad de un progenitor y la otra
mitad del otro.

Genes y alelos: interaccion génica

Los genes son las unidades funcionales de la herencia. Cada gene puede estar repre-
sentado en la poblacién por una, dos o mds formas alternativas. Cada una de las for-
mas alternativas de un determinado gene se denomina alelo. Los alelos tienen el potencial
genético para diferentes expresiones de la misma caracteristica. Por ejemplo, uno de
los alelos del locus génico que determina el tamafio de la hoja (alelo A) podria codificar
para hojas grandes, mientras que el otro alelo del mismo gene (alelo @) podria codifi-
car para hojas mds pequefas. Puede hacerse una analogfa entre los alelos y los diferen-
tes tipos de camionetas. Varias compafifas fabrican camionetas. Todas son camionetas
y tienen la misma funcién, aun cuando cada una difiere un poco de las demds en su
aspecto. Asimismo, todos los alelos de un locus tienen la misma funcién, pero pueden
provocar una diferente expresién de la misma caracteristica.
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El nticleo tiene una apariencia homogénea; los
Interfuse cromosomas se observan como filamentos largos poco
enrollados; periodo de duplicacién de los cromosomas.
At Xb \A‘B Los cromosomas se acortap; Iqs cromosomas homdélogos
o AR se unen y aparean; la duplicacién se hace evidente.
2D N g
Mstaresil Xb Xﬂ Los pares de cromosomas cambian de una disposicién
,*!’. .y. desordenada a una posicion ordenada en la regién
ecuatorial.
D AaNd
ﬁ »B Los pares se separan, moviéndose un cromosoma de cada
‘Ahatase | L, = Ear hacia los extremos opuestos de la célula: la
Al . . . " g
4 istribucion de los miembros de cualquier par determinad
WD Ad es al azar. . 7
Telotase | X’J %f Se forma por lo general la pared celular (puede existir o
L };’ no una interfase I1).
D s xd
Los cromosomas de cad
Metafase I 5 ( en la regién ecuatorial e SRliipealene. Bimeate
b D B d
A A A
4 4 EAR Y Las st i
Arfase i | e e su e i i tads, -
/ - as células,
VYAV Yy
b D B id
B iasa Se forman las paredes celulares: cada una de las cuatro

células (gametos) tiene la mitad del numero original de
cromosomas con uno de cada tipo.

Flgu;a 24 Lg ?eproduccidn sexual ocurre a través del proceso denominado meiosis. Este com-
gren e dos dn{:stones celulares y resulta en una disminucién de los cromosomas del nimero
n del progenitor al nimero 1n en la célula reproductora (gameto). Véase telofase II.
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Cada locus génico estd representado dos veces en una célula diploide, unia vez en
cada uno de los dos cromosomas homélogos. Por lo tanto, si existe mas de un alelo
para el locus de un gene en la poblacién, un drbol puede tener un par de los mismos
alelos o dos alelos distintos que controlen la expresion de la caracteristica particular
que es determinada por ese locus. Si se considera el ejemplo hipotético del tamafio
de la hoja, un individuo podria tener dos alelos para hojas grandes (44), lo cual lo
harfa homocigdtico para ese locus del gene; se le denominaria entonces homocigoto.
Asimismo, un individuo podria ser homocigético para el alelo que codifica para hojas
de menor tamafio (aa). Alternativamente, el drbol puede ser heterocigdtico, lo cual
significa que posee los dos alelos distintos (4 y «) para el tamano de 1a hoja. A este tipo
de individuo se le conoce como heferocigoto.

Cuando los individuos son homocigéticos para una caracteristica, la expresion de
ésta es invariable y directa. Un individuo con dos alelos para hojas grandes (A44) siem-
pre producira hojas grandes si el ambiente es propicio. En otras palabras, serd un feno-
tipo de hojas grandes. Sin embargo, el fenotipo del genotipo heterocigdtico Aa no es
tan predecible. Su aparicién dependerd de la interaccion de los dos alelos en el locus
para el tamafio de la hoja. Sin embargo, si un alelo muestra por lo menos dominancia
parcial sobre el otro, el fenotipo serd determinado mds por ¢l alelo dominante. Cuando
existe dominancia completa, la expresion de la caracteristica es determinada tnicamente
por el alelo dominante. Cuando el alelo A es completamente dominante sobre el alelo

I. Accion genetica aditiva
aaq Aa AA
| | J

Il. Dominancia parcial

aa Aa AA
[ | Tl

ll. Dominancia completa

Aa
aa AA
| |
Hojas Hojas de Hojas
peguenas tamano grandes
intermedio

Figura 2.5 Los efectos de la interaccion alélica sobre la expre-
sién fenotipica del tamanio de la hoja se observan cuando esta ca-
racterfstica estd bajo el control de un solo locus génico. (I) Accién
genética aditiva. El fenotipo del heterocigoto (Aa) estd en una posi-
cién intermedia entre los fenotipos de los dos homocigotos (44 y
aa). (I1) Dominancia parcial. El fenotipo del heterocigota (Aa) es
mds afectado por un alelo que por el otro, pero ambos alelos tienen
algin efecto sobre el fenotipo. (IIT) Dominancia completa. El feno-
tipo'del heterocigoto es igual al del homocigoto para el alelo do-
minante.
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d, entonees los genotipos A4 y Aa producirdn los mismos fenotipos. En este dltimo
cino, e dice que el alelo @ es recesivo, y el efecto de éste sobre el fenotipo se observa
slo cuando el genotipo es homocigético para ese alelo. Estos diferentes tipos de inte-
raceion génica se muestran en forma esquemdtica en la figura 2.5.

LLos genotipos de las progenies que se obtienen cuando se cruzan dos progenitores
dependen del tipo de gametos producidos por cada progenitor. Un genotipo AA produ-
Ce inicamente gametos 4, mientras que un individuo aa produce sélo gametos con una
constitucion genética a. Los genotipos heterocigéticos (Aa) producen tanto gametos
A como a. Bl método para encontrar los genotipos de la progenie producida por la cru-
zu de dos individuos Aa puede mostrarse como sigue:

Progenitor masculino (o)
Genotipo Aa

Progenitor femenino (Q)
Gametos

Genotipo Aa s it

A AA Aa

Gametos

a Aa aa

Los genotipos de la progenie producida por esta cruza se muestran en el cuadro.
listos ocurren en la siguiente proporcién:

144: 2 Aa: laa

Otras posibilidades de cruzamiento de dos progenitores son las siguientes:

AA X aa — toda la progenie es Aa

AA X AA — toda la progenie es A4 .
aa X aa — toda la progenie es aa

AA X Aa — la progenie es 50% AA 'y 50% Aa

aa X Aa — la progenic es 50% aa y 50% Aa

expresion de cualquier caracterfstica particular puede estar determinada por los loci
 uno, dos o muchos genes. En el ejemplo hipotético del tamafio de la hoja, ésta
L afectada dnicamente por un solo locus. Cuando un gene o dnicamente unos cuantos
nes determinan una caracteristica, se dice que esos genes son genes mayores o que
nen cfectos mayores. Sin embargo, un concepto mds importante es que la mayoria
' las caracteristicas econdmicas de los drboles forestales son determinadas por mu-

" .
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CAUSAS Y TIPOS DE VARIABILIDAD
Generalidades
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acerca del control gendtico de la caracteristica en cuestion. Todo lo que se ve y se
Juzga en el bosque es el fenotipo del drbol. No es posible determinar qué poreion de
las diferencias que existen entre los drboles, rodales o procedencias estdn bajo control
penético o ambiental sin antes hacer pruebas genéticas. Ciertamente, es posible hacer
deducciones basadas en la magnitud y patrén de la variacién, pero la comprobacion
del control genético requiere pruebas genéticas en las cuales se conozcan las fuentes
parentales. Las costosas y tardadas pruebas genéticas constituyen la clave para de-
terminar el tipo y control de la variabilidad existente en una especie, y de esta ma-

nera lograr progresos continuos en las actividades del mejoramiento genético fores-
tal.

Variacion ambiental

La variacion ambiental es entendida por la mayoria de los forestales y su manejo es
la base de la mayorfa de las actividades silvicolas. Algunos factores ambientales que
afectan al crecimiento del drbol pueden controlarse y manipularse, pero con otros no
es posible hacerlo asi. Procesos como los niveles de densidad y la competencia entre
arboles, pueden controlarse mediante el espaciamiento entre las plantas o mediante acla-
reos. Dentro de ciertos limites, las deficiencias de nutrientes pueden corregirse
mediante fertilizacién, y la humedad del suelo puede modificarse mediante drenaje.
En general, la textura del suelo no puede alterarse, pero la preparacion del lugar puede
cambiar la estructura del suelo en grado considerable. Operaciones como el subsoleo,
algunas veces son ltiles para crear un ambiente propicio para el mejor desarrollo de
la raiz y crecimiento del drbol. La preparacion del lugar y los herbicidas suelen utili-
zarse para reducir la competencia que, si no se controla, disminuye o limita el
crecimiento del drbol. Otras variables ambientales como la precipitacion, temperatura,
accién del viento, profundidad del suelo, aspecto y muchos otros componentes del am-
biente de un 4rbol, son poco afectados por el hombre, pero todas estas fuerzas afectan
al fenotipo del drbol. La variacién entre los drboles causada por diferencias ambienta-
les no puede utilizarse en un programa de mejoramiento genético y con frecuencia in-
cluso no puede predecirse. Sin embargo, las fuerzas ambientales son la causa mds
importante de variabilidad en algunas caracteristicas, especialmente las relacionadas
con el crecimiento. La forma y la calidad también pueden ser afectadas notablemente
por las diferencias ambientales, pero en general las caracteristicas de calidad en los
arboles forestales tienden a ser ampliamente heredables y menos afectadas por el am-
biente que las caracteristicas de crecimiento.

Aunque en general los forestales no pueden controlar ficilmente el ambiente, con
frecuencia es posible desarrollar lineas de drboles que crezcan satisfactoriamente bajo
condiciones ambientales adversas. En efecto, casi el tinico método con que cuenta el
forestal para superar las condiciones adversas de temperaturas, precipitacién, accién
del viento, plagas y otros factores ambientales importantes, es desarrollar lineas de
arboles mediante mejoramiento genético, o bien utilizar aquellas encontradas en la na-
turaleza que sean mds tolerantes a los factores adversos.
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