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Variabilidad genética

La variabilidad genética es compleja, pero si se conocen su magnitud y tipo y se le
utiliza adecuadamente, puede manipularse para obtener buenas ganancias en algunas
caracteristicas del 4rbol. LLa variacién genética se separa generalmente en componen-
tes'aditivos y no aditives, de modo que la variacién genética = variaci6n aditiva +
variacién no aditiva. En'términos simples, la variacion aditiva es causada por los efee-
tos acumulativos de los alelos en todos los loci que determinan una caracteristica. La
vatidcidn genética no aditiva se divide en dos tipos. La variacién por deminancia es
causada por la interaccién de alelos especificos en un locus, mientras que la variacion
por epistasis es causada por las interacciones entre loci. (Estos conceptos se estudiarsn
con mds detalle en el capitulo 4). Por ahora, es suficiente saber que la porcién aditiva
es la dnica de valor para los programas de mejoramiento de una poblacién. La varia-
cién no aditiva sélo puede aprovecharse en otros programas de produccién mds espe-
cializados que impliquen efectuar cruzas especificas o en los que se utilice la pr:)pagacio’n
vegetativa para la produccion comercial de material de plantacion. En la mayoria de _
los programas de mejoramiento genético forestal, los tipos no aditivos de variabilidad
genética han recibido en general poca atencién, debido a que es mds fécil utilizar la
porcién aditiva de la variacion genética.

La mayoria de las caracteristicas de importancia econdmica de los drboles foresta-
les estdn bajo algtin grado de control genético aditivo. Esto constituye una ventaja, ya
que la variacién aditiva puede utilizarse eficazmente en sistemas de seleccion simples
tales como aquellos que son muy convenientes para nuevos programas de mejoramien-
to genético forestal. Caracteristicas como el peso especifico de la madera, la rectitud
del fuste y ofras caracterfsticas cualitativas de los drboles, tienen componentes de va-
riacién aditiva mds fuertes que las caracteristicas de crecimiento. Aunque las tltimas
caracteristicas son controladas hasta cierto grado por efectos genéticos aditivos, pre-
sentan también una variacion no aditiva considerable asociada con ellas. Por lo tanto,
cualquier programa de seleccién debe incluir la prueba de progenie de fenotipos selec-
cionados para determinar el valor genético real del drbol. La respuesta a la seleccién
de las caracterfsticas con una considerable variacién no aditiva, por ejemplo: el creci-
miento, es por lo general menos satisfactoria que la de las caracteristicas cualitativas
que estan por lo general bajo un notable control genético aditivo (Stonecypher y cola-
boradores, 1973).

Aunque aiin no se han cuantificado por completo, parece ser que la mayoria de
las caracteristicas de adaptabilidad son heredadas considerablemente en una forma adi-
tiva. Asi, se han obtenido ganancias excelentes desarrollando lineas de drboles que crecen
adecuadamente en sitios marginales o submarginales, mediante la seleccion de aque-
llos individuos que crecen mejor ah{ y la utilizacién posterior de sus semillas para refo-
restar dreas similares. La resistencia a las plagas implica tanto variacién aditiva como
no aditiva, dependiendo de la plaga y la especie de drbol en cuestion, pero en general,
se obtienen buenas ganancias a través de programas de seleccion que utilicen la por-
cién aditiva de la variacién genética.

Cutmns v tpos de virtabilidid )
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Poco es 1o que el genetista forestal puede hacer a corto plazo, para mejorar la can-
tidad o tipo de variacion genética utilizable. La tarea inicial del genetista forestal es
determinar la magnitud y tipo de variacion presente en las poblaciones naturales o no
mejoradas y despuds utilizarla atinadamente. Mediante un mejor control del ambiente,
es posible acopiar y utilizar una mayor cantidad de variacion genética. Esto resulta
cuando el manejo intensivo del bosque se complementa con la manipulacién genética
de los drboles.

Sistemas de apareamiento

El tipo del sistema de apareamiento dentro de una especie tiene un efecto importante
sobre el patrén de variacién. Los sistemas de apareamiento libre que son comunes en
la mayoria de las especies de drboles forestales, producen en general poblaciones ge-
néticas altamente variables (heterocigéticas). En estos sistemas, diferentes genotipos
se cruzan eficazmente entre si, y ocurren pocas cruzas exitosas entre las estructuras
masculinas y femeninas de la misma planta o con individuos estrechamente emparenta-
dos. Cuando el polen de un drbol con determinado genotipo poliniza sus mismas flo-
res, se aplica el término autofecundacion. Este término se aplica también a las
polinizaciones que tienen lugar entre los miembros de un mismo clon. Aun cuando
estos miembros (injertos, estacas enraizadas, etc.) son plantas distintas, genéticamente
son idénticas. Asi, si el polen va de un miembro de un clon particular a otro miembro
del mismo clon, es lo mismo que la polinizacién que se lleva acabo entre flores del
mismo 4rbol. Este concepto es de importancia fundamental en los huertos semilleros
clonales, donde se debe evitar al mdximo establecer demasiado cerca miembros del
mismo clon.

La mayor parte de este libro trata de sistemas de apareamiento libre; por lo tanto,
estos sistemas ya no se estudiardn mds aqui. Es suficiente sefialar que el sistema de
mejoramiento genético por apareamiento mantiene un alto grado de variacién genéti-
ca; los apareamientos de parientes disminuyen la diversidad genética. Los forestales
tienen la fortuna de que las especies de drboles mds importantes son de aparcamiento
libre, 1o cual facilita mantener la variacién necesaria para los programas de seleccion
y cruzamiento genético. Sin embargo, en muchos drboles forestales ocurren algunas
cruzas de emparentados, por lo que se estudiardn con detalle mds adelante debido a
su gran efecto sobre la diversidad genética (Orr-Ewing, 1976; Allen y Owens, 19727
Eldridge, 1977). ;

El vigor suele disminuir considerablemente cuando ocurren cruzas entre parien-
tes; es un tipo de vigor hibrido inverso. Este tipo de apareamiento-ocurre dentro del
mismo 4rbol, entre los miembros de clones relacionados y entre drboles emparenta-
dos. EI parentesco es comin en rodales naturales del bosque. Es por esta razén que
en la mayorfa de los programas s6lo se selecciona un drbol por rodal para utilizarlo
en los huertos semilleros. Existen muchos grados de parentesco. Se sabe muy poco
acerca de los efectos en los drboles forestales del cruzamiento entre fratrias, entre pri-
mos u ofros tipos de cruzamiento entre individuos emparentados; pero los efectos
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Figura 2.6 Cuando ocurre la autofecundacién, suelen producirse reacciones adversas tales
como una menor cantidad de semillas o un menor crecimiento. La fotograffa muestra tres hileras
de pinos *‘loblolly’’ provenientes de la misma madre. Las dos hileras laterales fueron el restlta-
do de la polinizacién por progenitores masculinos no emparentados, mientras que la hilera del
centro fue el resultado de polinizaciones utilizando el polen del mismo ““4rbol madre’’; es decir.
son individuos autofecundados.

adversos en los cultivos agricolas son bien conocidos. Se han iniciado numerosos estu-
dios para aclarar la situacién del parentesco de los drboles forestales. Los que se han
concluido (Franklin, 1971; Orr-Ewing, 1976; Libby y colaboradores, 1981) indican
que las cruzas que ocurren entre individuos emparentados tienen algiin resultado ad-
verso, por lo que deben evitarse. Uno de los efectos mds comunes es la reduccién de
la cantidad de semillas, aunque Andersson y colaboradores (1974) no encontraron nin-
guna consecuencia cuando cruzaron semifratrias y fratrias. Se conocen muy bien los
efectos adversos de la autofecundacién, la forma més perjudicial de cruza entre indivi-
duos emparentados. Casi siempre disminuye el nimero y la.germinacién de las semi-
llas (Diekert, 1964). Cuando se obtienen pldntulas viables, éstas suelen presentar tasas
de crecimiento menores que persisten hasta edades avanzadas (Eriksson y colaborado-
res, 1973) (figura 2.6). ;

La importancia de los cruzamientos de individuos emparentados ha aumentado no-
tablemente, conforme los programas de mejoramiento genético forestal tienden hacia
las generaciones avanzadas. Esto se estudiard con mds detalle en capitulos posteriores,
pero se menciona aqui en relacion con sus efectos sobre los patrones de variacién. En

.
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gxlgura 2.7 El parentesco es comin en rodales naturales de drboles forestales. Por ejemplo,
|y campos abandonados frecuentemente estdn poblados por drboles proveqientes de unos pocos
rogenitores residuales a lo largo de las cercas o alrededor de las construcciones. Entre las fuer-
218 que cambian la variacién dentro de una poblacion se encuentra la deriva genérica. Esta solo
bp:ra en pequefias poblaciones. Es discutible la importancia de esta fuerza en la dasonorr}l’z.x,
pero las condiciones requeridas por una pequeia poblacidn son comunes en rodales que se origi-

I de campos agricolas abandonados.
4

bt
vualquier huerto semillero se encuentran drboles sobresalientes provenientes de bue-
108 progenitores, lo cual da como resultado que la mayor parte de la mejor progenie
seleccionada para mejoramiento genético de generacién avanzada tenga uno o ambos
genitores en comun. Mientras no se conozcan los efectos de los cruzamientos entre
mividuos emparentados, el mejorador que trabaje en un programa de mejoramiento
Jienético de generacién avanzada, no podrd decidir si utilizar individuos menos sobre-
wilientes pero no emparentados, o seleccionar ocasionalmente semifratrias o fratrias
f’parlir de una progenie muy sobresaliente, aun cuando pueda resultar de esto alguna
\lesventaja por endogamia. La cuestidn es qué tantos beneficios se sacrifican cuando
¢ permite que los parientes se entrecrucen en los huertos semilleros. P
 El parentesco es comiin en las poblaciones naturales y con frecuencia ocurre en
,htroncs de vecindario (Coles y Fowler, 1976). Es particularmente comun en dreas
(donde los campos abandonados se han poblado a partir de unos cuantos progenitores
Jue crecieron a lo largo de las vallas, cerca de las casas o caminos, o a lo largo de
feas demasiado himedas para ser cultivadas (figura 2.7). La mayoria de los bosques
¢n el drea de Piedmont, al sur de los Estados Unidos, se formaron de esta forma. De
virios de estos bosques se ha extraido madera dos o tres veces, y el nivel de parentesco
i aumentado con cada corta. En latifoliadas que se regeneran mediante brotes de raiz,
omo los dlamos (Populus) o liquiddmbares (Liquidambar), todos los individuos de
rodal pueden tener genotipos idénticos, la forma mds extrema de parentesco. Se
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puede suponer que existira cierto grado de parentesco entre los vecinos eercunos den
tro de un rodal natural. En consecuencia, el tnico procedimiento seguro es hacer lo
que se sugiere en el capitulo siguiente, que trata de los huertos semilleros: no colo-
car mds de un drbol proveniente de un rodal dado en un solo huerto semillero.

La forma extrema de cruzas emparentadas (autopolinizacién ) ocurre en muchas
especies, tanto de coniferas como de latifoliadas (Barnes, 1964; Gabriel, 1967; Frank-
lin, 1971; Orr-Ewing, 1976; y muchos otros). La autopolinizacion da origen a varios
resultados distintos, como lo indica la amplia experiencia de los autores de este libro
con Pinus taeda, y como otros autores han encontrado en otras especies como Pinus
radiata (Bannister, 1965). Los resultados producidos por la autopolinizacién varian
ampliamente en cada especie y en cada drbol progenitor materno dentro de una espe-
cie. Algunos resultados comunes son los siguientes:

1. No se forman semillas llenas.

2. Las semillas se forman, pero no germinan.

3. Las semillas germinan, pero las pldntulas son anormales y con frecuencia sé-
lo sobreviven muy poco tiempo.

4. Las pldntulas sobreviven, pero son pequenas, débiles, con frecuencia amari-

llentas y de crecimiento lento. Algunas de ellas es posible reconocerlas y eli-

minarlas del vivero antes de sembrarlas en el campo.

Las pldntulas crecen mds lentamente que las normales, pero su apariencia no

es lo bastante anormal como para detectarlas ficilmente y eliminarlas de las

camas de crecimiento del vivero. Este resultado es bastante comin y muy ries-

goso debido a que los drboles autopolinizados son transplantados y sobrevi-

ven en las plantaciones, pero producen menos madera que la que se obtendria

de plantulas provenientes de apareamiento libre.

6. Las pldntulas crecen igual, 0 a veces incluso mejor, que las provenientes de
apareamiento libre; sin embargo, son raros los drboles autopolinizados que
crecen tan bien como los provenientes de apareamiento libre.

bl

Se ha sugerido el uso de lineas puras que después se crucen libremente, como sistema
de mejoramiento genético. Este método se utiliza ampliamente en agricultura, donde
se producen lineas puras para después cruzarlas libremente. El apareamiento libre res-
taura el vigor perdido cuando se desarrollan las lineas puras y, lo que es mds importan-
te, da como resultado poblaciones muy uniformes. Debido a que el nimero de drboles
forestales provenientes de autofertilizacién que crecen bastante bien, de modo que se
reproduzcan y puedan mds tarde ser cruzados libremente, es muy reducido; en un pro-
grama de mejoramiento genético por autofecundacion se pierde un gran niimero de ge-
notipos. y esto hace que disminuyan considerablemente las poblaciones para
mejoramiento genético.

Actualmente se estd estudiando la endogamia en varias especies de drboles fores-
tales, con la resultante disminucion de variabilidad. Sniezko (1982), trabajando con
aproximadamente 100 individuos autopolinizados en floracién del pino ‘‘loblolly’’, hi-
zo cruzas entre individuos endogdmicos * no endogdmicos, endogdmicos x endogd-
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mivos ¢ hizo wmbién que los individuos endogamicos se autofecundaran. Encontré una
prun difiealtad para obtener un lote de semillas suficiente para poder efectuar otras
pruebas, Trabajando con el color del follaje en el pino *‘jack’ (Pinus banksiana), Ru-
dﬂlph (1980) encontrd que las familias S; provenientes de autofecundacion (S se re-
flere a las generaciones de autofecundacion) aumentaron la homocigosidad, dando como
tepultado una menor variacion intrafamilia. Cuando individuos endogamicos fueron
zados entre sf (S; % 8)), encontré heterosis y una completa recuperacion de la de-
tesion genética. Aunque algunos de los resultados de Rudolph fueron similares a los
' Sniezko (quien encontré también que la depresién genética en el pino *‘loblolly”
mimenta en la segunda generacion), difirieron en que Sniezko encontré que las cruzas
wilre individuos endogdmicos no pudieron igualar los rendimientos de sus progenito-
108, Asi, no se obtuvo la restauracion del vigor que se esperaba de la cruza de indivi-
duos autopolinizados.

Algunas especies se autofecundan muy poco, o bien no lo hacen. Ejemplos son el
sedmoro y el liquiddmbar (Boyce y Kaeiser, 1961; Schmitt y Perry, 1964; Beland y
mes, 1967). Otras especies, como Pinus resinosa, no parecen ser afectadas por la
ulitofecundacion (Fowler, 1964). No puede hacerse ninguna afirmacidn general en tor-
1o i la magnitud o facilidad de ocurrencia de la autofecundacién en los arboles foresta-
lin, puesto que varfan ampliamente. Sin duda, la autofecundacién no representa problema

uno para las especies didicas.
o Algunos investigadores, como Franklin (1969), han concluido que el sistema de me-
iento genético por cruzamiento de lineas puras no es practico en un programa
‘mejoramiento genético forestal debido a la poca cantidad de semillas producidas
I lus cruzas endogdmicas, el bajo vigor de los individuos endogdmicos y a la drdstica
'l_lminucién resultante del tamafio de la poblacion para mejoramiento genético.

' Poliploidia

Il nimero de juegos de cromosomas que tiene un drbol se denomina ploidia y puede
ulectar notablemente al patrdn de variabilidad dentro y entre las especies. En general,
wiidla progenitor contribuye con un juego de cromosomas (1r) para la progenie, de mo-
il que el drbol tiene dos juegos de cromosomas y se dice que es diploide (2n). Algunas
Veves las especies, o los individuos dentro de una especie, tienen juegos adicionales
Wi cromosomas, y se conocen entonces como poliploides . El tema de los poliploides,
Ms causas y resultados, es fascinante. Este tema ha sido bien estudiado en el caso de
I drboles forestales en un capitulo del libro de Wright (1976). La adopcién del mejo-
fimiento genético por poliploidia como una herramienta del mejoramiento genético fo-
IBstal ha sido sugerida por investigadores como Gustafsson (1960). En general, el éxito
likt Sido limitado. El estudio de los tipos y causas de los poliploides no es conveniente
“este texto introductorio, pero se resumird como sigue:

- 1. La poliploidia es mds comuin en latifoliadas que en coniferas. Los dlamos (Zufa,
1969), alisos (Alnus), abedules (Berula), fresnos (Fraxinus) y numerosos gru-
pos mds, tienen miembros poliploides; se estima que una tercera parte de las
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latifoliadas han derivado de individuos poliploides (Chiba, 196H), Las latifo-
liadas poliploides, como los dlamos triploides, han llamado bastante la aten-
cién por ser drboles de crecimiento rdpido y los programas de investigacion
han estado desarrollando mds triploides (Sarvas, 1958; Benson y Einspahr,
1967). Por lo general, las latifoliadas poliploides no son mejores que los
diploides, aunque hay algunas excepciones, como en el caso de Alnus (John-
sson, 1950). Por lo comun, si se lleva a cabo una budsqueda intensiva se en-
contrardn diploides tan buenos como los poliploides. La conifera poliploide
mejor conocida es la secuoia (Sequoia sempervirens), la cual es hexaploide;
es decir, tiene 66 cromosomas en lugar de 2n = 22 (véase la figura 2.3). Se
ha publicado que otras coniferas poliploides tienen caracteristicas sobresalientes,
como el alerce triploide (Larix); pero en general, como en el caso de los pi-
nos, las coniferas poliploides tienen normalmente fustes y raices deformes
(Hyun, 1954; Mergen, 1958).

2. La poliploidfa puede complicar un programa de mejoramiento genético fores-
tal, dependiendo del tipo y de la causa. Los patrones hereditarios pueden ser
muy complejos y dificiles de manejar. La obtencién de poliploides mediante
cruzas controladas es bastante factible en algunas especies, pero en otras este
método con frecuencia no produce plantas viables. Se ha sugerido el desarro-
llo de plantas haploides (1) como mecanismo de mejoramiento genético, pe-
ro el éxito hasta la fecha con la mayoria de las especies de drboles ha sido
limitado (Stettler, 1966).

3. La mejor forma de utilizar buenos poliploides es por medio de la propagacion
vegetativa, donde no se requieren la reproducccion sexual y la recombinacion
genética resultante. En el reino vegetal, se ha observado que muchos poliploi-
des se propagan vegetativamente con facilidad y que algunas especies poli-
ploides parecen haber perdido la capacidad para propagarse mediante se-
millas.

4. Hasta ahora, el mejoramiento genético por poliploidia es de valor limitado
en el mejoramiento genético forestal, pero a medida que se mejoren los
métodos para obtenerlo y especialmente a medida que se perfeccionen los méto-
dos de propagacién vegetativa, es posible que los poliploides adquieran una
importancia cada vez mayor en el mejoramiento genético forestal.

Interacciéon genotipo-ambiente

Una condicién que es de importancia excepcional para el estudio de la variacion reci-
be comiinmente el nombre de interacciones genotipo-ambiente. Este término se utiliza
para describir la situacién donde existe un cambio en el rendimiento de determinados
genotipos cuando se cultivan en diferentes ambientes. Si se desean obtener los maxi-
mos avances en el mejoramiento genético, debe conocerse dicha interaccién. Con de-
masiada frecuencia en el mejoramiento genético forestal, un grupo de familias se prueba
en un solo ambiente y su rendimiento se extrapola entonces a otros ambientes, cuando
en realidad su rendimiento relativo podria ser distinto si se les cultivara bajo otras con-
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diciones, Bl objetivo y reto de la dasonomia es la necesidad de cultivar drboles en
varios ambientes, algunos de los cuales difieren bastante entre si.

Iy fundamental no considerar a las verdaderas interacciones genotipo-ambiente
Lomo una simple respuesta a las diferencias ambientales, donde la condicion entre las
{iimilias probadas permanece esencialmente sin cambios, aun cuando los rendimientos
promedio de las familias en los diferentes ambientes varfen ampliamente. Por ejemplo,
¢4 comtin encontrar que la altura promedio de la familia A podria ser de 65 pies (19.5
i) en un drea y de s6lo 55 pies (16.8 m) en otra, mientras que la familia B tiene 70
pies (21.1 m) de altura en la primera drea y 62 pies (18.8 m) en la segunda. Las dife-
fencias de altura entre las mismas familias en los dos ambientes distintos, son sélo
jespuestas del crecimiento a diferentes ambientes, pero no existe una interaccion
jienotipo-ambiente significativa debido a que los rendimientos relativos de ambas fa-
milias no cambian en los dos ambientes. Un error comuiin es referirse a las diferencias
(¢ rendimiento de un sitio a otro como una interaccion genotipo-ambiente.

Es m4s probable que ocurran interacciones genotipo-ambiente sélidas cuando los
jumbientes difieren ampliamente. A medida que las operaciones forestales sean mds inten-
sivas y disminuya la base productiva de los suelos forestales, habrd necesidad de
establecer plantaciones en lugares que originalmente fueron considerados como margi-
niles o submarginales inadecuados para el crecimiento satisfactorio de los drboles. Es-
{0 dard como resultado la siembra de drboles en ambientes que difieren bastante de
liquéllos en los cuales la especie estd mejor adaptada. Incluso en ambientes forestales
normales, las actividades e intentos humanos por mejorar la productividad de los sue-
los forestales a través del manejo intensivo, crean por lo general un hdbitat distinto y
von frecuencia artificial que difiére considerablemente de aquél en el cual crecio el bosque
original. Un aspecto relevante que se estd ahora reconociendo ampliamente es: como
jesponderdn cuando se planten en diferentes ambientes las mejores especies, proce-
dencias o incluso las mejores selecciones genéticas individuales obtenidas (Squillace,
1970; Matheson, 1974; Zobel y Kellison, 1978). Expresado en otra forma, se necesita
siber qué tan estable es un genotipo dado cuando se expone a ambientes bastante dis-
tintos (Hanson, 1970).

En el capitulo 8 se estudia con detalle la interaccién genotipo-ambiente.

VARIACION EN RODALES NATURALES A

Introduccidén

LLos forestales son excepcionalmente afortunados por trabajar generalmente con un acervo
inalterado de gran variabilidad natural que se ha desarrollado en el transcurso de miles
de afios (Perry, 1978). Para que tengan éxito los programas de mejoramiento genético
forestal, se requieren estudios detallados de la variacion dentro de la especie. Muchos
ya se han llevado a cabo, como en el caso del pino ‘‘loblolly’’ por Thor (1961),-por
lLamb (1973),y por Barnes y colaboradores (1977); otros estudios se han hecho en la
‘eSpecie Pinus caribaea y, finalmente, Yeatman (1967) ha trabajado con el pino *‘jack’ (P.
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.Lu determinacion de la cantidad y tipo de variabilidad presente dentro de una es-
pecie es una tarea ardua que debe realizarse cuidadosamente. No existe una forma
“‘correcta’” de estimar los patrones de variabilidad dentro de los rodales naturales, pe-
ro el tiempo y la experiencia han mostrado que el empleo de un procedimieto de mues-
treo anidado es muy bueno.

El método del muestreo anidado consiste en determinar la variabilidad dentro de
una especie, entre grupos que van de grandes a pequeiios e incluso hasta en individuos
y dentro de individuos. Respecto a los drboles forestales, consiste generalmente en de-
terminar la variacion presente en las categorfas siguientes:

variacién geogrifica (o de procedencia)
sitios dentro de las procedencias

rodales dentro de los sitios

. drboles individuales dentro de los rodales
dentro de los 4rboles (cuando sea posible)

Ul-hpaN»-t

. El estudio de la variacién natural de una especie en particular, debe determinar
primero qué diferencias geograficas estdn presentes y después la variacién que podria
aparecer dentro de las categorias menores. Saber dénde estd el grueso de la variacion
indica mucho acerca del desarrollo de una caracteristica especifica y cémo se le podria
utilizar mejor en un progama de mejoramiento genético. Debe subrayarse que debido
a que los componentes genético y ambiental de la variacién no pueden separarse a tra-
vés de un estudio de los rodales naturales, 70 es posible obtener conclusiones definiti-
vas acerca del grado de herencia de cualquier caracteristica a partir de estudios de
muestreo anidado.

Variacién geografica (o de procedencia)

La va.riacién geogrdfica se estudiard con detalle en el capitulo 3, por lo tanto sélo se
mencionard aqui. Las diferencias geograficas genéticamente controladas suelen ser gran-
des, especialmente en el caso de caracteristicas relacionadas con la adaptabilidad. Di-
cha§ diferencias son de importancia fundamental y el éxito de cualquier programa de
mepramiento genético forestal depende del conocimiento y uso de la \'/ariacién geo-
grafica dentro de la especie de interés. Las diferencias geograficas dentro de la especie
con frecuencia no son ficiles de definir y los limites no estdn por lo general bien
defmidgs, a menos que exista una separacién ambiental definida. En consecuencia, la
deter.n{lflacién de lo que constituye una fuente geogrifica suele ser un tema de juicio
y opinién.

Variabilidad entre sitios
Una procedencia dada algunas veces contiene diferencias bastante grandes relaciona-

d_as con distintos sitios; con frecuencia, estas diferencias no estdn determinadas gené-
ticamente y sélo representan los efectos de diferentes ambientes sobre el crecimiento
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y desarrollo del bosque, Por ¢jemplo, los drboles de una determinada procedencia que
crecen en forma de arbusto en las dunas que se forman cerca del mar, donde soplan
vientos constantes, pueden crecer normalmente cuando se plantan tierra adentro. Si
los drboles arbustivos de las dunas son en realidad genéticamente distintos de los drbo-
les mads altos de tierra adentro, s6lo es posible determinarlo por medio de pruebas efec-
luadas en ambos sitios.

En general, los estudios con pinos han demostrado que las diferencias de sitio,
comparadas con otras causas de variacion genética, contribuyen tinicamente con una
pequena cantidad de la variacion genética total. Sin embargo, las diferencias de sitio
dentro de una procedencia son grandes y bastante comunes, por lo que deben conside-
rarse como importantes al momento de muestrear poblaciones naturales, aun cuando
por lo general resultan ser de naturaleza ambiental y no genética.

Diferencias entre los rodales dentro de sitios

in ocasiones, los rodales dentro de un sitio determinado difieren; por lo general, las
diferencias genéticas son relativamente pequefias, pero algunas veces se encuentran fuen-
tes de variacion inexplicables (Ledig y Fryer, 1971). Esto es especialmente cierto para
las caracteristicas morfoldgicas, las cuales por lo general difieren genéticamente muy poco
en los drboles de cualquier sitio. Las fuerzas de seleccién natural que causan diferen-
ciacion de rodal en rodal son pequenas. A veces, la variacion de un rodal a otro resulta
de un error de muestreo debido al tamano pequefio de la poblacién. En general, las
diferencias de un rodal a otro dentro de un sitio son tan poco importantes que pueden
ignorarse; pero éste no siempre es el caso, especialmente cuando el hombre ha interve-
nido cambiando las poblaciones a través de corta selectiva, aclareo u otras actividades
(le manejo forestal. Por ejemplo, es comun encontrar rodales de drboles con fustes rec-
los creciendo cerca de rodales de arboles torcidos, las causas de esta diferencia han
sido las antiguas cortas para obtener postes y pilotes que dejaron dnicamente drboles
torcidos para progenitores en los rodales explotados.

Diferencias entre arboles dentro de un rodal

LLos drboles individuales de una especie suelen variar bastante entre sf, aun cuando crez-
can en el mismo rodal. Este es el principal tipo de variacién genética que el genetista
utiliza en un programa de seleccion y cruzamiento genético. Muchas de las diferencias
existentes en un drbol, especialmente las caracteristicas cualitativas tales como la for-
ma y la adaptabilidad, estdn controladas genéticamente. Es sorprendente observar c6-
mo dos drboles que tienen la misma edad y que crecen juntos con sus raices entrelazadas
sean tan distintos en forma, calidad de la madera, resistencia a las plagas e incluso
en sus patrones de crecimiento (figura 2.8).

En general, la mayoria de las caracteristicas econdmicas de valor especial en los
drboles forestales presentan una gran cantidad de variabilidad en cada drbol individual
que el genetista forestal puede utilizar. Este es el caso incluso de las caracteristicas
(jue son complejas. Una especie arbdrea ocasional como Pinus resinosa (pino ‘‘red’’)
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Figura 2.8 Las diferencias genéticas de un drbol a otro dentro de una especie son grandes
y son la fuente principal de variacién utilizada por el genetista forestal. En las fotografias se
muestran dos tipos de variacién. a) Las diferencias individuales son mostradas por las progenies
provenientes de un pino silvestre seleccionado en Finlandia. b) La variedad de picea mostrada
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Jira posible uso como 4rbol progenitor, es recta, de copa estrecha, con ramas delgadas y de

tipido crecimiento. (Fotos por cortesfa de Lauri Kérki, Foundation for Forest Tree Breeding,
yVMax Hagman, Forest Research Institute, Finlandia).
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muestra s6lo una pequena cantidad de variacion genética de un drbol o olro (Fowler
y Morris, 1977), pero estos casos son la excepcion, mds que la regla.

‘Variacién dentro del arbol

Dentro de un drbol existe variabilidad tnicamente para algunas caracteristicas. Un
drbol es tnicamente alto, o tiene s6lo un didmetro a la altura del pecho (dap); por lo
tanto, no existe variacion dentro del drbol para caracteristicas como la altura o dap.
Sin embargo, para otras caracteristicas hay diferencias considerables dentro de un mismo
arbol. Por ejemplo, el peso especifico de la madera en los pinos del sur muestra dife-
rencias considerables dependiendo de la altura del 4rbol a la cual se toma la muestra
de madera (Zobel y colaboradores, 1960a). Existen grandes diferencias dentro de un
mismo drbol para las caracteristicas del follaje como ocurre, por ejemplo, en las hojas
del mismo drbol expuestas al sol y a la sombra (figura 2.9).El sitio del 4rbol donde
ocurre la variacién es importante, debido a que influye sobre los tipos de mediciones
y las posiciones donde éstas deben tomarse para obtener valores estadisticamente con-
fiables de las diferencias reales que existen de un 4rbol a otro.

Resumen de la variacion natural

En general, la variacion geogrifica y las diferencias que existen de un drbol a otro
explican la mayor parte de la variacién genética encontrada dentro de una especie de
drbol que crece en rodales naturales; estas dos variables explican casi el 90% de toda
la variacion observada. Las estimaciones de peso especifico de la madera y resistencia
al frio en el pino ‘‘loblolly’’ indican la distribucién aproximada de la variacion total
(genética + ambiental) para dos tipos de caracteristicas muy distintos.
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Hy esencial recalcar de nuevo que el estudio de la variacion en rodales naturales
puede no dar prueba alguna de la intensidad del control genético de una caracteristica
yi que, en dicho estudio, no es posible separar los efectos del ambiente y los de la
penctica, o bien las interacciones de ambos. Sin embargo, los patrones de variacién
on rodales naturales dan buenas indicaciones de las posibles ganancias genéticas.
Por ejemplo, cuando se iniciaron los programas de mejoramiento genético del pino
“loblolly’” no se sabfa nada acerca de la herencia del peso especifico de la madera
Ui esta especie. El estudio intensivo con muestreo anidado revel6 que el grueso de la

Peso especifico de Tolerancia
Tipo de variacion la madera - al frio
Procedencia (geogrifica) 15 70
Sitio 5 0
Rodal 0 0
De un drbol a otro 70 30
Dentro del drbol 10 0

Debido a que las pruebas genéticas han demostrado que para muchas caracter{sti-
cas gran parte de la variacion existente de un 4rbol a otro est4 genéticamente controla-
da, pueden obtenerse buenas ganancias a partir de un programa de seleccién y
cruzamiento genético que se centre en las diferencias de un 4drbol a otro.

|=itsy Sl
B

lligura 2.9 Es fundamental reconocer la variacién dentro del 4rbol durante el muestreo. No
(Xiste variacion dentro del drbol para caracterfsticas como la altura, pero existen grandes dife-
fencias para érganos como las hojas. Las fotografias muestran la variacién existente entre las
hojas expuestas al sol (@) y a la sombra (b) (en la fotografia de la siguiente pagina) de la especie
Quercus macrocarpa de Michigan; ambas hojas son del mismo drbol. (Fotograffa por cortesia
d@ R. Braham, North Carolina State University, Raleigh, Carolina del Norte).
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viriaeion de dicha caracterfstica era de un drbol a otro dentro de una procedencia. A
pesar de algunas diferencias entre las localidades geogrdficas, se encontr6 casi la mis-
ma magnitud de variacion en un arbol individual en todas las localidades geograficas.
I{sta consistente variacion en el norte y en el sur, en la costa y tierra adentro, y en los
suelos arenosos y arcillosos, sugirié que existia un control genético amplio y quizd ra-
zonablemente fuerte del peso especifico de la madera de drboles individuales. Con ba-
§e en esta suposicion, se incluyé a la madera como una caracteristica importante en
los programas operativos de mejoramiento del pino ‘‘loblolly’’. Fue relativamente cos-
1050 pero, afortunadamente, los estudios posteriores evidenciaron que dicha caracte-
tfstica estaba bajo un control genético firme, lo cual permitié obtener excelentes
panancias mediante seleccion.

DETECCION DE LA VARIACION EN RODALES
CON PEDIGRI

1.0s métodos utilizados para estimar la variabilidad en rodales de arboles con pedigri
conocido y registrado, como en el caso de las familias de medios hermanos y herma-
nos completos, son basicamente los mismos que los que se utilizan para rodales silves-
{res, pero se obtiene mucha mds informacién de los andlisis. En contraste con los rodales
silvestres de pedigri desconocido, donde solo es posible determinar la variacion total
(0 fenotipica) relacionada con la procedencia, sitio, rodal y drbol, en los rodales con
pedigri puede estimarse la importancia y contribucién relativas de la variacion am-
biental y genética. Con base en esta informacion, es posible obtener entonces una esti-
macion del valor genético de los progenitores en cuestion.

Si el pedigri incluye informacién sobre ambos arboles progenitores, es posible
entonces dividir la variabilidad genética en sus partes componentes de variacién aditi-
va y no aditiva y estimar incluso diferentes tipos de variacion no aditiva. Los detalles
de esta separacién se tornan mds bien complejos desde el punto de vista estadistico
y se estudian en el drea especial denominada genética cuantitativa. En un capitulo pos-
{erior de este libro, se estudia en forma simplificada esta drea; estudios mas completos
son llevados a cabo por autores como Falconer (1960) y Namkoong (1979). Los célcu-
los relacionados con la genética cuantitativa en drboles forestales han sido efectuados
por varios autores; uno de los mejores de esos estudios es el de Stonecypher y colabo-
radores (1973) en el pino ‘‘loblolly’’.

Con frecuencia surge el problema de decidir si las diferentes procedencias dentro
dle una especie deben de tratarse como poseedoras de un pedigri que sea posible esti-
mar, de tal manera que sea similar a las familias en el cdlculo de las varianzas. Esto
ye hace algunas veces, pero requiere algunas diferencias en la interpretacion y uso de
Figura 2.9 (Continuacion). los valores obtenidos.

" En resumen, la variacién fenotipica puede dividirse en sus componentes genético

-y ambiental dnicamente cuando estén disponibles rodales con pedigri. El grado de

“§eparacién de la variacién genética depende del sistema de cruza utilizado. Esto se es-
{udiard con mds detalle en el capitulo 8.
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Figura 2.10 Fotograffa que muestra una forma mutante del pino ‘‘white’’; comparese con
el tamafio y caracteristicas del pino ‘‘white’” normal, de la misma edad que crece junto a €él.
Los mutantes a veces tienen un gran valor. Parecerfa que el pino aqui mostrado serfa excelente
como drbol de Navidad, pero tendria que propagarse vegetativamente debido a que la mayorfa
de los mutantes no producen semilla viable.

MANTENIMIENTO Y USO DE LA VARIACION
Generalidades

Aungque el presente tema se estudiard en capitulos posteriores, debe mencionarse aqui
que una necesidad absoluta de un programa de mejoramiento genético forestal es man-
tener y aumentar la variabilidad genética dentro de las poblaciones de drboles foresta-
!es que se estén utilizando. A menos que se aplique adecuadamente, un programa
intensivo de seleccién disminuir4 la variabilidad de las caracteristicas en cuestion. Ade-
mis, el objetivo de las manipulaciones genéticas en la dasonomia es producir mds rapi-
damente y con una mayor uniformidad los productos deseados. Todos los programas
exitosos de mejoramiento genético cambian las frecuencias genéticas; si esto no ocu-
rre, el programa fracasa.

e —
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La mayorfa de las especies de drboles forestales poseen una gran variabilidad de
caracterfsticas econémicamente importantes como la rectitud del drbol o el peso espe-
¢ffico de la madera, para adaptaciones tales como la tolerancia al frio o a la sequia
y para la resistencia a las enfermedades o insectos, o bien para caracterfsticas como el
crecimiento (figura 2.10). Como se menciond anteriormente, una caracterfstica impor-
tante del mejoramiento genético forestal es que la mayoria de las caracterfsticas de
valor para el genetista forestal son complejas y en esencia se heredan independiente-
mente, de modo que es posible “‘hacer a la medida’’ 4rboles con la combinacién desea-
ble de caracteristicas. Sin embargo, no es posible el desarrollo continuo en las
generaciones posteriores a menos que se mantenga la variabilidad en la poblacién para
mejoramiento genético, y ésta no es una tarea facil. Mantener e incluso aumentar la
variabilidad, es un objetivo fundamental de la fase de desarrollo, o investigacién, de
un programa de mejoramiento genético forestal.

Fuerzas que moldean la variacion genética

Toda la variacién observada en los rodales silvestres ha ocurrido como resultado de
fuerzas naturales. El forestal la puede utilizar si éste es capaz de reconocerla y agru-
parla en drboles individuales en forma de genotipos mejorados. La fuente de toda la
variabilidad son las mutaciones, pero también actiian otras grandes fuerzas para aumentar
o disminuir la variacién dentro de un rodal. Ademas de la variabilidad encontrada en
los rodales naturales, el hombre puede participar y ayudér a desarrollar una nueva va-
riabilidad o a unir a los genotipos para crear combinaciones genéticas nuevas y utiles.

Aunque la variacién existente en los bosques hoy en dia es principalmente el
resultado de fuerzas naturales sobre las cuales el forestal ejerce poco control, es funda-
mental que se entiendan esas fuerzas. Estas determinan la cantidad y tipo de variacion
genética encontrada entre y dentro de las poblaciones. Forman ademds la base para
¢l drea especializada de especiacion'y evolucién, temas sobre los cuales se han escrito
muchos libros. Unos cuantos de los mds completos y mas féciles de comprender son
los de Stebbins (1950, 1977) y Grant (1975).

En los términos més sencillos, la variabilidad en los rodales naturales se debe a
cuatro grandes fuerzas, dos que aumentan la variacién y dos que la disminuyen. Las
fuerzas de la naturaleza que actdan para aumentar la variacién son la mutacién 'y €l
flujo génico; las que la disminuyen son la seleccién natural y la deriva genética. La
accion de estas fuerzas se esquematiza en la figura 2T

Mutaciones. Las mutaciones son la fuente tltima de variacién. Una mutacion es un
cambio heredable en la constitucién genética de un organismo, por lo comtn a nivel
del gene. Dado que la constituci6n genética total de un drbol (su genotipo) estd deter-
minada por la acci6n e interacciones de miles de combinaciones génicas y alélicas, las
mutaciones ocurren con bastante frecuencia en cualquier punto de un organismo, pero
esto no suele ocurrir para cualquier gene especifico o complejo génico, 0 bien para una
caracteristica dada de un arbol. Aunque hablar acerca de la frecuencia de las mutacio-
nes en realidad no significa més que un mero ejercicio académico, puesto que varfan

e
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Deriva genética ) : . . : . 1 HEA,
g Mutacién do s diferentes fuerzas afecten al ambiente y la mutacién originalmente inuitil haga que

Poblacion de arboles

Base genética
reducida por:

Base genética
ampliada por:
mutacion y flujo

deriva genética
y seleccion génico

Flujo génico Seleccion

Figura 2.11 Existen varias fuerzas que alteran el patrén de va-

riacién dentro de una poblacién. Dicho patrén de variacion es aumen-
tado por la mutacién y el flujo génico, y es reducido por la seleccién
natural y la deriva genética. Este proceso se indica en el esquema.

ampliamente a través de las especies y loci dentro de éstas, un valor general que suele
citarse es el de 1 en 10,000 a 1 en 100,000 genes. Cuando se considera que los drboles
tienen decenas de miles de genes, no es extrafio que un solo drbol tenga varias muta-
ciones. La mayoria de estas mutaciones son recesivas y tienen poco efecto sobre el
fenotipo del arbol.

Las mutaciones ocurren mas o menos al azar. La mayoria de ellas son deletéreas
y muchas son eliminadas de la poblacién. A través del tiempo, las fuerzas de la evolu-
cién han hecho que la mayoria de las poblaciones se adapten bien a sus ambientes,
mediante genes y complejos génicos en la poblacion que sean los mds ventajosos para
el crecimiento y la reproduccién. La probabilidad de que una mutacion al azar mejore
dicho sistema altamente coordinado, es muy pequeia.

Aun cuando sean deletéreas, algunas mutaciones son retenidas en la poblacién de-
bido a que son recesivas y no pueden reconocerse o detectarse, a menos que se encuen-
tren en la forma homocigética. Es posible que se desconozca el valor de este tipo de
mutacién. Posiblemente sélo llegue a ser importante en una época muy posterior cuan-

en realidad el drbol esté mejor adaptado para crecer y/o reproducirse. Estas mutaciones
fecesivas o neutrales normalmente no alteran un sistema genético integrado como lo harfa
{ni mutacién dominante. En consecuencia, permanecen en la poblacién durante muchas
pencraciones. Aunque las mutaciones pueden ser raras y pequefias, originan una varia-
¢ion que quizd hace que un drbol se adapte mejor a medida que los ambientes cambian.

Ilujo génico (migracién génica). La otra fuerza dentro de una poblacion que
numenta la variacién se conoce como flujo génico; es la migracién de alelos de una
poblacién o especie hacia otra, donde pueden faltar o estar con una frecuencia distinta.
il flujo génico se debe a varias causas, pero la mds comiin es el movimiento del polen
o de las semillas. Ocasionalmente, el flujo génico o transferencia de genes ocurre a
nivel de especies a través de un procesd denominado introgresion, que se efectda a ve-
ves entre dos especies después de la hibridacion (Anderson, 1949). La hibridacién red-
ne dos complejos genéticos parentales distintos, creando asi un ‘‘nuevo’’ genotipo. Este
niievo organismo puede no estar bien adaptado para competir con las especies progeni-
{oras, pero en ocasiones econtrard un ‘“‘nicho’’ ambiental que sea especialmente ade-
cuado y que le permita al nuevo genotipo crecer y reproducirse. Puesto que el nuevo
genotipo es raro, o dnico en su clase, intercambia en general genes con uno de los
progenitores para producir una retrocruza con una de las especies parentales. Después
de que este proceso ocurre varias veces, la poblacién de drboles resultante se parece
mucho a la especie progenitora original, aunque contiene algunos genes o complejos
penéticos que han sido transferidos de una especie progenitora a otra.

El concepto de flujo génico puede utilizarse en los programas de mejoramiento
penético (Sluder, 1969). Por ejemplo, Pinus Jeffreyi es una especie con una buena for-
ma que es susceptible al gorgojo de la reproduccién del pino. Por otra parte, Pinus
Coulteri tiene una forma menos conveniente pero, debido a su corteza mds gruesa, es
resistente a dicho insecto. Si se crea un hibrido P. Coulteri X P. Jeffreyi y se retrocruza
luego con P. Jeffreyi varias veces y se seleccionan los individuos méds convenientes,
puede obtenerse un 4drbol similar al pino ‘‘Jeffrey’’ y que presente todavia una resis-
{encia considerable al gorgojo. El complejo génico para la corteza mds gruesa habria
sido transferido del pino “‘Coulter’” al “‘Jeffrey’’.

El flujo génico es importante en las poblaciones naturales, y causa diferentes cam-
bios en los patrones de variacién. La accién combinada del flujo génico y la recombi-
nacién genética es la fuente inmediata de mayores patrones de variacion en muchas
poblaciones, aun cuando la fuente final de variacién sea la mutacion.

Seleccién. La seleccion natural es una importante fuerza que suele reducir la variabili-
dad (Mason y Langenheim, 1961). Puesto que determina qué drboles crecerdn y se
reproducirdn, tiene un efecto direccional (no al azar) sobre la constitucién genética de
los drboles de una poblacién. La seleccidn natural favorece al mds apto; es decir, a
aquellos 4rboles que poseen combinaciones génicas que los hacen estar mejor adapta-
dos para crecer y reproducirse en un determinado ambiente. La seleccion natural pre-
serva y conduce a un aumento en el nimero de aquellos genotipos que estdn mds
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adaptados a un ambiente especifico. Aunque normalmente es un proceso gue disminu-
ye la variabilidad, la seleccién natural en realidad preserva o aumenta li variacion si
favorece a los heterocigotos. Si la seleccién natural actida favoreciendo a los heteroci-
gotos (que mantendrian la variabilidad) o a los homocigotos (que la disminuirfan), es
por lo general un tema de considerable discusién (véase, por ejemplo, a Lewonton, 1974);
no obstante, la mayorfa de los genetistas piensan que la seleccién natural actia disminu-

yendo la variacién al favorecer a los mejores alelos en una condicién homocigética. .

Con frecuencia es dificil valorar los efectos de la seleccién debido a que son mu-
chos los factores que determinan qué 4rbol estd mejor adaptado para crecer y reprodu-
cirse. Cada caracteristica de adaptci6n tiene su propio valor selectivo, y las adaptaciones
originadas por un factor pueden afectar positiva o negativamente a las demds. En gene-
ral, se considera que la seleccidn natural es una fuerza poderosa que disminuye la va-
riabilidad dentro de una poblacién en una determinada direccion.

Deriva genética. La deriva genética es un mecanismo complejo que opera a través
de fluctuaciones aleatorias (no fluctuaciones causadas por presiones de seleccién) en
la frecuencia de alelos de una poblacién. Es esencialmente un fenémeno de muestreo,
en el que las frecuencias génicas de las poblaciones de progenie se desvian al azar de
las encontradas en las poblaciones parentales. Dichas poblaciones casi siempre son pe-
quenas y muestran una tendencia hacia la fijacién o pérdida de un alelo que afecta a
una caracteristica. Asi, la deriva genética tiende a reducir la variacion al fijar o hacer
que se pierdan los alelos.

La deriva genética no es direccional y tiende a crear ‘‘desorden’’. La cuestidn de
qué genes o alelos se fijen o pierdan es estrictamente un asunto aleatorio. Aunque en
teoria la deriva genética es admisible, es dificil demostrar su accién en drboles de gran
longevidad y pueden citarse muchas razones del por qué no puede ser un factor impor-
tante en la variacién natural de los drboles forestales. Sin embargo, a pesar de estas
objeciones, algunos rodales naturales muestran patrones de variacién que podrian ser
el resultado de la accién de la variacidén genética. En general, la deriva genética es
importante en pequenas poblaciones como las que se emplean en mejoramiento genéti-
co, formadas por tal vez 25 o menos individuos, una situacién que suele presentarse
en los bosques debido a catdstrofes naturales o a la accién del hombre (véase la
figura 2.7).

VARIACION CAUSADA POR EL HOMBRE

Aparte de los patrones normales de variacién que ocurren en las poblaciones naturales,
muchos cambios en el patrén de variacién de los drboles forestales se deben a la accién
del hombre. Précticas como la seleccién disgénica, donde los mejores drboles se cose-
chan y se permite que los drboles con menos caracteristicas de calidad se reproduzcan,
o bien un método de seleccién en el cual s6lo quedan los mejores, causan finalmente
un cambio en las frecuencias génicas y, de esta manera, en los patrones de variacién.
Las acciones del hombre provocan un cambio muy rdpido en la variabilidad cuando
se aplican métodos intensivos de seleccién y mejoramiento genético.
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Puesto que el prineipal objetivo de la genotecnia forestal es cambiar el porcentaje
(e clertas caracterfsticas en una direccion deseada dentro de una poblacién, la mayor
parte de este libro trata de la variacion causada por el hombre o sus actividades. A
medida que avancen los programas de mejoramiento genético, serd necesario que el
penetista forestal aumente deliberadamente la variabilidad. Para lograrlo, existen va-
rlas opeiones a seguir cuando la variabilidad natural se torna demasiado limitada para
un programa de mejoramiento genético. La primera es asegurarse de que se conoce
10da la variabilidad dentro de un especie. Pueden efectuarse cruzas lejanas dentro de
I especie, para reunir genotipos que quizd nunca se presentaron en condiciones natu-
tales. Pueden producirse hibridos interespecificos y efectuar retrocruzas a fin de obte-
lier nuevas combinaciones genéticas. Por tltimo, es posible desarrollar programas para
Aumentar la variacién a través de mutaciones. El objetivo de todas las opciones ante-
tiores es asegurar que exista suficiente variacién genética para desarrollar programas
productivos de mejoramiento genético.

El punto fundamental que se debe entender, es que las actividades del hombre cau-
sun grandes cambios relativamente rdpidos en la variacion, ya sea en forma positiva
0 negativa. De esta manera, a través de los esfuerzos del hombre, es posible obtener
las grandes y rdpidas ganancias genéticas necesarias para hacer que los programas de
mejoramiento genético forestal contintien desarrolldndose.
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