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En los tres primeros capitulos de este libro se ha estudindo atmplinmente [ variacion
que existe en las poblaciones de drboles forestales y como se l¢ puede utilizar, Se hi
sefialado que la variacion casi siempre tiene tanto un componente genético como umno
ambiental, y que las pruebas genéticas son necesarias para separar ambos componen
tes. Una de las tareas mds importantes de los genetistas forestales es evaluar esos conn
ponentes y determinar cémo pueden utilizarse de la mejor manera. Dichas evaluaciones
son cruciales para los programas de mejoramiento genético forestal y, a un mayor gri
do, determinan la eficiencia de un programa de seleccién y mejoramiento. Un bucn
mejorador forestal debe estar al dia en los diversos aspectos del manejo forestal y de¢
la silvicultura. Ademds de esto, debe conocer también los principios genéticos basicoy
y cémo se aplican en el mejoramiento genético forestal. En este capitulo se estudian
algunos detalles generales de los mecanismos hereditarios en los drboles forestales,
conceptos que son cruciales para el desarrollo de un programa de seleccién y cruza
miento.

ASPECTOS GENETICOS Y ESTADISTICOS

En el capitulo 2 se recalcé que la variacion genética existente en los organismos vivos
es heredada en una forma comiin a todas las especies. Gran parte de la investigacion
genética bdsica que elucidd los mecanismos de la herencia se 1levé a cabo con organis
mos tales como chicharos, moscas de la fruta, ratones y maiz. La mayoria de Jos
primeros estudios incluyeron genes con efectos mayores; es decir, la expresion de lu
caracteristica estd controlada por s6lo uno o dos loci génicos que tienen un profundo
efecto sobre el fenotipo. Los fenotipos pueden clasificarse en diferentes categorias, co
mo alto o corto, o café o blanco, y rara vez existe sobreposicion entre ellos. Estas ca
racteristicas se conocen como cualitativas. Los experimentos clésicos realizados por
Gregorio Mendel en el chicharo (Pisum sativum) trataron con caracteristicas hereda
das en una forma cualitativa y fueron la base de la ciencia de la genética (Strickberger,
1976). Los principios derivados de los experimentos de Mendel se incluyen en casi
todos los cursos de introduccién a la biologia. Existen muchos otros ejemplos de ca
racteristicas que implican efectos mayores de los genes, aparte de los chicharos. Algunos
de los mejor conocidos son el color de los ojos (es decir, ojos azules u ojos cafés) y
los grupos sanguineos A, B y O del hombre.

Muy pocas caracteristicas econdmicas de los drboles forestales son heredadas en
un patrén que pueda atribuirse a los efectos de genes mayores. La mayorfa de los
efectos de estos genes en drboles son evidentes cuando estdn relacionados con la auto
fecundacion, lo cual aumenta los niveles de homocigosidad para los alelos recesivos
raros. Por ejemplo, los estudios de autofecundacion llevados a cabo en el pino ‘lo-
blolly’” y varias otras coniferas mostraron varios alelos recesivos que producian plan-
tulas con varios fenotipos poco comunes (Franklin, 1968, 1970). En ocasiones, una
caracteristica econdmicamente importante de los drboles forestales es afectada por ge-
nes con efectos mayores, especialmente en lo que respecta a la resistencia a las plagas.
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i gjemplo es la herencia de la resistencia del pino “‘sugar’’ (P. lambertiana) a la roya
ge I verruga (Cronartium ribicola) (Kinloch y Byler, 1981).

(sl todas las caracteristicas importantes de los drboles forestales son afectadas por
Varlos o muchos loci génicos, cada uno de los cuales tiene un efecto relativamente pe-
qLIem) sobre el fenotipo. Esto da como resultado una gran diversidad de gfanotxpos‘ para
lin caracteristicas afectadas por muchos genes si existe variacién genética en dlchqs
lel, Cuando los efectos ambientales se afaden a esta diversidad, se obtiene un conti-
o de fenotipos. Un aspecto importante de este tipo de herencia es que .los individuqs
jeneralmente no pueden colocarse en diferentes grupos. Las caract.erfs.tlcas de FsFe ti-
|, que varfan continuamente, se dice que son caracteristicas cuantzzatzyas o) metflgas,
§ ¢ estudian mejor a través de las estimaciones del nimero de progenies de los .dlfe-

liles progenitores. Es importante sefialar que muchas caracteristicas que se estiman
Lo ‘todo o nada’’, por ejemplo la presencia o ausencia de sintomas de enferme-

IIVis; en consecuencia, deben tratarse como tales.

[n los tltimos cincuenta afios, surgié una rama especial de la genética llamada
Wndtica cuantitativa que estudia las caracteristicas que son heredadas cuant?tativament‘e
) (uestran variacion continua. Los conceptos desarrollados por los. genet'lstas cugntl—
Wllvos forman gran parte de la base de muchos programas de mejorarplento arzlmal

vepetal que existen hoy en dia, incluyendo los programas de mejoramiento de grbq—
rﬂ [orestales. Difieren de los conceptos desarrollados para las caracteristicas cualitati-
Vil en que implican grandes niimeros de progenie (no pueden observarse proporci?r}es
Miiples) y estimaciones. No es posible cubrir completamente el campo de 1a' genetlc?a
Liititativa en uno o dos capitulos. Ademds, éste no es el objetivo de este libro. Sin
sibargo, para comprender el mejoramiento de los drboles es necesario (.:omprendér
Wik conceptos. En las siguientes secciones se estudian los aspectos mds bdsicos y perti-
Weiiles de la génetica cuantitativa, que son de importancia fundamental para los progra-
Wik de mejoramiento de las especies forestales maderables. Un tratamiento més completo
Wi [os principios de la genética cuantitativa se encuentra en textos como los de Kemp-
horne (1957), Falconer (1960) y Becker (1975). Asimismo, la relacién completa de
“ili rama de la genética con los drboles forestales puede encontrarse en la monografia
1uilizada por Namkoong (1979).

Conceptos estadisticos

'l estudio y manejo de las caracteristicas cuantitativas es esencialmente aque.l que in-

tluye la herencia de los caracteres que se analizan utilizando técnicas. estadistlcas.. Por

§jemplo, si la altura del drbol es la caracteristica de interés, el fitomejorador comienza

A lincer las estimaciones midiendo la altura de un gran nimero de drboles, ya sea en
~tuilales naturales, en plantaciones provenientes de semilla silvestre o bien en drboles
5’(1!1 pedigri que se estdn probando genéticamente. Una vez que se retinen estos datos
medicion de la altura, se analizan utilizando la estadistica.

LLos especialistas del mejoramiento genético forestal deben tener un conocimiento
ulundo de los métodos estadisticos para tomar decisiones acerca de las poblaciones
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de drboles y determinar c6mo responderan éstas a la seleceldn ¥ mejoramiento, Loy
programas de capacitacién en genética forestal para graduados y no praduados inclu
yen conceptos estadisticos. Aunque algunas personas son renucntes 4 utilizar los andli

sis estadisticos, éstos en realidad no son demasiado dificiles. Asimismo, se cuenta con
excelentes libros de texto a nivel introductorio o avanzado de los métodos estadisticos
(como por ejemplo, Cochran y Cox, 1957; Steel y Torrie, 1960; Snedecor y Cochran,
1967; Sokal y Rohlf, 1969; Neter y Wasserman, 1974). Los conceptos estadisticoy
presentados en este capitulo se han simplificado hasta donde ha sido posible y para
algunos lectores resultardn bien conocidos. Estos constituyen la base de gran parte de
la teorfa de la genética cuantitativa y son esenciales para un programa adecuado de
seleccién y mejoramiento.

El término poblacién se ha utilizado numerosas veces en capitulos anteriores. En
el sentido estadstico, una poblacién se refiere a todo el grupo de individuos, objetos
o registros del cual se obtiene una muestra. Esto complementa la definicién bioldgica
de poblacién dada en el capitulo 1 como una comunidad de individuos interfértiles.
La poblacién puede describirse en varias formas; los términos utilizados para descri
birla se denominan pardmetros. Por lo comun, la poblacion en estudio es demasiado
grande para permitir la estimacién de todos los individuos que la integran. Por ejem
plo, podria haber interés en la poblacién que consta de todos los pinos ‘‘loblolly’” que
crecen en la planicie costera de Carolina del Norte. Si el peso especifico fuera la carac-
teristica de interés, no seria posible medir esta caracteristica en todos los arboles de
dicha poblacién. Por lo tanto, para obtener una estimacion del pardmetro peso especi-
fico de la poblaci6n, deben extraerse muestras de la poblacién a partir de las cuales
se hacen los andlisis e inferencias correspondientes. Las descripciones de una pobla-
Cién, basadas en muestras obtenidas de ella, son estimaciones de los parametros de
la poblacion. A medida que se extraen muestras sucesivas, serdn en general un poco
distintas a causa del azar (aleatoriedad) del muestreo. Se ha desarrollado un gran nu-
mero de métodos estadisticos que permiten decidir si la muestra obtenida proporciona
una estimacion suficientemente precisa del pardmetro de interés de la poblacién.

El pardmetro mds comuin y 1itil empleado para describir una poblacion es la media
de la poblacién, o el promedio de individuos que forman la poblacién en cuestién.
Simbolicamente, este pardmetro se expresa como:

donde X = la media, & = suma de, X; = observaciones individuales y n = numero de
observaciones. Definida en términos generales, la media de Ia poblacién es la suma
de las observaciones individuales dividida entre el ndmero de observaciones. Para calcu-
lar la media de cualquier caracteristica, se hacen estimaciones o se asignan valores.

Aunque la media es el pardmetro estadistico mds util y que mds se utiliza, no dice
nada acerca de la distribucion de los individuos dentro de la poblacién. En otras pala-
bras, no puede decirse nada acerca de la variacién que existe en la poblacién con sélo
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Figura 4.1 Grifica en que se muestra la variacién del peso especifico de la
madera en una poblacién de pinos ‘‘loblolly”’. Los drboles muestreados te-
nian la misma edad y crecian en un suelo del mismo tipo. El eje X u horizontal
denota los valores del peso especifico, mientras que el eje Y o vertical indica
el nimero de 4drboles que tienen un valor dado de peso especifico. La distribu-
cién de los valores de peso especifico de la madera se aproxima a una distribu-
cién ‘‘normal’’ (vedse el texto).

calcular dicho pardmetro. La cantidad y patrén de variacién es de vital importancia
en el andlisis y uso de la informacién obtenida de una poblacién. Por lo general, es
ficil visualizar las distribuciones o patrones de variacion graficando la frecuencia con
(ue ocurre una medicién en el eje vertical o Y contra el rango de 'val.ores. en el eje
horizontal o X . Esto se ilustra en la figura 4.1, la cual presenta la distribucién .de ar-
holes muestreados que tienen diferentes pesos especificos dentro de una poblacm’m de
pinos ‘‘loblolly’’. Desde el punto de vista bioldgico, pueden haber numerosos tlpqs
de distribuciones en las poblaciones, pero la que suele encontrarse con mds frecuencia
es la distribucion ‘‘normal’’ (véase la figura 4.2).

En una distribucién normal, la estimacién o valor que se observa con mds frecuen-
cia es un valor intermedio que es igual a la media de la poblacién cuando la distribu-
¢i6n es exactamente ‘‘normal’’. Las estimaciones o valores asignados que difieren de la
media ocurren con una frecuencia cada vez menor en la medida que se alejan de la me-
dia. La mayor parte de la teoria de la genética cuantitativa supone una distribucién nor-
mal en las estimaciones de una poblacién. Aunque las distribuciones exactamente
normales no son frecuentes, las observaciones en general se aproximan bastante a una
distribucién normal, de modo que la suposicién de una distribucion de este tipo es vali-
(la para fines analiticos. Cuando ocurren otras distribuciones, con frecuencia se cuenta
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= Poblacién A

= — Poblacién B

Frecuencia

< Valores 5.

Figura 4.2 La gréfica es un ejemplo de dos poblaciones con dife-
rentes varianzas. Aunque la media es la misma en ambos casos, los
individuos de la poblacién B estdn mds ampliamente distribuidos que
los de la poblacién A. Por lo tanto, la poblacion B tiene una varian-
za mayor.

con métodos para transformar 1as estimaciones, de manera que se asemejen a una dis-
tribucién normal; puede utilizarse entonces el andlisis comtin (Snedecor y Cochran,
1967).

En muchas caracterfsticas de los drboles se encuentra una distribucion normal,
especialmente en lo que se refiere a la altura y otros factores del crecimiento. A veces
no pueden hacerse mediciones reales, pero se utilizan valores subjetivos para describir
los fenotipos del drbol. Como ejemplo, puede analizarse la rectitud de un 4rbol sobre
una escala de 1 a 5. Al 4rbol con rectitud promedio se le darfa un valor de 3, mientras
que Unicamente a los individuos mds rectos o més torcidos se les darfa un valor de
1.6 5. Dichos valores suelen tratarsé como si asemejaran una distribucién normal.

El pardmetro que se utiliza con mds frecuencia para describir la distribucién de
los individuos dentro de una poblacién es la varianza, la cual se calcula de la siguiente
manera:

Jauien re 2= =E =

donde 0% = la varianza, X = la media, &= suma de, X; = observaciones individua-
les y n = nimero de observaciones. La varianza es la suma de los cuadrados de las
desyiaciones que presentan los individuos con respecto al valor de la media, dividida
entre el niimero total de observaciones menos 1. El término (n - 1) en el denominador
define lo que suele conocerse como el nimero de grados de libertad para la estimacién
dela varianza. El valor de la varianza es grande cuando los valores individuales muestran
una gran dispersion y es pequefio cuando la distribucién en torno a la media es reduci-
da (figura 4.2).
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Otro pardmetro util de la poblacion es la desviacion estandar, que es simplemente
- ln iz cuadrada de la varianza. Para su cdlculo, la desviacion estindar puede expresar-
e como:

\ -J&J&)’OJ%MCZ@'”L e

esviacion estdndar se expresa en las mismas unidades de medicién que la me-
oblacién y es una herramienta muy titil para describir la distribucion de los
tlores individuales. Cuando las estimaciones se distribuyen en una forma normal, apro-
Almadamente el 67% de las observaciones cae dentro de una distribucién estandar
1l uno u otro lado de la media, y el 95% de las yobservacion‘es se localiza dentro de
| viaciones estindar de la media. En la figura 4.3 se muestra la grifica de una
urva normal que muestra la media y las desviaciones estandar.
_ Las poblaciones suelen describirse por su media y su distribucién estdndar o, sim-
e como sigue:

X =0

Por ejemplo, si la altura de los drboles en una prueba genética fuera descrita por los
Iérminos 14 + 2 m, indicarfa que la altura promedio de esos drboles en la plantacién

\

Media X

<—10 1o

4 /-<-—2g——>. 20

X -+—3%—+‘14%->}«—33% IL, 33% —><—14% |

3% —>

- tribucién normal, media y desviacién estdndar, y la proporcién de valores dentro
~ del nimero indicado de desviaciones estdndar a partir de la media.
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es de 14 m y que la desviacion estandar es de 2 m (la varianza seria de 4 m). Si lay

alturas en la prueba estuvieran distribuidas normalmente, aproximadamente el 67 %
de los 4drboles estaria entre desviaciones estandar de +1 y -1 de la media o entre 12
y 16 m de altura.

Aunque la media y la varianza, o la desviacion estandar, son los parametros
estadisticos que se utilizan con mds frecuencia para describir una poblacion, no descri-
ben los mecanismos de la herencia o la proporcién de la variacién de origen genético.
Por tanto, la varianza observada o estimada debe separarse en sus componentes genético
y ambiental. El cdlculo de estos componentes implica separar los valores fenotipicos
en fuentes de variacién genéticas y ambientales.

Valores genéticos

La fase de seleccion de un programa de mejoramiento genético forestal tiene como
objetivo la seleccidn de los mejores genotipos utilizables como progenitores para obte-
ner material para plantacién mejorada y como base para los futuros programas de me-
joramiento. Se sabe que nada puede asegurarse en torno al genotipo de un drbol con
base en su aspecto o fenotipo, ya que aquél es afectado tanto por su potencial genético
como por la calidad del ambiente en el cual crece el arbol. En términos simples, puede

decirse que:
F = G + A, o fenotipo = genotipo + ambiente.

La mejor forma de decir si un drbol progenitor tiene una calidad genética superior
es comparar el rendimiento de su progenie con el rendimiento de la progenie de otros
arboles progenitores. Estos ensayos de progenie se utilizan para separar las diferencias
genéticas de las ambientales, sometiendo a todas las progenies a un ambiente similar
en el cual crezcan. Asi, si el progenitor A tiene una progenie mds alta que el progenitor
B en ambientes similares, y estas diferencias se confirman estadisticamente, se dice
que el progenitor A produce una progenie genéticamente superior. Uno de los esfuer-
zos mds importantes de la mayoria de los programas de mejoramiento genético forestal
estd dirigido hacia la prueba y clasificacion de los fenotipos seleccionados con base
en sus cualidades genéticas.

Los valores genéticos de los progenitores se expresan en términos de aptitudes
combinatorias. Existen dos tipos de aptitudes combinatorias de especial interés para
el mejorador forestal, los cuales se explicaran utilizando el siguiente ejemplo.

Supéngase que se han seleccionado ocho drboles y que se desea determinar su ren-
dimiento genético. Cuatro de esos drboles se seleccionan como progenitores masculi-
nos y los otros cuatro como progenitores femeninos. Cada drbol masculino se cruza
con uno femenino y la progenie se establece en una prueba de progenie. Después de
varios afios en el campo, se valoran las progenies. El rendimiento promedio de cada
cruza se mide en unidades de volumen, como se muestra en la tabla de la pdgina siguien-
te. Se indica también el rendimiento promedio de la progenie de cada progenitor, asi
como la media total de prueba.
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Progenitores Progenitores masculinos
ﬁil‘lj/lll:(::" ‘ / Medias de
! 2 S, 4 la progenie
A ! y 9 ; 187 550 12 14 '13
- : Y 10 16 12 10 %
[ ” o el 15 14
14 15 6 17 B
~ Medlas de :
- lu progenie 11 17 Media
¥ 10 14 de prueba 13

b the'se que el rendimiento promedio de la progenie de la cruza especifica 5 x
) | 04 9 unidades de volumen, mientras que el rendimiento promedio de la progenie de

Hilento promedio de todos los 4rboles que crecen en la prueba, es de 13 unidades
..».La,aptitz'td combinatoria general (ACG) se define como el rendimiento promedi;)
Il progenie de un individuo cuando se cruza con otros individuos de la poblacién
leoner, 1960). Aunque las aptitudes combinatorias generales pueden expresarse en
llildades absolutas, en general es mds conveniente y ttil expresarlas como desviacio-
il (e la media total. Asi, un progenitor con ACG de 0 tiene una aptitud combinatoria
tal promedio. Una ACG positiva indica un progenitor que produce una progenie
@ Ne com.portz? por arriba del valor promedio, mientras que un progenitor con una
,neg.atlva tiene una progenie cuyo desempefio estd por debajo del promedio de
blacion.

L tabla anterior puede utilizarse para calcular las aptitudes combinatorias genera-

A (e cada uno de los progenitores. Por ejemplo, la ACG del progenitor 2 masculino
uleularfa como:

ACG, = media del progenitor 2 - media de prueba
= 17-13 =44

Por lo tanto, el progenitor 2 tiene una aptitud combinatoria general (ACG,) para
illimen de +4 unidades. Otras aptitudes combinatorias generales se calcularian
i Uil forma. Por ejemplo, la aptitud combinatoria general para el progenitor 4 es de
| ldades de volumen, mientras que la ACG del progenitor 3 es de -3 unidades.
or de cruza de un individuo se define como dos veces su aptitud combinato-
ral. La diferencia que existe entre ambos términos es de naturaleza bastante
U Fl Los valores de cruza son importantes debido a que el progenitor en cues-
ntnbuye con s6lo la mitad de los genes para su progenie, ya que la otra mitad
Ieiade otros miembros de la poblacién. El valor de cruza del progenitor 2 se
como: ; j

2 (ACGy) =2 X (4) = 8

{otlus las cruzas con el progenitor 5 es de 13 unidades. La media de prueba, o rendi-

T RIS T Ty
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La aptitud combinatoria espectfica (ACE) es un término que se tellere al rendi
miento promedio de la progenie de una cruza entre dos progenitores especificos que
difieren de lo que se esperaria exclusivamente sobre la base de sus aptitudes combina
torias generales. Puede tener un valor positivo o negativo. La aptitud combinatoria
especifica siempre se refiere a una cruza especifica y nunca a un determinado progenitor.

La aptitud combinatoria especifica para la cruza entre los progenitores 3 y 6 (un
valor de cruza de 12) se calcularia como sigue:

1. Calcilense las aptitudes combinatorias generales para ambos progenitores.
ACG; = -3; ACGg = -1

2. Las aptitudes combinatorias generales se afiaden a la media de la poblacién,
dando el valor anticipado de la cruza3 x 6 basado en las aptitudes combinato-
rias generales.

Valor anticipado = media de prueba + ACG; + ACG;
=13+C3)+(-)=9
3. Réstese el valor calculado en (2) del valor observado de la cruza. El resultado
es la aptitud combinatoria especifica.

ACEg 43 = valor observado - valor anticipado
124 Q=13

Il

Esto significa que la cruza 6 X 3 rinde 3 unidades de volumen mds que lo que se espe-
raria con base en las ACG de los progenitores 3 y 6.

Debe subrayarse que nada puede decirse en torno a la utilidad de una cruza basan-
dose unicamente en su aptitud combinatoria especifica. Dado que la ACE es una des-
viacion de lo que se esperarfa con base en las aptitudes combinatorias generales, una
cruza puede tener una ACE positiva y sin embargo no tener un buen desempefio res-
pecto de otras cruzas, como en el ejemplo de los progenitores 6 y 3. La cruza tiene
una ACE de +3, pero su rendimiento promedio de 12 estd todavia por debajo de la
media de la poblacién el cual es de 13, debido a las bajas aptitudes combinatorias gene-
rales de los dos progenitores en cuestién. Debe subrayarse aqui que la ACG, el valor de
cruza y la ACE son descripciones de caracteristicas especificas del valor genético de un
progenitor o una cruza. Por ejemplo, un progenitor podria tener una ACG superior
al promedio para el volumen y al mismo tiempo una ACE para el peso especifico de
la madera por debajo del promedio.

Ambos tipos de aptitudes combinatorias son un reflejo de los diferentes tipos de
interacciones entre los alelos en los loci. La aptitud combinatoria general representa
el rendimiento promedio de la progenie de un progenitor cuando éste se cruza con mu-
chos otros progenitores. Por lo tanto, es un reflejo del valor genético aditivo del pro-
genitor; es decir, refleja aquella porcién de su genotipo para una caracterfstica especifica
que el progenitor puede transmitir a su progenie, no importando que otro progenitor
participe en la cruza. Representa el tipo aditivo de la interaccion génica estudiada en
el capitulo 2. Los progenitores que se sabe tienen una alta ACG para una caracteristica
se dice que son buenos combinadores generales, pero no siempre son convenientes.
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Alguno puede tener una alta ACG para susceptibilidad a una enfermedad, para fustes
foreidos o para otras caracteristicas indeseables.

Dado que representa un efecto aditivo que puede predecirse, a veces se considera
i la aptitud combinatoria general como la porcion “‘confiable’” de la constitucion gené-
tica de un drbol. Es el tipo de aptitud combinatoria que se utiliza en los huertos semille-
1oy de drboles forestales que estdn constituidos por muchos progenitores. El desempeiio
superior del material mejorado obtenido del huerto, se debe a la acumulacién de alelos
[avorables que tienen un efecto genético aditivo sobre los fenotipos de los drboles obte-
nidos de dicho huerto.

La aptitud combinatoria especifica presentada por una determinada cruza, refleja
la interaccién de los dos alelos de los loci génicos que afectan aquella caracteristica
(accién genética de dominancia) y de las interacciones entre los alelos de los diferentes
loci génicos que afectan la caracteristica (accion genética epistdtica). Como se indico
en el capitulo 2, estos dos tipos de efectos genéticos se conocen en general como efec-
10§ genéticos no aditivos. Por lo general, la ACE puede atribuirse en gran parte al tipo
dominante de interaccién génica. Puesto que la aptitud combinatoria especifica ocurre
debido a las interacciones entre alelos especificos, o bien entre ios loci génicos, su va-
lor no puede predecirse a partir de los fenotipos de los progenitores antes de que se
haga la cruza. Igualmente, no es posible utilizarla en un programa de huertos semille-
ros que abarque a muchos progenitores, porque la polinizacién abierta da como resul-
tado muchas combinaciones distintas de alelos a través de los loci génicos.

Existen dos formas principales de utilizar la aptitud combinatoria especifica en un
programa de mejoramiento genético forestal. Una consiste en utilizar la propagacion
vegetativa para obtener cantidades comerciales de propagulos que sean genéticamente
idénticos al 4rbol del cual se obtienen. En la propagacion vegetativa, la constitucién
genética del progenitor permanece intacta y se mantienen las combinaciones especifi-
cas de alelos en todos los loci del gene. La segunda forma de utilizar la aptitud combi-
natoria especifica es hacer cruzas para obtener grandes cantidades de semilla a partir
de combinaciones parentales especificas; esto puede hacerse a través de polinizaciones
controladas o por métodos tales como los huertos semilleros de dos clones. Ambos
métodos, especialmente la propagacion vegetativa (capitulo 10), se han utilizado en
algunas especies para obtener material de plantacién mejorado. Sin embargo, para la
mayoria de las especies, los costos y dificultades tecnoldgicas asociados con el uso de
la ACE han hecho que la aptitud combinatoria general sea el aspecto central de los
programas operativos de mejoramiento genético forestal.

Tipos de variacion genética
La variacién existente en las poblaciones de drboles puede separarse en componentes
genéticos y ambientales. El modelo simple descrito anteriormente para valores de dr-

boles individuales, puede extenderse a la variacién existente en una poblacién de indi-
viduos. Si el fenotipo de un individuo se describe como:

F=G+ 4
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entonces la variacion se define como:

variacién fenotipica = variacion genética + variacion ambiental

o bien como:

2
Op = 0'(2; ok 0'%
P 2 ) AL
Los valores genéticos (o) son afectados por efectos aditivos y no aditivos. Por
Iq tanto, la variacion genética puede dividirse en componentes aditivos y no aditivos.
Simbdlicamente, se tiene que:

21e a0 2
UG—O-A+0-NA

Por Io tanto, el modelo de la variacién fenotipica puede ampliarse asi:

22D 2
O-P_UA+O-NA+O%

La varianza genética aditiva (¢%) surge de las diferencias entre los progenitores
en lo que respecta a su aptitud combinatoria general y es simplemente la varianza de
los valores de cruza (valor de cruza = 2 X ACG) de la poblacién. La varianza no
aditiva (0%,) es el resultado de los efectos de la aptitud combinatoriaespecifica. Es
posible demostrar que la varianza de las aptitudes combinatorias especificas en una
poblacién no endogédmica es igual a Yo%,.

. La mayoria de los programas de mejoramiento genético forestal tienen como obje-
tivo seleccionar progenitores con altas aptitudes combinatorias generales o con altos
valores de cruza. En estos casos, la varianza aditiva es el *‘tipo’’ de variacién genética
que se utiliza para obtener propagulos mejorados. El uso satisfactorio de la varianza
no aditiva depende de la propagacion vegetativa o del uso de cruzas especificas.

Heredabilidad

El concepto de heredabilidad es uno de los mds importantes y mas utilizados en genéti-
ca cuantitativa. Los valores de heredabilidad expresan la proporcién de la variacién
en la poblacién que es atribuible a diferencias genéticas entre los individuos. Por lo
tanto, es una proporcién que indica el grado al cual los progenitores transmiten sus
caracterfsticas a su descendencia. La heredabilidad es de importancia fundamental pa-
ra estimar los beneficios que pueden obtenerse de los programas de seleccién. Aqui
se analizard la heredabilidad de drboles individuales. Otro tipo de heredabilidad, la he-
redabilidad de la media a nivel de familia, se estudiard en el capitulo sobre pruebas
genéticas (capitulo 8).

Dos tipos de heredabilidad a nivel de drbol individual son de gran importancia en
el mejoramiento genético forestal. La heredabilidad en sentido amplio (H?) se define

151

ANpecton gendticon y entndisticos
como la proporeion de la variacion genética total de una poblacion respecto de la va-
tineion fenotipica, o:
2 2 2
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Canice

La heredabilidad en sentido amplio puede ir de 0 a 1. Si la variacién de una pobla-
cion no fuera atribuible a la genética, existirfa un limite inferior igual a 0. Si toda la
variacion se debiera a la genética, entonces la heredabilidad en sentido amplio seria
ipual a 1. La heredabilidad de este tipo tiene una aplicacién limitada en el mejoramien-
{0 genético forestal y es de importancia fundamental cuando la variacién tanto aditiva
como no aditiva puede ser transferida del progenitor a la descendencia, como cuando
s¢ utiliza la propagacion vegetativa.

La heredabilidad en sentido estricto es la proporcién de la varianza genética aditi-
va respecto de la varianza total. Simbdlicamente, se expresa como:

¥

Jereda beleca Ol , % _ ok
eisrc i O ok A OB

El lfmite inferior para la heredabilidad de este tipo también es O (varianza no aditi-
va) y el limite superior es 1 (varianza no ambiental o no aditiva). La heredabilidad
en sentido estricto nunca es mayor que la heredabilidad en sentido amplio; si toda la
varianza genética es de tipo aditivo, ambos tipos de heredabilidad son iguales. La ma-
yoria de las estimaciones de heredabilidad dadas en la bibliografia sobre genética fo-
restal corresponden a la heredabilidad en sentido estricto, ya que la mayorfa de los
programas de mejoramiento genético forestal de hoy en dfa tienen como objetivo me-
jorar la aptitud combinatoria general y utilizan as{ dnicamente la porcién aditiva de
la varianza genética. Esto indudablemente cambiard a medida que se cuente con méto-
dos de propagacién vegetativa y métodos economicos para realizar cruzas especificas,
como la polinizacién masal suplementaria, pero hasta ahora la heredabilidad en sentido
estricto es la de mayor uso entre los mejoradores forestales.

Un aspecto importante, pero con frecuencia ignorado, de las estimaciones de he-
redabilidad es que sélo se aplican a una poblaci6n particular que crece en un ambiente
particular y en un perfodo particular. Por ejemplo, las estimaciones de heredabilidad
de un grupo de drboles que crecen en un invernadero no serian aplicables a los mismos
4rboles creciendo en condiciones de campo. La altura de los drboles en el invernadero
puede no ser determinada exactamente por los mismos genes que afectan esta caracte-
ristica en el campo. Sin embargo, aun cuando las dos caracteristicas fueran la misma,
las estimaciones de la 4?2 obtenidas en el invernadero serian por lo general mayores
que las observadas en el campo, ya que existe una menor variacién ambiental en el
invernadero. Como puede apreciarse en la férmula de la h?, los cambios que ocurren
en el componente ambiental de la varianza (6%) del denominador tienen un efecto di-
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recto sobre la proporcion de la 4% Debido al efecto del ambiente sobie I proporeion
de la heredabilidad, las estimaciones de la ;° para una caracteristicn dada en una
especie de un drea geografica, quizd no sean las mismas que las encontradas en otra
region. Los valores de heredabilidad de una determinada caracteristica de una pobla
cién, suelen cambiar con la edad cuando el ambiente cambia y cuando el control gené-
tico de la caracterfstica cambia a medida que los drboles maduran. El grado de cambio
con la edad ha levantado controversia, pero a medida que las plantaciones de prueba
de progenie crecen y se desarrollan, se estdn acumulando pruebas que sugieren que
las heredabilidades cambian bastante Y, quizd, de una manera predecible (Namkoong
y colaboradores, 1972; Namkoong y Conkle, 1976; Franklin, 1979).

La técnica que mds se utiliza en genética forestal para estimar la heredabilidad,
consiste en cultivar la progenie de un grupo de progenitores o bien cruzas, juntos en
lamisma plantacion de prueba genética. Las estimaciones de heredabilidad se derivan
entonces del rendimiento relativo de las progenies dentro y entre los drboles progenito-
res. Los esquemas y disefios experimentales de mejoramiento que pueden wtilizarse
para estimar las varianzas y heredabilidades necesarias, se estudian en el capitulo 8.
Otro método para estudiar las heredabilidades es a través de las técnicas de regresin
de la progenie con el progenitor (Falconer, 1960).

Las estimaciones de la heredabilidad en sentido estricto de las caracteristicas tales
como altura, peso especifico de la madera y forma, para varias especies se muestran
en la tabla 4.1. Existe evidentemente una gran variacion en el grado al cual las caracte-
risticas estdn bajo control genético aditivo. Algunas caracteristicas, como el peso es-
pecifico de la madera, parecen estar genéticamente controladas sin importar la especie
y son uniformes en ambientes un poco distintos. Otras caracteristicas, como el creci-
miento en altura, estdn bajo un menor grado de control genético y son afectadas nota-
blemente por el ambiente en el cual crecen los arboles.

Incluso en amplios experimentos con muchas familias, las heredabilidades se esti-
man con algiin error. Todas las estimaciones de la A2 deben considerarse como valo-
res que dan una idea general de la intensidad de la herencia. Por ejemplo, no debe
pensarse que una heredabilidad de 0.15 difiere mucho de una heredabilidad de 0.20.
La imprecisién de muchas estimaciones de heredabilidad puede observarse en la tabla
4.1, donde la heredabilidad de la altura de Juglans nigra en la edad 8 tuvo un valor
de n* = 1.25. Anteriormente se indicé que la heredabilidad no puede ser mayor de
uno; como consecuencia, €l valor de k2 = 1.25 es una estimacion exagerada. Las es-
timaciones absolutas de heredabilidad son necesarias para muchos propésitos, como
la estimacién de las ganancias, donde la /2 forma parte integral de la férmula de ga-
nancia. Sin embargo, para el mejorador forestal el valor principal del concepto de he-
redabilidad, es indicar la intensidad general del control genético y la mejor forma de
utilizarlo en los programas de mejoramiento genético forestal. A pesar de su utilidad,
debe recordarse siempre que la heredabilidad no es un valor invariable ligado a una
poblacion. La heredabilidad por si sola es una proporcién variable y estd sujeta a cam-
bios. Por lo tanto, siempre que la heredabilidad se utilice para determinar la cantidad
de ganancia genética o las estrategias de mejoramiento, los valores deben considerarse
con un nivel de confianza menor del 100%. ‘
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Tabla 4.1 Estimaciones de la heredabilidad en sentido estricto de drboles forestales individuales.

Cuaracteristica Heredabilidad Referencia
;\llllrﬂ .
I?\:z’udotsuga menziesii (Mirb.) gl TS
I:'l'ﬂn(‘:o da L .44 Matziras y Zobel (1973)
”’.”’45 taeda L. 0.14-0.26 Stonecypher y colaboradores
Pinus taeda L. s
4
Pinus elliottii Engelm. 0.03-0.37 }SB:art(Jieerr (IQI?ar)nkoong o
Pinus palustris Mill. Edad 5 0.18 nyder y il
4 Edad 7 0.12 Snyder y Namkoong (1978)
Liriodendron tulipifera L. 0.42-0.84 IIS/ICIESOTI d(1(91;(;)8)
Juglans nigra L. Edad 1 0.55 cKeal
l Edad 8 125 McKeand (1978) S
] Cooper
iqui Edad 2 0.25 Ferguson y
U ot Ed':d 11 0.08 Ferguson y Cooper (1977)

Peso especifico de la madera

1 0.76-0.87 Goggans (1961)
ﬁ’f”‘s ;aezz IIj 0.41 Chuntanaparb (1973)
s tae ;
P;ZI;S silvestris L. 0.46-0.56 Personn (1972) :
Pinus elliottii Engelm. 0.50 godfldardny( 1C9(;1;3)(19 )
Eucalyptus deglupta Blume. 0.44 avidso i n..son okt
Eucalyptus viminalis Labill. 0.55 Otegbye y Kelli
E boradores
i s Stonecypher y colabora
Pinus taeda L.—rectitud del fuste.  0.14-0.21 (1973)yp
- Stonecypher y colaboradores
Pinus taeda L.—forma de la copa  0.08-0.09 (1973)yp
] jottii .—altura
gl””id‘;”’o"” e 0.36-0.64 Barber (1964)
ep
jesii (Mirb.)
g::zfg[i?i’go’rnenzwm : 0.26 Silen (1978)

ie, la ione ntro de la especie, la eda as caracteris-
Nota. Las estimaciones de heredabilidad varian con la especie las poblaciones dent de | It y
ota. d dad

tieas estimadas.




