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Mejoramiento genético en plantas forrajeras
de reproduccién apomictica*

Genetic improvement of apomictic forage plants

Miles', J.W.

Centro Internacional de Agricultura Tropical - CIAT

Resumen

La reproduccion asexual reproduce sin modificacidon cualquier genotipo. Por esta razén, la
propagacién asexual ofrece un mecanismo para la explotacion directa de la heterosis. La
apomixis (reproduccién asexual a través de semillas) es relativamente comun entre las
gramineas C,de lasubfamilia Panicoideae incluidas varias gramineas tropicales de importancia
econdmica como forrajeras {e.g., el pasto guinea [Panicum maximum Jacq.], el pasto bufel
[Pennisetum ciliare (L.) Link (syn. Cenchrus ciliaris L.)], el pasto bahia [Paspalum notatum
Fliggé] y tres especies comerciales de pasto braquiaria [Brachiaria brizantha (A. Rich.) Stapf,
B. decumbens Stapf, y B. humidicola (Rendle) Schweick.]. Desde hace por lo menos seis
décadas, ha habidointerés en elmejoramiento genético de especies forrajeras apomicticas. Sin
embargo, la recombinacion genética ha sido frenada por la reproduccién apomictica y por
diferencias de ploidia. Casi todos los cultivares existentes en las especies mencionadas son
"lineas" apomicticas (clones) seleccionadas sin modificacion genética alguna a partir de
colecciones de germoplasma natural. Donde existe la reproduccidon sexual en una especie
apomictica o en una especie cercana, el fitomejoramiento se vuelve mas factible. Es comun
encontrar en una especie o en un grupo de especies cercanas, reproduccion sexual en biotipos
diploides y reproduccién apomictica en los poliploides. El control genético del tipo de
reproduccidon es monofactorial y en principio facil de manipular. Los esquemas convencionales
de fitomejoramiento, desarrollados para especies de reproduccion sexual, tienen que ser
modificados para aprovechar las ventajas naturales que ofrece la apomixis. Los esquemas de
fitomejoramiento para especies apomicticas tienen que lograr dos objetivos basicos: i) acumular
ganancias genéticas a través de generaciones y ii) aumentar, con ciclos de seleccion, la
expresion de heterosis en "lineas" apomicticas mejoradas. En el programa de mejoramiento de
braquiarias en el CIAT se usa en la actualidad un esquema de mejoramiento ciclico, con
seleccion en una poblacién sintética y sexual basada en habilidad combinatoria. Elesquema es
logisticamente factible y cada ciclo de seleccion genera un grupo de genotipos hibridos y
apomicticos que son candidatos para convertirse en cultivares comerciales.

Palabras clave: Apomixis, fitomejoramiento, heterosis, gramineas forrajeras C,, habilidad
combinatoria.

*Conferencia presentada, en el Simposio sobre Mejoramiento Genético de Especies Forrajeras Megatérmicas y
Herramientas Biotecnoldgicas, realizado durante el transcurso del 31° Congreso Argentino de Produccion Animal,
15 al 17 de octubre de 2008, Potrero de los Funes, San Luis.
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Summary

Asexual reproduction reproduces without modification any genotype. Hence, asexual
propagation offers a mechanism for the direct exploitation of heterosis. Apomixis (asexual
reproduction by seed) is relatively common among species of C, grasses in the Panicoideae
subfamily including several economically importantforage grasses. {e.g., guineagrass [Panicum
maximum Jacq.], buffelgrass [Pennisetum ciliare (L.) Link (syn. Cenchrus ciliaris L.)], common
bahiagrass [Paspalum notatum Fliiggé], and three commercial species of brachiariagrasses
[Brachiaria brizantha (A. Rich.) Stapf, B. decumbens Stapf, y B. humidicola (Rendle) Schweick.].
There has been interest in genetic improvement of apomictic forage grasses for at least six
decades. However, genetic recombination has been frustrated by the predominant apomictic
reproduction and by ploidy differences. Nearly all existing cultivars in the species mentioned are
apomictic "lines" (clones) selected without genetic modification from collections of natural
germplasm. Where sexual reproduction exists in a predominantly apomictic species or in a
closely related species, plant breeding becomes feasible. A common pattern is to find sexual
reproduction in diploid biotypes and apomictic reproduction in biotypes at higher ploidy levels.
Genetic control of the different reproductive types is monofactorial and, in principle, easy to
manipulate. Conventional plant breeding schemes, developed for sexually reproducing species,
need to be modified so as to exploit the natural advantages offered by apomictic reproduction.
Breeding schemes for apomicts need to achieve two basic objectives: i) accumulate genetic gain
over generations of selection, and ii) increase, over generations, the expression of heterosis in
improved apomictic "lines". In the brachiariagrass breeding program at CIAT we are using a
cyclic breeding scheme where selection in a synthetic sexual breeding population is based on
combining ability. The scheme is logistically feasible and each selection cycle generates a cohort
of apomictic hybrid genotypes that are candidates for development to cultivar status.

Key words: Apomixis, plant breeding, heterosis, C, forage grasses, combining ability.

La reproduccion asexual en cambio, da
como resultado la propagacién sin modifica-
cion de cualquier genotipo, por heterocigoto
que sea. Esta propiedad de la propagacion
asexual sugiere que seria un mecanismo muy
apropiado para la explotacion directa de la
heterosis, resultado de genotipos altamente
heterocigotos, sin necesidad del mantenimien-
to de lineas parentales y la formacion cada
afo de semilla hibrida por polinizacion cruza-
da, como ocurre en especies propagadas

La reproduccién asexual como

mecanismo para explotar la heterosis

La heterosis resulta de la interacciéon
positiva interalélica en un organismo hibrido
(heterocigoto), dando una productividad del
hibrido mayor que la de los padres.

La heterosis es un fendmeno bioldgico
que el ser humano ha explotado deliberada-
mente para aumentar la productividad de sus
actividades agricolas y pecuarias desde hace
mas de un siglo (Darwin, 1875; Shull 1909).

Sin embargo, como Darwin mismo obser-
vo, los bovinos F, resultado de cruces interra-
ciales, por productivos que fueren, no son de
mayor utilidad para el mejoramiento animal, ya
que su vigor y aun su uniformidad se extingue
en las generaciones siguientes de reproduc-
cién sexual. Su vigor es resultado de su hete-
rocigosidad, caracteristica que no se conserva
cuando hay reproduccion sexual.

sexualmente [por €j., el maiz [Zea mays L.)].

Las gramineas forrajeras tropicales de
reproduccion apomictica

Varias gramineas tropicales son propaga-
das comercialmente con material vegetativo,
un tipo de propagacion asexual (por ejemplo,
algunos cultivares mejorados de Cynodon
Rich.) Otro tipo de reproduccién asexual -- la
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apomixis -- tiene la inmensa ventaja de ofre-
cerpropagacion por semilla. Aunque laapomi-
xis no existe en la inmensa mayoria de los
cultivos, si es un fendbmeno natural relativa-
mente comun entre las gramineas C, de la
subfamilia Panicoideae, la cual incluye varias
gramineas forrajeras de valor econémico en
climas calidos {e.qg., el pasto guinea [Panicum
maximum Jacq.], el pasto bufel [Pennisetum
ciliare (L.) Link (syn. Cenchrus ciliaris L.)], el
pasto bahia [Paspalum notatum Fluggé], y tres
especies comerciales de pasto braquiaria
[Brachiaria brizantha (Hochst. ex A. Rich.)
Stapf, B. decumbens Stapf y B. humidicola
(Rendle) Schweick.].

Todos los cultivares comerciales del
guinea (Warmke, 1954) y del bufel (Fisher et
al., 1954; Snyder et al., 1955) son de repro-
duccion apomictica. El pasto bahia incluye
tanto cultivares de reproduccion apomictica
(tetraploides) (Burton 1948) como de repro-
duccion sexual (‘Pensacola’, biotipo diploide)
(Burton 1955). El tipo de reproduccion predo-
minante en las tres especies mencionadas del
género Brachiaria (B. decumbens, B. brizant-
ha y B. humidicola) incluyendo todos los
cultivares comerciales, es la reproduccion
apomictica asociada con la poliploidia (Valle y
Savidan, 1996). Una cuarta especie comercial
del género Brachiaria, la B. ruziziensis R.
Germ. & C. M. Evrard, es diploide y de repro-
duccion sexual (Ferguson y Crowder, 1974).

Todas estas especies exhiben un tipo en
particular de apomixis — la aposporia de tipo
Panicum [descrita originalmente en Panicum
maximum (Warmke 1954)] — donde el game-
tofito se origina de una célula somatica, no
reducida, que se divide mitéticamente sola-
mente dos veces, para dar origen a un game-
tofito con cuatro nucleos (en vez de ocho,
como en la reproduccion sexual tipica) (Asker
y Jerling 1992). Por esta peculiaridad en la
estructura del saco embrionario, la deteccion
de apomixis apospoérica de manera citolégica
se facilita, permitiendo el analisis relativamen-
te eficiente de grandes poblaciones de plantas
individuales, por ej., en progenies de cruces,
para obtener estimativos confiables de las
proporciones de los diferentes tipos de repro-

139

duccidn (sexual o apomixis). Este hecho hizo
factible realizar estudios de herencia delmodo
reproductivo en este grupo de especies de
gramineas aposporicas, luego del desarrollo
de las técnicas citolégicas apropiadas (Herr,
1971; Savidan, 1975; Young et al. 1979).
Estudios anteriores, que se basaban en "prue-
bas de progenie" para inferir la reproduccién,
apomictica o sexual, de las plantas madres
(por la relativa uniformidad morfolégica entre
los individuos dentro de las progenies), no
podian analizar tantos individuos, niproducian
resultados del todo confiables. Por ejemplo,
distinguir entre una planta apomictica facultati-
va con alto grado de sexualidad de una planta
totalmente sexual era casi que imposible
utilizando el método de la prueba de progenie
basada sélo en el grado de uniformidad
morfolégica de plantas en el campo.

Antecedentes de fitomejoramiento en

plantas apomicticas: Obstaculos

Desde hace por lo menos seis décadas,
ha habido interés en el mejoramiento genético
de especies forrajeras apomicticas (Burton
1948). Pero contemplar un programa de
fitomejoramiento frente a una reproduccion
asexual que no permite la recombinacién
genética parecia inicialmente un imposible. Y,
normalmente donde se encontré sexualidad
en especies predominantemente apomicticas,
habia por lo general una diferencia en ploidia
entre las plantas sexuales (normalmente
diploides) y las apomicticas (poliploides), lo
cualhaciaimposible la generacion de hibridos
fértiles (por ej. Hacker, 1988). De hecho, casi
todos los cultivares existentes en las especies
mencionadas son "lineas" (clones) apomicti-
cas seleccionadas directamente y sin modifi-
cacion a partir de colecciones de germoplas-
ma natural.

Antecedentes de fitomejoramiento en

plantas apomicticas: Soluciones

En la realidad la apomixis nunca es del
todo obligada aun en especies donde predo-
mina (Savidan, 2000). Un patron muy comun
es encontrar en un grupo de especies cerca-
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nas (el llamado "complejo agamico") la repro-
duccién sexual en las especies diploides y
reproduccion apomictica enlas poliploides.De
hecho, enlanaturaleza hay fuertes evidencias
de recombinacién genética entre los diferen-
tes niveles de ploidia (Savidan y Pernés
1982). La apomixis no es, como se creia
anteriormente, "un callejon sin salida de la
evolucion" (Darlington 1939:113). La tarea
resultaba ser entonces, el descubrir — o crear
— plantas sexuales con el mismo numero
cromosomico que las plantas apomicticas, en
la misma especie o en especies filogenética-
mente cercanas.

Para los pastos bahia, guinea y las bra-
quiarias, se crearon plantas sexuales tetraploi-
dizadas artificialmente a partirde germplasma
diploide sexual natural (Bahia: Forbes y Bur-
ton 1961; guinea: Savidan, 1975; braquiaria:
Swenne et al. 1981). Para el bufel, el germo-
plasma tetraploide sexual probablemente
derivé del clon B-1s, la planta "fuera de tipo"
originalmente estudiado por Bashaw y colabo-
radores (Bashaw, 1962). Mediante inspeccion
citolégica se identificaron cinco clones tetra-
ploides y totalmente sexuales (Sherwood etal.
1994).

Estudios modernos de control de la
herencia de apomixis

Comenzando con las investigaciones de
Savidan en los afios '70s, sobre la herencia de
apomixis en el pasto guinea se empezaron a
aplicar metodologias citolégicas al estudio de
la genética de la apomixis en las gramineas
forrajeras tropicales, lo que fue fundamental
para corregir algunos resultados erréneos
publicados anteriormente, basados en la
determinacion del tipo de reproduccion por
pruebas de progenie. Hasta la fecha, se
puede concluir que la apomixis en todas las
gramineas forrajeras tropicales de mayor
importancia econdmica es controlada por un
solo factor mendeliano dominante (bahia:
Martinez et al. 2001; bufel: Sherwood et al.
1994; guinea: Savidan 1983; B. decumbens 'y
B. brizantha: Valle y Savidan, 1996; B. humidi-
cola: Valle et al., 2008).

Miles, J.W.

Este resultado es de suma importancia en
el planteo de trabajos de mejora genética en
estas especies de gramineas C,, ya que per-
mite manipularde manera ordenaday predeci-
ble el modo reproductivo, tanto la sexualidad
(para lograr la recombinacion de caracteres)
como la apomixis (para fijarlos) (Miles y Valle,
1996; Savidan, 2000; Miles, 2007).

Una filosofia de fitomejoramiento en
apomicticos

Para el fitomejorador de alguna de las
gramineas apomicticas la tarea es superar de
manera practica los obstaculos que impone la
apomixis y las diferencias en ploidia para
disefiar esquemas eficientes que aprovechen
las ventajas de la apomixis. Los esquemas
convencionales de fitomejoramiento, desarro-
llados para especies de reproduccion sexual,
tendrian que ser modificados para aprovechar
las ventajas naturales que ofrece la apomixis.
Dado que el fitomejoramiento se entiende
como un proceso de ganancias genéticas
continuas a través deltiempo y el correr de las
generaciones de seleccion y recombinacion
genética el esquema escogido debe contem-
plar un mecanismo para acumular los alelos
que afectan positivamente los caracteres de
interés econémico a ser mejorados. La selec-
cion recurrente, mas o menos sistematica,
logra este objetivo. Sin embargo, la seleccion
recurrente intrapoblacional aprovecha sélo
una parte de la variacion genética total dispo-
nible — la parte aditiva. Dado que el tipo de
cultivar en una graminea apomictica es un
clon, se debe buscar un tipo de mejoramiento,
o seleccion, disefiado para aprovechar la
totalidad de la variacién genética, la no-aditiva
tanto como la aditiva. Para especies de
reproducciéon sexual, como el maiz, donde los
cultivares comerciales son hibridos, se han
propuestos varios métodos de seleccion cuyo
objeto es acumular, a través de ciclos de
selecciéon, los alelos que contribuyen a la
expresion de heterosis, por ejemplo la selec-
cién recurrente con base en la habilidad com-
binatoria especifica (Hull, 1945) y la seleccion
recurrente reciproca (Comstock et al, 1949).
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Como sefiala Savidan (2000), las publica-
ciones sobre mejoramiento de plantas apo-
micticas han sido pocas y "sobre simplistas".
Inclusive, las primeras propuestas partieron
de modelos genéticos erréneos para la heren-
cia de la apomixis. Pero aun después de
aclarar el control genético de apomixis, las
propuestas fueron, en general, con perspecti-
va de muy corto plazo y ninguna contemplo
algun mecanismo para explotar de manera
deliberada y sistematica la heterosis.

Objetivos para disenar un esquema de
fitomejoramiento

Las primeras propuestas de esquemas de
mejoramiento para especies apomicticas
contemplan la generacion de variacion genéti-
ca nueva mediante hibridizacion y la seleccién
de genotipos superiores y de reproduccién
apomictica dentro de poblacion(es) hibrida(s).
(Pernes et al. 1975; Hanna 1995; Savidan
2000; Burson y Young 2001]), Sin embargo,
en general, estos esquemas no ofrecen algun
mecanismo para lograr dos objetivos basicos:
i) acumular las ganancias genéticas a través
de generaciones de seleccion vy ii) explotar
intencional y deliberadamente elfendmeno de
la heterosis en "lineas" apomicticas mejora-
das.

En el programa de mejoramiento genético
en especies del género Brachiaria que se
lleva a cabo en el Centro Internacional de
Agricultura Tropical (CIAT), se quiso disefiar
un esquema de mejoramiento ciclico para una
especie apomictica que lograra estos dos
objetivos.

Descripcion del programa en braquia-
ria

Fue en busca de estos dos objetivos que
se implemento en el programa de fitomejora-
miento de braquiarias un esquema de mejora-
miento ciclico, con seleccidon basada en habili-
dad combinatoria. La propuesta fue hecha
originalmente hace mas de una década (Miles
1995; 1997), pero no fue implementada sino
recién en el 2005.

.......... 141

Igual que en todas las gramineas forraje-
ras tropicales de reproduccion apomictica, los
primeros cultivares comerciales en el género
Brachiaria fueron "lineas" (clones) apomicti-
cas seleccionadas de colecciones de germo-
plasma natural, colectadas en su nativa Africa
oriental (Miles et al. 2004) y liberados, en
Australia, Brasil y Colombia desde hace mas
de cuatro décadas (Oram 1990; Nunes et al.
1984; Cuesta Mufioz y Pérez Bonna 1987;
Miles et al. 2004). Sin embargo, desde por lo
menos principios de los 1970s, se ha pensado
en poder conducir programas de fitomejora-
miento en el género Brachiaria, dirigidos hacia
la combinacion de caracteres encontrados en
diferentes especies o accesiones apomicticas
(Ferguson 1974; Ferguson and Crowder
1974).

Un avance importante en este sentido fue
la creacién, en 1981, en Bégica, de un biotipo
tetraploide sexual a partir de germoplasma
natural, sexual y diploide de B. ruziziensis
(Swenne et al. 1981). Investigaciones prelimi-
nares con este germoplasma en Bélgica
mostraron la posibilidad de obtener hibridos
interespecificos utilizando este biotipo tetra-
ploide sexual como madre y polinizandolo con
polen de diferentes genotipos tetraploides
apomicticos de las especies B. decumbensy
B. brizantha (Ndikumana 1985). Estos mismos
estudios demostraron que entre los hibridos
obtenidos habiatanto plantas de reproduccion
sexual como de reproduccién apomictica en
proporciones aproximadamente iguales (Ndi-
kumana 1985). Estudios mas exhaustivos,
realizados en Brasil por investigadores de
Embrapa, confirmaron una herencia monofac-
torial de modo reproductivo (resultados resu-
midos por Valle y Savidan 1996), igual al
modelo previamente propuesto para P. maxi-
mum (Savidan 1975; Savidan 1983).

Segun este modelo, la reproduccién
apomictica es condicionada por un "factor"
mendeliano (un gen, o varios genes ligados)
dominante, mientras la sexualidad es condi-
cionada por la condicidn homocigota recesiva
en este "locus". Este modelo ha sido confirma-
do repetidas veces para el grupo de B. ruzi-
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ziensis/B. decumbens/B. brizantha en cruces,
retrocruces y autopolinizaciones.

El modelo de control genético del tipo de
reproducciéon en las braquiarias sugiere una
manera de accesar, en germoplasma de
reproduccién sexual, a los genes previamente
inaccesibles al fitomejoramiento en genotipos
apomicticos. En CIAT se form¢, a partir de
hibridos de reproduccién sexual, de origen
interespecifico, una poblacion sintética de
amplia base genética (Miles y Escandén
1997). Esta poblacidn esta siendo sometida a
mejoramiento genético convencional por
seleccion recurrente intrapoblacional (Miles et
al. 2006).

Se formo la poblacion sintética sexual en
1993, y desde entonces ha sido avanzada
hasta el ciclo ocho (Cg), inicialmente por
seleccion recurrente intrapoblacional, con
fuerte presion en resistencia a salivazos
(Hemiptera: Cercopidae) (Miles etal. 2006). El
ciclo de seleccion tomaba dos afios, con
descarte con base endesempefoagronomico
en ensayos de campo y luego evaluaciones
mas controladas, principalmente de reaccion
a salivazo (Miles 2007).

La seleccion intrapoblacional ha sido muy
efectiva paramejoraren general la adaptacién
de la poblaciony, en especial, lograr muy altos
niveles de resistencia a salivazo (Miles et al.
2006). Sin embargo, el intento de capturar
esta ganancia genética en clones apomicticos
se efectuaba sdélo después de la seleccion,
con la hibridizacién de unos pocos clones
sexuales con algun (o algunos) genotipo(s)
apomictico(s) y luego el intento de encontrar
en la poblacion hibrida resultante algun indivi-
duo con caracteristicas sobresalientes y con
reproduccidon apomictica. Evidentemente, el
sistema no era muy eficiente.

Desde el C,, en 2005, se implementé un
esquema de seleccidon entre genotipos de la
poblacion sintética sexual con base en su
habilidad combinatoria. Es decir, el mérito
genético de una planta no se determina con
base en sus propios atributos, sino con base
en el desempefio de las hijas que produce
cuando es cruzada con un genotipo "proba-
dor" (en inglés: "tester"). Es un esquema de

Miles, J.W.

seleccion propuesto originalmente para deter-
minar la habilidad combinatoria en maiz:
seleccion recurrente con base en habilidad
combinatoria especifica ("Recurrent selection
for specific combining ability" [RS-SCA]: Hull
1945).

El esquema es analogo a la "prueba de
progenie" que se utiliza para medir el mérito o
valor genético de un toro. Reconociendo que
es imposible obtener una medida confiable de
las bondades genéticas de un animal directa-
mente del fenotipo del animal mismo, por la
confusion introducida por efectos no-genéticos
en el desempefio del individuo ademas de los
efectos no-aditivos de los genes que tiene, se
evalua el desempefio de un nimero de proge-
nies del toro para juzgar la bondad de los
genes que posee.

Elciclo completo en la seleccién recurren-
te por habilidad combinatoria aplicada al
fitomejoramiento de braquiaria consta de tres
afios (Miles 2007): un afio para formar las
familias hibridas; el segundo afo para evaluar
las familias hibridas en ensayos de campo y
seleccionar las mejoras familias; y un tercer
afo para recombinar las mejores plantas
sexuales, seleccionadas con base en sus
hijas hibridas.

Siendo los pastos braquiaria perennes, y
faciles de propagar vegetativamente, las
plantulas sexuales son propagadas vegetati-
vamente, para producir plantas que son lleva-
das a un lote del "probador". Ahi las plantas
sexuales son trasplantadas a suficiente dis-
tancia entre si, y rodeadas de plantas del
probador, para asegurar que la gran mayoria
de su progenie sera resultado de polinizacion
por el "probador”. Las plantas sexuales origi-
nales se mantienen como plantas vivas, en
macetas, hasta cuando se obtengan los resul-
tados de las evaluaciones de las familias
hibridas y se identifiquen las mejores familias.
Las madres de las mejores familias hibridas,
todas plantas sexuales, son propagadas
después en un bloque de recombinacién para
la formacién, a través de la polinizacién libre,
del siguiente ciclo de la poblaciéon sintética
sexual.
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Ademas de seleccionar en la poblacion
sexual por habilidad combinatoria, elesquema
ofrece otra gran ventaja en una especie de
propagacion asexualcomo son las gramineas
tropicales apomicticas. Como parte integral
del esquema de mejora, cada ciclo de selec-
cion arroja un conjunto de hibridos que son
candidatos para liberacién comercial. O sea,
las actividades de mejora genética por selec-
cion y el proceso de desarrollo de cultivares
estan intimamente ligados (Baudouin et al.
1997). Luego de la identificaciéon de las mejo-
ras familias hibridas, el mejorador identifica
las mejores plantas individuales dentro de
estas familias sobresalientes. Una vez deter-
minados sus modos reproductivos (apomictico
o0 sexual, por inspeccidn microscopica de
sacos embrionarios o por prueba de proge-
nies), los individuos apomicticos dan origen a
clones uniformes que son evaluados para
determinar su mérito para una eventual
liberacién como cultivares comerciales. Podria
lograrse una eficiencia aun mayor si se pudie-
ra identificar, por ejemplo con un marcador
molecular, elmodo reproductivo de las plantu-
las hibridas aun antes de llevarlas al ensayo
de evaluacion en campo. Aun si el marcador
utilizado no fuera completamente ligado al
"factor" de apomixis, cualquier grado de liga-
miento resultaria en un aumento en la propor-
cion de genotipos apomicticos entre las fami-
lias hibridas, y luego entre las plantas selec-
cionadas, desde un 50% (esperado para
hibridos sexual-x-apomictico no selecciona-
dos) hacia un mayor proporcion de apomicti-
cos, yllegando, en el caso ideal de ligamiento
completo, a 100%. Asi se mejoraria la proba-
bilidad de encontrar plantas apomicticas entre
las "pre-selecciones".

Resumen

La reproduccion asexual propaga intacto,
a través de generaciones, cualquier genotipo
heterocigoto y luego, el vigor hibrido. Es de
suponer entonces que en especies de propa-
gacion asexual, la superioridad de los cultiva-
res existentes, cualquiera que sea su origen,
debe ser, por lo menos en parte, una expre-

143

sion de heterosis, propagada por la reproduc-
cion asexual. La seleccion, bien sea artificial
o natural, actua sobre el fenotipo y en el caso
de una especie de propagacion asexual, el
genotipo heterocigoto y heterético que produ-
ce un fenotipo superior sera propagado intacto
y sera seleccionado. Esto no ocurre en una
especie de propagacion sexual, donde, en
cada generacion los genotipos heteréticos se
recombinan y el componente de su superiori-
dad que es debido a accion génica no-aditiva
se pierde.

Es de suponer que los cultivares existen-
tes en un cultivo de propagacién asexual
probablemente sean altamente heterocigotos
y heterdticos. La explotacion deliberada de la
heterosis en cultivares hibridos F,; en una
especie de reproduccion sexual, por ej. el
maiz, da un salto en productividad respecto a
cultivares convencionales, debido a la hetero-
sis. Este salto en productividad posiblemente
no se dé en una especie de propagacion
asexual debido a que los cultivares existentes
probablemente ya estan expresando algun
grado de heterosis. Esto debe ser mayor
motivo para desarrollar esquemas de fitomejo-
ramiento que sean disefiados con el fin expli-
cito de explotar deliberadamente la heterosis.

En algunos cultivos de propagacién vege-
tativa (por ej. la papa [Solanum tuberosum L.]
olayuca[Manihotesculentum Crantz]), podria
facilmente implementarse un programa de
seleccion recurrente reciproca (Comstock et
al. 1949) sin la complicacién de la segrega-
cion de la apomixis en una poblacion aloga-
ma. Para las especies apomicticas donde el
modo reproductivo segrega, seria complicado
manejar dos poblaciones en un programa de
seleccion reciproca, porlo menos hasta cuan-
do haya la posibilidad de identificar de manera
eficiente, confiable y oportuna, el modo repro-
ductivo de un gran numero de plantas, por
ejemplo con algun marcador genético. Actual-
mente, parece que elesquemalogisticamente
mas viable de seleccionar por genes de
accion no-aditiva que contribuyan a la hetero-
sis es la seleccion con base en el desempefio
de progenies resultantes de cruces con un
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"probador" ("tester") como en el esquema
propuesto por Hull (1945): la seleccién con
base en habilidad combinatoria especifica. El
esquema identifica los individuos en una
poblacién sexualalégama que contiene genes
que contribuyen a la heterosis con el probador
y, a través de generaciones de seleccion,
tiende a acumular estos genes en la poblacion
sexual. Como ventaja adicional, el esquema
arroja en cada ciclo de seleccién, un grupo de
individuos apomicticos, candidatos para ser
desarrollados al nivel de cultivar comercial.

La apomixis es un tipo de propagacion
asexual, relativamente comun entre las grami-
neas forrajeras de clima calido ("megatérmi-
cas"). Cuando los fitomejoradores empezaron
a considerar el trabajar con especies apomic-
ticas, hace seis décadas o mas, la apomixis
parecia imponer un obstaculo a larecombina-
cion genética y luego un freno al éxito del
intento de mejora genética. Con la acumula-
cion de los conocimientos de la biologia repro-
ductiva de las plantas apomicticas a través de
varias décadas, yen especial eldescubrimien-
to de que la apomixis esta bajo un control
genético muy sencillo, se han ido despejando
los obstaculos alaorganizacién de programas
realmente efectivos y eficientes de fitomejora-
miento. Laapomixis, anteriormente considera-
da un obstaculo, puede ahora considerarse
una valiosa herramienta para el fitomejora-
miento y el desarrollo de cultivares comercia-
les productivos y con caracteres cada vez
superiores.
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