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Resumen.

Mendoza-Elos, M., Lopez-Benitez, A., Rodriguez-Herrera,
S.A., Oyervides-Garcia, A., De Ledn, C. y Jeffers, D.P. 2002.
Accion génica de la resistencia al achaparramiento del maiz
causado por espiroplasma, fitoplasmas y virus. Revista
Mexicana de Fitopatologia 20:13-17.

Se realiz6 un estudio de heredabilidad de la resistencia al
achaparramiento del maiz bajo condiciones naturales en
campo. Una linea (P1) moderadamente resistente se cruzo
con otra linea (P2) susceptible al achaparramiento del maiz
obteniéndose la F1, F2 y retrocruzas a ambos progenitores
[RC(,,) y RC(,,)]; estas progenies se evaluaron en 1999, en
dos fechas de siembra al nivel del mar, en Veracruz. Los
resultados seflalan que los efectos epistaticos fueron
significativos para el achaparramiento del maiz, no obstante,
los efectos génicos dominantes fueron mas grandes e
importantes que los efectos aditivos y epistaticos. Los datos
observados indican que un par de genes mayores son los que
gobiernan la resistencia al achaparramiento. El hibrido (F1)
resulto con alta tolerancia, indicando que existe dominancia;
asimismo, se observo heterosis para la resistencia al
achaparramiento. Estos resultados sugieren algun programa
de seleccion recurrente para mejorar esta caracteristica en
poblaciones con cierto grado de resistencia, o retrocruzas que
permitan incorporar resistencia a lineas élite susceptibles.

Palabras clave adicionales: Fitomejoramiento, analisis de
medias generacionales, efectos aditivos, dominancia,
epistasis.

Abstract. The inheritance of resistance to maize stunt was
studied under natural field conditions. An inbred line P1
(moderately resistant) was crossed with P2 (susceptible)
obtaining the F1, F2, and backcrosses to both parents [BC(,,)
and BC(,,)]. These progenies were evaluated at two stations
at sea level, in Veracruz in 1999. The results indicate
significant epistatic effects to resistance to maize stunt;

although, the dominant genetics effects were greater and more
important than additive and epistatic effects. The data showed
that resistance to stunt maize is controlled by one pair of
major genes. Hybrid (F1) was highly tolerant indicating
dominance and midparent heterosis for resistance was present.
The results suggest that a backcrossing program can be used
to improve this character in populations with some degree of
resistance, or backcrossing to transfer the resistance factors
into elite susceptible lines.

Additional keywords: Plant breeding, generation mean
analysis, additive effects, dominance, epistasis.

Las enfermedades ocasionadas por Mollicutes presentan
sintomas muy variables. Los sintomas mas comunes son:
pérdida de color debido a la reducida produccion de clorofila,
enanismo, entrenudos cortos, y bajos rendimientos, entre
otros. La incidencia del achaparramiento en maiz se esta
incrementando y causa pérdidas severas a los productores de
maiz del tropico y subtropico (Bradfute et al., 1981).
Actualmente, la enfermedad se presenta en forma endémica
llegando a causar del 70 al 100% de pérdida en siembras
afectadas (Waquil et al., 1997; De Leon et al., 1999). La
enfermedad se ha reportado con incidencias que van de leves
a severas en el Sur de Estados Unidos, México, paises de
Centro América y Caribe, Colombia, Venezuela, Ecuador,
Brasil, Pert, Paraguay y Norte de Argentina. En condiciones
de campo, el achaparramiento normalmente se presenta en
combinacion con el virus del rayado fino (MRFV), el cual
puede causar pérdidas en un promedio de 40-50% en
variedades adaptadas, mientras que los genotipos introducidos
o mejorados pueden alcanzar hasta el 100% (Géamez, 1983).
El achaparramiento se report6 inicialmente en California y
Texas (Alstatt, 1945). Posteriormente, Maramorosch (1955),
usando proteccion cruzada entre plantas con achaparramiento
colectadas en Texas y en el altiplano de México, reportd dos
razas del llamado virus del achaparramiento a las que
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determind como la raza Rio Grande y la Mesa Central. En
1968, Maramorosch et al. demostraron la asociacion de
estructuras parecidas a micoplasmas en plantas con la
enfermedad. Fue en 1973 que Davis y Worley reportaron la
presencia de espiroplasmas en plantas de maiz con
achaparramiento tipo Rio Grande. En 1981, en trabajos
iniciados en 1979 por Bascopé y Galindo, se aclar6 la
situacion al determinar que los dos tipos de achaparramiento
eran causados por diferentes patéogenos, uno por
espiroplasmas (CSS), y otro por organismos parecidos a
micoplasmas. Estos resultados fueron confirmados por Nault
(1980). Ambos agentes son procariotes de la Clase Mollicutes.
Dentro del complejo de achaparramiento, se incluy¢ el virus
del rayado fino. A la fecha, aln existe confusion en los
sintomas del complejo de achaparramiento, ya que la
infeccion puede ser causada por la accion combinada de
espiroplasmas (CSS), fitoplasma (MBS), y virus del rayado
fino (MRFV) u otro patogeno. Cabe sefialar, que como fuente
de resistencia al achaparramiento se reportan las razas
tripsacoides, zapalote chico, tuxpefio, tepecintle y vandefio
(Cervantes et al., 1958). Otros reporte de resistencia es la
poblacion 36 (Ortiz y Navarro, 1993) y poblacion 73
(Rodriguez, 1987). Los hospederos naturales de estos
patégenos son unos cuantos géneros que incluyen a Zea,
Tripsacum'y Euchlaena spp (teosintle). Markham et al. (1977)
mencionan que sorgo y zacate Johnson pueden albergar el
CSS. Las diferencias en rango de hospederos son que Zea
perennis es inmune a MBS y MRFV, pero susceptible a CSS.
Zea diploperennis es susceptible a CSS y MRFV, pero inmune
a MBS. MRFV puede infectar a Tripsacum australe y
Roettboellia exaltata. MBS tiene como hospederos a maiz y
teosintle, Tripsacum no ha mostrado susceptibilidad. En
cuanto al virus rayado fino (MRFV) esta restringido a maiz,
teosintle y Tripsacum. En relacion a los hospederos del vector,
la chicharrita Dalbulus maidis tiene preferencia por Zea
mays, Z. diploperennis 'y Z. perennis. Otros hospederos menos
preferidos son Tripsacum dactyloides, T. lanceolatum y E.
mexicana. Los hospederos que permiten completar su ciclo
son Z. mays con sus subespecies mays var. parviglumis,
arviglumis var. huehuetenangensis y mexicana, Z.
diploperennis y T. dactyloides. De acuerdo a lo antes sefialado,
se plantea como objetivo en el presente trabajo determinar
los efectos génicos y el nimero de genes involucrados en la
resistencia al achaparramiento del maiz.

MATERIALES Y METODOS

Material genético. De la poblacion Molcates desarrollada
por el Instituto Mexicano del Maiz ubicado en la Universidad
Autonoma Agraria Antonio Narro, se seleccionaron lineas
resistentes y/o tolerantes y susceptibles a la enfermedad con
un nivel de endogamia S3. Plantulas de esta poblacion habian
sido evaluadas el ciclo anterior mediante inoculaciones
artificiales, depositando 6-8 chicharritas infectivas por
plantula. En el ciclo primavera-verano 1998A se hicieron las
cruzas. Para el ciclo otofo-invierno 1998B, las F1obtenidas

se avanzaron a F2 por autofecundacién y se formaron las
retrocruzas hacia el progenitor uno [RC(P1)] resistente y al
progenitor dos [RC(P2)] susceptibles. En el ciclo 1999A todos
los progenitores y cruzas se incrementaron obteniéndose las
generaciones P1, P2, F1, F2, RC(P1) y RC(P2), necesarias
para este estudio.

Descripcion del area de estudio. La evaluacion de las medias
generacionales se llevo a cabo en la localidad de Villa Ursulo
Galvan, Veracruz en el ciclo 1999B, en dos fechas de siembra.
Esta localidad esta ubicada a 19°24°17” lat. N, 102°46°28”
long. E, a 8 metros sobre el nivel del mar; consta de un suelo
tipo Feozen y Vertisol, temperatura y precipitacion media
anual de 25.8° C y 1017.7 mm, respectivamente, y clima
tropical hiimedo con lluvias abundantes en verano y principios
de otoflo.

Trabajo de campo. La fertilizacion se realiz6 manualmente
aplicando 200 kg de fertilizante 15-15-15, suplementado con
120 kg de superfosfato triple de calcio y 240 kg de urea por
héctarea. Las aplicaciones de riego e insecticidas se hicieron
cuando se considerd necesario. El experimento se establecid
con dos repeticiones, en parcelas de dos surcos de 4.20 m de
longitud y una distancia entre plantas de 0.20 m, para obtener
una densidad de aproximadamente 60,000 plantas/ha. El
tamafio de muestra o poblacion fue de 42 plantas para todas
las generaciones. La incidencia de achaparramiento en los
diferentes genotipos se realiz6 contando plantas individuales
para cada uno de los grados de severidad y el niimero total
de plantas por parcela, cuando el cultivo estaba en la etapa
de llenado de grano; en esta etapa se observaron claramente
los diferentes grados de achaparramiento. Para ello se utilizo
la escala descrita por Grogan y Rosenkranz (1968): Grado 1:
Sin sintomas; Grado 2: Sintomas visibles en las hojas en %
de la planta, achaparramiento no evidente; Grado 3: Sintomas
en las hojas en la mitad de la planta, achaparramiento
moderado; Grado 4: Sintomas en las hojas en % de la planta,
achaparramiento severo; Grado 5: Més de % de la planta con
sintomas en las hojas y achaparramiento severo. Se
consideraron plantas tolerantes o resistentes las que
presentaron grados 1 y 2 y como plantas susceptibles las
ubicadas en los grados 3, 4 y 5. Normalmente, las plantas en
grados 4 y 5 presentan mal desarrollo de espiga, esterilidad y
poco o nada de formacion de semilla.

Disefio experimental. Se utilizé un disefio de bloques
completos al azar, con dos repeticiones en dos fechas de
siembra. Para el analisis de medias generacionales se aplicd
el método propuesto por Cavalli (1952) que estima los
parametros y se prueba la aditividad del modelo; la deduccion
de los coeficientes de los parametros se basé en lo descrito
por Marquez (1985). Para estimar estos coeficientes, se asume
que se cruzan los progenitores P, (AA) y P, (aa), donde el
total de su progenie F serd Aa; esta se avanza a F, por
autofecundacion resultando una frecuencia genotipica de %4
AA, 2Aa'y i aa. Para la retrocruza, la F| se cruza hacia el
progenitor con el alelo favorable (P,)y la progenie serd V2
AA'y 2 Aa [BC(P1)], pero si la retrocruza es hacia €l P,, la
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estructura es Y2 aa y ¥2 Aa [BC(P2)].

Estimacion de la heterosis y depresion endogamica. La
heterosis promedio de los progenitores se calculé usando la
formula I; para la depresion endogdmica la férmula 2 descrita
por Vizquez (1999):

[F-1/2 (P +P,)]
(1) Heterosis = ~—ror-rmermsmmrena-
172 (P+P,)
[(F-F)I
(2) Depresion endogdmica = —--———-—- * 100

Numero de genes. Para estimar el nimero de genes
involucrados se usaron las medias. las 6° de FI, F2, y de la
retrocruza, para ser sustitufdas en la formula descrita por
Castle (1921) y utilizada por Dollinger er al. (1970) y Vdzquez
(1999):

No. de factores = -------------m-mnmmmm-

Donde: D = diferencia entre las medias de los progenitores.
8 = constante, G°F1 = varianza de la Fl y O°F2 = varianza
de la F2.

RESULTADOS Y DISCUSION

En las fechas de siembra y generaciones se encontro diferencia
significativa, esto se atribuye a que entre las fechas una fue
Gptima y otra tardia; en relacion a las generaciones existe
divergencia genética al hablar de progenitores, FI, F, y RC.
En el porciento de plantas con sintomas de achaparramiento
se observaron 37.5% para el progenitor tolerante y 52.2%
para el susceptible. Debido a la presencia de dominancia del
cardcter, en la F1 se obtuvo una reduccion en los valores de
incidencia de 24.7%, respuesta similar se encontrd en la
retrocruza con el progenitor tolerante (26.6%). Lo contrario
se observa cuando el cruzamiento se hace hacia el progenitor
susceptible (43.8%). La incidencia de mazorcas con Fusarium
es ligeramente menor en el progenitor tolerante: no obstante,
en la Fltambién se refleja una sobredominancia al tener un
valor de 5.3 %, en la F2 se observaron 12.3% y 18.6% para
laretrocruza al progenitor tolerante y 13.7% cuando se utilizé
el padre susceptible. En cobertura de mazorca no se
presentaron problemas para los progenitores, al igual que en
la retrocruza con el padre tolerante. Los valores observados
no fueron de importancia econdmica, ya que los datos varfan
entre 1.3y 3.6%, es decir, estos valores no son significativos,
razon por lo cual no afecto el rendimiento. Respecto a
prolificidad de mazorca, se encontrd una diferencia de 23%
hacia el progenitor tolerante, resultando una dominancia
parcial en laF1. Enla F2 y en la retrocruza hacia el progenitor

Cuadro 1. Promedio de las variables en estudio a través de un disefio de medias generacionales.

PCA* MC¥ MCF* No. de mazorcas Rendimiento
Genotipo (%) (%) (%) en 100 plantas (t/ha)
Pl 37.50 0.00 22.78 124.48 5.1469
P2 52.18 0.00 25.86 101.72 2.9356
F1 24.74 1.28 5.34 107.48 5.3756
F2 30.00 3.57 12.28 124.02 3.1263
RC(P1) 26.56 0.00 18.57 92.77 5.9094
RC(P2) 43.78 2.94 13.66 132.77 3.9269

“Plantas con achaparramiento.
YMC = mala cobertura de mazorca.
'MCF = mazorcas con Fusarium.

Cuadro 2. Efectos promedios de los parimetros genéticos. Progenitor
resistente x progenitor susceptible al achaparramiento.

Efecto PCA* MCF*  Cobertura  Mazorcas  Rendimiento
mazorca en 100 plantas (t/ha)

a‘ ) -0.55 -0.15 0.00 -3.62 1.12

d 1.74* 271 -3.69 39.30* 16.46%

axa 1.60 1.92 -2.58 -5.00 7.17

axd -1.82 1.50 -1.98 -72.76% 1.72

dxd -1.84% -3.30 1.62 -34.92 -7.98

‘PCA = plantas con achaparramiento.

"MCF = Mazorcas con Fusarium.

‘a=electo aditivo; d = efecto dominante; a x a = efecto aditivo por aditivo;
a x d =efecto aditivo por dominante; d x d = efecto dominante por dominante.



16 / Vol unmen 20, Ninero 1, 2002

susceptible, se observd un incremento importante para esta
variable; sin embargo, el tamafio de mazorca no fue
significativo al estimar el rendimiento. Los resultados para
esta ultima caracteristica indican una diferencia entre ambos
progenitores de 2.213 t/ha indicando que el material
susceptible fue fuertemente afectado por la incidencia de
achaparramiento, tanto por la cantidad como por el tamafio
de las mazorcas por planta (Cuadro 1). Los efectos genéticos
promedios se presentan en el Cuadro 2. Estos resultados
indican que en las variables plantas con achaparramiento,
mazorcas con Fusarium, prolificidad de mazorcas y
rendimiento, los efectos de tipo dominante fueron mas
importantes que los efectos aditivos. En relacion a los efectos
epistaticos, el aditivo x aditivo y aditivo x dominante
resultaron ser mas importantes en las caracteristicas de
mazorcas con Fusarium y rendimiento. Para el caracter de
cobertura de mazorca, se detectd presencia de efecto
dominante x dominante y para plantas con achaparramiento
el efecto aditivo x aditivo. Para rendimiento, todos los efectos
fueron positivos a excepcion de la interaccion dominante x
dominante. El conocer los efectos genéticos implica parte
del éxito de un programa de mejoramiento de plantas, como
consecuencia, de aplicar aquel esquema donde se aproveche
mejor la accion génica. En el Cuadro 3, se muestra que el
achaparramiento, mazorcas con Fusarium, cobertura de
mazorca y prolificidad no presentaron depresion, por lo que
no se afecta el numero de mazorcas en la F2. Para el caracter
de plantas con achaparramiento, los valores se presentaron
en forma similar. En mazorcas con Fusarium, la media
muestra una depresion de -129.96, mientras que la cobertura
de mazorca presenta una media de -178.91. El caracter
rendimiento, se reduce en 41.8% entre las generaciones F1 y
F2, al utilizar la semilla F1 al siguiente ciclo (F2). Cabe
sefalar, que en general la depresion en vigor de la siembra
de la semilla F2 se presenta debido a la segregacion de genes,
no obstante, la enfermedad del achaparramiento presenta una
correlacion negativa con el rendimiento. Golovochenko y
Glukhovtsev (1997) reportan una depresion para rendimiento
de 22.7%. Es de considerar que ademas de la depresion
endogamica en la F1, en el presente estudio se utilizd un
progenitor resistente y uno susceptible al achaparamiento,
por lo que la depresion es mas severa. Beck et al. (1990)

reportan heterosis positiva y significativa para este carcter.
Fasoulas (1986) menciona que si no existe reduccion en el
vigor en una F2, teéricamente el vigor hibrido o heterosis
estd determinado por la acciéon equilibrada de genes
codominantes y semidominantes. En el presente trabajo, la
heterosis expresa la heterocigosidad de los genes en la F1.
La variable de plantas con sintomas de achaparramiento
presenta dominancia negativa de 44.8 (heterosis negativa),
indicando que existio una reduccion de los sintomas. Esto se
puede atribuir a que existe resistencia y/o tolerancia al
achaparramiento en alguno de los progenitores, o en ambos
(Narro-Ledn y Miranda, 1997). Estos mismo autores reportan
heterosis de -21.7%, menor al que se obtuvo en este trabajo.
Johnson (1971), en un estudio a la resistencia genética al
mosaico del enanismo del maiz, reporta heterosis del
progenitor medio para la resistencia. En mazorcas con
problemas de Fusarium, la heterosis fue negativa, lo que
sugiere dominancia negativa, o una reduccion en el dafio. En
la cobertura de mazorca la heterosis fue nula. En la
caracteristica prolificidad o nimero de mazorcas por 100
plantas, se encontrd heterosis de 29.3%, que influyo en el
rendimiento, ya que esta Ultima caracteristica presentd
dominancia (heterosis) obteniéndose una mayor produccion;
al respecto, Golovochenko y Glukhoutsev (1997) reportan
para rendimiento 33.3% de heterosis. Sin embargo, la
presencia de una alta dominancia y epistasis no siempre indica
alta heterosis (Khotyleva y Tarutina, 1997). Las estimaciones
promedios genéticas indican que para mazorcas con
Fusarium, cobertura de mazorca y prolificidad estan
gobernados por un par de genes. Para rendimiento se
estimaron cinco pares de genes, lo que sugiere que un
programa de hibridacion o de retrocruzas es el mas adecuado
para mejorar estas caracteristicas. Boling y Grogan (1965) al
determinar la herencia de la resistencia a la pudricion de la
mazorca por Fusarium, reportan estimaciones del nimero
de pares génico a la resistencia de aproximadamente 1.47.
Con respecto a la enfermedad del achaparramiento se
encontrd que un par de genes controlan la resistencia, no
obstante, Loesch y Zuber (1973), estudiando la resistencia al
virus del mosaico del enanismo del maiz, reportaron que la
resistencia a esta enfermedad estd condicionada por mas de
un gen y que la manifestacion de la enfermedad dependia de

Cuadro 3. Heterosis y depresion endogamica entre dos progenitores de maiz.

Pardmetro PCA* MCY MCF? No. de mazorcas Rendimiento
(%) (%) (%) en 100 plantas (t/ha)
Heterosis 44.83 0.00 -78.04 29.34 33.02
Depresion E -21.26 -178.91 -129.96 -43.30 41.84
Genes 0.66 0.10 0.12 0.20 5.40

*PCA = plantas con achaparramiento.
YMC = mala cobertura mazorca.

“MCF = mazorcas con Fusarium. mala cobertura mazorca.
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condiciones ambientales.
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