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COMPENDIO 

Entre ocho y dieciocho millones de hectáreas con suelos ácidos son sembradas anualmente con maíz. Desde 
1975 el Centro lntemacional de Mejoramiento de Maíz y Trigo (CIMMYT) comenzó un trabajo cooperativo para 
desarrollar gennoplasma de maíz tropical tolerante a suelos ácidos. Se describen resultados de evaluaciones del 
progreso de la selección, diseños Carolina del Norte 1 y 11, estudios dialélícos con o sin cruzas recíprocas, y análisis 
de medías generacionales. Los efectos de dominancia son importantes en la expresión de la tolerancia, pero no los 
matemos ni la epistasis. En función de estos resultados se fue modificando el método de mejoramiento, incorporando 
la evaluación de líneas S, en vez de familias de hermanos completos {durante la etapa de mejoramiento íntra
poblacional) y luego iniciando un proceso de selección recurrente reciproca (mejoramiento inter-poblacional). La 
importancia de la interacción entre la varianza aditiva y el ambiente justifica la necesidad de realizar las evaluaciones 
en numerosos ambientes edáficos. 

Palabras Claves: Variancias genéticas, Diseños genéticos, Dialélicos, Selección recurrente . 

ABSTRACT 

QUANTITATIVE GENETICS ANO BREEDING FOR TOLERANCE TO ACIO SOILS IN MAIZE 

Maize (Zea mays L.) ís nota tolerant species to acid soi/s. However corn is grown in eight to eíghteen million 
hect ares wíth this type of soils annually In 19 75, the lntemational Maize and Wheat lmprovement Gen ter (CIMMYT) 
initiated a collaborative project to develop tropical maize germplasm tolerant to acid soils. Thís review, íllustrates how 
the results from severa/ quantitative genetics studies ha ve been useful to modify the methodofogy employed by the 
plant breeders ínvolved in this initíative. Results from progress from se/ectíon studies, North Carolina 1 and 11 genetic 
designs, dial/el studíes (with or wíthout reciproca/ crosses) and generatíon mean anafysis are reported. Dominance 
effects were found to play in important role in the expression of toleran ce to soíl acidity, but maternal and epistasis 
were not statistically signifícant. Based on these resufts, the breeding methodology was changed so $1/ines rather 
than fu/1-sibs were evaluated during the intra-populalion stage of the project. Late/y an interpopulatíon breedíng 
scheme was begun using reciprocal recurren! sefectíon. The ímportance of additive by environment interaction justífies 
the need for multilocation evaluations using different edaphic stresses. 

Key Words: Genetic variances, Genetic designs, Diallels, Recurrent selection 

INTRODUCCION 

El maíz es uno de los cultivos más importantes. Se 
siembran en el mundo unos 130 millones de hectáreas 
cada año, siendo el trigo y el arroz los únicos que le 
superan en superficie sembrada. Aproximadamente un 
10% de las proteínas y un 8% de las cal orlas consumi
das por la humanidad provienen del maíz, cultivo que 
es particularmente importante para las Américas 
(CIMMYT, 1992; Pandey et al. 1994 ). Debido princi
palmente a problemas de fertilidad de los suelos, el 

rendimiento promedio en países en vías de desarrollo es 
relativamente bajo (2.4 t/ha) en comparación con el de 
países desarrollados (6. 7 t/ha). 

Aproximadamente 42% del maíz sembrado en países 
en desarrollo se ubica en los trópicos (Edmeades et al. 
1989). Entre los principales factores límitantes .de la 
producción se han citado los siguientes: baja fertilidad, 
técnicas erradas de manejo del cultivo, recursos limi
tados, aplicación inadecuada de los mismos, y retraso 
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en· la transferencia de tecnología. El nitrógeno es el 
nutriente que más comúnmente limita la productividad, 
seguido por el fósforo . Gran mayoría de los suelos 
tropicales pueden ~lasificarse como ácidos (Pandey et 
al. 1994; Sánchez. 1977), condición que contribuye a 
la reducción del potencial productivo del marz. Los 
suelos ácidos afectan el desarrollo de este cultivo debido 
a sus altas concentraciones de Al y Mn y a su baja 
disponibilidad de Ca, Mg y P (Granados et al. 1993; 
Sánchez, 1977); a pesar que no es naturalmente tole
rante a estas condiciones, entre 8 y 18 millones de 
hectáreas de estos suelos (dependiendo del criterio 
usado para la clasificación de un suelo como ácido) se 
siembran con maíz (Brewbaker, 1985). 

Numerosos problemas asociados con la acidez de 
los suelos pueden ser resueltos mediante correcciones 
con cal (preferiblemente dolomítica), las que suben el 
pH, reducen el% de saturación de Al y Mn, aumentan 
directamente la disponibilidad de Ca y Mg e indirec
tamente. la de P. En el cerrado brasileño (Estado de 
Minas Gerais y alrededores), esta práctica es factible 
por la fácil y cercana disponibilidad de cal. En otras 
regiones del mundo, sin embargo, el encalado no es 
económicamente factible debido a la lejanía de las 
caleras o problemas en las redes de comunicación. Este 
es el caso, por ejemplo, de los Llanos Orientales de 
Colombia. El desarrollo de materiales con tolerancia 
genética a la acidez de los suelos es, por lo tanto, una 
alternativa de gran interés para la agricultura mundial. 
Existen numerosos artículos que demuestran la exis
tencia de variabilidad genética en este cultivo para la 
tolerancia a dichas condiciones edáficas (Furlani et al. 
1986; Magnavaca et al. 1987; Rhue et al. 1978). 

El Centro Internacional de Mejoramiento de Maíz y 
Trigo (CIMMYT) comenzó un programa de mejoramiento 
para la tolerancia a suelos ácidos en 1975 (Granados 
el al., 1993). Como resultado del mismo, recientemente 
se liberó en Villavicencio (Meta, Colombia) la variedad 
de polinización abierta Sikuani V-110, adaptada a los 
Llanos Orientales Colombianos. Germoplasma de este 
programa ha sido y está siendo utilizado por programas 
de investigación agrícola de Venezuela, Brasil y Perú 
en América del Sur, asf como en países de Asia, tales 
como Vietnam e Indonesia. 

El presente trabajo describirá sumariamente el méto
do de mejoramiento empleado en cada etapa del pro
ceso y las conclusiones de distintos estudios genéticos 
realizados en diversos materiales; finalmente, enfatizará 
cómo estas conclusiones modificaron oportunamente 
el método de mejoramiento usado para hacerlo más 
eficiente. 
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METODOLOGIA 

a. Métodología de mejoramiento 

Numerosos trabajos han demostrado la utilidad de la 
. selección recurrente para lograr distintos objetivos tales 

como resistencia a enfermedades (bacterianas, virósicas 
o causadas por hongos), mejora en el tipo de planta 
{baja inserción de la mazorca), cambios en la madurez 
(obtención de materiales extraprecoces}, aumento en 
la tolerancia a insectos (cogolleros y barrenadores) . en 
el potencial de rendimiento, en la tolerancia a sequía, 
etc. Resúmenes de estos logros se publicaron recien
temente(Pandey y Gardner, 1992; Pandey et al., 1991 ). 

El CIMMYT comenzó su proyecto de tolerancia a los 
suelos ácidos en 1975 con una sola población {SA3). A 
partir de 1985, el programase intensificó con la creación 
de nuevas poblaciones (SA4, SA5, SA6, SA7 y SA8) y 
la implementación de métodos de mejoramiento más 
sofisticados: de la selección de familias de medios her
manos se pasó a la de hermanos completos, y luego a 
la de líneas S

1
. En cada ciclo se evaluaban entre 196 y 

256 familias (estos números se ajustan a un diseño 
experimental de látice 13x13 hasta 16x16} de las que 
se seleccionaban unas 25 familias que luego se 
recombinaban {selección recurrente de hermanos 
completos) o unas 35 familias se autofecundaban (se
lección recurrente de lineas S.). En cada ciclo se 
seleccionaba además un grupo reducido de familias 
verdaderamente superiores (seis familias) para 
recombinarlas y producir una variedad experimental. 
Estas variedades eran cedidas a los programas nacio
nales para que las usen en sus programas de mejora
miento. Por lo tanto, cada población cuenta con nume
rosas y sucesivas variedades experimentales, cada una 
de ellas resultado de un nuevo ciclo de selección (Ce
bailas et al. 1995; Grana dos et al., 1993) . 

b. Poblaciones mejoradas 

El programa de mejoramiento del CIMMYT evolucio
nó en respuesta a los conocimientos que se iban obte
niendo y a los recursos disponibles. Entre 1975 y 1985 
sólo se mejoró la población SA3 (Cuadro 1) mediante el 
sistema de selección recurrente de medios hermanos 
conocida como modified ear to row (Granados et al., 
1993; Pandey y Gardner, 1992), completándose 16 
cicfos de selección en una sota condición edáfica de 
suelo ácido. A partir de 1985 se fonnaron cuatro nuevas 
poblaciones, dos de grano amariHo (SA4 y SA5) y dos 
de grano blanco (SAS y SA7) heteróticas entre si 
(Pandey et al, 1994). Desde el año de su formación, 
estas poblaciones, así como SA3, fueron inicialmente 
mejoradas a través de un sistema de selección 
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CUADRO 1. Poblaciones mejoradas por el CIMMYT para tolerancia a 
suelos ácidos 

moderada (45-50% de satura
ción de Al, y 1 O· 1 2 ppm de P). 
En este rango de condiciones 
se puede discernir más efi
cientemente entre materiales 
tolerantes y susceptibles. 

AÑO DE COLOR 
POBLACION 

FORMACIÓN 
OBSERVACIONES 

DEL GRANO 

SA3 1975 Amarillo Población más tolerante hasta el presente 

SA4 1985 Amarillo Heterótica con población SA5 RESULTADOS 

SA5 1985 Amarillo Heterótica con población SA4 a. Evaluación del progreso 
de la selección SA6 1985 Blanco Heterótica con población SA7 

SA7 1985 Blanco Heterótica con población SA6 La población SA3, la más 
antigua del programa, semejo
ró durante 16 ciclos mediante 
el sistema de selección de me-

SA8 1990 Blanco Derivada de segregantes blancos de SA3 

recurrente de familias de hennanos completos con 
evaluaciones en múltiples ambientes edáficos du-rante 
3 a 5 ciclos (Granados et al., 1993; Pandey et al., 1994) 
y luego por selección de líneas S, por 2-3 ciclos. 
Finalmente, a partir de segregantes blancos de la 
población SA3 se formó, en 1990, la población SA8 
que no difiere significativamente de la población que le 
dio orígen . SA8 se ha mejorado con las mismas 
tecnologías que las restantes poblaciones. 

c. Ambientes edáficos utilizados 

El trabajo se realizó en colaboración con los pro
gramas de investigación nacional de Brasil (EM
BRAPA), Colombia (ICA, CORPOICA), Perú (INNIA) y 
Venezuela (FONAIAP), y a través del mismo se ade
lantaron también tesis de maestría de estudiantes de la 
Universidad Nacional de Colombia, Sede Palmira. 

En Colombia, las evaluaciones se realizaron en sue
los sin problemas de acidez en la estación del Centro 
Internacional de Agricultura Tropical (CIAT), Palmira, y 
en suelos ácidos en Santander de Quilichao (Cauca), 
Carimagua y Villavicencio (Departamento del Meta). En 
Brasil las evaluaciones se realizaron en la Estación 
Experimental de EMBRAPA en Sete Lagoas; y en Perú 
en Yurimaguas (selva amazónica} y en Venezuela en la 
zona de Calabozo. 

En cada ambiente se adecuaron los suelos al tipo y 
nivel de estrés edáfico deseado. Se prestó especial 
atención a los niveles de saturación de aluminio y de 
disponibilidad de fósforo. Inicialmente se buscaron has
ta cinco tipos de estrés en los que la saturación de 
aluminio variara entre 45 y 75% y el fósforo entre 6 y 12 
ppm. A medida que se ganó experiencia en el manejo 
de los suelos y en la respuesta del cultivo, se redu
jeron a dos las condiciones edáficas: una severa (55· 
60% de saturación de Al. y 6-8 ppm de P) y otra 
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dios hermanos.de mazorca por. 
surco modificada, y se disponía de tres ciclos de selec
ción de hermanos completos (Granados et al., 1993). 

Los avances genéticos variaron considerablemente 
según el sistema de mejoramiento usado (Cuadro 2). 
Tanto en ambientes ácioos como normales, la selección 
en SA3 de medios herrmanos fue mucho menor (1.49% 
1 ciclo) que con selección de hennanos completos (8.1 O 
% 1 ciclo). Ambas ganandas, sin embargo, alcanzaron 
significancia estadística. Las ganancias fueron posibles 
tanto en suelos ácidos. como en suelos normales. 

En el Cuadro 3 se presentan los datos para las pobla
ciones SA4. SA5, SA6, y SA7 cuando se habían fina
lizado dos ciclos de selección recurrente de hermanos 
completos (Ceballos et ali., 1995). La ganancia prome
dio en las poblaciones SA4 a SA7 fue de 4 a 5% por 
ciclo, sin relación con el tipo de suelo, confirmó que los 
métodos de selección eran eficientes para mejorar el 
potencial de rendimiento· simultáneamente en suelos 
ácidos y suelos normales. El progreso en la población 
SA4 en condiciones ácidas fue pobre, lo que motivó la 
realización de un estudio· posterior para medir la varia
bilidad genética dentro de dicha población. 

b. Estudio de la variabilidad genética en la 
población SA3 usando un diseño Carolina del 
Nortel 

Para entender la importancia relativa de las varianzas 
aditiva y de dominancia en la expresión de la tolerancia 
a suelos ácidos, se realizó un estudio sobre la población 
SA3 usando un Diseño Carolina del Norte 1 (Duque 
Vargas, 1992; Duque Vargas et al., 1 994). Se obtuvieron 
256 familias de hermanos completos, agrupadas en 64 
familias de medios hennanos (por padre), cada una de 
ellas constituí da por cuatro familias. 

En el Cuadro 4 se presentan los resultados usando 
únicamente los datos d'e los tres ambientes de suelos 

11 



ACTA AGRONÓMICA 

CUADRO 2. Progreso de la selección recurrente en la pobla
ción SA3 evaluada en seis ambientes de suelos ácidos y en 

cinco de suelos normales, en 1990 y 1991. 

c. Estudio de la variabilidad ge
nética en la población SA4 usando 
un Diseño Carolina del Norte 11 

CICLO 1 
SUELOS SUELOS A TAAVES DE TODOS 

El estudio Carolina del Norte 1 rea
lizado sobre la población SA3 no fue 
concluyente en cuanto al valor relativo 
de las varianzas aditiva y de domi
nancia. Como se recordará, se había 
observado anteriormente un pobre pro
greso en la población SA4 para su 
tolerancia a suelos ácidos. En función 
de esos resultados, se decidió realizar 
un estudio mediante un Diseño Caro
lina del Norte 11 sobre SA4 (Barrero, 
1995; Barrero et al., 1995)- Se obtu
vieron 320 familias de hermanos com
pletos, agrupadas en 80 familias de 
medios hermanos (por padre) y 80 
familias de medios hermanos (por 
madre). Cada familia de medios 
hermanos (tanto por padre como por 
madre) estaba constituida por cuatro 
familias de hermanos completos. 

ACIOOS ltORMALES LOS AMBIENTES 

RENDIMIENTO (Vha) 

MH-2 2.01 4.28 2.88 
MH-4 1.95 4.31 2.85 
MH-6 1.81 4.60 2.88 
MH-8 1.97 4.90 3.09 
MH-10 1.89 4.81 3.01 
MH-12 2.39 4.72 3.28 
MH-14 2.45 4.81 3.35 

DMS
005 

0.25 0.70 0.33 
b 0.04** 0.05** 0.04H 
Ganancia (%) 1.99** 1.10** 1.49H 

HG-0 2.22 4.38 3.05 
HG-1 2.60 5.03 3.53 
HC>2 2.84 4.67 3.54 

DMS
005 

0.46 1.11 0.48 
b 0.31"* 0.15 0.25* 

Ganancia(%) 13.96 .. 3.3 8.10* 

1 MH=cíclos de selección de medios hermanos; HC= ciclos de hermanos completos. 

Los resultados, en general, coinciden 
con los obtenidos mediante el Diseño 
Carolina del Norte 1 en la población SA3 
(Cuadro 5). Obsérvese la importancia 
de la O' 2 

0 , lo que nuevamente sugeriría 
problemas asociados con la implemen
tación de un programa de selección 

Ganancias estimadas como % del coeficiente de regresión b respecto al rendimiento en el 
ciclo 

MH-2 o HC-0 para seleoo6n de medtos hermanos o de hermanos completos. respectivamente. 
·:·Significante al 5% o 1% de probabilidad, respectivamente. 
OMS; Diferencias mínimas sign~icativas (P=0.05) para comparaciones de ciclos denlro de 

cada sistema de mejoramiento usado. 

ácidos o incluyendo un cuarto ambiente de suelos nor
males. La <:J 20 fue muy alta, particularmente cuando 
el análisis de basó en los cuatro ambientes, donde (J 2 

0 

fue casi cuatro veces mayor que CJ ! . Otro resultado 
interesante fue la alta significancia de la interacción 
entre (J! y el ambiente. Estas observaciones influye
ron en el programa de mejoramiento de maíz en dos 
maneras: 

1. Si la (J 20 es tan 1mportante, entonces una selección 
recurrente de hermanos completos no es adecuada 
porque se estaría seleccionando las mejores fami
lias cuyo buen comportamiento se debe en gran parte 
a la heterosis temporal y breve que resulta de combinar 
dos genotipos particulares. Este tipo de buen com
portamiento no se puede preservar para beneficio de 
la población, a no ser que se esté trabajando con se· 
lección recurrente recíproca. 

2. Se justifica plenamente el uso de numerosos am
bientes para la evaluación de progenies debido a la 
gran significancia de la interacción <J 2 A x ambiente. 

12 

recurrente intrapobJacional basado en 
la evaluación de familias de hermanos completos. Al 
igual que en el estudio anterior, se pudo observar 
significancia en la interacción de la CJ ~A con el am
biente, lo que provee una nueva justificación de la nece
sidad de hacer las evaluaciones en numerosos ambien
tes. 

En el caso particular del Diseño Carolina del Norte 11, 
se tienen dos estimados de la CJ 2

A: uno basado en las 
familias de medios hermanos por padre, y el otro en las 
familias de medios hermanos por madre. Ambos 
estimados, por lo tanto, deberían ser similares, por lo 
que es conveniente agrupar estos dos resultados para 
tener una estimación más precisa de la CJ 2A (Hallauer 

y Miranda, 1981 ). En este estudio particular, sin 
embargo, la suma de cuadrados debida a diferencias 
entre familias de medios hermanos por madre fue signi
fiCativamente mayor que la suma de cuadrados de medios 
hermanos por padre. Esta diferencia sólo puede ser expli
cada por 1) errores de muestreo al elegir las líneas S 1 
que se usarán como madre o corno padre; o 2) ocurrencia 
de efectos maternales o recíprocos. La selección de 
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CUADRO 3. Progreso de la selección recurrente de hermanos 
completos en las poblaciones SA4 a SA7 evaluadas en 

ambientes con suelos ácidos y normales. 

En representación de las poblaciones del 
CIMMYT tolerantes a suelos ácidos, se 
usaron variedades experimentales 
derivadas del ciclo de selección de 1990 
de las poblaciones SA3, SA4, SAS, SA6, 
y SA 7 (Cuadro 6 y 7). 

CICLO 11 
SUELOS SUELOS A TRAVES DE TODOS 

ACIDOS NORMALES LOS AMBIENTES Si bien no se pueden estimar directa
mente los valores de a 2Ay a 2

0 por tra
tarse de un modelo fijo (Pandey et al., 
1994; Vega, 1988), la gran magnitud de 
la Aptitud Combinatoria General (ACG) 
respecto a la Aptitud Combinatoria Es
pecífica (ACE) sugiere que los efectos 
aditivos (a los que está asociada la ACG) 
son significativamente mayores que los 
de dominancia (asociados con la ACE). 
De hecho, estos resultados indican 
ausencia de efectos genéticos de ACE 
significativos (Cuadro 6). Pero por otra 
parte, el contraste Padres vs Cruzas fue 
altamente significativo. Este contraste es 
una medición de la heterosis promedio y 
su alta signiticancia sugiere la existencia 
de efectos de dominancia importantes. 
La falta de significancia de la ACE re
flejaría entonces que la heterosis obser
vada en cruzas individuales no varía ma
yormente respecto a la heterosis pro
medio. 

RENDIMIENTO (t/ha) 

SA4-CO 2.02 7.25 3.23 
SA4-C1 2.14 7.70 3.43 
SA4-C2 2.07 7.78 3.43 
SA5-CO 1.94 7.61 3.26 
SA5-C1 1.71 6.86 2.91 
SA5-C2 2.07 7.34 3.30 
SA6-CO 1.75 7.30 3.01 
SA6-C1 1.65 7.82 3.05 
SA6-C2 1.99 8.02 3.36 
SA7-CO 1.85 6.24 2.85 
SA7-C1 1.79 6.70 2.91 
SA7-C2 2.14 7.64 3.39 
Media-CO 1.89 7.10 3.09 
Media-C1 1.82 7.27 3.08 
Media-C2 2.07 7.70 3.37 
DMS

0
_
05 

(1) 0.37 0.89 0.74 
DMSo.05 

(2) 0.16 0.42 0.28 
DMSn.,.<3> 0.44 0.65 0.65 
Ganancias(%) 
SA4 0.79 3.63 2.36 
SA5 2.95 -1 .72 0.38 
SA6 7.64 4.93 6.81 
SA7 8.56 11.26* 10.01* 
Promedio 4.90* 4.21 * 4.72*" 

Ganancias estimadas oomo % del coeficiente de regrestón b respecto al rendtmiento en C·O 

Cabe destacar la gran significancia de 
la interacción de la ACG con el ambiente 
(Cuadro 6). Esto justifica nuevamente la 
necesidad de realizar las evaluaciones 
de la selección recurrente en numerosos 
ambientes. Una de las informaciones 

·:· Signíficante al 5% o 1% de probabilidad, respectivamenle. . 
Diferencias mlnimas signHica1ivas DMS: ••• Para comparaciones de ciclos dentro de poblactones; 
"' ciclos a través de poblaciones: y C3l poblaciones a través de ciclos 

padres y madres fue realmente al azar y se consideró 
un número de progenitores suficientemente grande como 
para que hayan ocurrido problemas de muestreo. Por lo 
tanto, como resultado de este estudio, se planteó la 
posibilidad de efectos maternos en la expresión de la 
tolerancia a suelos ácidos. 

d. Estudio dlalélico sin Incluir cruzas recíprocas 

Los resultados del Diseño Carolina del Norte 1 fueron 
inesperados por la gran magnitud de la a 2

0
. Durante 

1992 se evaluó el comportamiento de ocho padres y 
sus respectivas 28 cruzas dialélicas en siete ambientes 
de suelos ácidos (Pandey et al., 1994). Los cruza
mientos dialélicos constituyen otra manera de estimar 
los valores relativos de efectos aditivos y de dominancia 
entre un grupo de padres elegidos para tal propósito. 
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más relevantes en los diseños dialélicos 
es el de los efectos individuales de ACG. El com
portamiento en condiciones de suelos ácidos, de la 
población SA3 fue superior al de los otros padres (ACG 
= 0.32**}. Esta capacidad no sólo se observa en su ren
dimiento per se, sino también en el de todas las cruzas 
en las que SA3 fue uno de los padres. Los mayores 
valores de heterosis fueron observados en las cruzas 
de CMS36 con las poblaciones blancas SA6 y SA 7 
{42.5** y 39.4%**, respectivamente). Se sabe que la 
heterosis de una cruza es proporcional, dentro de cierto 
rango, a la distancia genética entre los padres invo
lucrados (Pérez Velázquez et al. , 1995). Por lo que se 
conoce de sus respectivos orfgenes, SA6 y SA7 son 
los padres de este estudio más distantes de CMS36, 
por lo que estos resultados eran de esperarse. De hecho, 
la mayoría de las cruzas entre CMS36 (población de 
EMBRAPA, Bras il} y las poblaciones del CIMMYT 
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CUADRO 4. Estimados de varianzas genéticas en la población 
SA3 mediante un diseño Carolina del Norte 1, durante 

1990 y 1991 

VARIABLE 

RENDIMIENTO DLASA ALTURA MAX. PRO Ll FICIOAO 
PARAMETRO 

t/ha FLORAC. (N° ) (cm) MWPL 

CONSIDERANDO LOS CUATRO AMBIENTES 

a2 
A o.06± o.06 1.23±0.62 49.23± 17.51 o.ooo ± o.oro 

a2 
D 0.30±0.06 248±0.53 18..83 ± 10.34 0.001 ± 0.002 

a 2A.x amb. .32±0.07 2.65±047 6718± 11.38 0.022 ± 0.000 

a 2
0 x amb. ~.2o±o.oe -4.45± 0.53 -94.25± IIA 1 ~.007± 0.000 

211 
0.24± 0.20 0.38± 0.19 0.54±0.19 om±o 1s;; ' h 

CONSIDERANDO LOS TRES AMBIENTES DE SUELOS ACIDOS 

ey2 
A 0.15±0.06 1.26± 0.81 47 .97 ± 17.94 omo± o.oos 

ey2 o 0.12± 0.05 2.95±0.65 6.83± 8.95 0.000 ± 0.002 

a\.x amb. 0.37±0.06 3.43±0.71 66.60± 12.e6 o.w ± 0.005 

a 2
0 x amb. ·0.83 ± 0.08 ·6.11 ± 0.74 ·122.20± 11.81 .0.051 ± 0.004 

hq 0.36±0.20 0.31 ± 0.20 0.52±0.19 0.406±0.19 

~ Heredabilidad calctllada con base en promedios de lamihas de med1os hermanos. 

CUADRO 5. Est'mados de varianzas genéticas en la población 
SA4 mediante un diseño Carolina del Norte 1, 

durante 1992 

VARIABLE 

RENDIMIENTO DIASA ALTURA MAX. PROLIFICIDAD 
PARAMETRO 

t/ha FLORAC. (N2) (cm) MAZ/PL 

CONSIDERANDO LOS CINCO AMBIENTES 

a2 
A 0.06.± 0.03 1.31 ± 0.36 41 .20 ± 7,821 0.0016± 0.0005 

a2o 0.25.±0.05 1.97.± 0.43 25.32±6.01 0.0013± 0.0007 

a 2 ... x amb. 0.21 ±o.oa 1.74.± 0.56 22.08± 8.02 0.0014 ± 0.0010 

(J" 2
0

x amb. ~.oo±o.os .0.62 ± 0.81 ~.21 ± 11.69 -o.ooos ± o.ool7 

2 1 
0.28± 0.14 0.49 ±0.14 0.69±0.13 0.46± 0.14 h 

CONSIDERANDO LOS THES AMBIENTES DE SUELOS ACIDOS 
(J2 ... o.oo± o.06 1.35±0.44 37.48±7.56 0.0018±0.0005 
(J2 

o 0.22± 0.05 2.33±0.56 23.oo± 8.71 0.0013 ± 0.0009 

a 2 ... x amb. 0.13±0.06 1.95±0.75 17,63± 8.50 o.oooo ± 0.0011 

a 2
0 xamb. ~.11 ±0.06 .0.9 1± 1.()6 ·18.16 ± 12.48 ~.oooe± o.oo1e 

h" 'l 0.39± 0.20 0.43±0.14 o.es± 0.13 0.47± 0.14 

, Heredabilidad calculada con base en promedios de familias de medios hermanos. 

te 11 fue que los efectos matemos, recr
procos o citoplásmicos, podrlan tener 
cierta influencia en la tolerancia a 
suelos ácidos del maíz. El estudio se 
desarrolló para verificar si los efectos 
recíprocos en cruzas entre distintas 
poblaciones tienen alguna influencia en 
el rendimiento de grano en condiciones 
de suelos ácidos. Es similar al estudio 
de cruzas dialélicas anterior, con la dife
rencia de que se incluyeron las cruzas 
reciprocas. En el estudio se utilizó otra 
metodología de análisis a fa presentada 
en el Cuadro 8 (Salazar, 1997; Salazar 
et al. 1997). Finalmente, debe aclararse 
que las poblaciones tolerantes del 
CIMMYT (SA3, SA4, SAS, SA6 y SA7), 
usadas como padres en este estudio, 
no son idénticas a las usadas en el dia
lélico anterior, sino que estuvieron repre
sentadas por variedades experimen
tales derivadas del ciclo de selección 
de 1992. 

En el Cuadro 8 se presenta el Aná
lisis de Varianza para este estudio dia
lélico. En general, los resultados coin
ciden con los presentados en el Cua
dro 6. La heterosis promedio (contraste 
padres vs cruzas) fue altamente sig
nificativa respecto a rendimiento. La 
importancia de la Aptitud Combinatoria 
General fue mucho mayor que la de la 
Aptitud Combinatoria Específica; ésta, 
sin embargo, alcanzó significancia 
estadística al S%. Lo más relevante de 
este estudio es que los cuadrados 
medios para efectos recíprocos no fue
ron significativos para ninguna de las 
variables evaluadas. Se debe concluir, 
por lo tanto, que no hay evidencia de 
efectos recíprocos a partir de los datos 
de este estudio. Como en ca~os 
anteriores, la interacción de ACG x 
ambiente fue altamente significativa en 
el caso de la variable rendimiento. 

Los efectos de ACG para cada 
población, así como los rendimientos 
promedio de cruzas (promediadas a 

mostraron valor&s de heterosis estadísticamente sig
nificantes. 

e. Estudio dialélico incluyendo cruzas recíprocas 

Una de las conclusiones del Diseño Carolina del Nor-

través de recíprocas) y de padres, se 
presentan en el Cuadro 9. También se muestran los 
valores promedio de heterosis (basada en el padre de 
mayor rendimiento). Cuando se consideran sólo los 
ambientes de suelos ácidos, la población SA3 fue la 
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CUADRO 6. Análisis de varianza del estudio dialéllco entre ocho padres y sus 28 
cruzas evaluadas en 1992 en siete ambientes de suelos 

CUADRADOS MEDIOS 
FUENTE OE 

VARIACION GOLO RENDIMIENTO OlAS A FLOR. PROLIFICIOAO 

(tlha) {No) (MAZ./PL.) 

Ambientes (A) 6 217.57** 10102.80** 3.25** 
Repeticiones (A) 32 3.27 20.56 0.08 
Genotipos (G) 35 5.74" .. 55.88** 0.20** 
Padres vs Cruzas (PvC) 1 72.49** 89.59** 1.11** 
Padres 7 4.95 ... 110.11** 0.31 .. 

Cruzas 27 3.47** 40.57". 0.13"'* 
ACG 7 11.93 .. 131.84"* 0.38** 
ACE 20 0.51 8.62 0.05* 

GxA 210 0.72*• 11.12•* 0.04** 
(PvC) xA 6 1.03 13.39 0.05* 
Padres x A 42 0.69 13.44** 0.06** 
Cruzas x A 162 0.71 * 10.43*" 0.03** 
ACGxA 42 1.10** 21.47** 0.06** 
ACE xA 120 0.58 6.56 0.0 

Error 1120 0.55 7.09 0.02 
Promedio 2.43 68.2 0.80 

' .'' Slgniflcanle al 5% o 1% de probabilidad, respectivamenle. 
ACG y ACE = Aptitud Comb1natona General y Especifica. respectivamente. 

mejor (ACG = 0.34**). CMS36 
también mostró valores de ACG 
positivos y estadfsticamente 
significativos (0.17•). Los dos 
testigos susceptibles (Tuxpeño 
y ETO) como era de esperarse, 
mostraron ACGs negativos y 
también significativos ( -0.26 ... 
y -0.19*, respectivamente). 
Como se puede apreciar, los 
resultados para ACG son simi
lares a los observados en el 
estudio dialélico anterior. Los 
valores de heterosis observados 

CUADRO 7. Rendimiento del estudio dialélico sin cruzas recíprocas 

SA3 SA4 SA5 SA6 SA7 CMS TXP P26 ACG 

SA3 2.66 1 3.10 2.72 2.83 2.97 2.96 2.89 2.59 0.32** 
SA4 16.6" 1 2.33 1 2.65 2.81 2.67 3.02 2.49 2.38 0.16 .. 
SA5 2.4 13.4 1 2.07 1 2.49 2.35 2.74 2.29 2.31 -o.os 

SA6 6.4 20.3. 20.5' 1 2.021 2.40 2.90 2.13 2.26 -0.03 
SA7 11.9 14.3 13.8 18.8* 1 2.01 1 2.84 2.41 2.19 -o.03 
CMS 11.5 29.6 .. 32.7 .. 42.5 .. 39.4**1 2.041 2.63 2.28 0.13* 
lXP 8.9 6.6 11.0 5.2 20.2~ 29.1 1 1.611 2.01 .0.21** 
P26 -2.4 2.1 11.7 11.8 9.1 11.9 24.7*1 1.55 -o.30** 

'," SJgnlf1cante al 5% o 1% de probabilidad. respectivamente 
ACG = Apti!vd Combinatoria General 

en este estudio fueron menores 
a los vistos anteriormente. Se observó una vez más, que la 
mayor heterosis fue entre CMS36 y las poblaCiones del 
CIMMYT (esta vez con las poblaciones SA3 y SA5). 

f. Estudio de medias generacionales 

Finalmente en un trabajo iniciado en 1990, se practi
có selección divergente para tolerancia y susceptibi
lidad a suelos ácidos en varias poblaciones del C 1M MYT. 
Como resultado de esta selección se obtuvieron lfneas 
S

5 
tolerantes o susceptibles a este estrés edáfico. Se 

seleccionaron cinco pares de lfneas contrastantes de 
las que se derivaron respectivamente, las siguientes 
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familias: F1, F2, F3, primeras retrocruzas (RC1 y RC2). 
segundas retrocruzas (AC1 x P 1 y AC2xP2), y 
autofecundación de las primeras retrocruzas. En dos 
de los cinco grupos de cruzas no se obtuvieron las se
gundas retrocruzas por falta de número adecuado de 
plantas para representar estas generaciones se
gregantes. Las 11 ó 9 generaciones correspondientes a 
los cinco grupos se evaluaron en suelos ácidos en Villa
vicencio (dos condiciones edáficas). Santander de 
Quilichao (una condición edáfica} y Palmira (suelos no 
ácidos). Se realizó un análisis de medias genera
cionales siguiendo los conceptos de Mather y Jinks 
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(1977), pero analizando 
los resultados mediante 
regresión multivariada. 
La importancia relativa 
de cada efecto gerético 
(aditividad, dominancia, 
y epistasis aditiva-aditi
va, aditiva-dominancia y 
dominancia-dominan
cia) se midieron a través 
del valor de las respec
tivas sumas de cuadra
do en el modelo ce re
gresión. Los resultados 
de dicho estudio (Ceba
llos et al., 1998) se pre
sentan en el Cuadro 10. 

Es claro que la domi
nancia juega papel pre
ponderante sobre el ren
dimiento cuando se mi
de en este tipo de expe
rimentos. En gran parte 
esto se debe a que se 
usaron líneas endocria
das, de vigor completo, 
como fuera el caso de 
los dialélicos arriba des
critos. Es interesante 
también enfatizar que la 
importancia de la epis
tasis parece estar rela
cionada con la precisión 
del experimento. Cuan-
do los valores del C. V. 
eran grandes, la epista
sis fue importante y has
ta estadísticamente sig
nificativa. Cuando el 
error experimental era 
bajo, entonces la epis
tasis fue casi nula. La 
correlación entre el valor 
de la suma de cuadra
dos debida a efectos de 
epistasis y los C. V. fue, 
consecuentemente, al· 
ta y significativa (0.74**). 
Estos resultados origi-
nan la duda de si los va-

ACTA AGRONÓMICA 

CUADRO 8. Variancia del estudio dialélico entre ocho padres y sus 
respectivas 56 cruzas (incluyendo recíprocas), evaluadas en 1994 (20,21) 

CUADRADOS MEDIOS 

FUENTE DE G2 L11 RENDIMIENTO PRO L 1 Fl Cl DAD 

VAAIACION (t/ha) (N!!) 

Ambientes (A) 4 560.44!* 1.57r· 

Repeticiones (A) 15 3.51 0.028 
Genotipos (G) 63 2.58** 0.044 .. 

Padres vs.Cruzas 1 42.74** 0.103 
Padres (P) 7 2.41 •• 0.089** 

Cruzas(C) 55 1.87' .. 0.037** 
F1s 27 3.23*• 0.065** 

ACG 7 9.55u 0.1 98*~ 

ACE 20 1.02* 0.018 
Reciprocas (A) 28 0.55 0.011 

GxA 252 0.75** 0.016'* 

P vs. C X A 4 0.89 0.024 
PxA 28 0.71 0.022* 

CxA 220 0.75** 0.015-* 
F1s X A 108 0.84* 0.016 

ACGxA 28 1.76** 0.030** 
ACE x A 80 0.52 0.011 

AxA 112 0.66 0.014 

Error 945 0.65 0.014 

Promedio 3.32 0.92 

· , • • Significante al 5% o 1% de probabilidad. respectivamente. 
• Datos de altura de mazOfCa basados en cuatro ambientes únicamente. 
ACG y ACE = Aptitud Combinatoria General y Especifica. respectivamente. 

PUDRICION DE 

MAZORCA % 

37145** 

185 
234** 
734 
477*-

194--

272** 

775** 

96 
118 
100** 

179 
134* 

94** 
87 
99 
83** 

100 

87 

31.8 

ALTURA DE • 

MAZORCA (M) 

11.225u 

0.128 
0.116 .. 
0.041* 
0.304'* 
0.093** 

0.166** 
0.587*~ 

0.019 
0.022 
0.020** 

0.004 
o.o3o~· 

0.019* 
0.022* 
0.021 
0.022 
0.017 

0.016 

0.83 

CUADRO 9. Rendimiento del estudio dialél ico con cruzas recíprocas 

SA3 SA4 SA5 SA6 SA7 CMS 
SA3 3.50 1 4.07 3.78 4.02 3.68 
SA4 16A .. I 3.10l 3.56 3.46 3.46 
SA5 8.0 11.2 1 3.201 3.66 3.75 
SA6 14.9* 11.8 14.3 1 2.851 3.47 
SA7 5.2 10.0 17.1 10.5 1 3.141 
CMS 18Z* 10.6 19.0"* 12.1 5.261 
TXP 7.7 9.3 3.8 9.1 0.4 
ETO 5.9 16.6 15.2 15.3 5.8 

',"Significante al5% o 1% de probabilidad, respectivamente 
ACG = Aptitud Combinatoria General 

4.14 
3.72 
4.01 
3.77 
3.54 
3.371 

10.1 1 
-3.75 

TXP ErO /l03 
3.77 3.71 0.34** 
3.39 3.61 0.02 
3.33 3.69 0.11 
3.11 3.28 -0.06 
3.15 3.33 -0.12 
3.71 3.24 0.17* 
2.49 1 3.12 ·0.26** 

-7.4 r 2.66 -Q.19* 

lores obseNados para epistasis son realmente efectos 
genéticos o bien sólo una consecuencia estadística del 
método de análisis empleado. 

Paralelamente, se realizaron otras investigaciones 
necesarias para un programa integral de mejoramiento. 
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CUADRO 10. Importancia relativa de efectos aditivos, de dominancia e 
Interacciones epistáticas (aditiva x aditiva, aditiva x dominancia y 

dominancia x dominancia) 

b. Estudios fisiológi
cos y moleculares 

Se realizó también un 
estudio molecular utili
zando la técnica de 
AFLP (Amplified Frag
ment Lenght Polymor
phism), que constituyó la 
tesis de Maestría de la 
lng. Agr. María del Pilar 
Arias. Estos estudios ini
ciales, sin embargo, no 
pudieron detectar corre
laciones suficientemente 
claras entre el análisis 
molecular y los resulta
dos de campo. 

G2L2 GRUPO 1 GRUPO 2 GRUPO 3 GRUPO 4 GRUPO 5 PROMEDIO 

VILLAVICENCI0·1 + VILLAVICENCIO 2 
Aditivos 1 15.23" 40.67" 
Dominancia 1 78.97"* 39.84"" 
Epistasis 3 5.02 16.70" 
A2 0.94 0.81 

Aditivos 1 13.52 78.73 .. 
Dominancia 1 3.05 7.70 
Epistasis 3 50.56 3.34 
R2 0.16 0.86 

Aditivos 1 1.96* 43.85** 
Dominancia 1 95.26 .. 46.12 •• 

Epistasis 3 2.11 4.26 
R2 0.97 0.90 

2.99 26.39" 
80.15** 33.94* 
16.21* 32.82 
0.83 0.60 

OUILICHAO 

1.24 12.28 
38.36 36.89 
39.74 39.39 

0.40 0.49 
PALMIAA 

0.60 4.09 
94.16** 74.39** 

4.08 3.42 
0.95 0.78 

15.23 
81.49*" 

1.87 
0.97 

3.30* 
89.43* .. 

4.17 
0.93 

1.38 
93.8s·· 

2.06 
0.95 

20.10 
62.88 
14.52 

21.81 
35.09 
27.44 

10.38 
80.76 

3.19 

c. Análisis de elemen
tos minerales en te
jidos 

A TRAVES DE TODAS LAS LOCALIDADES Recientemente la lng. 
Aditivos 1 10.23 54.42 1.61 14.25 
Dominancia 1 59.09 31.22 70.89 48.41 
Epistasis 3 19.23 8.10 20.01 25.21 

•, •• Signiflcanle al 5% o 1% de probabilidad, respectivamente. 

a. Evaluación de técnicas de invernadero para la 
tolerancia a suelos ácidos 

En su tesis de maestría, el lng. Ramiro Urrea evaluó 
la posibilidad de usar potes con suelos ácidos para la 
determinación temprana, en estado de plántula, del nivel 
de tolerancia a dichos suelos. Los resultados sugieren 
que esta técnica sería muy efectiva para separar los 
materiales tolerantes de los susceptibles, pero no es 
suficientemente poderosa como para poder distinguir 
entre niveles de tolerancia. Se concluyó que la evaluación 
en invernadero serfa de gran utilidad sólo en los inicios 
de un programa de mejoramiento para eliminar o des
cartar los materiales susceptibles (Urrea G .. 1994; Urrea 
et al., 1996). 

6.63 
88.26 

2.70 

17.43 
59.58 
15.05 

Agr. Sildana Jaramillo 
concluyó su tesis de 
Maestría en la que se eva
luaron las concentracio-
nes de P, K, Ca, Mg, Fe, 
Mn, Si, y Al en tejido 

aéreo (tallo y hojas) y radical, de dos genotipos de maíz, 
tolerante (SA3) o susceptible (Tuxpeño) a suelos ácidos. 
Las evaluaciones se hicieron a campo en Villavicencio 
y Santander de Quilichao. A través de un rango de 
saturaciones de aluminio y disponibilidad de fósforo en 
el suelo, el material tolerante acumuló consistentemente 
más fósforo y potasio que el material susceptible. Este 
tipo de trabajos resulta sumamente útil, no sólo para 
entender en más detalle las bases fisiológicas de la 
tolerancia a suelos ácidos, sino también para el eventual 
desarrollo de técnicas de evaluación más rápidas, 
baratas y eficientes. 
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