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La raiz es un drgano esencial en el desarrollo y produccion de los
cultivos agricolas. Por tiempo prolongado los fitomejoradores han enfocado su
atencion en las cualidades aéreas de las plantas y han ignorado el desarrollo
del sistema radical; esto debido en parte a la dificultad de observar el desarrollo
de la raiz bajo condiciones naturales. Por otro lado, el desarrollo de variedades
de maiz de alto rendimiento es un proceso largo y costoso; esto hace que los
fitomejoradores busquen o exploren métodos rapidos y accesibles que
involucren el comportamiento de genotipos durante etapas tempranas de
desarrollo, los cuales ayuden a predecir el establecimiento y produccion de

hibridos sobresalientes. En concordancia con lo anterior, este trabajo de
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investigacion propone el estudio de nueve genotipos de maiz evaluados en tres
diferentes etapas de desarrollo: el primero corresponde a un estudio histolégico
de radicula de tres dias post-germinacion; el segundo aborda caracteristicas de
plantula a los 21 dias de edad bajo condiciones de invernadero; y el tercero
califica el comportamiento productivo de estos genotipos en estado adulto, en
dos localidades de prueba. Los nueve genotipos utilizados se describen como
sigue: tres poblaciones de maiz con caracteristicas especiales i.e. dos de ellas
poseen alta frecuencia poliembridnica (PE), denominadas NAP o C (normal de
alta poliembrionia) y BAP o D (braquitica de alta poliembrionia), ambas
generadas en el Instituto Mexicano del Maiz “Dr. Mario E. Castro Gil” (IMM) en
Saltillo, Coah. México; la tercera poblacion, exética a las dos primeras,
abiertamente No-PE, denominada Tuxpefio (E), muestra otorgada por CIMMYT,
y que cuenta entre sus principales caracteristicas el alto contenido de aceite en
grano; los otros seis genotipos se refieren a las cruzas directas y reciprocas
entre las tres poblaciones, generadas de acuerdo al método | de los disefios
dialélicos de Griffing (1956). La aplicacion de éste, permitié estimar parametros
genéticos como aptitud combinatoria general y especifica, efectos reciprocos y
heterosis.

El desarrollo del primer experimento permitio observar la aparicion de
radicula en todos los genotipos; esto permitio también documentar la presencia
de radiculas individuales y multiples por semilla en las poblaciones PE vy los
genotipos hibridos generados al cruzarse entre ellas. La frecuencia PE y de
radiculas multiples se presentd en el orden de 60 % y 14% respectivamente;

mas esta caracteristica se perdido por completo en hibridos F1 con Tuxpefio,
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manifestandose de este modo la PE como un caracter recesivo. Las variables
relativas al estudio histologico longitudinal (niumero de primordios de radicula y
longitud de células corticales) y transversal (niumero de capas del cértex), se
vieron favorecidas por la hibridacién entre genotipos PE y E. En especifico, los
mejores genotipos en estas variables fueron los hibridos D x E'y C x E, en
tanto, para el nimero de metaxilemas, la combinacion C x D resulto ser la mas
sobresaliente. En este estudio, se logré6 documentar al menos tres diferentes
versiones en la formacion de radiculas mdltiples individualizadas o con cierto
grado de fusion exclusivos de genotipos PE.

En el estudio de plantula de 21 dias de edad, se valido el fendmeno de
radiculas multiples influido por la poliembrionia (PE), observandose en
proporciones de 7 a 18%; mientras que la frecuencia de la PE se present6 en el
orden de 62%. Adicional a esto, se corroboré que la PE se comporta como
caracter recesivo en Fi1. A la edad sefialada, los genotipos alcanzaron diferente
estado de desarrollo (V3 y V4); la mayoria de las variables estudiadas
mostraron que las hibridaciones de PE con Tuxpefio resultaron ser las mas
eficientes. La produccion de materia seca radical solo representd el 60% del
aporte total de la parte aérea de los genotipos en general; por tal motivo la
condicién de dos radiculas y nimero de tallos presentes por plantula en maices
PE, no confirié ventaja aparente en esta etapa de desarrollo.

El estudio de comportamiento productivo en plantas adultas permitio
establecer que los genotipos No-PE mostraron mejor comportamiento
agronomico, por arriba de los PE en las dos localidades de evaluacion; estas

caracteristicas se vieron reflejadas en precocidad, menor acame de raiz y, por



ende, mayor rendimiento de mazorca. Los genotipos de mejor respuesta en
esta etapa de evaluacion fueron CxEy D x E.

La estimacion de parametros genéticos en las tres etapas de estudio
permiten sefialar que los efectos genéticos aditivos se presentaron solo en la
variable longitud de células corticales LCC (primer estudio), nimero de hojas
NH (en segundo estudio), y para todas las variables agronomicas (ensayo de
produccion); en tanto, los efectos reciprocos se presentaron en numero de
células corticales NCC, numero de metaxilemas (NMX), peso seco de raiz
(PSR) y peso seco de parte aérea (PSPA). La poblacién E resultdé el mejor
genotipo para heredar caracteristicas en etapa de plantula y caracteristicas
agronomicas por sus valores de ACG. Los hibridos con los mayores estimados
de ACE fueron C x E y D x E, mismos que presentaron los mejores estimados
de heterosis en la mayoria de las caracteristicas estudiadas en las tres etapas
de evaluacion. La correlacién de caracteres estudiados en las tres etapas de
desarrollo mostré una asociacion inconsistente entre variables; sin embargo, se
registro correlacion positivas y negativa baja pero significativa en plantula de 21
dias en cuanto a numero de hojas (NH) con todas las variables agronémicas.
Esto indica que un buen establecimiento de plantula pudiera tener una
influencia determinante en el desarrollo del cultivo, rendimiento incluido. Los
genotipos C x E y D x E presentaron el mejor comportamiento a través de las

tres etapas de evaluacion.



ABSTRACT

GENETIC PARAMETERS AND RADICLE DEVELOPMENT IN
POLYEMBRYONIC MAIZE

By
José Manuel Alcala Rodriguez

MASTER OF SCIENCE IN
PLANT BREEDING

UNIVERSIDAD AUTONOMA AGRARIA ANTONIO NARRO
Buenavista, Saltillo, Coahuila, México. Junio, 2009

Ph. D. José Espinoza Velazquez ---Advisor---

Key words: Zea mays L., polyembryony, multiple radicles per seed, genetic
parameters estimates.

The root is an essential organ in crops development and production in
agriculture. For many years plant breeders have focused their attention to the
canopy part and ignored the development of the radical system, this because of
the difficulty of observing the root development under natural conditions. On the
other hand, the development of high yield maize varieties is a long and
expensive process. However, this can be seen as an opportunity to explore
quick and accessible methods where the evaluation of genotypes in early stages

of development can help to predict the establishment and production of
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outstanding hybrids. In agreement with all of that, this research work proposes
the evaluation of nine maize genotypes in three different developmental stages:
the first one corresponds to a histological study of radicle of three days post-
germination; the second undertakes the evaluation of seedlings traits at 21 days
of age under greenhouse conditions; and the third stage refers to run two
performance assays for agronomical evaluation of the genotypes under study,
two locations. The nine maize genotypes used are described as follows: three
populations with special characteristics i.e. two of them have the polyembryony
mutant in high frequency (PE), named here as NAP or C (normal height, high
polyembryony) and BAP or D (brachytic, high polyembryony), both generated in
the Instituto Mexicano del Maiz Dr. Mario E. Castro Gil* (IMM) in Saltillo,
Coahuila, México; the third is a No-PE population, exotic to the former two, and
named as Tuxpefio (E) a high oil corn material which was provided by CIMMYT.
The other six genotypes were the resulting direct and reciprocal crosses among
the former three populations, using a diallel mating design equal to the Griffing
(1956) method I. The application of this method, allowed to estimate genetic

parameters as general and specific ability, reciprocal effects and heterosis.

The first experiment allowed the observation of radicle appearance at all
the nine genotypes at the stage of three days of age; it was also possible
documenting the presence of individual and multiple radicles per seed in the PE
populations and the hybrids generated among them. The PE and the multiple
radicles frequencies in F1 progenies from hybrids between crossings among C

and D populations were 60 % and 14% respectively; however, both
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characteristics were completely absent in the Fi hybrids derived from crossings
between C or D with Tuxpefo, supporting previous evidences of the recessive
nature of PE. The related variables to anatomic and histological traits such as
radicle primordium number and length of cortical cells and also traverse layer
cortical number, were favored by the hybridization among genotypes PE and E.
Specifically, the best genotypes in these variables were the hybrid D x E and the
C x E, meanwhile, for the metaxilemas number, the combination C x D was the
highest. In this study, it was remarkable that the PE seedlings showed two to
three radicles, ones were fully separated and others were joined partially or

completely.

The results from the experiment with seedlings of 21 days validated that
the multiple radicles phenomena was influenced by PE, and it was found in
proportions from 7 to 18%, meanwhile the PE frequency was shown in the order
of 62%. It was also confirmed that the PE behaves as recessive trait in Fi. At
this age, the genotypes reached different developmental stages (V3 and V4),
most of the studied variables showed that the hybridizations of PE genotypes
with Tuxpefio turned out to be the most efficient. In general, it can be said that
radical dry matter represented only 60% of the total canopy dry mater weight in
all genotypes, what for the condition of two or more radicles and multiple
plumules per seedling in PE maize did not confer apparent advantage at this

developmental stage.

The two yield performance assays allowed to settle down that the Not-PE

genotypes showed a better agronomic performance compared to the PE
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genotypes, in regard to precocity, minor root logging, and higher ear yield. The

superior performance genotypes at this stage were C x E and D x E.

The estimates of genetic parameters in the three study lead to state that
the genetic additive effects were presented only in the variable cortical cells
length LCC (first study), leaves number NH (second study), and for all the
agronomic traits (third study), while the reciprocal effects were presented in
cortical cells number NCC, metaxilemas number (MXN) and dry root weigh
(PSR) and canopy dry weight (PST). The E population was the best genotype to
inherit characteristic in both seedling stage and agronomic traits given its ACG
values. The hybrids with the best ACE values were C x E and D x E, and also
the better heterosis values in most of the characteristics studied in the three
evaluation stages. The correlation coefficients obtained along experiments
showed an inconsistent association among variables; however, it was calculated
a low but significant positive and negative correlation between seedlings leaves
number (NH) with all the agronomic traits. This may indicates that a good
seedlings setting leads to a better crop development, yield included. The
genotypes C x E and D x E presented the best performance throughout the

three evaluation stages.
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I. INTRODUCCION

La raiz es fundamental en la productividad de los cultivos; la aptitud para
crecer y fructificar esta gobernada por un sistema radical funcional y eficiente,
sobre todo en condiciones agricolas de bajos contenidos de agua y nutrientes
(Lynch, 1995; Hochholdinger, 2009). Un sistema radical sano es determinante
en el desarrollo de todos los 6rganos aéreos de la planta (Tuberosa y Salvi,
2007); son estas razones suficientes para incluir caracteristicas de la raiz en
fitomejoramiento de los cultivos (Mc Phee, 2005), asi como estudios relativos al
analisis genético de la formacién y desarrollo de la raiz (Hochholdinger, 2004a;

2009).

El sistema radical del maiz inicia con el desarrollo de la radicula (Ritchie
et al. 1992; Hochholdinger, 2009). Las raices embrionarias incluyen
normalmente la radicula y un variable nUmero de raices seminales laterales; el
crecimiento y desarrollo de éstas ocurre rapidamente, y disminuye cuando la
plantula alcanza el estado de tres hojas (V3, Ritchie et al., 1992), tiempo en que
se consolida el establecimiento de las raices definitivas, denominadas
nodulares o de corona, aunque éstas inician su desarrollo desde la etapa V1.
Este sistema radical de desarrollo postembrionario se torna el principal
proveedor de agua y nutrientes cuando la plantula alcanza el estado V6. Sin
embargo, las raices embrionarias contindan funcionando en todo el ciclo de vida

del maiz (Ritchie et al., 1992; Hochholdinger, 2004a; 2009).



Aun con esta importancia agronomica de la raiz y sus implicaciones en el
desarrollo de la planta, los estudios genéticos sistematicos de raiz se han
apenas iniciado (Feix et al., 2002). Por otro lado, los fitomejoradores se han
centrado en las cualidades de la parte aérea de las plantas y han ignorado por
mucho tiempo la condicion de raiz, esto en parte debido a la dificultad de

observar el crecimiento de la raiz en condiciones naturales.

En la diversidad natural del maiz, la presencia del fenémeno reproductivo
conocido como poliembrionia (PE), estda documentado ampliamente en varias
especies desde Webber (1940) y fue observado experimentalmente de manera
amplia por primera vez en maiz por Morgan y Rappleye (1951). Esta condicion
le confiere a una semilla de maiz la capacidad de emitir dos y hasta siete

plantulas potencialmente productivas.

El maiz comun exhibe invariablemente una radicula a la germinacion; la
condicion PE entre sus implicaciones, permite la aparicion de dos o mas
plantulas, situacidon que puede propiciar la emision de radiculas multiples
(Espinoza et al., 2007). Estudios preliminares (Espinoza et al., 2006; Alcala,
2006) permitieron observar que plantulas PE presentan una proporcién baja,

pero importante de dos y hasta tres radiculas por semilla.

Por otra parte, el desarrollo de variedades de maiz de alto rendimiento es
un proceso largo y costoso, condicion que da la oportunidad a los
fitomejoradores a explorar métodos rapidos y mas econdémicos, que involucren

el comportamiento de los genotipos durante etapas tempranas de su desarrollo,



cuyos resultados permitan confiablemente predecir un buen establecimiento y

produccion de hibridos sobresalientes.

En este contexto, se han estudiado varias técnicas para medir la relacién
entre caracteristicas de planta juvenil y planta adulta, entre ellas esta la
correlacion de rango incluyendo caracteres agrondmicos y parametros
genéticos. Esto puede ser una herramienta util en programas de mejoramiento

genético de cultivos.

Aunado a lo anterior, los sistemas de apareamiento genéticos
denominados dialélicos se han usado con éxito en el fitomejoramiento, tanto en
lineas como en poblaciones, para estimar efectos de aptitud combinatoria
general (ACG) y especifica (ACE), componentes de varianza, niveles de
heterosis y heredabilidad. Griffing (1956) establecié cuatro métodos de disefios
dialélicos para estimar ACG y ACE, los cuales son adecuados cuando el

ndmero de progenitores es reducido.

Considerando los razonamientos anteriores, en este trabajo de tesis se
estudia las caracteristicas de radicula muy joven y su relacion con el desarrollo
del sistema radical seminal y de la parte aérea en plantulas de 21 dias de edad

y la produccién de plantas adultas, bajo los siguientes objetivos e hipétesis.



1.1 OBJETIVOS

1. Realizar un analisis histolégico de radicula en genotipos de maiz
poliembrionicos (PE), No-PE y sus cruzas, con la finalidad de obtener
informacion sobre la organografia y estructura celular de este 6rgano en

etapa temprana de desarrollo.

2. Calificar en invernadero y campo a estos genotipos en su relacion de

planta juvenil y su comportamiento productivo en planta adulta.

3. Valorar el comportamiento genético y agronémico de las poblaciones NAP,
BAP y Tuxpefio per se y a través de cruzamientos derivados de la

aplicaciéon de un disefio de apareamiento dialélico completo.



1.2 HIPOTESIS

1. La poliembrionia presenta procesos especiales en el desarrollo radical

seminal.

2. Un buen establecimiento de plantula y produccion de materia seca puede
reflejarse en mejores caracteristicas agronémicas e impactar positivamente

el rendimiento.

3. La variabilidad genética presente en los grupos germoplasmicos utilizados
en este trabajo influra de manera positiva en la expresion genética y

agronomica de sus combinaciones hibridas.



ll. REVISION DE LITERATURA

2.1 La Raiz en Maiz

La raiz es un elemento fundamental en la productividad de la planta,
especificamente en ambientes caracterizados por bajos contenidos de agua y
nutrientes, por lo que la aptitud de las plantas para crecer y producir semillas
estard gobernada por un sistema radical funcional y eficiente (Mandelbrot, 1983;

Lynch, 1995; Aiken y Smuker, 1996).

La formacion del sistema radical en maiz es regulada por un programa
genético enddgeno, pero también por interacciones de la rizésfera y una flexible
adaptacion a sefiales ambientales (McCully, 1999; Feix et al.,, 2002,

Hochholdinger et al., 2004a, 2004b; Bais et al., 2006; Watt et al,. 2006).

El sistema radical del maiz consiste de raices seminales que son
formados durante la embriogénesis, y de raices definitivas que son formadas
durante el desarrollo post-embrionario. Las raices embrionarias se constituyen
por la radicula, que es formada en la base del embrién y un nimero variable de
raices seminales laterales que se forman bajo el nudo escutelar. El sistema
radical post-embrionario estd compuesto por las raices nodulares que se

forman en los nudos consecutivos del tallo y las raices laterales, que son



iniciadas en el periciclo de todas las raices principales (Abbe y Stein, 1954;

Feldman, 1994; Hochholdinger, 2004a; 2004b; y 2009).

2.1.1 Formacioén de la Raiz Embrionaria

En contraste a la radicula de varias angiospermas, que son formadas
exdgenamente, la raiz primaria en maiz es formada dentro del embrion
(endégenamente) y se hace visible como una region distinguible en 10 a 15
dias después de la polinizacion; este proceso de radicula no es encontrada en
otra familia fuera de las Poaceas. El término enddgeno, implica que el 4pice de
la raiz, incluyendo la cofia, penetra y rompe otros tejidos para hacerse visible. El
tejido que es dafiado durante la emergencia de la radicula es llamado coleorriza

(Yamashita, 1991; Yamashita y Ueno, 1992; Tillch, 1997).

Las raices laterales seminales que emergen del nudo escutelar son
también formadas enddgenamente y se hacen visibles en el embrion entre los
22 y 40 dias post-polinizacién. Las raices laterales seminales no forman
coleorriza desde el nudo escutelar, el cual estd ya diferenciado cuando las
raices laterales seminales emergen y puede ser facilmente penetrado. El
namero de las raices laterales seminales es variable de 0 a 13 y dependen
fuertemente del fondo genético de la plantula (Kiesselbach, 1949; Erdelska y

Vidovencova, 1993; Sass, 1977; Feldman, 1994).

La radicula y las raices seminales pueden persistir y permanecer

funcionales durante todo el ciclo de vida de la planta de maiz (Kiesselbach,



1949; Kausch, 1967; Kozinka, 1977, McCully y Canny, 1985). Algunos autores
han observado que la radicula y las raices laterales seminales mueren después
de la formacién del sistema de raiz post-embrionario (Lawson y Hanway, 1977;
Feldman, 1994). Ritchie et al., (1992) sefialan que el sistema radical seminal es
reemplazado por el establecimiento de las raices definitivas (nodulares y
adventicias) pero la radicula y las raices laterales de esta, pueden funcionar
largamente, inclusive hasta la etapa reproductiva. En este contexto, Hetz
(1996) menciona que la radicula y las raices laterales por si solas son
suficientes para formar una planta madura, caracteristica mostrada por el
mutante monogénico recesivo (rtcs), el cual permite la formacion de radicula y

raices laterales pero no raices nodulares.

2.1.2 Formacién de Raiz Post-embrionaria Temprana

Tradicionalmente, la morfologia del maiz se distingue entre desarrollo de
raiz embrionaria y post-embrionaria. Ahora, como resultado de la reciente
identificacion de nuevos mutantes, Hochholdinger et al., (2004a) sugieren que el
desarrollo post-embrionario de raiz sea subdividido en fase temprana y tardia,

las cuales son reguladas por diferentes genes.

Durante las dos primeras semanas post-germinacion, el desarrollo de la
radicula y las raices seminales laterales, componen la mayor parte del rizoma
en las plantulas. Después, las raices post-embrionarias (RPE) emergidas de la

parte basal del tallo son las que dominan y forman la mayor proporcién del



sistema radical del maiz. El desarrollo temprano de RPE esta caracterizado por
dos tipos de raiz: 1) Las raices laterales que emergen de la radicula y de las
raices seminales laterales en 6 a 7 dias después de la formacién de las raices
principales, y las raices nodulares que son formadas en el nudo coleoptilar en

10 a 14 dias después de la germinacion.

Las raices laterales tienen una fuerte influencia en la arquitectura de la
raiz y son responsables de la obtenciébn en mayor parte de agua y nutrientes
necesarios para la planta de maiz debido a su capacidad de anclaje y direccion
a las raices secundarias, terciarias y de mas altos ordenes (McCully y Canny,

1988; Wang et al., 1994; Lynch, 1995).

2.1.3 Formacién de Raiz Post-embrionaria Tardia

Las raices nodulares son formadas enddgenamente, como todas las
raices provenientes del tallo, y sus primordios son formados a lados opuestos
de los haces vasculares. El desarrollo tardio de las raices post-embrionarias es
caracterizado por las raices nodulares y las raices de sostén. El rizoma del
maiz desarrolla cerca de 70 raices de tallo (nodulares) durante su ciclo de vida,
gue son organizadas en 6 cogollos bajo la superficie del suelo y 2-3 cogollos de
raices de soporte por encima de la superficie (Martin y Harris, 1976; Hoppe et

al., 1986).

La transicion entre el desarrollo temprano y tardio del sistema de raiz

post-embrionario inicia a los 3 6 4 semanas después de la germinacién, con la
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formacion de raices en el primer cogollo, al segundo, y nudos subsecuentes
hasta el séptimo nudo. El diametro medio y el nimero de raices del tallo por
cogollo incrementan sus valores en nudos mas altos (Hoppe et al., 1986). Las
raices nodulares forman la mayor parte del rizoma adulto y son la base para
establecer resistencia en la planta, asi como las responsables en mayor medida

de la absorcion del agua (McCully y Canny, 1988; Ritchie et al., 1992).

Por otro lado, los diferentes tipos de raiz en el maiz son formados en
diferentes fases de desarrollo y en diferentes posiciones de la planta
(Hochholdinger, 2009). En el proceso de germinacion, la radicula es la primera
parte anatomica en iniciar su desarrollo desde el interior de la semilla seguido
por el coleoptilo, incluida la plumula, y de tres a cuatro raices seminales
laterales; fendbmeno que se presenta antes de la emergencia como lo sefialan
Ritchie et al., (1992). El crecimiento de estas raices sin embargo, se detiene
pronto después de la aparicion de la tercera hoja (etapa vegetativa a la tercera

hoja V3).

Una planta joven de maiz depende sobre todo de las reservas de energia
de la semilla, hasta que las raices nodulares, sean las permanentes y se
establezcan. Dentro de algunos dias, después de la emergencia del coleoptilo
al primer nivel del suelo, estas raices comienzan a desarrollarse durante la
aparicion de la primera hoja (V1), a partir de la regién nodular e internodular de
la corona 0 cuello de la futura planta. Por la etapa V6 (aparicion de la sexta

hoja) el crecimiento de estas raices ha llegado a su establecimiento pleno y han
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asumido el control total en la sustentacion de la planta; estas raices se
dedicaran a trabajar para lograr la expresion y la produccion materia seca total
de la planta, incluyendo la produccién de mazorcas (Ritchie et al., 1992;

Nielsen, 2001).

Aunque no hay estimaciones cuantitativas del todo validas de la
magnitud e importancia de la depresién de la productividad de la planta por
carencias de raiz, la importancia de la arquitectura de ésta en la productividad
de la planta proviene en realidad de la disponibilidad y distribucién de los
recursos del suelo. Asi que el despliegue espacial de la raiz estara en gran
medida determinado por la habilidad de la planta para aprovechar estos
recursos. En este sentido, la arquitectura de la raiz es un aspecto fundamental
en la productividad de la planta, especialmente en ambientes caracterizados por

bajos contenidos de agua y nutrientes (Lynch, 1995).

2.2 Anatomia Funcional de las Raices en Maiz

2.2.1 Organizacion Transversal

La radicula y las raices seminales laterales como las raices nodulares
muestran una organizacion multi-circular, y en medio de ellas exhiben un
cilindro central con muchos brazos de xilema. La radicula madura muestra de 6

a 10 elementos de metaxilema, mientras que las raices nodulares pueden
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contener mas de 48 elementos de estas estructuras y se incrementan en las
raices de nudos mas altos (Tillich, 1992; Feldman, 1994).

El periciclo forma una capa extrema del cilindro central. El tejido en
contacto con el suelo consiste en una capa de tejido endodérmico con la banda
de Caspari, que representa una barrera de resistencia variable del flujo radial de
agua y nutrientes (Hose et al., 2001) y varias capas (8 a 15) de tejido
parenquimatoso (cértex). La capa exterior es formada por la epidermis (a veces
denominada como rizodermis); ésta es una capa de células que se encargan de
la formacion de pelos en la raiz, tricoblastos y no formacion de pelos
atricoblastos. El arreglo de trico y atricoblastos es irregular, asi que no es facil
predecir cual célula formara pelos en la raiz. En raices viejas, la vida de la
epidermis es corta, ya que se desarrolla en el extremo de las células del cértex
y forma una banda de Caspari adicional (Feldman, 1994). En la formacién de
las raices de soporte bajo el suelo, la epidermis persiste y forma una cuticula

protectora.

2.2.2 Organizacion Longitudinal

Tradicionalmente, la estructura longitudinal de la raiz en maiz es descrita
en términos de zonas especializadas de desarrollo, y generalmente incluye: la
cofia o caliptra; el meristemo apical y la zona de alargamiento distal; la zona de
elongacién; y la zona de maduracién (Ishikawa y Evans, 1995). La cofia cubre la
punta de la raiz y secreta mucilago, el cual facilita el movimiento y crecimiento

de la raiz en el suelo.
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Préximo a la cofia esta el apice subterminal de la raiz, que consiste en un
centro quiescente (QC); es una region mitdticamente inactiva, consistente en
unas 800 a 1200 células (Jiang et al., 2003) y es rodeado por el meristemo
distal y proximal. Seguido al meristemo proximal esta la zona de elongacion
distal, donde nuevamente las células generadas empiezan su elongacion; estas
células son dificiles de clasificar debido a su actividad mitotica. La zona de
elongacion distal esta bordeada por la zona de crecimiento, donde las células
no se dividen mas, pero se alargan al maximo. Mas alla de la zona de
elongacién esta la zona de maduracion, la cual esté indicada por la formacién

de pelos radicales (Ishikawa y Evans, 1995).

2.3 Mutantes que Afectan la Formacion del Sistema Radical

Los mutantes que afectan el desarrollo de plantas monocotiledéneas son
considerablemente menores que los detectados en las dicotiledéneas. Sin
embargo, el desarrollo de raiz en cereales esta caracterizado por un creciente
namero de mutantes adversos. En maiz, este tipo de genes tienen un efecto
aberrante en el desarrollo del sistema radical. Es relevante mencionar que
muchos de esos mutantes muestran un fenotipo especifico en un tipo de raiz,
sin afectar a otros tipos principales (Hetz et al., 1996; Hochholdinger y Feix,
1998; Woll y Hochholdinger, 2004b; Hochholdinger, 2009).

Los mutantes que afectan el desarrollo de la raiz en maiz pueden ser

clasificados como espaciales o temporales. La clasificacién espacial distingue,
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acorde al tipo de raiz afectado, entre mutantes de raices nodulares (rtl, rtcs);
raices laterales (ruml, Irtl, sirl, slr2); y formacion de pelos radicales (rthl, rth2,
rth3). La clasificacion temporal esta basada en la fase de desarrollo que es
afectada por estos mutantes (Jenkins, 1930; Wen y Schnable, 1994; Hetz et al.
1996; Hochholdinger y Feix, 1998; Hochholdinger y Feix, 2001; Hochholdinger,
20044a; 2004b; Woll et al., 2004; Hochholdinger et al., 2008; 2009).

Los mutantes Irtl, ruml, rtcs son de herencia monogénica; la
segregacion de estos se ajusta a la herencia Mendeliana en proporcion de 3:1
en F2. Estos mutantes han sido objeto de interés experimental; con ello se han
determinado y clasificado diferentes etapas de desarrollo del sistema radical en
maiz. Estas etapas y tipos de raiz hacen presencia en las primeras tres
semanas de desarrollo y son determinantes para el establecimiento pleno de la

plantula, hacia una planta fértil y productiva.

2.4 Poliembrionia en Plantas (PE)

La poliembrionia es el fendbmeno que genera dos 0 mas embriones por
semilla, los cuales pueden originarse de una o varias maneras. Ademas, esta
condicion puede expresarse como plantulas mdaltiples a la germinacion. El
proceso ocurre de manera natural en varias especies; los embriones en las
semillas poliembridnicas pueden originarse del cigoto (huevo); de las sinérgidas
(una de dos células, las cuales con el huevo forman el saco embrionario en

angiospermas); de las antipodas (tres células en un saco embrionario
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localizadas en el lado opuesto de la terminacién micropilar); de la nucela (tejido
diploide que rodea el saco embrionario); o del tegumento (una de las dos capas
gue rodean el 6vulo maduro de una planta). Por lo tanto, los embriones
resultantes en la ocurrencia de poliembrionia (PE) pueden ser haploide [que
contengan la mitad (n) del numero normal de cromosomas]; diploides
[contengan la dotacién normal de cromosomas (2n)]; o triploides (contengan
tres juegos completos de cromosomas de la especie en cuestion) Villareal et al.

(2007).

Se dice que la PE es simple cuando en un mismo saco embrionario se
desarrollan varios embriones; PE mudltiple, cuando los embriones se forman en
varios sacos embrionarios. En las angiospermas puede ocurrir que el cigoto,
luego de la primera mitosis se divida por cleavaje (linaje celular) en dos o masy
asi se forme un embriéon de cada una de las partes. También puede suceder
que la nucela se divida en varias partes, de las que se originan numerosos
sacos embrionarios. A veces, s6lo uno de ellos se desarrolla completamente

Perissé (2002).

La poliembrionia es relativamente inusual entre las angiospermas, pero
muy frecuente entre las gimnospermas Sedgley y Griffin (1989). De acuerdo
con Lakshmanan y Ambegaokar (1984) la poliembrionia en angiospermas
puede ser clasificada como “simple” o “multiple”, dependiendo de la presencia
de uno o mas sacos embrionarios dentro del mismo évulo, y por su naturaleza,

la poliembrionia simple puede ser sexual o asexual (apomixis).
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2.5 Poliembrionia en Maiz

Sharman (1942) observé una linea de maiz que tenia dos embriones
que emergian de un solo grano, por lo cual los selecciond y disecciond. Los dos
embriones aparentaban estar completamente separados excepto por el
escutelo. Esto sugiere que la caracteristica gemelar se presentdé a edad
temprana, y probablemente fue causada por una division longitudinal o una
constriccion de la masa celular que constituia la etapa “pro-embrién”. Los
resultados anteriores sugirieron que ambos embriones eran idénticos vy

produjeron plantas tipicas con el numero normal de cromosomas, 2n=20.

Estudios histolégicos realizados por Erdelska (1996) permitieron
distinguir los tipos principales de PE en maiz de acuerdo al origen de los
embriones conectado con su localizacion en el grano, diferencias en estructura
(tejido comun compartido) y tipo de germinacién; el autor los sefiala como
sigue: a) Embriones gemelos provenientes de sacos multi-embrion, los cuales
se localizan generalmente en lados opuestos (lugares distantes) del grano,
carecen de tejido comun y la germinacion es separada; b) gemelos o tripletes
provenientes de células individuales del aparato huevo, donde las células estan
cercanamente adheridas, pero separadas estrictamente por capas de tejido
epidérmico, el endospermo es comun, pliumulas y radiculas son independientes;

c) poliembriones por division clonal (cleavage) se originan en vivo de manera
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espontanea o por induccién, tienen un suspensor comun, parte del escutelo y
capas superficiales de la radicula; estas semillas germinan con un complejo
radicular pero plumulas separadas.

Otra causa de PE en maiz la sefialan Hallauer y Miranda (1988) y se
refiere a una mutacion recesiva designada “gametofito indeterminado” (ig) que
afecta al saco embrionario de los homocigotos; algunos de los efectos de este
gen son: esterilidad masculina, 50% de casos en plantas igig; plantas abortivas
o defectuosas, 25% de plantas Igig; poliembrionia en 6% de las semillas,
endospermo normal, que recibieron el gen ig de madres Igig o igig; y
monoploidia en el 3% de los casos de cruzas con madres igig. De este modo, el
gen “ig” también ocasiona la pérdida de las funciones normales en el desarrollo

del gametofito femenino.

El Instituto Mexicano del Maiz “Dr. Mario E. Castro Gil” de la Universidad
Autonoma Agraria Antonio Narro (IMM-UAAAN) generd una poblacion de maiz,
la cual cuenta con semillas “gemelas” que son producto de una seleccién
artificial y no contienen ninguna manipulacién genomial, ni producto de un
proceso de mutacion inducida, fisica o quimica. Inicialmente, el porcentaje de
poliembrionia fue cuantificado en 1.5% y de ahi se inici6 un proceso de
seleccidon recurrente buscando incrementar gradualmente la frecuencia de la
poliembrionia, y al mismo tiempo mantener una alta variabilidad genética, para
asegurar el mejoramiento progresivo de la poblacion. En 1979 se reporté que la

poblacion alcanzo 33% de PE y que la comparacion entre plantas gemelas
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germinadas de una semilla, para diversas -caracteristicas agronomicas,
presentaron una varianza ambiental de solo 4.5%, por lo cual se determin6 que

las hermanas eran gemelas idénticas (Castro, 1979).

Espinoza et al. (1998) sefialan que a partir de 1992, la poblacion base de
maiz con plantas gemelas del IMM-UAAAN, se dividié en dos grupos: una de
porte enano y la otra de porte normal; el manejo reproductivo aplicado en ellas
es, desde entonces, a través de cruzas fraternales con mezcla de polen. En un
ciclo determinado, se seleccionan en campo de 200 a 300 familias de medio
hermanos (FMH), las cuales se evallan posteriormente bajo condiciones de
invernadero, sembrando 50 semillas por FMH en cajas de germinacion; las
mejores 30 a 40 FMH con respecto a germinacion, frecuencia PE, y tipo normal
de plantula son las familias que constituyen los progenitores del siguiente ciclo.
Los autores sefialan que la frecuencia PE tanto en enanas como normales llegé

y superd 60% a partir de 1996.

2.6 Variantes de Raiz de la Poliembrionia en Maiz

La poliembrionia en maiz provee a una semilla la capacidad de emitir
mas de una plantula; una mayor cantidad en el nimero de embriones en
aguellas pudiera reflejar una disminucién de tamafio en el endospermo y por
tanto una reduccién de reserva de nutrimentales en la semilla; esta necesidad

de nutrimentos para abastecer mas de una plantula en los casos PE, permite
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suponer la utilidad de dos o mas radiculas para sustituir el déficit de nutrientes y
mejorar el suministro de ellos por absorcién radicular.

Los resultados experimentales en estudios a nivel plantula de 10 y 21
dias de edad en las poblaciones poliembriénicas del IMM-UAAAN,
denominadas como: NAP (Normal de Alta Poliembrionia) y BAP (Braquitica de
Alta Poliembrionia), han permitido detectar caracteristicas fenotipicas Unicas en
radicula a la germinacion, las cuales no se aprecian en el maiz comun,
especificamente aquéllas presentan radiculas multiples (RM); el fenbmeno de
dos o0 mas radiculas por semilla ocurre generalmente en frecuencias de 14 a
20%. Es comun gue las RM observadas compartan estructuras seminales, tales
como el mesocotilo, hipocotilo e inclusive las raices laterales (Alcala, 2006;

Espinoza et al., 2006).

2.7 Parametros por via de Disefios Dialélicos

Los sistemas de apareamiento genéticos denominados dialélicos se han
aplicado con éxito por los fitomejoradores, tanto en la utilizacion de lineas como
de poblaciones, con el propoésito de estimar efectos de aptitud combinatoria
general (ACG) y especifica (ACE), efectos reciprocos (ER), componentes de
varianza, niveles de heterosis y heredabilidad (Griffing, 1956; Gardner y

Eberhart, 1966).
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Sprague y Tatum (1942) propusieron el método que incluye a las cruzas
dialélicas y que originé los conceptos de aptitud combinatoria; ACG es el
término que emplearon para designar el comportamiento de promedio de una
linea en combinaciones hibridas, a través de sus cruzamientos con un conjunto
de lineas diferentes, y el de ACE lo emplearon para designar la desviacién que
presenta la progenie de una cruza especifica con el resto al promedio de sus

progenitores.

Marquez (1998) define aptitud combinatoria como la capacidad que tiene
un individuo o una poblacion de combinarse con otros; esta capacidad es
valorada por medidas en su progenie. La aptitud combinatoria debe
determinarse en varios individuos de la poblacion, con la finalidad de poder

realizar seleccion de aquellos que exhiban mejor aptitud.

Griffing (1956) establecié cuatro métodos de disefios dialélicos para
estimar ACG y ACE y componentes de varianza, los cuales son adecuados
cuando el numero de progenitores es reducido, a saber: 1) evaluacion de
progenitores y cruzas F1 directas y reciprocas; Il) evaluacion de progenitores y
cruzas F1 directas; lll) evaluacion cruzas Fi directas y reciprocas; y 1V)
evaluacion sélo de cruzas Fi directas. Para efectos de esta investigacion se

utilizara el método I, el cual permitir determinar ACG, ACE y ER.

En su trabajo, acorde a la época, Griffing sélo dio un ejemplo numérico,

correspondiente al método 1V, debido principalmente a que éste representa el
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sistema de mayor interés a los fitomejoradores, y a que los efectos genotipicos
reciprocos eran, generalmente, considerados ausentes en plantas; aunque en
la actualidad se conciba lo contrario. Acorde con esto, y en mucho debido al
progreso de los procesos computacionales de alta velocidad, los investigadores
pueden aplicar holgadamente una diversidad de métodos relativos a disefios de
apareamiento, incluyendo el método | de Griffing, en busca de la mejor
calificacion de grupos genotipicos, jerarquizados por su AC y ER (maternos y

no-maternos).

La condicion genética por efecto de genes no localizados en el nucleo,
llamado también influencia materna, implica que el fenotipo de un descendiente
para cierto caracter esta notablemente influenciado por el genotipo de la madre,
donde la informacién genética de los gametos femeninos se transcribe y estos
productos génicos (proteinas o0 ARNm aun no traducidos) estan presentes en el
citoplasma del évulo. Después de la fecundacion, estos productos influyen
patrones o caracteres que se establecen durante el desarrollo temprano del

nuevo individuo (progenie).

Corey et al, (1976) mencionan que de los rasgos -cuantitativos
genéticamente examinados en diversos cultivos, s6lo se ha hecho énfasis en
ACG y ACE, ignorando los efectos reciprocos y maternos. Los autores
encontraron efectos maternos en estudios con Arabidopsis thailiana L., los
cuales, se cree, son debidos a la diferencia de citoplasma materno y al

ambiente maternal provisto por desarrollo de la semilla.
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Los cruzamientos dialélicos pueden ser usados en estudios genéticos
para indagar la herencia de rasgos O caracteristicas de importancia entre
genotipos. Especificamente, las cruzas dialélicas fueron desarrollados para
estimar la ACG de los padres, e identificar al padre superior para ser usados en
la formacion de hibridos o sintéticos. El analisis de los datos en el dialélico es
usualmente realizado acorde a los métodos de Griffing, que desagregan la

variacion total observada en efectos de ACG y ACE (Yan y Hunt, 2002).

Frecuentemente se emplean cruzamientos dialélicos para estudio de las
poblaciones biolégicas. Los métodos, asi como los problemas considerados
han sido diversos. Algunos investigadores (Sprage y Tatum, 1942; Griffing,
1956; Henderson, 1963) han utilizado estos cruzamientos para definir y aplicar
los conceptos de ACG y ACE para obtener procedimientos que permiten

estudiar a progenitores en particular.

La presencia de efectos reciprocos en la expresion de los fenotipos esta
bajo influencia del material genético involucrado en el estudio, y afecta de
manera diferente a los caracteres en observacion. Por lo tanto, antes de iniciar
un programa de mejoramiento genético debe conocerse la magnitud de los
efectos reciprocos y, en base a los resultados, tomar las decisiones que mejor

le convengan al fitomejorador (Samano, 2007).

Relativamente, pocos estudios de andlisis dialélico han sido aplicados en

el desarrollo inicial en plantas de maiz. En un programa de produccién, es
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importante determinar el vigor de plantula, el cual puede contribuir a predecir el
establecimiento y produccion de hibridos sobresalientes. En este sentido se ha
encontrado que el vigor de plantula estd determinado por efectos de ACG,
aunque los efectos de ACE y ER también han sido identificados como

importantes.

2.8 Heterosis

La heterosis 06 vigor hibrido se refiere al fenomeno donde la progenie de
diversas variedades endogamicas y poblaciones exhiben mayor biomasa,
velocidad de desarrollo y fertilidad que la de sus dos padres. Este fendmeno ha
sido explotado extensamente en la produccién de cultivos y ha sido una
poderosa fuerza en la evolucion de las plantas (Birchler, 2003; Melani y Carena,

2005).

Hallauer y Miranda (1988) mencionan que para obtener mejor respuesta
heterdtica seria conveniente combinar germoplasma proveniente de diferentes
areas de adaptacion, bajo el supuesto de que a mayor divergencia genética
habrd mayor heterosis. Similarmente, Rivera (1977) considera que un mayor
namero de genes en un locus (diversidad genética) resulta en una mayor
probabilidad de que el genotipo sea heterdético.

Puertas (1992) sefiala que el cruzamiento de algunas lineas

endogamicas produce hibridos de caracteres muy superiores, no soélo sobre las
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lineas paternas, si no también a las poblaciones iniciales de donde se

obtuvieron las lineas endogamicas.

Varios modelos han sido propuestos para explicar la base genética de la
heterosis, los cuales incluyen las hipotesis de Dominancia, Sobredominancia y
Epistasis. Todas ellas se refieren a la combinacién de un considerable nimero
de genes responsables del vigor de los fenotipos hibridos sobre los

progenitores endogamicos (Birchler, 2003).

El modelo de complementacién (dominancia) en estado recesivo se
presenta por la presencia de alelos deletéreos en los padres endogamicos que
son complementados en la progenie. Acorde a este modelo, los efectos aditivos
de alelos benéficos resultan en un superior fenotipo en el hibrido. Este modelo

fue presentado en 1910, y para que la heterosis ocurra, los progenitores deben

diferir en frecuencia génica y la dominancia debe estar presente (Bruce, 1910).

Otro de los modelos, la Sobredominancia, propone que la condicién
heterocigoética per se de los progenitores es la responsable de la heterosis. De
acuerdo a este modelo, las nuevas interacciones entre diferentes alelos de los

progenitores resultan en fenotipos superiores para ambos alelos homocigotes.

Caracteristicas medibles, tales como numero de hileras de semilla en la
mazorca investigado por Shull (1908), son consideradas como caracteristicas
cuantitativas y pueden ser estudiadas via mapeo de QTL. Con esta

aproximacion, las regiones del genoma regulan una caracteristica medible que
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identifican a poblaciones segregantes. Los caracteres sujetos a heterosis,
incluyendo el rendimiento de grano, altura de planta, biomasa, y tamafio de
mazorca, han sido investigados usando mapeo de QTL (Stuber et al., 1992;
Frascaroli et al., 2007). Histéricamente, la heterosis ha sido estudiada usando la
genética cuantitativa, como evidencia se ha propuesto que la heterosis es de

naturaleza poligénica (Kusterer et al., 2007).

2.9 Vigor Inicial y su Relacion con Caracteristicas de Planta Adulta

El desarrollo de variedades de maiz (Zea mays L.) de alto rendimiento es
un proceso largo y costoso, aunque se puede reducir usando métodos que
consideren el comportamiento de los genotipos durante el desarrollo inicial

(Ajala 'y Fakorede, 1988).

El vigor inicial es considerado una componente esencial del desarrollo de
los cultivos en la mayoria de las condiciones ambientales (Ludlow y Muchow,
1990). Bajo condiciones favorables, es posible obtener plantulas vigorosas de
hibridos de maiz que resultan en un alto rendimiento al combinar genotipos y
practicas agronomicas (Fakorede y Agbana, 1983). En este contexto,
caracteristicas simples como el porcentaje de germinacion, longitud de la parte
aérea y la longitud de radicula han sido aceptadas como indicadores de vigor

de plantula (Acevedo et al., 1971; Hoecker y Hochholdinger, 2006).



26

Ademas, se ha observado que la varianza de dominancia determina
caracteres de calidad fisiologica de semilla, mientras que la varianza aditiva
influye a caracteres de tipo agronémico, aunque no se ha encontrado
asociacion entre variables de calidad de semilla y variables agronémicas,
tampoco se ha observado que la calidad inicial de la semilla no influye en el

desarrollo del cultivo (Antuna et al., 2003).

Otros investigadores han estudiado la emergencia y vigor de plantulas
donde incluyen aspectos agrondmicos y hasta genéticos. En maiz, se ha
reportado que los efectos aditivos son mas importantes que los efectos
dominantes para la germinacion, el vigor de semilla y de plantula; de igual
manera se han reportado efectos reciprocos significativos (Revilla et al., 1999;

Antuna et al., 2003).

En este contexto, existen estudios que indican que las correlaciones
entre los caracteres de plantula y planta adulta son inconsistentes. Mock y Bakri
(1976) reportaron baja correlacion entre el vigor de la plantula, medido éste
como porcentaje de emergencia, el indice de emergencia y materia seca de
plantula a 42 dias después de la siembra, con el rendimiento en grano en la
poblaciébn de maiz SSS 13. Mock y Skrdla (1978) obtuvieron resultados
similares en cuanto a la baja asociacion entre vigor de plantula y los dias a

floracion femenina.
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Mock y McNeill (1979) encontraron bajos coeficientes de correlacion
entre caracteres de vigor de plantula con altura y nimero de hojas de planta
juvenil, dias a floracion femenina, altura de planta adulta y rendimiento de grano
en 34 lineas endogamicas de maiz; pero la acumulacion de materia seca inicial
afect6 de manera positiva y significativamente (R?=0.48) el rendimiento de

grano.

Aplicando seleccion recurrente en maiz, la correlacion entre el vigor de
plantula y rendimiento de grano puede ser positiva, negativa o cero (Fakorede y
Ayoola, 1980); aunque en algunos casos, la asociacion entre el tamafio de
grano y crecimiento inicial de plantula es positiva (Bockstaller y Girardin, 1994).
En otros casos, aunque es significativo el efecto del tamafio de grano y el
crecimiento de plantula durante el periodo heterotrofico (porcentaje de
emergencia, altura de plantula, materia seca), éste desaparece antes de la

antesis (Hawkins y Cooper, 1979).



lIl. MATERIALES Y METODOS

3.1 Generalidades de los Experimentos

El presente trabajo de tesis trata sobre la respuesta de nueve genotipos
en tres etapas de desarrollo, tales como: 1) Anatomia de radicula, tres dias de
edad; 2) Desarrollo de plantulas de tres semanas de edad; y 3)
Comportamiento productivo de plantas adultas. El estudio incluyé tres baterias
experimentales como sigue: Experimento 1. Caracterizacion de radiculas a
nivel histologico; Experimento 2. Evaluacion del sistema radical seminal y
produccién de materia seca raiz/tallo en plantulas de 21 dias; y, Experimento
3. Ensayo de comportamiento productivo de los genotipos, observado en dos

localidades geogréficas.

El experimento Uno se llevd a cabo en el laboratorio de Histologia
Vegetal perteneciente al Departamento de Botanica; el Dos se efectud en el
invernadero numero tres asignado para investigaciones en Maiz; estas dos
unidades experimentales son instalaciones de la Universidad Autonoma Agraria
Antonio Narro (UAAAN) con sede en Saltillo, Coah. Finalmente, el experimento
Tres fue establecido en dos localidades; Buenavista, Saltillo, Coah. (25° 271’
Latitud N; 101° 02'Llongitud O; altitud 1758 msnm) y Calvillo, Aguascalientes

(21° 43’ latitud N; 102° 32’ longitud O; altitud 1640 msnm).
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3.2 Material genético

El material genético utilizado incluyd tres poblaciones de maiz, de las
cuales dos poseen la caracteristica heredable de semillas poliembridnicas (PE),
generadas en el Instituto Mexicano del Maiz “Dr. Mario E. Castro Gil” (IMM) de
la UAAAN; la tercera es la poblacion Tuxpefio HOC, muestra otorgada por
CIMMYT. Estas poblaciones, que de aqui en adelante seran denominadas
como C, Dy E, descritas como sigue.

Poblacién C = UA-IMM-NAP, Normal de Alta poliembrionia: poblacion de
plantas porte normal (altas), con caracteristicas poliembrionicas (frecuencia de
60 a 65%); origen: UAAAN, 2006, via seleccion recurrente de medio hermanos.

Poblacién D = UA-IMM-BAP, Braquitica de Alta Poliembrionia: poblacién
de plantas enanas, con caracteristicas poliembrionicas (frecuencia de 60 a
65%), posee una respuesta excelente en combinaciones hibridas con grupos
No-PE; origen: UAAAN, 2006, via seleccion recurrente de medio hermanos.

Poblacién E = Tuxpefio HOC: poblacion tropical proveniente del
CIMMYT, su mayor cualidad es el contenido alto de aceite en semilla (entre 8 y
9%).

Estas poblaciones se cruzaron en toda combinacién posible, siguiendo el
Método | (modelo |, fijo) de Griffing (1956); de ello, se obtuvieron los nueve
genotipos utilizados en todas las facetas experimentales, e incluyen a las tres
poblaciones paternas, tres cruzas directas (CxD; CxE; y DxE) y las tres

reciprocas (DxC; ExC; y ExD).
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3.3 Experimento 1. Analisis Histolégico de Radicula de Tres Dias

El interés principal en esta etapa fue el de estudiar anatémicamente el
fenémeno de la formacion de dos o mas radiculas por semilla germinada,

manifiesta exclusivamente en las poblaciones PE.

Procedimiento Experimental

Muestras aleatorias de 24 semillas por genotipo, por repeticion, se
hicieron germinar en rollos papel germinador; para esto se utiliz6 una camara
germinadora, a temperatura de 28 + 2 °C, con iluminacion artificial por 8 horas,

los tres dias.

Una vez lograda la germinacion, se colectaron secciones de radicula de
5 cm de longitud, las cuales se obtuvieron a partir de 2 cm de la base de la
semilla en direcciébn al apice radicular; estas secciones fueron a su vez
cortadas a la mitad para facilitar el manejo técnico posterior. El procedimiento

se practico en tres especimenes en cada uno de los nueve genotipos.

Las secciones de radicula fueron colocadas en fijador FAA (40% de
alcohol etilico al 50% y acido acético glacial al 5%) por 45 dias. Los tejidos ya
fijados se sometieron a proceso de deshidratacién y luego a la inclusion en
parafina, siguiendo la metodologia propuesta por Johansen (1940). El siguiente
paso fue realizar los cortes de radicula con el micr6tomo rotatorio American
Optical 820, los cuales fueron montados en portaobjetos. El grosor de los cortes

fue de 16 pm.



31

Los tejidos fueron tefiidos siguiendo la técnica de doble coloracion con
Safranina O y Fast Green (Johansen, 1940). Una vez coloreados, las
preparaciones fueron selladas colocando una gota de Balsamo del Canada
entre el porta y cubreobjetos, logrando asi preparaciones histolégicas
permanentes.

El estudio de los arreglos anatémicos de estos tejidos se logré mediante
el uso de un microscopio compuesto, Carl Zeiss, y documentados con una
camara Cannon de 5 megapixeles y la acciéon del paquete computacional
Remotte Capture. Para el analisis detallado de las imagenes se utilizé el

software Axio Vision 4.7 de Carl Zeiss.

Variables de respuesta

Longitud de radicula (LR). Medicion de la radicula (o radiculas mdultiples
observadas en casos de PE) tomada en centimetros desde la base de la semilla
hasta la punta de la raiz. Para casos de radiculas mudltiples, se utilizd el

promedio de las mediciones obtenidas en 2, 3 6 4 radiculas.

Numero de primordios de raices laterales (NPR). Bajo observacion
microscoépica la ubicacién y cuantificacion del nimero de primordios de raiz

presentes en cada seccion de la radicula.

Numero de Capas del cértex (NCC). Numero de capas de células del cortex

de radicula en corte longitudinal, bajo observacion microscopica.
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Longitud de células corticales (LCC). Medida tomada en micrometros (um)
de un grupo de 15 células; la medida se llevdo a cabo en microfotografias
tomadas en cada seccion de la radicula.

Diametro de radicula (DR). Medida en milimetros del corte transversal de la
radicula, tomada a 2 cm del cuello de la plantula; en microfotografia.

Numero de metaxilemas (NMX) y Numero de floemas (NFL). Numero de
estructuras presentes en el cilindro vascular de estas dos clases de tejido en la
radicula.

Numero de Plantulas por Semilla Germinada y Frecuencia PE (FPE)-
Variable tomada a los diez dias, cuantificando el total de semillas germinadas y
su condicién de plantulas, sea individual o multiple (dos o mas plimulas por
semilla), y calculando la proporcion de éstas; es conveniente mencionar que
para esta variable participaron todas las semillas germinadas, incluyendo las
utilizadas en cortes de radicula a los tres dias, ya que las plantulas de éstas
sobrevivieron a la manipulacién de la radicula por la accion de raices laterales
seminales emergidas en los dos centimetros de radicula remanente al corte.
Numero de radiculas maualtiples y su proporcion (FRM). Caracteristica
asociada a la manifestacion de la PE, y consiste en la identificacién de casos de
radiculas multiples (de dos a cuatro) por semilla germinada, y expresarla en

porcentaje.
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Andlisis Estadistico y Disefio Experimental

El experimento fue establecido bajo un disefio completamente al azar,
tres repeticiones. Un espécimen por genotipo, por repeticion, representd la
unidad experimental. EI modelo estadistico fue Y;;_u+ t; + &;; donde: Y;;
representa la ij- ésima observacion de cualquier variable; u es la media general
del experimento; t; representa el i-€simo genotipo y ¢;; representa el ij- ésimo
error experimental. Diferencias entre genotipos fue discernido por la prueba

Tukey, a = 0.05.

3.4 Experimento 2. Desarrollo de Plantulas en Invernadero

La finalidad del estudio fue caracterizar plantulas de 21 dias de edad
relativo a medidas de longitud y peso, asi como la acumulaciéon de materia seca
en el sistema radical y parte aérea; el material de estudio fueron los nueve
genotipos generados por el disefio dialélico de apareamiento, ya descritos en la

seccién anterior.

Procedimiento Experimental

Se sembraron 30 semillas por genotipo, por repeticion, en recipientes de
carton de 1 L (tipo lecheros), a los cuales fueron agregados 700 g de suelo
ligero (60% de tierra de bosque: 40% de Peat Moss). La semilla por maceta se
deposité a 2-3 cm de la superficie; los riegos fueron aplicados al momento de la

siembra y cada tercer dia durante los 21 dias de duracion en invernadero.
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Variables de Respuesta

Porciento de germinacion (PG). Proporcibn de casos donde la semilla
germiné en plantula(s) normal(s), simple 6 mdltiple, e incluso aquellos que

presentaron alguna anormalidad.

Numero de plantulas por semilla germinada y frecuencia de poliembrionia
(FPE). Proporcion de casos de plantulas multiples por semilla relativos al total
de germinacidn; la clasificacion de la poliembrionia se detall6 en dos categorias:
1) casos de dos plantulas; y 2) casos de tres 0 mas plantulas, por semilla.

Una vez tomados los datos de las variables anteriores, las plantulas
fueron extraidas cuidadosamente de las macetas, eliminado el sustrato suelo,
para tomar una serie de mediciones, como las siguientes.

Numero de hojas (NH). Numero total de hojas completas presentes por
plantula; esto de acuerdo a las especificaciones de Ritchie et al. (1992) para la
definicion de hoja.

Numero de radiculas (NR). Numero de radiculas presentes por semilla
germinada en caso de plantulas PE; este dato permitio calcular la frecuencia de
radiculas multiples por semilla (FRM).

Longitud total (LTT). Longitud en centimetros obtenida desde el cogollo (punto
de crecimiento visible del extremo superior de crecimiento aéreo de la plantula
hasta la punta de la raiz.

Longitud de radicula (LR). Longitud de radicula o radiculas, en casos de

genotipos PE, tomada en centimetros, desde la base de la semilla hasta la
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punta de la(s) radicula(s). Para el caso de radiculas mdultiples, el dato se
registr6 como el promedio las mediciones aplicadas al caso.

Numero de raices nodulares. Numero de raices emergidas del nudo 6 corona,
por arriba del mesocaotilo.

Longitud de parte aérea (LPA). Medicion en centimetros desde la base del
tallo hasta el cogollo o punto de crecimiento; en genotipos con PE se obtuvo el
promedio de las medidas del numero tallos involucrados.

Peso fresco completo (PFC), peso fresco de parte aérea (PFPA) y peso
fresco de raiz (PFR). Medidas tomadas al momento de extraer la plantula de la
maceta; el peso en gramos se utilizd una béascula con precision de tres
milésimas.

Peso seco de raiz (PSR) y de la parte aérea (PSPA). Una vez obtenidas las
medidas de peso y longitud de las plantulas en fresco, éstas fueron
fraccionadas, separando las partes raiz y tallo, y colocadas en entre laminas de
papel humedecido por tres dias, para luego iniciar el proceso de deshidratacion.
Las partes de raiz y tallo fueron colocadas en sobres de papel en forma
separada y colocadas en un horno a 58 + 2°C por 72 horas; el peso fue tomado
con una bascula con precision de cuatro milésimas de gramo. De los resultados
se derivaron tres variables compuestas que relacionan el peso fresco y seco de
las partes raiz-tallo como sigue: peso seco de raiz/peso fresco de raiz
(PSR/PFR); peso seco de tallo/peso fresco de tallo (PST/PFT) y peso seco de

raiz/peso seco de tallo (PSR/PST).
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Andlisis Estadistico y Disefio Experimental

El experimento fue realizado bajo un disefio de bloques completos al
azar, tres repeticiones. La parcela experimental consistié de 30 semillas por
genotipo, por repeticidn, para las variables germinacion y poliembrionia. Para la
valoracion de otras variables, se realiz6 un submuestreo, quedando la unidad
experimental en 14 plantulas por genotipo, por repeticion.

El modelo estadistico fue: Y, = u+1; + t; + & donde Y;;, representa
la ij - ésima observacion de cualquier variable; u es la media general del
experimento; r; es el i - ésimo bloque; t; es el i-ésimo genotipo; y ¢, representa

el ijk - ésimo error experimental.

3.5 Experimento 3. Ensayo de Comportamiento Productivo

Los nueve genotipos resultantes de un dialélico completo a partir de 3
poblaciones de maiz, dos de interés PE y el otro de alto contenido de aceite en
grano, fueron evaluados en dos localidades, con el propésito de calificar su
comportamiento productivo; y de este modo, identificar alguna conexion de ellos
con las etapas juveniles, estudiadas en laboratorio (radicula de 3 dias de edad)

e invernadero (21 dias de edad).
Procedimiento Experimental

Siembra. Esta actividad se realiz6 de manera manual depositando una semilla

por golpe. Las fechas de siembra por ambiente de evaluacion fueron:
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Buenavista, Saltillo, Coahuila: 22 de mayo, 2008; y Calvillo, Aguascalientes: 06

de junio, 2008.

Labores culturales

Fertilizacion. La fertilizacion correspondié a una formulacién de 180-90-00 kg
ha en las dos localidades, aplicando la mitad del nitrégeno y todo el fésforo al
momento de la siembra, el resto del nitrogeno fue aplicado al momento de

cultivar.

Riegos: En Buenavista se aplicaron cinco riegos y tres en Calvillo; en esta
localidad, la precipitacion pluvial fue continua durante los meses de agosto y

septiembre, 2008 por lo que no fue necesario aplicar mas riegos.

Control de malezas. En los dos ambientes se aplicé herbicida pre-emergente
Primagram Gold® (cuyo ingrediente activo es S-Metalaclor + Atrazina) a razén
de 4 L ha' aplicado después de la siembra; el control mecanico de malezas fue

a los 40 dias, al momento del cultivo.

Cosecha. Se realizé por parcela atil, de forma manual registrando el peso de
campo e inmediatamente después se determiné el contenido de humedad del
grano.

Variables agronémicas de respuesta

Dias a floracion masculina y femenina (FM y FF). Numero de dias

transcurridos desde la siembra hasta la fecha cuando el cincuenta por ciento de
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las plantas presentaron anteras dehiscentes (floracion masculina) y estigmas

receptivos (floracion femenina).

Altura de planta (AP). Distancia en centimetros entre la base de la planta y

hasta la hoja bandera. Después del estado lechoso del grano.

Altura de mazorca (AM). Distancia en centimetros desde la base de la planta
hasta el nudo de insercion de la mazorca principal.

Relacion alturas mazorca-planta (RMP). Relacion que existe entre la altura de
la insercion de la mazorca y la altura de la planta, expresado en por ciento.
Acame de raiz (AR). Porcentaje de plantas acamadas por parcela,
considerando como tal los casos que presentaban una inclinacién mayor de 30°
con respecto a la vertical.

Acame de tallo (AT). Porcentaje de plantas por parcela que presentaron el tallo
quebrado por debajo de la mazorca principal.

Mala cobertura (MC). Por ciento de mazorcas no cubiertas totalmente por las
bracteas (totomoxtle) en relacion con el total de las mazorcas cosechadas en

cada parcela.

Prolificidad (PROL). Proporcidbn de mazorcas con respecto al nimero de
plantas presentes en el momento de la cosecha, expresado en porcentaje.
Peso de campo (PC). Peso expresado en kilogramos del total de las mazorcas

cosechadas por parcela util.
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Por ciento de humedad (%H). Determinacién del contenido de humedad del
grano en una muestra de 100-150 g, tomadas de manera aleatoria de varias
mazorcas de un genotipo, desgranando de 3 a 5 hileras en c/u. La medida se
obtiene al disponer la muestra en un aparato Dickie John, momentos después

de la cosecha.

Rendimiento de mazorca al 15.5% de humedad (REND). Valor que se
obtiene de multiplicar el peso seco (PS) por un factor de conversién (FC), las

cuales se definen como sigue:

100 — %H
S=— "

100 x* PC Donde:

% H = Porcentaje de humedad del grano a la cosecha por parcelay
PC = Peso de campo en kg.

. 10000
APU x 0.845x1000

FC

APU= Area de parcela util. Es el producto de la distancia entre surcos por la
distancia entre matas por el nimero exacto de plantas por parcela; 0.845=
Constante para transformar el rendimiento de peso seco al 15.5 % de humedad;
1,000= Constante para obtener el rendimiento en ton ha?; y 10,000= Valor

correspondiente a la superficie de una hectarea en m?,
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Rendimiento ajustado por covarianza

Debido a que el numero de plantas cosechadas fue variable entre las
parcelas en los dos ensayos, se realizé en cada caso un analisis de covarianza,
con el fin de estimar el efecto de esta variable en la expresion final del
rendimiento. En caso de significancia estadistica, la variable de interés
(rendimiento) debe ajustarse mediante la formula:

Yi= Yi—-Bi (xi—p)
Donde Yjj = rendimiento ajustado por covarianza; Yi; = rendimiento sin ajuste del
i-ésimo tratamiento; bi = coeficiente de regresion estimado; xi = niumero de
plantas cosechadas en el i-ésimo tratamiento; y p= promedio de numero de

plantas por experimento.

Disefio Experimental

El establecimiento de los nueve genotipos en los ensayos se realizé bajo
un disefio de bloques completos al azar con tres repeticiones por localidad. La
parcela Gtil para Buenavista fue de un surco de 5 m y un espaciamiento entre
surcos de 0.85 m, con 23 plantas a 0.25 m entre ellas; mientras que para
Calvillo fue un surco de 5 m y un espaciamiento entre surco de 0.75 m, con 26

plantas a 19 cm entre plantas.

3.6 Disefios Dialélicos de Griffing
El sistema de apareamiento practicado a las tres poblaciones

progenitoras corresponde al modelo 1, método 1 de los disefios de Griffing
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(1956). ElI modelo genético, que fue el mismo para los tres experimentos, es
como sigue:

Yijkm = p+ gi + gj + sij + rij + &;jrim
Donde: Y= Variable de respuesta; u=Efecto de la media general; g;=Efecto
de la aptitud combinatoria general del i-ésimo padre; g;= Efecto de la aptitud
combinatoria general del j-ésimo padre; s;;= Efecto de la aptitud combinatoria
especifica de los padres ij; r,,,= Efecto reciproco; y &;jxm=Error experimental.

En caso de que proceda un analisis combinado (a través de localidades)

el modelo es como se describe abajo

Yijm =0+ i+ Biy + 9k + 91 + St + T + Lgik + Lgu + Usia + Iri + €ijiam

Descripcién de términos en el modelo similar al modelo anterior pero agregando
en éste los términos que concita el efecto de localidades e interacciones.
Donde: Y;m= Variable de respuesta; u=Efecto de la media general; [;=efecto
de la i-ésima localidad; B;;=Efecto del j-ésimo bloque dentro de la i-ésima
localidad; g,=Efecto de la aptitud combinatoria general del padre k; g,= Efecto
de la aptitud combinatoria general del padre |, s;;= Efecto de la aptitud
combinatoria especifica de los padres Kl; r,,,= Efecto reciproco; lg;,= Efecto de
la interaccion entre la i-ésima localidad y la aptitud combinatoria general del
padre k; lg;= Efecto de la interaccion entre la i-ésima localidad y la aptitud
combinatoria general del padre [; Is;,;= Efecto de la interaccion entre la i-ésima

localidad y la aptitud combinatoria especifica de los padres Kl; Is;;,;= Efecto de la
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interaccion entre la i-ésima localidad y el efecto reciproco y; &= Error
experimental.

Las restricciones generales para los efectos genéticos son:
2i9: =0y Xs; =0 (paracadaj)

La estimacion de los efectos genéticos fue de la siguiente manera:

1 1
g, = Z_pZ(Xl +X]) —FX

1 1 1

S, = E(Xl-,- +X;) —E(Xi, +X;+X +X;) +?X..
1

fy = E(Xij - Xij)

Los efectos reciprocos fueron subdivididos en efectos maternos y no
maternos, siguiendo la estrategia de Cockerham y Weir (1977) explicada por
Martinez (1983) con la finalidad de medir la contribucién de estos efectos en la
expresion final de las cruzas.

Las varianzas correspondientes a los parametros se estimaron de la

siguiente manera:

. 1 ~ -1 — 1
var (i) = p—zaz var (§,) = 2?02 var (5,)) = P (p? — 2p + 2)0?
~ 1 5
var (f,;) = 50
0% = CME/lr
Donde: CME = es el cuadrado medio del error experimental; | = localidades y r =

boques.
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Los datos relativos a efectos genéticos, propios del método | de Griffing
fueron analizados con el software computacional Diallel Analysis Version 1.1,

propuesto por Mark Burow y James G. Coors (1994).

3.7 Analisis para Efectos de Heterosis

El andlisis para heterosis fue calculado por el método de Padre Promedio

(Mid Parent Heterosis, MPH) descrito por Lamkey y Edwars (1998):

P1+ P2

MPH = F1 —
2

MPH es a veces tomado como porcentaje. Este valor fue adquirido para

representar el valor heterético y se calcula como sigue:

MPH =22 4 100 pM = P1tP2
PM 2

Donde: MPH= Heterosis respecto al progenitor medio; F1= Valor numérico de la
caracteristica medida del hibrido; PM= Progenitor medio; P1 y P2 = Valores

numeéricos de los progenitores.

Es conveniente sefialar que el tema de los pardmetros genéticos
derivados en los tres experimentos sera comentado de manera conjunta al final

del capitulo de Resultados y Discusion.



IV. RESULTADOS Y DISCUSION

La presente investigacion trata de tres procesos experimentales
observados en diferente etapa de desarrollo del maiz; el primero corresponde a
un estudio histolégico en radicula de tres dias de edad; el segundo aborda
caracteristicas de plantula a los 21 dias de edad bajo condiciones de
invernadero; y el tercero trata el comportamiento productivo en campo de
plantas adultas de los nueve genotipos bajo estudio.

Los nueve genotipos utilizados se describen como sigue: tres
poblaciones de maiz con caracteristicas especiales, i.e. dos de ellas poseen
alta frecuencia de poliembrionia (PE) y la tercera, que no es PE, presenta alto
contenido de aceite en la semilla; y las cruzas directas y reciprocas entre estas
poblaciones, acorde al método 1 propuesto por Griffing (1956).

Los resultados y discusion se presentaran por experimento; en cada
caso, se hara una breve mencion de los procedimientos y el manejo estadistico
aplicado. Los parametros genéticos derivados de estos tres experimentos seran

abordados en una seccion especial al final de este capitulo.

4.1 Experimento 1. Analisis Histologico de Radicula de Tres Dias de Edad
Esta secciéon se refiere a la caracterizacion anatdbmica de radicula a los

tres dias de edad, asi como la observacion cuidadosa sobre la cualidad

exclusiva de las poblaciones poliembridnicas de emitir radiculas multiples por

semilla al germinar.



45

Esta etapa corresponde a la de emergencia (VE, de acuerdo con Ritchie
et. al., 1992). En ella, la radicula es la primera parte anatomica en aparecer,
seguida del coleoptilo, que incluye la plimula y tres a cuatro raices laterales
seminales que emergen del nudo escutelar (Feldman, 1994).

El experimento permitié observar la aparicion de radiculas en todos los
genotipos bajo estudio; también se pudo cuantificar la presencia de radiculas,
tanto multiples como individuales (tipo normal) por semilla en los grupos
poliembriénicos (PE).

Las primeras tres caracteristicas fenotipicas se presentan en el Cuadro
4.1. Los nueve genotipos se integran en cuatro grupos a saber: Los PE son los
genotipos C y D; Los PE x PE son las cruzas directas y reciprocas entre C y D;
El No-PE es Tuxpefio o E; y Los PE x No-PE son las cruzas directas y

reciprocas entre Cy D con E.

Cuadro 4.1. Valores promedio y desviacion estandar de las tres primeras
variables fenotipicas de los genotipos PE y No-PE.

Genotipos PG FPE FRM

(%) (%) (%)

PE 99+2 64+10 1613

PE x PE 97+3 6316 1246
No-PE 9745 0 0
PE x No-PE 99+2 0 0

PE= C y D; PEXPE= cruzas directas y reciprocas entre C y D; No-PE= Tuxpefio; PExNo-PE= cruzas
directas y reciprocas entre C, D y E; PG= porciento de germinacién; FPE= frecuencia Poliembridnica
y FRM= frecuencia de radiculas multiples.

La germinacién de los genotipos PE como en los No-PE fue alta, en

promedio general de 98%. Estos resultados coinciden con los obtenidos por
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Alcala (2006), quien reporta porcentaje promedio de 98% de germinacion en las

poblaciones NAP, BAP y dos genotipos comerciales No-PE.

La poliembrionia es un caracter exclusivo de las poblaciones Cy D, y de
las combinaciones hibridas entre ellas. Esta caracteristica fue cuantificada a los
10 dias de edad, dado que la manifestacion indiscutible de las primeras dos
hojas de cada plantula requiere de mas de ocho dias post-germinacion. En este
estudio, la PE presento frecuencias altas, por arriba de 60%; y las cuales estan
dentro de las que sefialan para muestras de estas poblaciones Espinoza et al.
(1998) y Espinoza et al., (2005); en este ultimo reporte, las poblaciones C y D

alcanzaron el maximo historico de PE (70%).

Entre los resultados, se corroboré también que la PE se pierde por
completo en cruzamientos que generan a Fi con otros genotipos normales (No-
PE) como Tuxpefio, manifestdndose de este modo como un caracter recesivo.
Al respecto, la PE ha sido interpretada por diversos autores como un fendbmeno
gobernado por genes de efectos menores (monogénico), o como un caracter
cuantitativo (poligénico); el primer tipo de herencia lo sefialan Hallauer y
Miranda (1981) y Pilu (2000); o como Rodriguez y Castro (1978); Castro (1979);
y Espinoza et al., (1998) en el segundo grupo. Sin embargo, debido al
comportamiento inconsistente en la fijacion de la PE, actualmente Espinoza et
al. (2008) en una revision de la herencia del caracter, proponen que el caracter
corresponde a un fendmeno genético de interaccion génica tipo epistasis doble

recesiva, con penetrancia incompleta y expresividad variable.
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La variable “frecuencia de radiculas multiples (FRM)” es un fenbmeno
extraordinario en maiz, y parece asociado al origen o tipo de la PE, la cual
presenta variantes en el nimero de radiculas por semilla germinada (Espinoza
et al., 2006); de ser asi, la FRM se presenta s6lo en una proporcion menor de
casos PE en funcién de las estructuras y numero de plantulas multiples por

semilla.

En esta investigacion, la FRM fue de 14% en las poblaciones PE y sus
combinaciones, a pesar de que se documentd una proporcion de PE superior a
60%. Esta frecuencia se mantiene dentro de las que sefialan Alcala (2006) y
Espinoza et al. (2006) quienes la reportan en proporciones de 14 y 16%
respectivamente. La positiva condiciobn de radiculas mdultiples merece méas

investigacion de la que aqui se informa.

Las variables relativas a la morfologia y anatomia de radicula se
consignan en el Cuadro 4.2, en el cual se puede apreciar el comportamiento
promedio de los genotipos en relacidén a las variables de interés. Las variables
longitud de radicula (LR) y didmetro de radicula (DR) se tomardn como
referencia para analizar las tendencias de desarrollo de las caracteristicas
longitudinales (nimero de primordios radiculares, NPR y longitud de células
corticales, LCC) y de las transversales (nUmero de capas corticales, NCC y
namero de metaxilemas, NMX) respectivamente. Es oportuno sefialar que las
variables que mostraron diferencias significativas, seran abordadas una vez

comentadas las caracteristicas generales.
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Cuadro 4.2. Valores promedio y coeficiente de correlacion de variables
medidas en cortes histoldgicos en radiculas de tres dias.

LR NPR LCC DR NCC NMX
Genotipos
(cm) (um) (mm)

C 7.7 7.3 193.0 1.16 9.7 6.0

CxD 9.6 6.8 158.9 1.35 9.0 9.3
CxE 9.0 14.3 181.2 1.04 10.3 6.3
DxC 7.5 5.3 185.6 0.98 6.7 5.6

D 8.1 6.3 192.6 1.39 9.7 6.0

DxE 9.2 13.0 2204 1.11 11.0 6.0
ExC 8.9 6.7 212.5 1.22 8.7 6.3
ExD 9.6 8.3 231.8 1.19 8.3 6.3

E 8.4 15.7 212.2 1.00 9.7 5.3
r 0.26 0.16 0.24 0.04 0.62*
Media 8.7 9.3 198.7 1.2 9.2 6.3
Desv Est 0.7 4.4 23.2 0.3 13 0.8

* = significativo al 0.05 de probabilidad; LR= longitud de radicula; NPR= numero de primordios
radiculares; LCC= longitud de células corticales; DR= diametro de radicula; NCC= ndmero de capas
corticales; NMX= niimero de metaxilemas y r=coeficiente de correlacién.

La radicula en maiz se hace visible como una estructura morfologica a
los dos dias después de la germinacion y se desarrolla durante etapas
tempranas subsecuentes (Hoecker y Hochholdinger, 2006; Hochholdinger,
2009), condicion coincidente con los resultados en este estudio, donde el
desarrollo de la radicula alcanzé una longitud cercana a 9 cm; aqui, ésta
caracteristica se ve favorecida por las combinaciones hibridas entre los
genotipos PE con E, quienes presentan un promedio de 9.2 cm, mientras que
los genotipos PE tuvieron un promedio menor (8.2 cm) que la media general, y
por debajo del comportamiento de E; sin embargo, debe notarse que en los
casos PE de radiculas multiples (de 2 a 4 por semilla, presente en 14% de los
casos) se consigna el promedio de la longitud de las radiculas y no su suma

longitudinal. Por otra parte, cabe sefialar que LR puede ser un indicativo
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importante para las variables longitudinales NPR y LCC. En este trabajo NPR
no muestra significancia; sin embargo, se incluye en la discusion con propdésitos

descriptivos.

La asociacién de LR con NPR (r=0.26) y LCC (r=0.16) son positivas pero
no significativas; es decir, una alta longitud de radicula no necesariamente
produce mayor cantidad de primordios radiculares; condicion semejante para
con LCC. Es notable que el promedio de NPR en los genotipos PE fue el méas
bajo, mientras que E y su papel como polinizador de madres PE fueron

significativamente los mas altos, 65% mas que la media general.

Los primordios radiculares PR (Fig. 4.1a, b) son formados cominmente
desde el periciclo y a veces de la endodermis; esta revelacién se corrobora en
este trabajo y estan en concordancia con lo mencionado por Esau (1965) y Bell
y McCully (1970). Los PR inician su desarrollo a los tres dias de edad (Fig. 4.1a,
b y ¢), resultados similares a los de Hoecker y Hochholdinger (2006), quienes
mencionan gque en maiz las raices laterales en la radicula inician su desarrollo
aproximadamente a los cuatro dias post-germinacion y se hacen visibles a los
cinco dias.

La mayor densidad de primordios fue registrada en el grupo de cruzas
entre PE y E, cualquier direccion; el promedio de éstos fue 11 primordios en 5
cm de radicula, valor muy superior a los 6 primordios que en promedio
presentaron los genotipos PE; noétese otra vez que el dato de primordios en

radiculas mdltiples no es la suma sino el promedio de las 2 6 3 radiculas
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presentes; también, hay que tomar en cuenta que una semilla que genera dos o
mas estructuras (plimulas y radiculas multiples) al germinar, debe tener un alto
gasto energético, a partir de practicamente el mismo monto de reservas
nutrimentales de las semillas normales, las cuales hacen el gasto para una sola
plantula y un solo sistema radical seminal. De esta manera, es comprensible
gue la semilla multiple al germinar reduzca de algin modo la velocidad en sus
procesos en esta etapa de desarrollo.

La radicula y los primordios de ésta, una vez emergidos, poseen la
capacidad de formar raices secundarias, terciarias y de mas alto orden,
contribuyen a la densidad y arquitectura de la raiz, lo cual fortalece el anclaje
temprano y la absorcibn de agua y nutrientes (Esau, 1965; Lynch, 1995;
Hochholdinger y Feix, 1998; McCully, 1988). En esta comprension del sistema
radical seminal, puede derivarse que la desventaja de los genotipos PE en
estas caracteristicas pudiera afectar el desarrollo del sistema e impactar de

algn modo el establecimiento de la plantula.

Algunos autores han observado que la radicula y el resto de las raices
seminales mueren o cesan su desarrollo después de la aparicion de las raices
nodulares (Lawson y Hanway, 1977; Feldman, 1994). Sin embargo, hay
evidencias de que la radicula y sus raices laterales son suficientes para formar
una planta madura y fértil, como demostraron Hertz et al. (1996) por la accién
del mutante monogénico recesivo rtcs que limita la aparicion de raices

nodulares y raices laterales seminales. En este sentido, es posible y
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recomendable seleccionar genotipos PE con mejor aptitud para sistema radical

seminal de mas rapido desarrollo.

Por otra parte, desde el punto de vista transversal, DR (diametro de
radicula) muestra una correlacion practicamente de cero con NCC (r=0.04); el
genotipo que obtuvo mayor diametro tampoco reflej6 mayor nimero de capas
corticales; caso contrario sucedié en el caso de la variable NMX, la cual
presentd una correlacion positiva y significativa con DR; sin embargo, el DR no
presentd diferencias entre genotipos, notdndose que la cruza entre los
genotipos poliembridnicos CxD fue la superior en las dos caracteristicas,
influenciada mayormente por la condicion de dos radiculas unidas, que

comparten tejidos en sus estructuras.

El hecho de que la variable DR no haya presentado diferencias
estadisticas entre genotipos pudiera significar poca influencia o menor
efectividad de la caracteristica en el desarrollo de la plantula de maiz, ya que
esta condicion estaria correlacionada con un incremento en el volumen de la
raiz, lo cual pareciera que no es primordial en esta etapa, donde si se requiere
una mayor elongacion de la radicula (LR), que de lograrse, redundaria de
manera eficiente en el incremento de la superficie de absorcién de las raices,

como lo mencionan Hoecker y Hochholdinger (2006).



‘s

—

e ——

52

Fig. 4.1. Microfotografias representativas de la seccién
longitudinal de radicula a los 3 dias de edad. (a)
Presencia de primordios de raiz lateral, metaxilemas y
tricomas; (b) Formacién de primordios de raiz desde el
periciclo y endodermis; (c) penetracion del primordio
de raiz en tejido cortical (d y e) Expansidn longitudinal
de células corticales en el hibrido CxD y poblacién BAP.
PR, primordio de raiz; MX, metaxilema; EP, epidermis;
TR, tricomas (pelos radicales); ED, endodermis; PC,
periciclo.
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El analisis de varianza mostré que solo tres de las seis variables de
caracteristicas histoldgico abordadas en este estudio mostraron diferencias

entre genotipos (P < 0.05 6 menor).

Cuadro 4.3. Cuadrados medios Yy significancia de variables relevantes en
cortes histoldgicos en radicula de 3 dias de edad.

FV g.l. LCC (um) NCC NMX
Genotipos 8 12199.8 * 38* 32.3 **
Error 16 9673.7 28.7 12.0

CV% 11.6 13.6 12.8
Media 198.7 9.2 6.4

* ** =Significativo al 0.05 y 0.01 de probabilidad; g.l.= Grados de libertad; CV= Coeficiente de
variacion.

La variable LCC se ve favorecida por la hibridacion en general donde
intervienen los genotipos E y los PE, promediando longitud de 211 pm; caso
opuesto fue la de los genotipos PE, cuyo promedio general fue de 183 um, valor
notablemente inferior a la media general. Sin embargo, en este estudio no hay
evidencia clara si la ventaja aparente de los genotipos hibridos les confiere
ventaja significativa en cuanto a longitud de radicula. Estos resultados no son
concordantes con los reportados por Hoecker y Hochholdinger (2006), quienes
sefalan que el incremento de la longitud de las células corticales esta asociado

a la longitud de la radicula; esto, por supuesto, en maices comunes.

Los datos también confirman que la cruza CxD presenta entre los
promedios nominalmente mas altos para LR; sin embargo, este hibrido ocup? el

altimo lugar para LCC (Fig. 4.2a); esta condicion sugiere que la longitud de la
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radicula pudiera estar asociada al nimero de células contenidas en este

organo.
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Fig. 4.2. Graficos de variables que mostraron diferencias estadisticas entre genotipos (Tukey a=0.5);

medias con la misma letra son estadisticamente iguales.

El numero de capas corticales (NCC) discrepa estadisticamente (P<0.05)

entre genotipos; las combinaciones mas sobresalientes fueron DxE y CxE (Fig.

4.2b). Esta respuesta parece tener alguna relaciéon genética al combinarse

germoplasma contrastante (PE y No-PE), donde la fuente materna es de

naturaleza poliembriénica. Por otra parte, es razonable suponer que el NCC
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correlacione positivamente con DR; sin embargo, en este estudio, los genotipos
mencionados arriba, que son los de mayor niumero de capas del cértex, no
presentaron el mayor didmetro de radicula. De cualquier modo, el nimero de
capas observados en este trabajo coinciden con el rango (8-15 capas)

reportado por Hochholdinger (2004a).

Dentro del cilindro vascular de la radicula, los metaxilemas tienen la
capacidad de transportar agua y nutrientes (Hochholdinger, 2009). La variable
NMX presentdo diferencias estadisticas (P<0.01) entre genotipos. La
combinacion CxD sobresale con la mayor cantidad de estas estructuras (Fig.
4.2c), incluso muy superior a genotipos de su misma condicion PE. Esta
superioridad no puede ser atribuida a alguna clase de heterosis, ya que sus
progenitores comparten un mismo origen genético, y su mayor diferencia se
refiere al porte de planta (enana vs. normal); por lo tanto, la expresion superior
puede estar influida por la PE, ya que en los tres especimenes analizados en
este andlisis presentaron radiculas dobles fusionadas en tejido vascular. En
contra parte, sus similares (C, D y DxC) s6lo mostraron un caso de esta

particularidad en sus radiculas.

Lo destacable y novedoso en esta etapa de desarrollo del maiz, es que
se pudo documentar diferentes versiones en la formacion de radiculas
multiples, individualizadas o con cierto grado de fusion (Figs. 4.3a, b, c,yd) y

sus posibles implicaciones a nivel histolégico, exclusivos de genotipos PE.



A

A
2 o.,‘- IR

Fig. 4.3. Seccién transversal de radicula a los 3 dias de edad. (a) Radicula doble con estructuras independientes;
(b) Radicula doble fusionada compartiendo tejido cortical; (c) Radicula doble fusionada compartiendo
tejido cortical y cilindro vascular; (d) Radicula cuadruple, tres de ellas fusionadas y una separada por tejido

epidérmico; (e) Cilindro vascular normal con metaxilemas (*), protoxilemas (PTX) y floemas (FL); (f)
Radicula normal con desarrollo inicial de primordio de raiz lateral.
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Los maices comunes desarrollan invariablemente una radicula por
semilla (Fig. 4.3f). Los genotipos PE tienen la capacidad de emitir
ocasionalmente dos 6 mas radiculas por semilla; entre sus variantes se
documento la formacion de dos radiculas en forma independiente; éstas no
muestran alguna alteracion en su anatomia comparado con los maices
ordinarios. Otra de las versiones, es la formacion de dos radiculas que
comparten tejido cortical, pero cilindro vascular independiente; en contra parte,
se presentan también dos radiculas que comparten tejido cortical y cilindro
vascular. Es de interés resaltar que estas tres caracteristicas se presentan de

manera conjunta a partir de la germinacion de una sola semilla (Fig. 4.3d).

En este contexto, Erdelska (1996) menciona dos de tres tipos de PE en
maiz que describen este fendmeno; una de ellas corresponden a que las
células huevo estan cercanamente adheridas pero separadas estrictamente por
el tejido epidérmico con radiculas independientes, la otra manifiesta un
suspensor comun, en el cual se comparten capas superficiales de la radicula;
sin embargo, este autor no hace manifiesto la fusién de tejido vascular en las

radiculas.

La documentacién analizada en este apartado, muestra la existencia de
combinaciones favorables en maiz que pudieran generar un posible efecto
aprovechable. Asi mismo, este andlisis histolégico de radicula pudiera reflejar la
capacidad de tal o cual genotipo de producir materia seca de manera eficiente;

tal situacion sera abordada en el siguiente experimento.
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4.2 Experimento 2. Desarrollo de Plantulas en Invernadero

El objetivo central del estudio fue determinar la produccién de materia
seca (MS) en raiz y tallo en plantulas de 21 dias de edad, desarrolladas en
invernadero; asimismo, se propuso determinar el grado de asociacion entre
raiz/tallo que pudiera significar algun tipo de equilibrio en la produccion de
materia seca en ambas partes de la planta. Rasgos de estas caracteristicas
pudieran ser indicadores confiables para calificar el comportamiento exitoso de
la plantula hacia una planta madura y productiva. El material experimental aqui,

fueron también los nueve genotipos mencionados en Materiales y Métodos.

Las primeras tres variables calificadas fenotipicamente aparecen en el
Cuadro 4.4, y denotan la germinacion general y dos de los atributos exclusivos
de las poblaciones poliembriénicas (PE). La primera variable es muy buena
para todos los genotipos, superando en mucho la proporcién comdn esperada
de 85% (Espinoza et al., 1998; Espinoza et al.,, 2005) y destacando

notablemente los genotipos hibridos entre E con C y D.

Por otra parte, las variables FPE y FRM son; como se vio en el
experimento anterior, Unicas y exclusivas de los genotipos poliembridnicos, ya
qgue la hibridacion de ellos con genotipos de maiz, ajenos por completo a la
condicion PE, como lo es la poblacion E, generan invariablemente genotipos F1
de aspecto normal (planta por semilla), es decir No-PE y sin RM; se sabe

también que la PE reaparece en las filiales F2 0 mayores, o cruzas de prueba
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(test cross) como si fuera un caracter recesivo o afectado por efectos

epistaticos, mas que por genes de accién aditiva (Espinoza et al., 2008).

Cuadro 4.4. Media y desviacién estandar para germinacion y dos variables
exclusivas del fenbmeno PE medidas a los 21 dias de edad.

Genotipos EM (%) FPE* (%) FRM* (%)
C 96+4 68116 11+1
CxD 9412 5018 18+1
CxE 9612 0
DxC 98+4 6416 712
D 9612 6617 11+1
DxE 1000 0 0
ExC 98+2 0 0
ExD 1000 0 0
E 96+2 0 0

* Variables exclusivas para PE; C=Poblacion NAP; D=Poblacién BAP; E= HOC; EM=Por ciento de emergencia;
FPE=Frecuencia Poliembridnica v FRM=Frecuencia de radiculas multioles.

La PE (Fig. 4.4a, b, c) se manifiesta en proporciones variables en funcion
de la poblaciéon a observar. La poblacion fundadora parti6 de menos de 2%
(Castro, 1973; Rodriguez y Castro, 1978). Otros investigadores como Pesev et
al. (1976); Hallauer y Miranda (1988); Pilu (2000) hacen alusién a diferentes
poblaciones a las estudiadas aqui, y reportan frecuencias de la poliembrionia
muy por debajo de 30%. En esta investigacion, la PE en las poblaciones Cy Dy
las cruzas entre ellas alcanzaron en promedio 62%. La manifestacion mas
frecuente de la PE en estos grupos es de dos plantas por semilla; sin embargo,
se ha venido aumentado la frecuencia de tres 6 mas embriones como respuesta
a la seleccion aplicada para aumentar la frecuencia PE como lo mencionan
Espinoza et al. (1998). La proporcion de casos de tres o0 mas plantulas es de 12

a 20% del total de laPE en Cy D.
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Los resultados de laboratorio (apartado anterior) y los aqui obtenidos
corroboran que la PE observada en las poblaciones C y D se pierde en la F1 por
completo en hibridacion con el genotipo Tuxpefio (Fig. 4.4d). Varios autores
reportan que la PE en maiz es un caracter recesivo (Hallauer y Miranda, 1988;
Pilu, 2000). EI comportamiento reiterado de la PE en las poblaciones de este
estudio (C y D) puede concordar con la propuesta planteada por Espinoza et al.
(2008) quienes mencionan que la herencia de la PE en estas poblaciones
pudiera corresponder a un patrén de interaccion génica epistatica, doble

recesiva, penetrancia incompleta y expresividad variable.

De suma importancia es que la naturaleza del fendbmeno PE en maiz
presente variantes en el numero de radiculas por semilla germinada (Fig. 4.4b),
esto en funcion del tipo y origen de la PE (Espinoza et al. 2006). En este
trabajo, como era de esperarse, el fenomeno de radiculas multiples (RM) fue
observado solamente en los genotipos PE; caracteristica a considerar ya que
en la germinacion del maiz comun sélo exhibe una radicula por semilla. La
frecuencia de RM en este estudio se presentdé en proporciones de 7 a 18%;
estos resultados son comparables con los obtenidos por Espinoza et al. (2006)
y Alcala (2006), quienes reportan frecuencias en D y C de 11 y 20%

respectivamente.

En las combinaciones hibridas de las poblaciones PE con Tuxpefio se
establece el fendmeno invariable de una radicula por semilla. En contraparte,

los hibridos en ambos sentidos entre las dos poblaciones PE se mantiene la
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condicion de RM. Estos resultados demuestran que tanto la formacion de tallos
multiples como de RM son caracteres heredables, pero en proporcién alta para
tallos y baja para RM. Las implicaciones de contar con una mayor proporcion de

RM en las poblaciones PE estan todavia por estudiarse.

Los casos detectados de RM en este trabajo bajo invernadero,
corresponden a dos 6 mas radiculas independientes pero que comparten otras
estructuras seminales, como el mesocotilo e hipocotilo (Fig. 4.4b). No se
detectd6 caso alguno de radiculas multiples con sistemas radicales
completamente independientes por que simple y sencillamente no los puede
haber; la semilla PE puede contener dos y hasta siete embriones, pero sélo
posee un cotileddn y un endospermo, que normalmente suministran nutrimentos
a todo el sistema seminal de germinacién, por lo que dos o mas embriones y
radiculas nacidas de una sola semilla, tendrdn por fuerza que compartir al
menos la estructura de sostén (escutelo), a mas de otras estructuras seminales.
(Clark y Sheridan, 1991; Erdelska; 1996; Espinoza et al., 2009, comunicacién

personal) en maiz, y Vernon y Meinke (1994) en Arabidopsis.



Fig. 4.4. Plantulas de maiz de 21 dias de edad; (a) Plantula PE cuadruple del hibrido CxD;
(b) Radicula doble en el hibrido CxD; (c) Plantula PE doble perteneciente a la
poblacién D con tallos independientes compartiendo radicula, raices seminales y
presencia de raices nodulares; y (d) Hibrido DXE No-PE con cuatro hojas
completas.

62
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En estudio histologico sobre semillas de maiz realizado por Erdelska
(1996), la PE se origina de tres maneras, esto en funcién de la ubicacion de los
embriones en la semilla; una de ellas permite embriones multiples con
estructuras totalmente independientes; y las otras dos formas, pueden compartir
una o mas estructuras seminales a la germinacion. Esto coincide con los tipos
de PE detectados aqui y los reportados por Espinoza et al. (2006) y Alcala

(2006).

La evaluacion de los genotipos a los 21 dias de edad incluye otras nueve
variables consideradas de importancia, y que se refieren a medidas de longitud
y peso raiz/parte aérea, en estado fresco y seco, asi como la relacion entre

algunas de ellas; éstas se abordan enseguida.

La etapa vegetativa de desarrollo a las tres semanas de edad en los
materiales de este experimento correspondié a las etapas de 32 y 42 hojas,
correspondiente a las denominadas V3 y V4 (abreviatura del inglés: vegetative
third and fourth leaf) siguiendo a Ritchie et al. (1992); en esta etapa, el sistema
radical seminal ha cesado su desarrollo (mas no su funcién) y comienza el
establecimiento pleno de las raices nodulares, las que asumiran el control total

de la sustentacion de la planta en adelante.

El analisis de varianza, adecuado al de bloques completos al azar,
aparece en el Cuadro 4.5. Los estadisticos muestran significancia para

genotipos en todas las variables, a excepcion del cociente de PSR/PSPA. El
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namero de hojas (NH) presento diferencias entre genotipos (P<0.01); de estos,
los que formaron un numero mayor de hojas fueron el progenitor E y sus cruzas
con Cy D, los cuales exhibieron un desarrollo mas acelerado o precocidad. Sin
embargo, debe aclararse que en los genotipos PE de casos multiples, se tomo
el promedio entre los niumeros de hojas y tallos presentes, con la finalidad de
representarlos como un solo tallo. De no hacerse asi, las poblaciones Cy Dy

cruzas, hubieran mostrado valores por arriba de 7 hojas en promedio.

Cuadro 4.5. Cuadrados medios y significancia; valores promedio de variables,
prueba de Tukey a=0.05, y otros estadisticos, en plantulas de
maiz a los 21 dias de edad, bajo invernadero.

NH NRN LR LPA PFR PFPA PSR PSPA  PSR/PSPA
P ¢ (cm) (em) (g) (g) (g) (8) (g)
Rep 2 0005  12.72** 0.06 0.55 0.003  3.34% 0.0001  0.17** 0.04
Gen 8 0.338** 6.15%f 6.68**  1544** (0.773*f 503**  0.0094* 0.05** 0.01
Error 16 0.006  3.67 1.58 0.33 0.175  0.85 0.0024 0.01 0.01

C 3.56b 8.86 a 24.10ab 20.42d 7.15ab 13.58abc 0.689ab 1.23b 0.55a
CXD 3.56b 8.16ab 26.10a 20.71d 7.64a 13.77abc 0.708ab 1.27b 0.56a
CXE 4.10a 6.20cd 24.42ab 23.21bc 6.70ab 11.95bc 0.622ab 1.10b 0.61a
DXC 3.50b 9.30a 22.17b  2321bc 6.13b  12.77bc 0.572b 1.16b 0.49a

D 3.26b 9.06 a 24.32ab 18.07e 6.60ab 12.52bc 0.593ab 1.10b 0.69a
DXE 4.10a 6.76 ¢ 22.60ab 2246c 6.90ab 11.85bc 0.641ab 1.10b 0.57a
EXC 4.03a 6.80bc 25.28ab 24.75ab 7.69a 14.47ab 0.735a 1.28b 0.63a
EXD 4.13a 526d 25.32ab 25.39a 7.37a 15.47 a 0.720a 1.52a 0.48a

E 4.06 a 6.66 c 21.89b 2239c 6.93ab 11.72c 0.649ab 1.15b 0.57a

V% 1.97 6.42 5.23 2.56 6.00 7.01 7.41 6.52 12.42

Media 3.81 7.46 24.03 22.29 7.01 13.13 0.66 1.22 0.58

* ** = significativo al 0.05 y 0.01 de probabilidad; NH= Ndmero de hojas; NRN= Ndmero de raices nodulares; LR= Longitud
de radicula; LPA= Longitud de parte aérea; PFR= Peso fresco de raiz; PFPA= Peso fresco de parte aérea; PSR= Peso seco de raiz;
PSPA= Peso seco de parte aérea; PSR/PSPA= Peso seco de raiz/Peso seco de parte aérea. Medias con la misma letra en la columna
son estadisticamente iguales.
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Por otra parte, el sistema nodular (o de corona) inicia su desarrollo poco
después de la etapa VE (emergencia) y comienza en la corona o punto de
crecimiento del coleoptilo durante la V1 (primera hoja); un a vez que se
fortalece, tomara el control total de la sustentacion de planta por la etapa V6

(Ritchie et al., 1992; Nielsen, 2001; Hochholdinger, 2004b; 2009).

La formacién de raices nodulares (NRN) se manifesté en mayor medida
en los genotipos PE (Cuadro 4.5); esto los hace estadisticamente diferentes a
los genotipos No-PE. Esto pudiera indicar que el nimero de raices nodulares
esta en funcién de la presencia de uno o mas tallos provenientes del fenbmeno
PE, manifestando a su vez la urgencia de estas plantulas para obtener
cantidades vitales de agua y nutrientes del suelo para continuar su desarrollo, y
compensar en alguna medida las dificultades en el desarrollo radical seminal
cuando tenia que desarrollar al mismo tiempo dos 0 mas plumulas a partir de la

reserva nutrimental de una sola semilla.

Cabe mencionar, que la poblacion E per se y en combinaciones con las
poblaciones PE mostraron un retraso en la formaciéon de raices nodulares; esta
caracteristica puede ser atribuible a que la reserva de nutrientes en la semilla
es suficiente para suministrar cantidades vitales de nutrimentos a una sola
plantula, y por lo tanto, la emergencia de las raices nodulares toman un ritmo
menor al de las PE; esto también puede suponer la necesidad de las plantas PE

de generar dos 6 mas radiculas.
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La longitud de la radicula LR (Cuadro 4.5) es en promedio ligeramente
mayor en los genotipos PE (24 cm) que la mostrada por E y sus cruzas con los
PE. Caso opuesto se presentd en la longitud de la parte aérea, en el cual el
grupo de E en cruza con los PE presentd6 mayor longitud que los PE. Mayor
desarrollo en la parte aérea y menor longitud de radicula pudiera reflejar la
suficiencia de nutrientes en ésta etapa de desarrollo; los genotipos PE
mostraron el estado contrario, probablemente en preparacién para nivelarse en

etapas posteriores del desarrollo juvenil de la planta.

Por otro lado, en sentido general, el peso fresco de raiz (PFR) se
comportd por debajo del obtenido en la parte aérea (PFPA), la cual fue el doble
de la primera, a pesar de que la longitud de ambas fue practicamente la misma
(22 y 24 cm). De manera concomitante, el peso seco de la parte aérea (PSPA)
es 184% mayor que el peso seco de la raiz (PSR); no obstante, la raiz es mas
densa ya que la MS de la parte aérea es so6lo 9%, mientras la raiz es de 11%.
Estos rasgos contrapuestos pueden estar influidos por la condicion genética de
las plantulas, debido a diferencias en las necesidades de desarrollo entre

genotipos, principalmente los demandados por los PE.

Los genotipos No-PE superaron en el peso fresco de raiz a los PE en
20%; ademas de una mayor densidad de raiz, resultando 14% superiores; en
tanto, para las caracteristicas PFPA y PSPA (13 y 1.2 g respectivamente) el
comportamiento fue de la misma magnitud para estos dos grupos. Estos

resultados dejan claro que la condicién de dos radiculas y niumero de tallos por
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plantula en los maices PE no les confiere ventaja aparente en esta etapa de
desarrollo. Asi mismo, la superioridad en peso fresco y densidad de la raiz en
los grupos No-PE pudieran reflejar una mayor aplicacion de la reserva en el

establecimiento del sistema radical, y por ende de la plantula.

Adicionalmente, la variable compuesta PSR/PSPA es un parametro que
a veces es usado para estimar la proporcion de MS en raiz (Amos y Walters,
2006). Esta relacion con un cociente mayor a la unidad, indicaria mayor
proporcién de MS en la raiz en etapa de plantula o juvenil de la planta de maiz,
lo cual pudiera reflejar la capacidad de anclaje temprano y el inicio eficiente de

la absorcion de agua y nutrientes Espinoza et al. (2006).

Sin embargo, en este trabajo, el cociente de PSR/PSPA no presento
diferencias estadisticas como puede apreciarse en el Cuadro 4.5. La materia
seca producida en raiz solo representa en general el 60% del monto de MS en
la parte aérea; por lo tanto, los resultados quedaron lejos de un cociente igual o
superior a 1; definitivamente, este no fue el caso de los genotipos bajo estudio,
tal vez por que son representantes de poblaciones y, por lo tanto, presentan

una gran variacion.

Hay indicios de que los hibridos comerciales de mayor productividad
muestran un cociente mayor a la unidad. En estudios a nivel plantula (10 dias
de edad) el hibrido comercial DK 2020 sometido a estrés por sequia con manitol

y expuesto a Fusarium moniliforme (Sheld) obtuvo un cociente superior a la
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unidad en los dos ensayos, en el orden de 1.6 y 1.2 (promedio de testigos)
respectivamente (Alcala, 2006). Esta caracteristica pudiera ser tomada como
indicador de productividad y usarlo como patron para calificar nuevos materiales

como eficientes o de alto potencial productivo.

Los resultados obtenidos en este apartado, pudieran determinar la
direccion en el comportamiento hacia una planta madura y productiva de los
genotipos mas sobresalientes, juzgados a partir de la produccion de MS, lo cual

pudiera impactar positivamente en el rendimiento.



4.3 Experimento 3. Ensayos de Rendimiento

Las dos secciones previas contienen descripcion, resultados y discusiéon
relativos al manejo aplicado a nueve genotipos de maiz, materia de este
trabajo, en dos etapas de desarrollo en plantula; concretamente, sobre
caracteristicas histologicas de radicula de tres dias y variables relevantes de
plantulas a las tres semanas edad. Ahora bien, en esta seccion se abordaran
aspectos del comportamiento productivo de planta adulta, calificados en dos
localidades geogréaficas con vocacion en la produccion de maiz. El objetivo aqui
fue obtener informacién que permita calificar agronémicamente a los genotipos
y estimar algunos parametros genéticos (ACG, ACE, Efectos reciprocos) y
relacionarlos en retrospectiva con pardmetros analogos calculados en las
primeras dos etapas. El tema de parametros genéticos se abordara en la cuarta

y Ultima seccion de este Capitulo.

Los ensayos, llevados a cabo en Buenavista, Saltillo (LOC 1) y Calvillo,
Aguascalientes (LOC 2) durante el ciclo P-V, 2008, incluyeron a los nueve
genotipos derivados de un disefio de apareamiento dialélico completo (método
1 de Griffing) a partir de tres poblaciones de maiz. Los materiales se
dispusieron en disefio de bloques completos al azar, tres repeticiones; el
manejo agronémico, la relacibn de variables de respuesta, asi como las

poblaciones bajo estudio fueron descritos en el Capitulo lIl.
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Las variables abordadas en detalle en esta seccion son: dias a floracion
masculina (FM), acame de raiz (AR), y rendimiento de mazorca (REND), dada
su relevancia en produccion y de relacion con los estudios en plantula. Los
datos corresponden al analisis por localidad por considerarlos los mas
adecuado para apreciar el comportamiento agrondémico de los genotipos; la
informacion relativa a todas las variables en las dos localidades y el analisis
combinado aparecen en los Cuadro Al del Apéndice.

Cuadro 4.6. Cuadrados medios y significancia de nueve genotipos de maiz,
evaluados en dos localidades.

FM AR REND
FV gl (dias) (%) (ha)
Loc1 Loc 2 Loc 1 Loc 2 Loc 1 Loc 2
Rep 2 11.44 2715 0002 0002 1531 * 0.18
Gen 8 692 * 3620 0003 0003 * 7.32* 1890 **
Error 16  1.74 1423 0001  0.001 3.03 3.24
CV% 15 5.3 3.6 3.1 15.9 22.6

g.l.= Grados de libertad; FM= Dias a floracién masculina; AR= Acame de raiz; REND= Rendimiento de mazorca al 15.5% de
humedad. CV= Coeficiente de variacion.

Los progenitores C y D proceden de la misma base genética; mientras
que la poblacién E proviene de un grupo completamente ajeno, por lo que
puede facilmente establecerse discrepancias entre ellos. Por tal motivo, era de
esperarse que los progenitores y sus cruzas se diferenciaran en alguna medida,

dentro y entre ambientes (Cuadro 4.6).

Para valorar el potencial agronomico de los genotipos y detectar aquellos
gue causaron la mayor variacion, se comparéo el comportamiento promedio que

presentaron los progenitores y sus cruzas mediante la prueba de rango multiple
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Tukey (Cuadro A2). En general, las caracteristicas agronémicas de los cuatro
genotipos que manifiestan directamente la poliembrionia (PE) resultaron en

valores promedio por debajo de los No-PE (Cuadro 4.7).

Si bien, los genotipos PE tienen valores altos en cuanto a FM y AR en las
dos localidades, estas son caracteristicas consideradas generalmente
indeseables en el disefio de variedades transferibles al aparato productivo;
actualmente, se requieren materiales de ciclo corto y de alto rendimiento,
ademas de otras caracteristicas que minimicen riesgos en el proceso
productivo; estos permiten el ahorro de recursos tanto econdémicos como

naturales y son potencialmente mas redituables al agricultor.

Cuadro 4.7. Valores promedio y desviacion estandar de las tres variables
agronomicas de los genotipos PE y No-PE.

FM AR REND
Genotipos (dias) (%) (t mazorca ha)
Loc 1l Loc 2 Loc 1 Loc 2 Loc 1 Loc 2
PE 89+2 7510 814 16111 9.1+2 6.610
PEXPE 9010 734 12+1 1918 10.8+1 4.510
No-PE 8710 6810 1+0 410 12.310 9.610
PExNo-PE 87+1 6812 111 1243 11.7%1 10.0+1

PE= C y D; PEXPE= cruzas directas y reciprocas entre C y D; No-PE= Tuxpefio; PExNo-PE= cruzas directas y

reciprocas entre C, D y E; FM= Dias a floracién masculina; AR= Acame de raiz; REND= Rendimiento al 15.5 % de
humedad.

La variable FM mostré diferencias entre genotipos sélo en la LOC 1
(Cuadro A3); sin embargo, el poder de la prueba de Tukey no logré discriminar
entre genotipos; de cualquier modo, el caso se analizo entre localidades dado al

contraste tan marcado entre éstas. Como puede apreciarse en el Cuadro 4.7,
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los dias a floracion (FM) rebasaron los 85 dias en la LOC 1 y establecen una
diferencia de al menos 15 dias mas que la observada en la LOC 2. En general,
los genotipos PE mostraron en promedio un retraso de dos dias con respecto a

los No-PE, en las dos localidades (P<0.01).

Por otra parte, productivamente el acame de raiz (AR) es un factor de
importancia, ya que una proporcion alta de ella en campo afecta negativamente
los procesos de cosecha y el volumen de ésta; algunos datos al respecto
sefalan pérdidas de rendimiento entre 5 hasta 25% (Zuber y Kang, 1978). En
este ensayo, son notables las diferencias de acame de raiz entre localidades,
resultando la LOC 2 con la mayor incidencia y notable variacion entre
genotipos. Los genotipos PE resultaron mas afectados que los No-PE. Las
diferencias tan notables del grupo PE entre localidades, indica que la localidad
Calvillo es un ambiente muy desfavorable para ellos en cuanto a AR; esta
condicion propicié que los genotipos PE se vieran afectados en grado notable

en cuanto a rendimiento.

En las dos localidades, la siembra se llevé a cabo alojando una semilla
por golpe, ya que asi lo requiere la practica agricola con genotipos PE; esta
situacion impidi6 que en los establecimientos experimentales se lograra el
namero deseado de plantas por parcela (23) en los nueve genotipos y
repeticiones; de no obtenerse, como fue el caso, puede afectar de manera

importante la valoracion de la variable rendimiento por diferencias en el nimero
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de plantas por parcela; para subsanar este déficit se realiz6 un ajuste por

covarianza en cuanto al numero de plantas.

Los genotipos No-PE fueron superiores en rendimiento (2 t hat) al
alcanzado por los grupos PE en la LOC 1; en tanto, la mayor diferencia se
presentd en la LOC 2, en la cual, los hibridos de No-PE y E superaron a las PE
en 4.5 t hal; en general, el rendimiento discrep6 en 3 t ha! entre localidades, lo

gue las hace diferentes estadisticamente (Cuadro A3).

Es importante sefialar el comportamiento en rendimiento de mazorca de
las poblaciones C, D y sus combinaciones entre ellas, el cual fue muy superior
en Buenavista comparado con Calvillo; esta respuesta es atribuible a la
adaptacion de estos materiales a través de ciclos de seleccion practicados en

el primer ambiente, en el cual fueron originados.

En la LOC 1 el genotipo de mayor potencial productivo fue el hibrido
CxE; mismo que registro nula frecuencia de acame de raiz. En cambio el
hibrido DxE mostré6 mayor capacidad productiva en LOC 2. Los dos genotipos
superan notablemente el comportamiento promedio de sus progenitores. Estos
hibridos pudieran determinar un patrén heterotico alternativo dada las distancias

geneéticas entre sus progenitores.

En este sentido, cuando se desea apreciar el fendmeno de heterosis en
alguna combinacion hibrida, ya sea con material de amplia 0 reducida base

genética, se ha hecho el uso de la variabilidad genética que presentan los
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progenitores. Esta diversidad se ha enfocado principalmente en las diferencias
de la expresion de uno o varios caracteres (Vasal y Cordova, 1996; Latournerie

et al., 1998; Bernardo, 2001).

Si se considera lo anterior, era de esperarse que en este trabajo, el
cruzamiento entre los grupos PE y E fuera muy superior al comportamiento de
los mismos; esto debido a que los progenitores presentan caracteristicas
contrastantes en altura de planta, origen geogréfico, precocidad y tipo de grano.
Este comportamiento fue reiterado a través de las tres etapas de evaluacion,

objeto de este estudio.

La importancia de estos resultados, reflejan el potencial que presentan
los grupos para generar descendencia con un comportamiento agronémico
aceptable, dando la oportunidad de iniciar un programa de mejoramiento

genético involucrando estos grupos germoplasmicos.

En adicion, para iniciar un programa de mejoramiento es necesario
conocer el potencial genético (ACG, ACE y Heterosis) que poseen las
poblaciones involucradas, lo que permitiria tomar las mejores decisiones en
cuanto al método de mejoramiento usar y cuales genotipos. La parte relativa a

parametros genéticos en este estudio se aborda en la siguiente seccion.
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4.4 Parametros Genéticos y Heterosis

En este cuarto y ultimo apartado, se aborda de manera detallada las
particularidades de los nueve genotipos en relaciébn a sus efectos de aptitud
combinatoria, general y especifica (ACG y ACE), efectos reciprocos (ER) y

heterosis; los parametros se detallan para tres caracteristicas de relevancia.

Los efectos genéticos fueron estimados acorde al método | de Griffing
(1956). Estos parametros se abordaran de manera conjunta, con el fin de tratar
de identificar algun tipo de relacion entre los estimados en etapas tempranas

con los de planta adulta.

Es oportuno sefalar que los ANVA relativos al comportamiento
agronomico de los genotipos fueron calculados para cada localidad por
considerar la forma méas adecuada en el proposito de apreciar el

comportamiento de los genotipos en cada uno de los ambientes de prueba.

Las diferencias estadisticas entre genotipos para practicamente todas las
variables, tres en cada una de las tres etapas bajo estudio (Cuadro 4.8 y 4.9)
permitio llevar a cabo la descomposicién del monto de esta fuente de variacion
en parametros relativos a ACG, ACE y ER (que incluye efectos maternos y No-
maternos). La informacion derivada por estos medios permite determinar la

influencia genética en determinada variable, en tal o cual etapa de interés.



Cuadro 4.8. Cuadrados medios y significancia estadistica de nueve
genotipos de maiz, en etapa de radicula de tres dias de edad y
plantula de 21 dias.
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=V NCC LCC NMX NH PSPA PSR
gl (n) (4m) (n) (n) (9) (@)
Rep 2 0.78 239.23 1.04 0.004 0.172 *  0.000
GEN 8 475 * 1524.98 * 4.04 ** 0.351 ** 0.054 **  0.009 *
ACG 2 2.06 270452 * 2.48 * 0.952 ** 0.0003 0.009
ACE 3 3.60 1353.11 222 * 0.291 ** 0.034 *»*  0.004
REC 3 7.70 * 910.49 6.89 **  0.010 0.110 **  0.015 **
MAT 2 8.76 * 1354.26 7.45 **  0.015 0.161 ** 0.018 **
NMAT 1 5.58 22.95 578 **  0.000 0.008 0.008
Error 16 1.69 574.70 0.62 0.006 0.006 0.002
Ccv (%) 13.7 11.7 12.8 2.0 6.5 7.4
Media 9.2 198.7 6.4 3.8 12 0.7

* ** = Significativo al 0.05 y 0.01 de probabilidad; ACG= Aptitud combinatoria general; ACE= Aptitud
combinatoria especifica; REC= Efectos reciprocos; MAT= Efectos maternos; NMAT= Efectos no
maternos; CV= Coeficiente de variacion; g.l. = Grados de libertad.

Cuadro 4.9. Cuadrados medios y significancia estadistica de nueve genotipos

de maiz en etapa de planta adulta.

FV FM (Dias) AR (%) REND t mazorca ha-1

gl. LOC1 LOC2 LOC1 LOC2 LOC1 LOC2

Rep 2 11.44 ** 17.44 0.0030 0.0118 15.31 ** 0.18
GEN g 6.92 ** 28.50 0.0017  0.0004 * 7.32 18.90 **
ACG 2 17.01 ** 61.23 * 0.0033 0.0013 ** 21.32 ** 48.27 **
ACE 3 7.00 ** 30.66 0.0002  0.0018 3.69 13.69 *

REC 3 011 4.52 0.0021  0.0052 1.63 4.52

MAT 2 0.6 5.40 0.0031 0.0070 1.84 4.85

NMAT 1  0.00 2.76 0.0001 0.0014 1.20 3.86

Error 16 174 16.49 0.0014 0.0011 3.03 3.24

vV (%) 1.50 53 3.6 3.1 15.9 22.6

Media 88 70 4.80 13.60 10.96 7.97

* ** = Sjgnificativo al 0.05 y 0.01 de probabilidad; ACG= Aptitud combinatoria general; ACE= Aptitud
combinatoria especifica; REC= Efectos reciprocos; MAT= Efectos maternos; NMAT= Efectos no
maternos; CV= Coeficiente de variacion; g.l. = Grados de libertad.

Como puede apreciarse en estos cuadros,

los efectos de ACG

presentaron diferencias estadisticas significativas (P<0.05 y 0.01) en seis de las
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variables, mientras que los de ACE se presentaron en cinco de ellas. Estas
diferencias son un indicativo que las poblaciones poseen diferente capacidad
para transmitir sus caracteristicas a la descendencia, y que presentan ademas

un desempefio diferente en combinaciones hibridas especificas.

Sin embargo, hay que hacer notar que las variables NCC, NMX, PSPA y
PSR presentaron también diferencias estadisticas (P<0.05 y 0.01) en los
efectos reciprocos; es decir, que la direccibn de cruza influyé en el
comportamiento desigual para estas variables; la interpretacion sobre este

punto sera abordada mas adelante.

Con base en la descomposicion de la fuente de variacion Genotipos, se
calcul6 la proporcion de varianzas para cada una de las variables, considerada

en cada etapa (Cuadro 4.10).

En este contexto, los efectos de accion aditiva se presentaron en las
variables LCC (radicula), NH (plantula de 21 dias) y para las tres variables
agronomicas (las dos localidades), lo que indica la importancia de los efectos
aditivos en estos caracteres. Los resultados de este trabajo son comparables
con los obtenidos por Ajalay Fakorede (1988), Revilla et al. (1999) y Antuna
(2003) quienes mencionan que los efectos aditivos son mas importantes que los
de dominancia en calidad de semilla y etapas iniciales de desarrollo en maiz;
pero contrarios a los reportados por Cervantes et al. (2006) quienes establecen

gue los efectos no aditivos fueron los mas importantes en etapas tempranas. En
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tanto, para los caracteres de planta adulta, los resultados aqui obtenidos
coinciden con los reportados por Hallauer y Miranda (1988) y Antuna (2003).
Cuadro 4.10. Contribuciones de varianza genética, a partir de la

descomposicion de la suma de cuadrados de la fuente de
variacion genotipos en las tres etapas de evaluacion.

Contribuciones de Varianza (%)

Etapa de desarrollo Variables Aditivos Dominancia
REC MAT NMAT
ACG ACE
NCC (n) 11 28 61 76 24
Radicula
(3 dias de edad) LCC (um) 44 34 2 99 1
NMX (n) 15 21 64 72 28
NH () 68 31 1 100 0
P’Iantula PSR (g) 53 . o0 % 2
(21 dias de edad)
PSPA (g) 1 23 76 97 3
FM LOC1 62 37 1 100 0
FM LOC2 54 40 6 78 22
AR 1 69 23 8 96 4
Planta adulta
AR 2 71 8 21 93 7
REND 1 73 19 8 75 25
REND 2 64 27 9 71 29

ACG= Aptitud combinatoria general; ACE= Aptitud combinatoria especifica; REC= Efectos reciprocos;
MAT= Efectos maternos; NMAT= Efectos no maternos.

Los efectos reciprocos solo se presentaron en las dos primeras etapas
de desarrollo. En el caso de las variables NCC, NMX, PSR y PSPA, la
aportacion de esta varianza alcanzé mas de 60% al total de la SC de las cruzas
F1 en cada variable; por lo tanto, al realizar los cruzamientos en ambos sentidos

(directos y reciprocos) se generan cruzas que se diferencian en la expresion del
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fenotipo en estas variables, condicion que permite calificar a los genotipos mas

adecuados en la expresion de esas variables.

Para explicar las causas por las que hubo diferencias entre las cruzas F1
directas y reciprocas en las variables afectadas, se desagrego la fuente de
variacion reciprocos en maternos (MAT) y no maternos (NMAT) de acuerdo a

los procedimientos propuestos por Martinez (1983).

Los origenes de los efectos reciprocos obtenidos aqui, son atribuidos en
mayor medida a los efectos del tipo materno, los cuales muestran diferencias
estadisticas (P<0.05 y 0.01) en estas variables. Con tal evidencia, se asume
que alguna poblacién muestra un comportamiento diferente al utilizarlo como
hembra o como macho en combinaciones hibridas a este nivel de desarrollo, ya
que en planta adulta los efectos reciprocos desaparecen, dada la falta de

significancia de estos efectos en el ANVA.

Estos resultados concuerdan con los reportados por Cervantes et al.
(2006) y Revilla et al. (1999) quienes mencionan que los efectos reciprocos de
tipo materno afectan el vigor inicial en plantulas de maiz; aunque en el caso de
otra especie, como es el melén, Cano et al. (2000) reportan la situacion

contraria.

Considerando aquellas variables que mostraron efectos reciprocos, se
tiene que la presencia de este fendmeno es un indicativo de la probable

existencia de influencia materna, la cual es consecuencia del efecto de las
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primeras etapas de desarrollo de los productos almacenados de genes en el

citoplasma de la hembra (Corey et al., 1976).

Siguiendo la interpretacién de resultados de este estudio, se estimaron
los efectos genéticos en las tres etapas de desarrollo. En el Cuadro 4.11 se
puede observar que ninguno de los progenitores muestra valores de ACG
estadisticamente diferentes de cero al aplicar la prueba estadistica t de Student
en el estudio histolégico de radicula a los tres dias de edad; al parecer en esta
etapa de desarrollo tan temprana no fue posible detectar que la accion de los
genes involucrados en el desarrollo inicial en estas poblaciones de maiz tengan

repercusiones detectables en las variables de estudio.

En contraparte, para las etapas de 21 dias de edad y planta adulta, los
estimados de ACG para progenitores se magnifican. La variable NH reveld
valores diferentes de cero, en la cual la poblacion E contribuyé en mayor
medida al numero de hojas (0.3 hojas) y redujo las caracteristicas agronémicas
FM en la localidad de Buenavista, y para AR en Calvillo, esto por su valor de
ACG negativo y significativo (P<0.05); en tanto, para rendimiento (REND) la
poblacién E tuvo una contribucién positiva de 0.92 y 1.8 t ha! en una y otra

localidad.

Otro de los aspectos importantes de los analisis dialélicos es estimar el
comportamiento esperado de las combinaciones hibridas con base al

funcionamiento de las poblaciones involucradas, es decir la ACE.
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Los efectos de ACE se presentaron de manera significativa en las
variables NCC y NMX en el analisis histologico de radicula de 3 dias de edad,;
dichos valores corresponden a la cruza CxD; sin embargo, el valor negativo en
la variable NCC es considerada como valor de cero, como lo sefiala Marquez

(1998) para casos de nUmeros negativos en una componente.

Cuadro 4.11. Efectos de aptitud combinatoria general, especifica, efectos
reciprocos estimados bajo el método | de Griffing en tres
poblaciones de maiz en tres etapas de desarrollo.

Gen  NCC LCC  NMX  NH PSPA PSR FM (dfas) AR (%) REND (t*ha-1)
(n) (um)  (n) (n) (8) (g LOC1 LOC2 LOC1 LOC2 LOC1 LOC2
ACG
C 022 -1131 024 -0.09* -0.002 0.013 0.94* 1.72 0.014 0.024* 0.28 -1.14*
D 017 -171 0.8 -0.18** -0.004 -0.025 0.06 022 0.004 -0.006 -1.20* -0.73
E 039 13.02 -0.43 027** 0.006 0.013 -1.00* -1.94 -0.018 -0.018 0.92* 1.87*
ACE

CXD -1.00* -13.39 0.70* -0.01 0.007 -0.010 1.00* -1.39 0.015 0.007 0.72 -1.48*
CXE 0.11 -3.57 0.15 0.07* -0.024  0.010 -1.11* -0.06 -0.012 -0.001 0.04 0.89
DXE 0.22 16.08 0.04 0.28** 0.094* 0.030 -0.22 -2.06 -0.005 0.010 0.46 1.21*
ER
CXD  1.17 -13.34 1.85**  0.03 0.058 0.068* 0.00 0.67 -0.005 -0.027 -0.71 -0.19
CXE  0.83 -15.64  0.00 0.03 -0.088* -0.037 0.16 1.17 -0.007 -0.007 0.42 -0.08
DXE 1.33* -5.68 -0.15 -0.08 -0.209** -0.040 0.16 -0.67 0.000 0.008 0.36 1.49
MAT
1.00* -14.49* 0.92* 0.05* -0.018 0.016 0.08 092 -0.022 -0.031 -0.14 -0.13
0.08 383 -1.00* -0.03 -0.133** -0.054* 0.08 -0.67 0.005 0.002 053 0384
E -1.09** 10.67  0.08 -0.02  0.150** 0.038* -0.16 -0.25 0.017 0.028 -0.39 -0.70
NMAT
CXD  0.25 4.98 -0.07 -0.02 -0.060 -0.002 0.00 -0.92 0.012 0.020 -0.03 0.79
CXE  -1.25 9.52 -0.85 0.02 0.078 -0.014 -0.08 0.01 0.010 0.011 0.17 -0.65

DXE 0.17 1.15 0.92 0.00 0.073 0.052 -0.08 -0.25 0.007 0.018 -0.57 -0.05
* ** = Significativo al 0.05 y 0.01 de probabilidad; ACG= Aptitud combinatoria general; ACE= Aptitud combinatoria
especifica; REC= Efectos reciprocos; MAT= Efectos maternos; NMAT= Efectos no maternos.

Por otro lado, el valor positivo de ACE en la misma combinacion para el

NMX es debido a la manifestacion del fenédmeno PE como se menciond en el
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primer apartado de este capitulo correspondiente al analisis histologico de
radicula; tal situacion provee de una condicion atipica en los estimados de ACE

en este hibrido.

En el estudio de plantula de 21 dias de edad, se tiene estimados de ACE
positivos y significativos (P<0.05 y 0.01) en NH y PSPA. En la primera variable,
las combinaciones DxE y CxE mostraron los valores mas altos de ACE, en este
orden, lo cual parece manifestar el potencial genético de estas combinaciones
hibridas, superando notablemente a la cruza CxD, la cual es 100%
poliembriénica (PE). En adicion, la superioridad del hibrido DXE sobre CxE le

propicio ventaja en la variable PSPA.

Es importante sefialar que los efectos reciprocos se presentaron solo en
las dos primeras etapas de evaluacion; por lo tanto, es necesario diferenciar las
cruzas que presentaron estos efectos en ellas; asi mismo, determinar el sentido

de cruza al utilizar los progenitores.

Las variables con efectos reciprocos en histologia de radicula fueron
NCC y NMX. En la primera, la combinacién DxE exhibe efecto significativo
(P<0.05) contra su reciproca ExD. El progenitor E, por tener un estimado
negativo en los efectos maternos, tendria mejor respuesta si es utilizado como
macho; por lo tanto, a la combinacién DXE corresponde una mayor longitud de

células corticales.
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En la variable NMX, soOlo la cruza CxD presenté estimados de ER
significativos (P<0.01); los cambios en esta cruza fueron debidos a que sus
progenitores tuvieron estimados estadisticamente diferentes de cero en los
efectos maternos; el progenitor C por tener un valor positivo tendra mejor
respuesta si es utilizado como hembra dado su valor positivo en efecto materno;

situacién contraria debe interpretarse para D, dado su efecto materno negativo.

Los ER son también notables en las variables de peso seco de parte
aérea y raiz en plantulas de 21 dias; para PSPA, las combinaciones CxXE y DxE
muestran valores negativos y significativos (P<0.05 y 0.01 respectivamente) por
lo tanto, las cruzas reciprocas tendrdn mejor respuesta en la acumulacion de
materia seca; determinados por el signo adquirido por sus progenitores, de

manera analoga al caso de NCC y NMX.

Por otra parte, los estimados de aptitud combinatoria especifica (ACE) en
planta adulta, calculados por ambiente, s6lo presentaron valores significativos
en DFM para el ambiente Buenavista (LOC 1) y REND en el ambiente Calvillo
(LOC 2). Para DFM las cruzas significativas fueron CxD y CxE, con valor
negativo y positivo respectivamente; estos resultados permiten establecer que
el genotipo D influye de manera importante a retrasar la floracion en este grupo

de genotipos.

En el caso de REND, fue la cruza DxE la que mostré valores positivos y

significativos de ACE, determinandose asi como el genotipo mas rendidor en
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LOC 2, resultado de la gran diferencia en los estimados de ACG de sus
progenitores. Esta condicion se enmarca en el contexto de casos sefialados en
GOmez et al. (1988), Marquez (1998) y Reyes et al. (2004) quienes detectan
que la cruza simple tendra un valor alto de ACE si al menos uno de sus

progenitores es de alta ACG.

Heterosis

En la aplicacion de un disefio dialélico completo (método 1 de Griffing) es
posible calcular la heterosis, ya que en la mecénica de estimacion de
parametros se incluyen los valores, tanto de progenitores como la de sus cruzas

en todo sentido.

El grado de heterosis con relacion al progenitor medio (Lamkey y
Edwars, 1998) para cada etapa de evaluacion se presenta en el Cuadro 4.12.
En un balance general en las tres etapas, como era de esperarse, los genotipos
gue mostraron los mas altos valores de heterosis fueron las cruzas entre las
poblaciones PE con Tuxpefo (E). En este sentido, Hallauer y Miranda (1988)
mencionan que para obtener mejor respuesta heterdtica es conveniente
combinar germoplasma proveniente de diferentes areas de adaptacion, bajo el

supuesto que a mayor diversidad genética habra mayor heterosis.

En la primera etapa de evaluacion (radicula de tres dias), los valores
calculados de heterosis fueron bajos; sin embargo, hay valores que sobresalen

como los obtenidos por el hibrido DxE para las variables NCC y LCC; en tanto,
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para NMX los hibridos CxE, ExC y ExXD participaron con el mismo porcentaje.
En estudios morfolégicos tempranos en maiz realizados por Kiesselback (1949)
y Uzarowska et al. (2007) mencionan que la heterosis celular y a nivel
organismo se describe como el incremento en ndmero de mitosis,
incrementando el numero de células y por ende el desarrollo de los 6rganos

vegetativos.

La condicion atipica especial en numero de metaxilemas, MNX,
ocasionada por el fendmeno de radiculas multiples (RM), ligado a la PE, se
presenta también en los estimados de heterosis; la cruza CxD muestra el valor
mas alto para esta caracteristica; tal situacion fuera improbable si no fuera por
el fendmeno RM, ya que sus progenitores provienen del mismo pool genético;
esta situacion se hace notable en NCC y LCC, en las cuales los valores de

heterosis fueron negativos en cruzas donde interviene s6lo Cy D.

En el estudio de plantula a 21 dias de edad, los valores calculados de
heterosis también revelan valores promedio bajos, pero por arriba de los
obtenidos en la primera etapa. Dentro del juego de cruzas, los porcentajes mas
sobresalientes son los obtenidos por el hibrido ExD en las tres variables (NH,
PSPA, PSR); en general, la superioridad de las combinaciones de PE con E se
mantiene, situacién reiterada debido a las diferencias en el acervo genético de

los progenitores.
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En la tercera y ultima etapa de desarrollo (planta adulta), dos de las tres
variables son consideradas generalmente como indeseables (prolongada FM y
AR alto). En la valoracién de la heterosis en variables calificadas como no-
deseables, es intuitivo obtener genotipos que tengan el menor valor posible o
negativo para estos caracteres. En este contexto, los porcentajes de heterosis
negativos seran tomados como buenos (Melani y Carena, 2005); lo cual
significa que la caracteristica se reduce al combinar los progenitores

involucrados.

Cuadro 4.12. Por ciento de heterosis para diferentes variables, etapas
diferentes de desarrollo, en cruzas de tres poblaciones de maiz.

Genotipp NG LCC NMX  NH PSPA PSR FM (dias) AR (%) REND (t*ha-1)
() (um) () (1) (g (g LOC1 LOC2 LOC1 LOC2 LOC1  LOC2
CxD 69 -176 556 44 91 105 15 -43 4858 -15.8  10.8 -32.3
CxE 69 -106 118 74 -72 -10 -19 0.9 -100 58 95 19.6
DxE 138 89 59 118 -26 33 -04 7.7 643 115  16.9 44.1
DxC 31 37 56 25 -08 -107 15 6.0 799 67.2 264 -26.5
ExC 103 49 118 57 75 10 -23 42  -48.6 216 22 216
ExD -13.8 145 118 127 343 16 -0.8 5.9  -65.2 631 96 7.8
HetProm -69 -0.6 152 74 67 47 -04 -4.8 -24.9 409 126 5.7

Heterosis promedio.

Tomando en cuenta lo anterior, los mejores valores de heterosis en FM
fueron los obtenidos por los hibridos CxE y EXC en LOC 1; en tanto que en
Calvillo (LOC 2) todos los genotipos mostraron un grado negativo de heterosis,
sobresaliendo los obtenidos por DxE, lo cual significa que en este ambiente,

todas las combinaciones hibridas fueron mas precoces. Esta situacion revela el
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marcado contraste entre las dos localidades y la respuesta correspondiente de

los genotipos.

El acame de raiz (AR) presentd un comportamiento similar; el genotipo
CXE exhibi6é una condicién totalmente opuesto al de sus progenitores en la LOC
1 ya que mostr6 cero acame. Esta combinacién resulté en una buena
alternativa para reducir pérdidas por esta causa, que afecta principalmente al

rendimiento.

Retomando el andlisis tradicional de heterosis; la variable rendimiento
exhibio valores altos en el hibrido DXE, el cual muestra 30% de heterosis en las
dos localidades. Este valor puede ser aprovechable, dado que en
fitomejoramiento se considera que el nivel de aprovechamiento de heterosis es
de cuanto menos 20% (Vasal y Cérdova, 1996). Por lo tanto, es factible utilizar
estos dos grupos germoplasmicos en un programa de mejoramiento genético

con énfasis en rendimiento.

4.5 Correlacién entre Caracteres de Plantula y Planta Adulta

El desarrollo de variedades de maiz de alto rendimiento es un proceso
largo y costoso; esto puede reducirse utilizando métodos que consideran la
calificacion de comportamiento de los genotipos durante etapas tempranas de
su desarrollo. Con un enfoque en esta estrategia, esta Ultima seccion aborda la
relacion de caracteres de plantula y de planta adulta, y se comparan con los

efectos genéticos obtenidos del disefio de apareamiento dialélico; este ejercicio
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permitiria un manejo mas certero en la seleccion de genotipos, sobre todo

aguellos con atributos especiales.

La expresion fenotipica de los materiales genéticos determinada por los
valores medios de las caracteristicas bajo estudio, muestran una notable
asociacion entre las variables de las tres etapas (Cuadro 4.13). Si bien, las
asociaciones en general son inconsistentes, también destacan algunos
genotipos con un comportamiento aceptable a través de las tres etapas de
desarrollo. Los genotipos con mayor NCC, LCC y menor nidmero de NMX
estuvieron asociados con mayor NH y so6lo dos de los genotipos con mayor
acumulacion de materia seca (MS); estos genotipos también se caracterizaron
por ser los mas precoces y con menor frecuencia de acame de raiz;

caracteristicas que se vieron reflejadas en mayor rendimiento.

Las asociaciones mas notables se presentaron en los hibridos donde
intervienen los grupos PE en combinacion con E, y E per se, ya que manifiestan

un buen comportamiento a traves de las tres etapas de estudio.

En especifico, destacan las combinaciones con un comportamiento
general estable, reflejando superioridad en siete de las nueve variables; las
cruzas en cuestion fueron ExC y ExD; sin embargo, estos no fueron las mas
rendidoras, promedio de las dos localidades. Estos resultados son similares a

los reportados por Hawkins y Cooper (1979) quienes mencionan que el buen
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crecimiento en plantula en el periodo heterotrofico (vigor de plantula vy

acumulacion de materia seca) desaparece antes de la floracion masculina.

Por otra parte, los genotipos méas rendidores tomando el promedio de las
dos localidades fueron CxE y DxE, los cuales se diferencian de las cruzas
reciprocas en 0.3 y 2 t ha' respectivamente; estos genotipos presentaron
superioridad sélo en cinco de las variables. Considerando que el rendimiento es
el objetivo mayoritario en el mejoramiento del maiz, se puede asumir que estos

genotipos son los de mejor respuesta a través de su ciclo de vida.

Cuadro 4.13. Valores promedio de atributos de plantulas en etapa juvenil y
caracteres agronomicos en planta adulta.

GEN NCC LCC  NMX NH PSPA PSR FM (Dias) AR (%) REND t*ha'
(n) (um) (n) (n) (8) (g LOC1 LOC2 LOC1 LOC2 LOC1 LOC2
C 9.7 193.0 6.0 356 1.23* 0.69 90* 75%* 11* 23%* 10.8 6.3
CxD 9.0* 1589 9.3* 3.56 1.27* 0.71* 90* 75%* 10* 13 10.0 4.4
CxE 10.3* 181.2 6.3 4.10* 1.10 0.62 87 71 0 12 12.6* 9.5%
DxC 6.7 185.6 5.6 3.50 1.16 0.57 90* 70 13* 25%* 11.5* 45
D 9.7 1926 6.0 326 110 0.59 87 75*% 5 8 7.4 6.8
DxE 11.0* 220.4* 6.0 4.10* 110 0.64 87 66 1 12 11.5*% 11.8*
ExC 8.7 2125* 63 4.03* 1.28* 0.74* 86 69 3 16* 11.8* 9.7*
ExD 8.3 231.8* 63 4.13* 1.52* 0.72* 86 67 1 9 10.8 8.8*
E 9.7 212.2* 53 4.06* 115 0.65 87 68 1 4 12.3*  9.6*

Media Gral. 9.2 198.7 6.4 3.8 1.2 0.7 877 701 4.8 13.6 11.0 8.0

€ 025 461 0.15 0.02 0.02 001 15 13 025 078 024 0.34

* = Mayor que u + 2 ¢, donde ¢ = Error estandar. NCC= Numero de capas del cértex; LCC= Longitud de células
del cortex; NMX= Numero de metaxilemas; NH= Nimero de hojas; PSPA= Peso seco parte aérea; PSR= Peso seco
de raiz; DFM= Dias a floracién masculina; AR= Acame de raiz; y REND= Rendimiento al 15.5% de humedad.

Para dar sustento al comportamiento diferencial de todos los genotipos

en respuesta a las variables en plantula(s) con las de planta adulta, se realiz
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un analisis de correlacion de manera general incluyendo todos los genotipos y
todas las variables de interés (Cuadro 4.14); la utilizacion de estos coeficientes
puede ayudar a predecir la produccién de hibridos sobresalientes con altos

niveles de vigor de plantula.

Cuadro 4.14. Coeficientes de correlacion entre caracteres de planta juvenil y
caracteres agronomicos en planta adulta.

Variables agrondmicas, planta adulta

FM (Dias) AR (%) REND t*ha?
Variables LOC
LOC1 LOC 2 LOC1 LOC 2 1 LOC 2
NCC (n) 0.00 -0.17 -0.34 -0.50 0.14 0.47
Radicula LCC (um) -0.31 -0.28 -0.06 -0.06 0.00 0.33
NMX (n) 0.31 0.20 0.25 0.11 -0.21 -0.41
NH (n) -0.52 ** -0.51 ** -0.38 * -025 * 048 * 0.65 **
Plantula PSR (g) -0.12 -0.31 -0.23 -0.11 0.10 0.26
PSPA (g) -0.25 -0.14 0.06 0.03 -0.17 0.01

* ** = Sjgnificativo al 0.05 y 0.01 de probabilidad.

Los bajos coeficientes y la ausencia de significancia en el grupo de
variables en el estudio histolégico de radicula de tres dias con caracteres
agronémicos de planta adulta, indican un comportamiento independiente, lo
cual coincide con los resultados obtenidos al analizar los efectos genéticos

(reportados en Cuadro 4.11).

Caso contrario, los coeficientes de correlacion entre plantula de 21 dias
de edad con los caracteres agrondmicos, fueron bajos pero significativos. Los
coeficientes negativos obtenidos en la correlacién entre NH, DFM, AR y los
positivos de NH con REND, asumen gue los genotipos con mayor niamero de

hojas se correlacionan con precocidad, menor acame de raiz y mayor



91

rendimiento de mazorca. Estos resultados coinciden con los reportados por
Mock y McNeil (1979) quienes obtuvieron coeficientes de correlacion bajos pero
significativos en numero de hojas de planta juvenil, con dias a floracion

femenina y rendimiento de mazorca en lineas de maiz.

A su vez, los resultados aqui obtenidos difieren de los reportados por
Antuna et al. (2003) quienes no encontraron una asociacion directa entre
caracteres de planta adulta (altura de planta, dias a floracion y rendimiento) con
caracteres de de calidad fisiolégica de semillas (germinacion e indice de vigor

en plantula).

Los resultados aqui obtenidos indican que un buen establecimiento y
desarrollo de plantula pueden ser un indicio confiable para predecir genotipos
con potencial rendidor, caracteristicas que influyen de manera directa en los

caracteres agrondmicos en la etapa final del cultivo.



V. CONCLUSIONES

Los resultados de este trabajo de investigacion fueron derivados de la
evaluacion de nueve genotipos de maiz en tres etapas de desarrollo. Los
genotipos provinieron de la aplicacion de un disefio de apareamiento dialélico

completo, a partir de tres poblaciones contrastantes.

1. Anatomia de radicula de tres dias de edad

En la etapa, todos los genotipos exhibieron radicula después de la
germinaciéon. De manera relevante, solo las dos poblaciones PE y cruzas entre
ellas exhibieron de dos a cuatro radiculas por semilla germinada, mostrando un
promedio general de 14%. Esto sugiere que el caracter esta en funcion del tipo
y origen de poliembrionia que exhiba la semilla que lo genera; por tanto, se
asume la necesidad de las plantulas de formar radiculas mdltiples para
abastecer de agua y nutrientes a un nimero variable de tallos presentes en
aquellas. En el analisis histologico de radicula permitié detectar tres tipos de
poliembrionia que ocurren en las poblaciones NAP y BAP y las cruzas entre
ellas. Por otro lado, la caracterizacion anatomica de la radicula de los nueve
genotipos, muestra que existen combinaciones hibridas sobresalientes en esta

etapa de desarrollo.
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2. Plantula de 21 dias

Las plantulas de maiz de 21 dias de edad alcanzaron diferentes estadios
de desarrollo en funcién del genotipo. La expresion general de las plantulas
oscilé entre las etapas: emergencia y de tres a cuatro hojas (VE, V3 y V4). Se
corrobor6 que los genotipos PE fueron los Unicos en presentar tallos y radiculas
multiples en el orden de 62 y 18% respectivamente. Por tal atribucion, se
mantiene la PE en las poblaciones como tales y se hereda de algin modo a las
F1 de la hibridacion entre ellas; sin embargo, esta caracteristica se oculta por
completo en combinaciones con Tuxpefio, mostrandose como un caracter
recesivo. La produccién de materia seca radical solo representd el 60% del
importe de MS en la parte aérea de los genotipos en general; por tal motivo, es
notable sefialar que la condicién de dos radiculas y nimero de tallos presentes
por plantula en maices PE, no les confirié ventaja aparente en esta etapa de

desarrollo.

3. Ensayos de rendimiento

Los genotipos No-PE mostraron mejor comportamiento agronémico por
arriba de los PE en las dos localidades de evaluacion; esta condicion se
manifesto en precocidad (2 dias), menor acame de raiz (15%) y por ende mayor
rendimiento (4.5 t ha?). Entre los genotipos de mejores caracteristicas se

encontraron las cruzas CxE y DxE; representando asi, una alternativa para
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iniciar un programa de mejoramiento genético entre estos grupos

germoplasmicos.

4. Parametros genéticos

Los valores estimados para efectos genéticos evaluados se fueron
incrementando en cada etapa de desarrollo. La expresion fenotipica de los
progenitores y cruzas en las tres etapas de evaluacion presentaron que la
mayor proporcion de variacion en LCC, NH y para todas las variables de planta
adulta fueron debidas a los efectos de accion aditiva; en tanto que para NCC,
NMX, PSR y PSPA el componente principal en la expresion fue dada por los
efectos reciprocos en el orden de 65% promedio. Los estimados de ACG y ACE
no se presentaron de manera significativa en la primer etapa de desarrollo; de
manera interesante, la PE tiene implicaciones atipicas en la estimacion de estos
parametros genéticos incluyendo la heterosis. Por otro lado, la poblacion E
resultdé el mejor genotipo para heredar caracteristicas de plantula y
caracteristicas agrondémicas por su valor de ACG aceptable; acelerando el
desarrollo, reduciendo caracteristicas indeseables como acame de raiz e
impactando de manera positiva en el rendimiento en las dos localidades (0.92 y
1.8 t hal). Los mejores hibridos con los mayores efectos de ACE fueron CXE y
DxE, mismos que presentaron los mejores estimados de heterosis a través de

las tres etapas de evaluacion.
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5. Andlisis de correlaciéon

La expresion fenotipica y de los efectos genéticos de los progenitores y
cruzas simples mostraron una asociacion inconsistente entre las tres etapas de
evaluacion. El andlisis de correlacién indicé que soélo existe asociacion entre
caracteres de plantula de 21 dias de edad con las variables de planta adulta, de
modo que un buen establecimiento de plantula influye de manera determinante

en el desarrollo del cultivo y verse impactado en mayor rendimiento.



VI. RESUMEN

Este trabajo de investigacion propone el estudio de nueve genotipos de
maiz evaluados en tres diferentes etapas de desarrollo: el primero corresponde
a un estudio histolégico de radicula de tres dias post-germinacién; el segundo
aborda caracteristicas de plantula a los 21 dias de edad bajo condiciones de
invernadero; y el tercero califica el comportamiento productivo de estos
genotipos en dos localidades. Los nueve genotipos utilizados se describen
como sigue: tres poblaciones de maiz con caracteristicas especiales i.e. dos de
ellas poseen alta frecuencia poliembriénica, denominadas NAP o C (Normal de
alta poliembrionia) y BAP o D (braquitica de alta poliembrionia); la tercera
poblacion es No-PE, denominada Tuxpefio (E), entre sus principales
caracteristicas el alto contenido de aceite en semilla; los otros seis genotipos
reintegran por las cruzas directas y reciprocas entre estas poblaciones,
generadas de acuerdo al método | de los disefios dialélicos de Griffing (1956).
La aplicacion de este, permitid estimar parametros genéticos como aptitud
combinatoria general, especifica, efectos reciprocos y heterosis. Para el primer
experimento los genotipos se dispusieron en un disefio completamente al azar;
en tanto, para los experimentos dos y tres correspondié a un disefio de bloques
completos al azar.

El desarrollo del primer experimento permiti6 documentar que la

frecuencia PE y de radiculas multiples se presenté en el orden de 60 y 14%
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respectivamente; mas esta caracteristica se enmascara en hibridos F1 con
Tuxpefio, manifestandose de este modo la PE como un caracter recesivo. Las
variables relativas al estudio histolégico longitudinal transversal se vieron
favorecidas por la hibridacion entre genotipos PE y E. Los mejores genotipos en
estas variables fueron los hibridos DXE y CXxE; en tanto, para el nUumero de
metaxilemas, la combinacion CxD resultd ser la mas sobresaliente. En este
estudio, se logré documentar al menos tres diferentes versiones en la formacién
de radiculas mdultiples individualizadas o con cierto grado de fusion exclusivos
de genotipos PE.

En el estudio de plantula de 21 dias de edad, se valido el fendmeno de
radiculas multiples influido por la PE, observandose en proporciones de 7 a
18%; mientras que la frecuencia de la PE se present6 en el orden de 62%. La
produccion de materia seca radical sélo representd el 60% del aporte total de la
parte aérea de los genotipos en general; por tal motivo la condicion de dos
radiculas y numero de tallos presentes por plantula en maices PE, no confirid
ventaja aparente en esta etapa de desarrollo.

El estudio de comportamiento productivo en plantas adultas permitio
establecer que los genotipos No-PE mostraron mejor comportamiento
agronomico, por arriba de los PE en las dos localidades de evaluacion; estas
caracteristicas se vieron reflejadas en precocidad, menor acame de raiz y, por
ende, mayor rendimiento de mazorca. Los genotipos de mayor respuesta en

esta etapa de evaluacion fueron CxE y DxE.
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La estimacion de parametros genéticos en las tres etapas de estudio
permiten sefalar que los efectos genéticos de accion aditiva se presentaron
s6lo en la variable longitud de células corticales LCC (primer estudio), nimero
de hojas NH (en segundo estudio), y para todas las variables agronomicas; en
tanto, los efectos reciprocos se presentaron en numero de células corticales
NCC, numero de metaxilemas (NMX), peso seco de raiz (PSR) y peso seco de
parte aérea (PSPA). La poblacién E resulté el mejor genotipo para heredar
caracteristicas en etapa de plantula y caracteristicas agrondémicas por sus
valores de ACG. Los hibridos con los mayores estimados de ACE fueron CxE y
DxE, mismos que presentaron los mejores estimados de heterosis en la
mayoria de las caracteristicas estudiadas en las tres etapas de evaluacion. La
correlacion de caracteres estudiados en las tres etapas de desarrollo registré
una correlacion baja pero significativa en plantula de 21 dias en cuanto a
namero de hojas (NH) con todas las variables agrondmicas. Esto indica que un
buen establecimiento de plantula influye de manera determinante en el
desarrollo del cultivo, rendimiento incluido. Los genotipos CxE y DxE

presentaron el mejor comportamiento a través de las tres etapas de evaluacion.
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VIIl. APENDICE

Cuadro Al. Cuadrados Medios del andlisis combinado para tres
variables agronémicas de relevancia.

FV FM AR REND
gl (dias) (%) (tha-1)
LOC 1 4160.7 ** 0.0249 ** 121.02 **
Rep/LOC 4 14.44 0.0023 7.75
GEN 8 25.29 * 0.0039 ** 18.47
ACG 2 71.34 ** 0.0043 ** 55.39
ACE 3 17.41 0.0007 7.99
REC 3 2.48 0.0069 ** 434
MAT 2 3.03 0.0097 ** 6.33
NMAT 1 1.37 0.0012 0.35
GEN*LOC 8 10.13 0.0007 7.75 *
ACG x LOC 2 6.90 0.0002 14.20 *
ACE x LOC 3 20.25 0.0013 9.38 *
REC x LOC 3 2.15 0.0004 1.81
MAT x LOC 2 2.53 0.0005 0.36
NMAT x LOC 1 1.39 0.0003 4.71
Error 32 9.11 0.0012 3.14
vV (%) 3.82 3.37 18.71
Media 79 9.24 9.46

* ** = Significativo al 0.05 y 0.01 de probabilidad; ACG= Aptitud combinatoria general;
ACE= Aptitud combinatoria especifica; REC= Efectos reciprocos; MAT= Efectos
maternos; NMAT= Efectos no maternos; CV= Coeficiente de variacion; g.l. = Grados de
libertad.



Cuadro A2. Concentracion de medias y agrupamiento del

analisis

combinado para cuatro variables agronémicas de acuerdo a la

prueba de Tukey con a=0.05.

Genotipos FM AR MP REND
(dias) (%) (%) (tha?)
C 82 a 16 ab 28 a 8.53 abc
CXD 81 ab 12 ab 25 ab 7.24 ¢
CXE 79 ab 6 ab 11 bc 11.07 ab
DXC 80 ab 19 a 18 abc 8.13 bc
D 81 ab 6 ab 25 ab 7.08 c
DXE 76 b 7 ab 11 bc 11.66 a
EXC 78 ab 9 ab 10 bc 10.73 ab
EXD 77 ab 5 ab 8 C 9.81 abc
E 78 ab 2 b 3 C 10.96 ab

Medias con la misma letra en la columna son estadisticamente iguales; FM= Floracion masculina;

AR= Acame de raiz; y REND= Rendimiento.

Cuadro A3. Concentracion de medias y agrupamiento por localidad
para tres variables agrondmicas de acuerdo a la prueba de

Tukey con a=0.05.

Genotipos illl AR REND

Loc1 Loc 2 Loc1 Loc 2 Loc1 Loc 2
C 90 a 75 a 10a 23 ab 10.8 a 6.3 bc
CXD 90a 75 a 11a 13 ab 10.0 ab 4.4c
CXE 87 a 71a 0a 12 ab 12.6a 9.5 abc
DXC 90a 70 a 13 a 25a 11.5ab 4.5 bc
D 87 a 75 a 5 a 8 ab 7.4b 6.8 abc
DXE 87 a 66 a 1a 12 ab 11.5ab 11.8a
EXC 86 a 69 a 3a 16 ab 11.8 ab 9.7 ab
EXD 86 a 67 a 1a 9ab 10.8 ab 8.8 abc
E 87 a 68 a 1a 4 b 12.3 ab 9.6 abc
Media" 88a 70b 5b 14b 10.96a 7.96b

Medias con la misma letra en la columna o fila (*) son estadisticamente iguales; FM= Floracién
masculina; AR= Acame de raiz; y REND= Rendimiento.
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RESUMEN

Se presentan resultados relativos a la mor-
fologia y anatomia de radiculas de maiz,
asi como de la frecuencia de plantulas y
radiculas multiples por semilla germinada.
Se utilizaron tres poblaciones y las seis
cruzas posibles entre ellas. De las pobla-
ciones, una corresponde a maiz comin
(no-poliembriodnico) y dos de alta frecuen-
cia poliembrionica (PE). Se indujeron a
germinacion 24 semillas de cada uno de los
nueve genotipos. La morfologia y anatomia
de radiculas se estudi6 en plantulas de tres
dias de edad, pero la identificacion feno-
tipica y cuantificacion de poliembrionia y
radiculas multiples se llevo a cabo hasta los
10 dias en plantulas contemporaneas a las
primeras. Se evaluaron seis variables ana-
témicas de la radicula, valoradas en cortes
histologicos longitudinales y transversales;
también se determinaron las proporciones
de radiculas multiples y poliembrionia. Los
resultados indicaron que los fendmenos
PE y radiculas multiples se presentaron
solamente en las progenies de las dos po-
blaciones poliembrionicas y los hibridos
entre ellas; las plantulas que exhiben PE
pueden o no presentar simultaneamente
el fenémeno de radiculas multiples; éstas
fueron observadas en nimero y conforma-
cion variables i.e. en casos de dos y hasta

cuatro raices, separadas o con cierto grado
de fusion a nivel histolégico, incluyendo el
cilindro vascular. El promedio de frecuencia
de PE y de radiculas multiples fue de 62 y
14% respectivamente. Las caracteristicas
morfoldgicas y anatomicas de radicula con
mayores atributos se observaron en algunas
combinaciones hibridas entre genotipos
PE x No-PE, lo cual pudiera significar una
manifestacion de heterosis, aprovechable
agronomicamente en la utilizacion de ellos
con otros grupos germoplasmicos.

Palabras clave: Zea mays L., poliembrionia,
radiculas multiples por semilla, anatomia de
radicula.

ABSTRACT

Results related to maize seedlings anatomy
and morphology as well as multiple
seedlings and radicles per germinated
seed are presented. Three populations and
their six possible hybrids were used. Two
populations are highly polyembryonic (PE)
meanwhile the third represents a normal
maize type (Non-Polyembryonic). 24
seeds from each genotype were induced
to germination. The seedling’s anatomy
and morphology was studied in three
days old seedlings, but the phenotypes
and quantification of polyembryony and
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multiple radicles were done in contemporary
seedlings of 10 days of age. Six anatomical
variables, valued through longitudinal
and transversal histological cuts, were
evaluated; also, the multiple radicles
and polyembryony proportions were
determined. Results indicated that the PE
and multiple radicles phenomena were
only present in progenies of polyembryonic
populations and their respective hybrids.
There were cases where polyembryony
and multiple radicles were simultaneous
in the same seedling; these radicles varied
in number and conformation, i.e. cases of
two to four seedlings which can be fully
separated or sharing some anatomical parts,
including the vascular cylinder. The average
frequencies for PE and multiple radicles
were 62 and 14% respectively. The better
values for anatomical and morphological
characteristics were shown by some hybrids
among the PE x No-PE genotypes; this
could mean a positive heterosis which could
be agronomically useful in handling them
with other germplasm sources.

Key words: Zea mays L., polyembryony,
multiple radicles per seed, morphology,
radicle anatomy.

INTRODUCCION

La raiz es un organo fundamental cuya
funcion principal es la de anclar ala planta y
la de absorber agua y minerales. Por lo tanto,
un sistema radical sano es determinante en
el desarrollo de todos sus 6rganos aéreos
(Gould y Shaw, 1983; Tuberosa y Salvi,
2007). Esta razon ha sido suficiente para
estudiar las caracteristicas de la raiz como
apoyo en la mejora genética de cultivos
(Mc Phee, 2005) y en la investigacion
para el analisis genético de la formacion
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y desarrollo de la raiz (Hochholdinger,
2004; 2009).

La semilla del maiz comin germina nor-
malmente en una plantula, la cual presenta
una radicula y una plimula; sin embargo,
se han detectado variantes naturales que
alteran este patron, provocando que sus
semillas muestren de dos y hasta sicte
plimulas de manera simultanea a la ger-
minacion (Espinoza et al., 1998); algunos
de estos casos pueden mostrar también mas
de una radicula (Espinoza, V.J., datos sin
publicar); estas condiciones son indicado-
res de la presencia de poliembrionia (PE)
en este tipo de maiz, la cual ha demostrado
ser de naturaleza heredable (Rebolloza et
al.,2011).

La poliembrionia, presente en varios taxa de
angiospermas y gimnospermas, tiene como
consecuencia principal la produccion de
plimulas multiples y ha sido considerada
una caracteristica de valor agronémico
(Webber, 1940; Ross y Wilson, 1969; Pesev
et al., 1976; Bouquet, 1980; Nunez y Ocoy,
2008). En el proceso de germinacion, el
maiz comun invierte normalmente todo su
endosperma en el desarrollo de una sola
plantula, mientras que los casos de cariopsis
de naturaleza PE, de tamafio equivalente a
la primera, debe invertir las reservas del
endosperma en el desarrollo de dos o mas
plantulas.

Existe abundante informacion sobre desa-
rrollo de la raiz en el maiz comtin (Hot-
chholdinger et al., 2004); el sistema radical
se inicia con la aparicion de la radicula
y continua con la expresion de raices se-
minales laterales, en nimero variable; el
crecimiento y desarrollo de éstas ocurre
dentro de los cinco dias a la siembra y
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cesa cuando la plantula alcanza el estado
vegetativo de tres hojas (V3), de acuerdo
a la terminologia mundialmente aceptada
de Ritchie ef al. (1992), tiempo en que se
extienden las raices definitivas, denomina-
das “nodulares” o de corona, generadas a
partir de los nudos basales en el tallo, las
cuales se hacen aparentes desde la etapa V1
(Hochholdinger, 2004; 2009).

La anatomia de la radicula y raices laterales
en maiz muestran la organizacion tipica de
las monocotileddneas (haces vasculares
dispersos). El arreglo histolégico comprende
la epidermis, nimero variable de capas
del cortex (de ocho a 15), endodermis,
periciclo y un cilindro vascular con varios
haces vasculares y floemas (Gould y Shaw,
1983). La organizacion longitudinal de este
grupo de raices es descrita en términos
de zonas especializadas de desarrollo, y
generalmente incluye la cofia, meristemo
apical, zona de alargamiento distal, zona de
alargamiento celular y zona de maduracion,
la cual esta determinada por la formacion
de pelos radicales (Ishikawa y Evans, 1995;
Hochholdinger, 2004; 2009).

Por otra parte, en la actualidad no se
cuenta con informacion sobre desarrollo
de radicula(s) en plantulas PE. En este
contexto se presenta aqui un estudio
anatémico de radicula(s) a los de tres
dias de edad y se corrobora la presencia
de dos o mas radiculas por semilla y
su consecuencia a nivel anatéomico, en
dos poblaciones experimentales de alta
frecuencia poliembridnica, denominadas C
o UA-IMM-NAP (de porte normal) y D o
UA-IMM- BAP (porte enano), generadas en
el Instituto Mexicano del Maiz “Dr. Mario
E. Castro Gil” de la Universidad Autonoma
Agraria Antonio Narro (IMM-UAAAN),

bajo la hipotesis de que la PE esta asociada
a procesos especiales en el desarrollo del
sistema radical seminal.

MATERIAL Y METODO

Los estudios de morfologia y anatomia de
radicula se llevaron a cabo en el laboratorio
de Anatomia e Histologia Vegetal, Depar-
tamento de Botanica, de la Universidad
Autonoma Agraria Antonio Narro, sede en
Saltillo, Coahuila, México (UAAAN). El
material genético fueron nueve genotipos,
producto de cruzas directas y reciprocas de
tres poblaciones de maiz, denominadas C y
D (desarrolladas en el IMM-UAAAN) y la
E o Tuxpeio-HO, muestra otorgada por el
Centro Internacional de Mejoramiento de
Maiz y Trigo (CIMMYT). Las poblaciones
poliembriénicas C y D son materiales
del tipo maiz mexicano, semidentado, de
grano blanco, mientras que la poblacion
No-PE es un material de la raza tuxpefo,
especializada en alto contenido de aceite en
el grano. Los cruzamientos se llevaron a cabo
siguiendo el método I de Griffing (1956),
cuyos genotipos fueron, ademas de las tres
poblaciones paternas (C, D y E), tres cruzas
directas (CxD; CxE; y DXE) y tres reciprocas
(DxC; ExC; y ExD). De sus progenies, se
obtuvieron dos muestras aleatorias de 24
semillas, las cuales se hicieron germinar
en rollos de papel germinador (tacos de
germinacion), dispuestas en un horno a
28 + 2°C por tres dias; radiculas de esta
edad fueron la base para los estudios de
morfologia.

Dos secciones de radicula de 2.5 cm de
longitud fueron obtenidas después de 2 cm
de la base de la semilla, en direccion al apice
radicular; el procedimiento se practicd en
tres especimenes en cada uno de los nueve
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genotipos. Las radiculas fueron colocadas en
fijador FAA por 45 dias; los tejidos ya fijados
se sometieron a proceso de deshidratacion y
luego a inclusion en parafina, siguiendo la
metodologia de Johansen (1940) y Aguilar
et al. (1996). El siguiente paso fue realizar
los cortes transversales o longitudinales de
radicula con el micrétomo rotatorio Ameri-
can Optical 820. La coloracion se realizd con
safranina fast-green. El grosor de los cortes
fue de 16 um. Para el analisis detallado de
las imagenes se utilizé el software Axio
Vision 4.7 de Carl Zeiss.

Una vez obtenidos los especimenes de
radicula de tres dias para los estudios ana-
tomicos, se dejo que el resto de las plantulas
siguieran su desarrollo en los tacos de ger-
minacion hasta alcanzar 10 dias de edad,
tiempo suficiente para apreciar y cuantificar
el nimero de plimulas y radiculas por se-
milla germinada, en cada uno de los nueve
genotipos. Las variables de estudio fueron:
frecuencia de poliembrionia (FPE), longitud
de radicula en cm (LR), nimero de radiculas
multiples y su frecuencia (NRM; FRM).
Las variables en cortes longitudinales de
radicula(s) fueron: numero de primordios
de radicula (NPR), longitud de células
corticales (LCC), capas del cortex (NCC),
diametro de radicula (DR), y nimero de
haces vasculares (NHV). La longitud de
radicula (LR) se tom6 como referencia para
analizar las tendencias de desarrollo de las
caracteristicas longitudinales, i.e. nimero de
primordios radiculares (NPR) y la longitud
de células del cortex (LCC), mientras que
la variable didmetro de radicula (DR) fue
la referente para analizar las tendencias de
desarrollo de caracteristicas transversales,
i.e. nimero de capas corticales (NCC) y
numero de haces vasculares (NHV).
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Analisis estadistico. Se utilizo un disefio
completamente al azar, tres repeticiones;
tres especimenes por genotipo. El modelo
estadistico fue Y=utitte; donde Y,
representa la ij- ésima observacion de
cualquier variable, u es la media general
del experimento, ¢, representa el i-ésimo
genotipo, y ¢, representa el jj- ésimo error
experimental (Snedecor y Cochran, 1980).

RESULTADOS
Poliembrionia (PE)

Los valores de las variables obtenidos para
plantulas a los 10 dias de edad se presentan
en el cuadro 1. Aqui, los nueve genotipos
fueron agrupados como sigue: grupo PE
(genotipos C y D), grupo PE x PE (cruzas
directas y reciprocas entre C y D), grupo
No-PE (tuxpeiio, E), y grupo PE x No-PE
(cruzas directas y reciprocas de E con C
y D).

Se observd poliembrionia sélo en las
poblaciones C y D, y las cruzas entre
ellas (cuadro 1). La caracteristica (FPE)
fue cuantificada en el tiempo minimo
necesario para identificar facil y claramente
la condicion de dos o mas plantulas por
semilla. En estos casos, la PE se presento
en frecuencias altas (superior a 60%); sin
embargo, y de acuerdo a lo esperado, el
caracter no se expreso en las F1 provenientes
de cruzamientos entre genotipos PE x No-
PE, ya que se ha demostrado que la PE es
un caracter recesivo.

La variable frecuencia de radiculas multiples
(FRM) del sistema radical seminal es
también un fenomeno extraordinario en
maiz, y se presentd so6lo en genotipos
PE y los cruzamientos entre ellos, en
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Cuadro 1. Valores promedio y desviacion estandar de las tres primeras variables fenolo-
gicas de los genotipos poliembridnicos y normales.

Agrupacién de PG FPE FRM
genotipos (%) (%) (%)
PE 99+2 64+10 16+3
PE x PE 97+3 6346 1246
No-PE 97£5 0 0
PE x No-PE 99+2 0 0

PE = poblaciones C y D; PE x PE = cruzas directas y reciprocas entre C y D; No-PE =
Tuxpefio; PE x No-PE = cruzas directas y reciprocas entre C, D con E; PG = por ciento
de germinacion; FPE = frecuencia Poliembrionica.

FRM = frecuencia de radiculas multiples.

proporcion promedio de 14%, valor inferior
a la FPE; es decir, no todas las semillas
que exhiben plumulas multiples pueden
presentar también radiculas multiples. Una
explicacion al respecto es la condicion de
penetrancia incompleta del caracter PE
(Rebolloza et al., 2011).

Morfologia y anatomia de radicula(s)

Las variables relativas a la morfologia y
anatomia de radicula(s) de tres dias de edad
se consignan en el cuadro 2. La longitud
promedio de las radiculas fue de 8.7 cm;
se encontrd un incremento en esta variable
en las combinaciones hibridas PE x E, las
cuales presentaron un promedio de 9.2 cm,
mientras que los genotipos PE tuvieron
un promedio inferior (8.2 cm) a la media
general y el que corresponde al genotipo E.
De manera similar, la variable LCC present6
sus valores maximos en la hibridacién de E
con genotipos PE (promedio de 211 um),
condicion superior a los valores que exhibie-
ron los genotipos PE (promedio, 183 pum).
La correlacion de LR con NPR (r = 0.26)

y LCC (r = 0.16) fueron positivas, bajas y
no significativas; es decir, que una mayor
longitud de la radicula no se traduce en
mayor cantidad de primordios radiculares,
ni en una mayor longitud de las células del
cortex. Es notable que el NPR promedio en
los genotipos PE sea el mas bajo, mientras
que los que fueron observados en E y sus
cruzas como polinizador de madres PE,
resultaron significativamente mas altos.

Los primordios radiculares iniciaron su
desarrollo a los tres dias de edad (Fig. 1A)
y no presentaron diferencias significativas
entre genotipos. No obstante, la mayor
densidad de los mismos fue registrada en
hibridos entre E y los PE, tanto en cruzas
directas como reciprocas; el promedio de
éstos fue 11 primordios en 5 cm de radicula,
valor superior a los que exhibieron los
materiales PE como tales.

El DR (diametro de radicula) no se
correlacion6 con NCC (r = 0.04) es decir,
que el genotipo con mayor diametro no
presentd el namero de estratos del cortex. La
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Cuadro 2. Valores promedio y coeficiente de correlacion de variables medidas en cortes
histologicos en radiculas de maiz de tres dias.

LR NPR LCC DR NCC NMX
Genotipo

(cm) (um) (mm)
C 7.7 7.3 193.0 1.16 9.7 6.0
CxD 9.6 6.8 158.9 1.35 9.0 9.3
CxE 9.0 14.3 181.2 1.04 10.3 6.3
DxC 7.5 53 185.6 0.98 6.7 5.6
D 8.1 6.3 192.6 1.39 9.7 6.0
DxE 9.2 13.0 220.4 1.11 11.0 6.0
ExC 8.9 6.7 212.5 1.22 8.7 6.3
ExD 9.6 8.3 231.8 1.19 8.3 6.3
E 8.4 15.7 212.2 1.00 9.7 53
r 0.26 0.16 0.24 0.04 0.62*
Media 8.7 9.3 198.7 1.2 9.2 6.3
Desv Est 0.7 4.4 23.2 0.3 1.3 0.8

LR = longitud de radicula; NPR = nimero de primordios radiculares; LCC = longitud de
células corticales; DR = diametro de radicula; NCC = ntimero de capas corticales; NMX
= numero de metaxilemas y r = coeficiente de correlacion.

asociacion de DR con NHV fue positiva y
significativa (= 0.62, P<0.05) resaltando
la asociacidén entre estas dos variables,
aunque el DR, por si solo, no presento
diferencias entre genotipos.

El analisis de varianza (cuadro 3) presento
diferencias estadisticas entre genotipos (P
< 0.05) sélo en las variables LCC, NCC y
NHYV; la comparacion de medias (Tukey,
o = 0.05) exhibio que el genotipo DxE
fue el mas alto para la variable LCC que
CxD presento valores nominales altos para
LR. No obstante que este hibrido ocup6
el ultimo lugar en LCC (Figs. 1D, 2a).
En cuanto a NCC, las combinaciones mas
sobresalientes fueron DXE y CxE (Fig. 2b).
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Por otra parte, es razonable suponer que
el NCC se correlacione positivamente con
DR, aunque en este estudio, los genotipos
de mayor nimero de estratos del cortex, no
presentaron el mayor diametro de radicula.
Por ultimo, para NHV la combinacion
CxD present6 la mayor cantidad de estas
estructuras (Fig. 2¢), incluso muy superior
a genotipos de su misma condicion PE.

Es relevante sefalar que en esta etapa de
desarrollo del sistema radical seminal,
los genotipos de maiz PE mostraron dife-
rentes tipos en la formacion de radiculas
multiples, los cuales se presentaron como
independientes entre si, o con cierto grado
de fusion (Fig. 3A). Entre las variantes de
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Cuadro 3. Cuadrados medios y significancia de variables relevantes en cortes histologicos
en radicula de tres dias de edad.

FV gl  LCC(um)  NCC NMX
Genotipo 8 12199.8 * 38 * 32.3
Error 16 9673.7 28.7 12.0
CV % 116 13.6 12.8
Media 198.7 9.2 6.4

* ** =gignificativo al 0.05 y 0.01 de probabilidad; gl = grados de libertad; CV = coeficiente
de variacion; NCC = numero de capas de cortex; LCC = longitud de células corticales y

NMZX = nimero de metaxilemas.

radiculas multiples observadas fue posible
documentar los casos siguientes: 1) dos
radiculas independientes, que se mostraron
completamente normales; 2) dos radiculas
que comparten tejido cortical, pero cilindro
vascular independiente; 3) dos radiculas que
compartian tanto el tejido cortical como el
cilindro vascular. Es importante subrayar
que estas tres variantes de radicula multiple
observadas corresponden a casos generados
a partir de una semilla (Fig. 3D). En contra
parte, los maices comunes (E o sus cruzas
con C y D) desarrollaron invariablemente
solo una radicula por semilla, anatomica-
mente normal (Figs. 3E, F).

DISCUSION

La PE tiene implicaciones en el desarrollo
inicial de la plantula; aqui, es destacable que
solo casos de genotipos PE presentaron plu-
mulas y radiculas multiples, lo cual puede
considerarse como extraordinario, ya que
el maiz comun desarrolla invariablemente
una de cada una de estas estructuras a la

germinacion. Ademas, dadas las frecuencias
de las dos caracteristicas, se puede plantear
que la PE en los genotipos C y D presentan
mas de un tipo o version del caracter, como
las sefialadas por Erdelska (1996) quien a
partir de analisis histologicos establece que
la poliembrionia en maiz se da en funcion
del origen y la localizacion de los embrio-
nes en la semilla, y que los tipos probables
son, 1) embriones gemelos provenientes de
sacos embrionarios multiples que pueden
localizarse en lados opuestos o a distancia
en la semilla, que no comparten tejido al-
guno y germinan por separado; 2) gemelos
o tripletes que provienen de células indivi-
duales del aparato ovocélula, que pueden
estar intimamente unidos pero separados por
capas epidérmicas, que comparten endos-
perma, pero poseen plumulas y radiculas por
separado; y 3) poliembrionia por cleavage
(multiplicacion de embriones a partir de
una célula fecundada), originada de mane-
ra espontanea o inducida, que comparten
un suspensor comun, parte del escutelo y
capas superficiales de la radicula; por ello,
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Fig. 1. Seccion longitudinal de radicula a tres dias de edad. (A) Presencia de primordios de

raiz lateral, metaxilemas y tricomas, genotipo DxE; (B) Formacion de primordios de raiz

desde el periciclo y endodermis, genotipo E; (C) penetracion del primordio de raiz en tejido

cortical, genotipo CxE; (D y E) Expansion longitudinal de células corticales en el hibrido

CxD y poblacion D. PR = primordio de raiz; MX = haces vasculares (metaxilema); EP =

epidermis; TR= tricomas (pelos radicales); ED = endodermis; PC = periciclo. Genotipos
sefialados en literales mayuscula.
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Fig. 3. Seccion transversal de radicula a tres dias de edad. (A) Radicula doble con estructuras

independientes, genotipo D; (B) Radicula doble fusionada compartiendo tejido cortical,

genotipo DxC; (C) Radicula doble fusionada compartiendo tejido cortical y cilindro

vascular, genotipo CxD; (D) Radicula cuadruple, tres de ellas fusionadas y una separada

por tejido epidérmico, genotipo D; (E) Cilindro vascular normal con haces vasculares(¥*),

protoxilemas (PTX) y floemas (FL), genotipo DXE; (F) Radicula normal con desarrollo
inicial de primordio de raiz lateral, genotipo CxE.
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germinan con sélo un complejo radicular
pero con plumulas por separado.

De acuerdo con lo anterior, la PE de los mai-
ces C, D y sus cruzas, son mayormente del
tipo (3), notable por ser casos de plimulas
multiples y radicula tinica; la FRM en ellas
se presentd en una proporciéon menor de
casos PE, ya que el promedio de FRM fue
de 14% mientras que la FPE fue de 63%,
lo que pudiera indicar que cerca del 80%
de éstos son tipo cleavage. Las proporcio-
nes de PE encontradas en este trabajo son
practicamente iguales a las sefialadas por
Espinoza et al. (1998).

Es oportuno sefialar que el tamaiio de las
semillas PE es similar a los No-PE utilizadas
en este trabajo (promedio de 280 mg + 25);
en los genotipos PE, la presencia de dos
0 mas embriones en las semillas pudiera
significar una disminucion de tamafio del
endosperma y, por lo tanto, una reduccion
en el volumen de reserva de nutrimentos; de
ser asi, se presentaria un menor volumen de
nutrimentos a la germinacion para abastecer
los requerimientos de mas de una plantula
por semilla; probablemente, los casos de ra-
diculas multiples pudieran ayudar a superar
esta desventaja, aumentando la capacidad
de absorcion de agua y minerales en las pri-
meras etapas de desarrollo de las plantulas.

Los resultados permitieron corroborar la
presencia exclusiva de PE en las poblaciones
C, Dy cruzas entre ellas; también, que esta
caracteristica, en cruzamientos que generan
a F1 con materiales normales (No-PE) se
manifiesta como un caracter recesivo. Al
respecto, la PE ha sido interpretada como
un fenémeno gobernado por genes simples
mendelianos, 0 como un caracter cuantita-
tivo. Entre los primeros, esta el reporte de

Pilu (2000), y como caracter cuantitativo se
tiene el registro de Espinoza et al. (1998);
sin embargo, debido al comportamiento in-
consistente en la fijacion de la PE, Rebolloza
et al. (2011) presentan una revision de la
genética del caracter, y proponen que la he-
rencia de la PE corresponde a un fenémeno
de interaccion génica entre dos loci, del tipo
epistasis doble recesiva, con penetrancia
incompleta en la expresion del caracter.

Morfologia y anatomia de radicula(s)

Los resultados permitieron corroborar que
la radicula en maiz se hace visible como
estructura morfologica al tercer dia de la
germinacion; la radicula acompafada de
raices laterales seminales representan la
mayor proporcion de la plantula en las
primeras dos semanas de desarrollo y es
el sistema proveedor de agua y nutrientes
a la plantula en esta etapa; lo anterior, de
acuerdo a lo reportado por Hochholdinger
(2004; 2006; 2009).

La LR a esta edad alcanz6 una media
general de aproximadamente 9 cm; la
mayor longitud fue alcanzada por las
combinaciones hibridas de genotipos PE
con E, mientras que los primeros tuvieron
promedio menor a la media general y por
debajo de E. Sin embargo, hay que hacer
notar que en los casos de genotipos PE de
radiculas multiples (dos a cuatro por semilla,
presente en 14% de los casos) se consignd el
promedio de longitud de las radiculas y no
la suma de ellas; esto, con el propdsito de
hacerlas comparables a las radiculas simples.
Por otra parte, la longitud de la radicula
no fue un indicativo determinante para
las variables longitudinales NPR y LCC.
La falta de asociacion de LR con NPR y
LCC significo que la densidad de primordios
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observados en la radicula, ni la longitud de
células del cortex se incrementaran por
la mayor longitud de radicula. Se pudo
corroborar que los primordios radicales
son formados desde el periciclo y a veces
de la endodermis, datos en concordancia
con lo mencionado por Drubrovsky e
Ivanov (1984), y que inician su desarrollo
a los tres dias, resultados similares a los
reportados por Hoecker et al. (2006),
quienes mencionan que las raices laterales
de radicula en maiz inician su desarrollo
aproximadamente a los cuatro dias y se
hacen visibles al quinto dia.

La mayor cantidad de primordios fue obser-
vada en hibridos resultantes entre genotipos
PE con E, en cualquier sentido de cruza. Al
comparar datos de radiculas de genotipos
solo PE se debe tomar en cuenta que la semi-
lla genera dos o mas plimulas y/o radiculas
al germinar; esto implica un gasto energético
mayor, a partir del mismo monto o menos
de las reservas nutrimentales que portan las
semillas normales; éstas hacen gasto para
una sola plantula y un solo sistema radical
seminal; de esta manera, es comprensible
que en esta etapa de desarrollo, la semilla
con embrion multiple al germinar reduzca
de algiin modo la velocidad de sus procesos
de desarrollo.

La radicula y los primordios de ésta, una
vez emergidos, poseen la capacidad de for-
mar raices secundarias, terciarias y de mas
alto orden; éstas contribuyen a la densidad
y arquitectura de la raiz, lo cual fortalece
el anclaje temprano y la absorcion de agua
y nutrientes (Lynch, 1995; Hochholdinger
y Feix, 1998; Hochholdinger, 2004; 2009).
De esta comprension del sistema radical
seminal, se puede suponer que el aparente
retraso en el desarrollo de plantula en geno-
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tipos PE pudiera afectar, de algin modo, el
establecimiento de la plantula en las etapas
muy juveniles.

El sistema radical seminal (radicula y las
raices laterales), es suficiente para formar
una planta madura y fértil; esto fue demos-
trado por la accion del mutante monogénico
recesivo rtcs que limita la aparicion de las
raices laterales seminales y nodulares (Hetz
et al., 1996). En este sentido, es posible y
recomendable seleccionar genotipos PE con
aptitud para desarrollar, a mayor velocidad,
un mejor sistema radical seminal.

Desde el punto de vista transversal el DR
influyd positivamente la aparicion de un
mayor nimero de haces vasculares (NHV)
en algunos genotipos, como el caso del hi-
brido CxD, el cual mostré valores mayores
en esta variable, influenciado mayormente
por la condicion de dos radiculas unidas,
que comparten tejidos en su estructura
anatomica. Por otra parte, el hecho de que
el DR no haya presentado diferencias entre
genotipos pudiera significar la poca efecti-
vidad de la caracteristica en el desa-rrollo
de raiz en esta etapa, porque de tenerlo DR
estaria correlacionada con el incremento en
volumen de laradicula. Estudios previos han
encontrado que es la longitud y no el diame-
tro de radicula lo que potencia el desarrollo
de plantula, ya que una mayor elongacion
de la radicula logra incrementar de manera
eficiente la superficie exploratoria y la ab-
sorcion de las raices (Hoecker ef al., 20006).

Las células del cortex forman uno de los
tejidos que componen en mayor parte la
radicula en maiz (Hochholdinger, 2004;
2009); se sabe también que la LCC es el
mayor factor de la elongacion de la radicula
(Hoecker et al., 2006). En este trabajo, la
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LCC fue mayor en la hibridacion entre
genotipos PE con E. No queda plenamente
claro si esta mayor longitud en los hibridos
influye positivamente en cuanto a longitud
de radicula. Esto se aprecia en la cruza CxD,
que es del tipo PE, la cual se presenta entre
los promedios mas altos para LR, pero es el
genotipo de menor valor en cuanto a LCC;
esta condicion nos sugiere que la LR pudiera
estar asociada también al nimero de células
contenidas en este 6rgano.

El numero de capas del cortex (NCC)
fue alta en las combinaciones hibridas
PE x E. Esta respuesta parece tener una
relacion genética al combinar germoplasma
contrastante donde la fuente materna es de
naturaleza PE. Por otra parte, es razonable
que NCC correlacione positivamente con
el DR. En este estudio los genotipos con
mayor NCC no presentaron el mayor DR.
De cualquier modo, el nimero de capas
del cortex observados en los especimenes
analizados estan dentro de la amplitud
conocida (8-15 estratos celulares) como se
informa por Hochholdinger (2004; 2009).

Dentro del cilindro vascular de la radicula,
los haces vasculares tienen la capacidad de
transportar agua y nutrientes (Hochholdinger,
2004; 2009). Los resultados en este trabajo
permiten sefialar que la combinacién
CxD sobresale con la mayor cantidad de
estas estructuras, incluso muy superior
a los genotipos de su misma condicion
PE. Esta situacion no puede ser atribuida
a alguna clase de heterosis, ya que sus
progenitores comparten un mismo origen
genético y su mayor diferencia se refiere
al porte de planta (enana vs. normal); por
lo tanto, la expresion superior puede estar
influida por su condicién PE, ya que en los
tres especimenes analizados presentaron

radiculas dobles fusionadas en tejido
vascular. En contraparte, las muestras de sus
similares (C, D y DxC) s6lo mostraron un
caso de esta particularidad en sus radiculas.

Destacable y novedoso en esta etapa de
desarrollo de los genotipos PE de maiz
fue la expresion de diferentes versiones
de radiculas multiples, separadas o con
cierto grado de fusion, exclusivas de ge-
notipos PE. En este contexto, Erdelska
(1996) menciona dos de tres tipos de PE
en maiz que describen el fenomeno; una de
ellas corresponden a ovocélulas que estan
cercanamente adheridas pero separadas
estrictamente por el tejido epidérmico con
radiculas independientes; la otra manifiesta
un suspensor comun, en el cual se compar-
ten capas superficiales de la radicula, sin
embargo, este autor no hace mencion de la
fusion de tejidos vasculares, como el que
se documenta en este trabajo, que agrega
un dato al concepto de tejidos compartidos
en la produccion de radiculas multiples en
maiz.

CONCLUSIONES

La poliembrionia en maices IMM-UAAAN,
poblaciones C, D y cruzas entre ellas, es un
caracter que influye de manera notable en
el desarrollo del sistema radical seminal
obligando, en proporcion importante, a la
emision de dos y hasta cuatro radiculas, las
cuales pueden emerger de manera separada
o unidas en una especie de cableado, que
comparten varios tejidos, incluso parte
del cilindro vascular. La hibridacion con
material genéticamente distante (No-PE)
genera progenies que no presentan PE ni
casos de radiculas multiples, significando
que el caracter que los influye (la PE)
es de naturaleza recesiva; en general, el
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desarrollo del sistema radical seminal en
la etapa de tres dias de edad, es mas rapido
en los genotipos no-poliembridnicos,
probablemente por que en las semillas PE
reparten sus recursos nutrimentales en la
emision de dos o mas plimulas.
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