ANALISIS GENETICO DE LA TOLERANCIA AL HERBICIDA
RIMSULFURON EN EL MAIZ (Zea mays L.)

Genetic analysis of the tolerance to rimsulfuron in maize (Zea mays L.)
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RESUMEN

Se realizaron experimentos en el campus de la Universidad
Nacional de Colombia, en Santafé de Bogota, para estudiar la
naturaleza de la genética de la tolerancia del herbicida
rimsulfuron en el maiz (Zea mays L.). En una primera etapa, se
seleccionaron lineas puras de maiz tolerantes y sensibles al
herbicida, para ser cruzadas posteriormente. En una segunda
etapa, dos lineas, una tolerante (‘L-34°) y otra sensible (‘L-
31°), fueron estudiadas, junto con sus progenies F, F,, y
retrocruzas al padre tolerante y al padre sensible, con el fin
de determinar, bajo dos ambientes, las bases genéticas de la
tolerancia al rimsulfuron. Las plantas fueron tratadas con una
dosis del herbicida de 60 g i.a. ha!. Esta dosis caus6 60% de
fitotoxicidad (dafio visual) a la linea sensible. La fitotoxicidad
visual y el porcentaje de reduccién de la altura y del peso
seco de la parte aérea de las plantas, expresado como por-
centaje del testigo no tratado, fueron usados como indices
de tolerancia al rimsulfuron. Los resultados obtenidos del
analisis de generacion de media, indican que la tolerancia al
rimsulfuron en el maiz se encuentra, principalmente, bajo el
control genético de efectos aditivos y de dominancia. Los
resultados basados en el analisis Mendeliano y los basados
en comparaciones entre los padres y las poblaciones F , deri-
vadas de cruzamientos de lineas puras sensibles y tolerantes
al herbicida, también, sugieren efectos de dominancia, orien-
tados hacia la tolerancia. Todas las poblaciones F, sufrieron
un dafio menor al 18% (evaluacién visual). Los valores esti-
mados de herabilidad fueron, en general, negativos. Cuando
la evaluacién visual fue usada como un indice de tolerancia,
los valores estimados del numero minimo de genes en segre-
gacion (indice de Castle-Wright), fue de 1,3.
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SUMMARY

Experiments were conducted on the campus of the National
University of Colombia, at Bogota, Colombia to study the
nature of genetic tolerance to rimsulfuron herbicide in maize
(Zea mays L.). In a first step, sensitive and tolerant lines were
selected and crossed. In a second step, two inbred lines, one
tolerant (‘L-34’) and one sensitive (‘L-31"), were studied with

their F, F, and backcross progenies to determine the genetic
basis for tolerance to rimsulfuron in two environments. Plants
were sprayed with 60 g a.i. ha! rimsulfuron. This dose caused
60% injury (visual phytotoxicity) in the sensitive line. Visual
phytotoxicity, and height and shoot dry weight reduction,
both expressed as percentage of check plants, were used as
indices of tolerance to rimsulfuron. Results obtained from
generation mean analysis indicated that tolerance to
rimsulfuron is mainly under the genetic control of additive
and dominance effects. Results from the Mendelian analysis
and from comparisons between parents and F, populations
derived from tolerant and sensitive inbred lines crosses, also
suggest dominance effects oriented toward tolerance. All F,
populations were injured less than 18% (visual phytotoxicity).
The estimates of heritabilities were in general negative. When
visual phytotoxicity was used as an index of tolerance to
rimsulfuron, estimate of the minimum number of segregating
factors (Castle-Wright index) was 1.3.

Key words: Maize, rimsulfuron, sulfonylureas, heredity,
tolerance.

INTRODUCCION

Es reconocido que los herbicidas son un componente necesario
de programas de manejo de malezas en sistemas de intensivos y
extensivos de cultivos. Hasta hace aproximadamente una década,
los herbicidas se percibian como la panacea para el control de las
malezas. Los beneficios para los agricultores, derivados del uso
de herbicidas, incluyen: incremento en los rendimientos de los
cultivos y en la calidad de las cosechas, debido a la reduccién de
la competencia de las malezas; manejo de especies de malezas
dificiles de controlar por otros medios diferentes a los herbicidas;
reduccion de la labranza; mantenimiento del banco de semillas de
malezas a bajos niveles de poblacion; facilidad de la cosecha;
reduccidn de costos (de energia) y maximizacion de los ingresos.
Esta larga lista de beneficios explica por que los herbicidas han
resultado ser, en casi cualquier parte del mundo, una importante
herramienta en el manejo de las malezas (Norris, 1982; Mazur y
Falco, 1989; Zoschke, 1994). En algunos cultivos (en arroz en
Colombia), hay una completa dependencia de los herbicidas para
el control de las malezas.

En Colombia, el 3,7% del costo total de produccién en
maiz tecnificado es destinado al control de malezas con her-

' Profesor Asociado. Universidad Nacional de Colombia, Facultad de Agronomia, sede Bogota. A.A. 14490, Sede Bogota. E-mail cilia_fuentes@lettera.net.
7 Profesor. Université Laval, Département de Phytologie, GIK 7P4 Québec, Canada.

Agronomia Colombiana, 2001. 18 (1-2): 7-13



106

bicidas y se estima que las perdidas en los rendimientos de
maiz causadas por las malezas pueden ascender al 56% (Fuen-
tes y Romero, 1991).Una encuesta, entre agricultores de maiz
en diez estados del centro de Estados Unidos, mostrd que el
96% del area sembrada con maiz fue tratada con herbicidas
(Lybecker et al., 1991). Los agricultores en estos estados
aplicaron herbicidas, en un promedio, de 1,3 veces por ciclo
de siembra (Lybecker et al., 1991). Ademads, en 1988 se estimo
que el uso de herbicidas fue del 60% del total de pesticidas
aplicados por los agricultores en Estados Unidos en 1988,
i.e. 102000 T (Lybecker et al., 1991). En Canada en 1991, los
herbicidas representaron mas del 70% del total de ingredien-
tes activos de pesticidas usados en ese pais, y representaron
ventas por valor de US $700 millones en 1991 (Hamill et al.,
1994). Por otra parte, muchos agricultores aplican el mismo
herbicida y a la misma.dosis cada estacion de siembra, sin
tener en cuenta las poblaciones de malezas presentes en el
campo (Martin ef al., 1991). Esta cantidad de herbicidas apli-
cada en maiz y en otros cultivos ha alarmado a los grupos
ambientalisas, debido al posible impacto de estos compues-
tos en el ambiente, especialmente en el agua, la salud humana
y en organismos que no son objetivo de los herbicidas
(Lybecker et al., 1991; Zoschke, 1994).

La racionalizacion en el uso de herbicidas permitiria reducir
los dafios potenciales que estos compuestos pueden causar al
ambiente. De hecho, algunos paises, como Dinamarca, Suecia,
Holanda, Gran Bretafia y Canada, han desarrollado programas
enfocados hacia la reduccion en el uso de pesticidas (O’Sullivan
y Bouw, 1991; Swanton y Weise, 1991; Bellinder ez al., 1994; Hamill
etal., 1994; Lawson, 1994).

En Suiza (Bellinder ez al., 1994) y en Gran Bretafia (Lawson,
1994), la reduccioén en el uso de herbicidas (expresada como
reduccion en toneladas de ingrediente activo) en cultivos de
cereales fue lograda cambiando de herbicidas de uso en altas
dosis a herbicidas usados en bajas dosis, como lo son los del
grupo quimico de las sulfonylireas (SUs). Ademas, en Gran
Bretafia, muchos agricultores ya estin aplicando los herbicidas
en dosis mas bajas a las de etiqueta (J. Caseley, com. pers.). Sin
embargo, el 4rea tratada con herbicidas en esos paises no dismi-
nuyo6 (Bellinder et al., 1994; Lawson, 1994). Varios autores estan
de acuerdo en que la introduccidn de nuevos grupos de herbici-
das es uno de los medios para reducir las cantidades de herbici-
das aplicados (Lawson, 1994; Peeples, 1994; Zoschke, 1994).
Los herbicidas SUs y otros herbicidas usados, también, en ba-
jas dosis, como las imidazolinonas, son ejemplos de este nuevo
grupo de compuestos.

Las SUs es un grupo relativamente nuevo de herbicidas, co-
mercializados desde 1982 (Beyer et al., 1988; Brown et al., 1995).
Una de las principales caracteristicas de esta clase de herbicidas
es su alta actividad bioldgica sobre las malezas, a dosis tan bajas,
como de 5 g i.a. (ingrediente activo) ha' (Beyer et al., 1988;
Zoschke, 1994; Brown ef al., 1995). Esta caracteristica ha permiti-
do reducir las cantidades de i.a. aplicadas, y también, la reduccién
en los procesos de manufactura y empaque, en comparacion con
compuestos antiguos (Brown ef al., 1995). Sin embargo, los her-
bicidas usados en bajas dosis no, necesariamente, son menos
toxicos para el ambiente que sus pedecesores (Peeples, 1994).

Estudios de las caracteristicas toxicoldgicas y de compor-
tamiento en el ambiente de las SUs, revelaron un bajo nivel
de toxicidad en un gran nimero de pruebas toxicolégicas en
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animales expuestos a estos compuestos (Beyer et al., 1988;
Brown et al., 1995). En ratas, por ejemplo, la DL, aguda oral
es, en general, superior a4 000 mg Kg', en compacion con la
DL, aguda oral de la sal de cocina, que es de 3 000 mg Kg™'.
La baja toxicidad de las SUs en animales puede explicarse, en
parte, por su mecanismo de accidn; i.e. inhibicién de la enzi-
ma ALS (acetolactato sintasa 0 ALS E.C. 4.1.3.18) (Chaleff'y
Mauvais, 1984; Ray, 1985), la cual no existe en los animales y
humanos. Ademas, estos compuestos son excretados y
metabolizados en los animales (Beyer et al., 1988). Por otra
parte, las pequefias cantidades de SUs usadas para el control
de las malezas bajo condiciones agricolas, son no toxicas,
son rapidamente degradadas en el suelo por procesos quimi-
cos y microbioldgicos y, practicamente no se han encontrado
residuos significativos en las cosechas (e.g. grano de cerea-
les) (Beyer et al., 1988; Schneiders et al., 1993; Brown et al.,
1995; Vicari et al., 1996). Algunas de las primeras SUs, como
el clorsulfuron, tienen problemas de residuos en el suelo,
pero los nuevos compuestos, como el bensulfuron, tienen
una vida media en el suelo muy corta y no tienen restriccio-
nes para su aplicacion y de tipo de cultivo de rotacion, ha-
ciendo seguro el uso de estos herbicidas (J. Caseley, com.
pers.)!. Adicionalmente, la actividad bioldgica de las SUs es
compatible con las aplicaciones en posemergencia para el
contro! de las malezas, permitiendo gran flexibilidad de las
aplicaciones y la né utilizacion de tratamientos profilacticos.
Las SUs, son también, compatibles con sistemas de minima
labranza (Brown et al., 1995).

Por lo anterior, no es sorprendente que las SUs hayan sido
adoptadas en una gran variedad de condiciones y de ambientes a
través de todo el mundo; desde las grandes areas de cereales en
Norteamérica, las rotaciones intensivas de trigo/remolacha azu-
carera en Europa, hasta los cultivos de arroz en zonas tropicales y
subtropicales (Brown ef al., 1995). En 1994, se estimo que mas de
57 millones de hectareas en el mundo fueron tratadas con SUs
(Brownet al., 1995).

El rimsulfuron [(1-(4-6-dimetoxipirimidin-2-y1))-3-((etilsulfonyl)-
2-piridilsulfonyl) urea] (Figura 1) es un herbicida SU registrado en
1990-1991 para ser usado en el control posemergente de malezas
gramineas y algunas dicotileddneas en maiz, en Europa y
Norteamérica (Obrigawitch ef al., 1990). Este herbicida ha sido
registrado como una premezcla de nicosulfuron:rimsulfuron 1:1
(anteriormente DPX-79406) o, también, como rimsulfuron solo (an-
teriormente DPX-E9636). En Colombia, el rimsulfuron ain no se
vende comercialmente; actualmente se encuentra en etapa de
desarrollo para ser registrado en papa. Las dosis comerciales su-
geridas en Norteamérica y Europa varian entre 5 a 20 g i.a. ha’
(Ano6nimo, 1996; Palm et al., 1989). El rimsulfuron puede ser usa-
do, también, en algunos cultivos de Solanaceas como papa
(Reinke et al., 1991; Ackley et al., 1996) y tomate (Bewick et al.,
1995). Las caracteristicas fisico-quimicas y toxicologicas del
rimsulfuron han sido revisadas por varios autores (Palm ef al.,
1988; Everaerer, 1991; Worthing y Hance, 1991; Schneiders et al.,
1993; Onofri, 1996). Estas propiedades se resumen en el Cuadro 1.
La degradacion del rimsulfuron es rapida, tanto en suelos alcalinos
como en suelos acidos, y es, moderadamente adsorbido por el
suelo (Vicari et al., 1996). El tiempo requerido para que el 50% del
rimsulfuron desaparezca (vida media) de la capa superficial del
suelo (0 a 10 cm) es de 5 a 6 dias (Onofti, 1996). Por tanto, hay un
bajo riesgo de lixiviacion en el perfil del suelo y, en consecuencia,
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de contaminacion de las aguas subterraneas (Schneiders ef al.,
1993; Onofti, 1996; Vicari et al., 1996). Por otra parte, debido a su
baja residualidad en el suelo, no presenta problemas de acumula-
cidn de residuos en el suelo, los cuales puedan causar fitotoxicidad
a cultivos de rotacidn, susceptibles al rimsulfuron (Onofri, 1996).
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Figura 1. Estructura molecular del rimsulfuron.

Cuadro [. Caracteristicas fisico-quimicas del rimsulfuron.

Caracteristicas fisico-quimicas

Pesomolecular: 431,44

Punto de ebullicién: 176-178°C

Constante de disociacion (pKa): 4,1

Solubilidad: <10 ppm en agua destilada no buffer, y 7 300 ppm
en agua destilada buffer a 25°C.

Coeficiente de particion octanol-agua (K ): 0,034apH 7,0y
1,942 pH 5,0 '

Presion de vapor: < I x 107 mm Hga 25°C

Propiedades toxicolégicas

DL, (rata) aguda oral: > 5 000 mg Kg"!

DL, (conejo) aguda dermal: >2 000 mg Kg'!

Irritacién de ojos (conejo): Moderadamente irritante
Irritacion de la piel (conejo): No irritante

Test Ames de mutagénesis (rata y conejo): Negativo

Vida media en el suelo: 5,0 dias (condiciones de campo) a 24,5
(laboratorio) dias

Vida media en soluciones acuosas: 0,4 a 4,7 dias

Fuente: Palm er al., 1989; Everearer, 1991; Worthing y Hance, 1991;
Schneiders et al., 1993; Onofri, 1996.

Como muchos otros herbicidas SUs posemergentes, el
rimsulfuron requiere de un surfactante para lograr un control
eficaz de las malezas (Green y Green, 1993; Green, 1996). La ab-
sorcion foliar del rimsulfuron se aumenta en 10 veces cuando se
aplica con un surfactante n6 ionico que tenga un HLB (Balance
hidro-lipofilico) comprendido entre 12 y 17 y que permita la for-

Fuentes y Leroux: Analisis genético de la tolerancia...

107

macién de un gel de la solucion asperjada, sobre la superficie
foliar (Green y Green, 1993).

El rimsulfuron tiene, bajo la mayoria de las condiciones, un
relativamente amplio margen de selectividad en el maiz (Green y
Ulrich, 1994). Sin embargo, el maiz dulce es, por lo general, sen-
sible al rimsulfuron (Everaerer, 1991; Green y Ulrich, 1994); asi,
como también, algunos hibridos para la produccion de grano
han resultado ser sensibles a este herbicida (Green y Ulrich,
1994; Fuentes, 1997). También, ha sido documentadas las dife-
rencias en selectividad entre cultivares de maiz al nicosulfuron
y al primisulfuron, dos herbicidas estrechamente relacionados
con el rimsulfuron (Monks et al., 1992; Morton y Harvey, 1992;
O’Sullivan et al., 1995). El mecanismo fisioldgico que explica las
diferencias en selectividad entre cultivares de maiz sensibles y
tolerantes al rimsulfuron, se atribuye a diferencias en el metabo-
lismo y en la absorcion foliar (Fuentes, 1997). Diferencias en la
sensibilidad del sitio activo (la enzima ALS) no son importantes
para explicar esta respuesta diferencial a nivel intra-especifico
(Green y Ulrich, 1994; Fuentes, 1997).

Estudios realizados por Green y Ulrich (1993, 1994) relacio-
nados con la herencia de la tolerancia al nicosulfuron,
primisulfuron y rimsulfuron en maiz, indican que la sensibilidad
a estos herbicidas estd controlada por un gen nuclear recesivo.
Se obtuvieron hibridos tolerantes cuando uno o los dos padres
eran tolerantes, pero resultaron hibridos sensibles cuando am-
bos pardres eran sensibles.

La herencia de la tolerancia a los herbicidas en especies de
cultivos y malezas ha sido extensamente revisada por Snape et
al. (1991), Darmency (1994) y Janisieniuk et al. (1996). Tam-
bién, se han establecido las bases genéticas de la tolerancia/
resistencia a varios herbicidas SUs en lineas de tabaco (Chaleff
y Ray, 1984), soya (Sebastian et al., 1989) y canola (Wiersma et
al., 1989), asi como en varias especies de malezas, entre ellas
Lactuca serriola L. (Guttierri et al., 1992; Mallory-Smith et al.,
1990y 1991), Kochia scoparia L. (Guttierri et al., 1992; Saari et
al., 1990; Thompson et al., 1994), Salsola iberica Sen y Pau
(Guttierri et al., 1992) y Arabidopsis thaliana L. (Haughn et
al., 1988). La herencia de la tolerancia a las SUs ha sido, tam-
bién, analizada en otros organismos, entre otros, la bacteria
Salmonella typhimurium (LaRossa et al., 1987), la levadura
Saccharomyces cerevisiae (Falco y Dumas, 1985) y el alga verde
Chlamydomonas reinhardtii (Hartnett et al., 1987). En todos
estos casos, se reporta que la tolerancia es controlada por un
solo gen nuclear dominante o semidominante y que el origen
de la tolerancia/resistencia se debe a la ALS alterada (Falco y
Dumas, 1985; Lee et al., 1988; Christopher et al., 1992; Guttierri
et al., 1992; Holt et al., 1993). Diferentes alteraciones de la
ALS conducen a que esta enzima sea resistente a las SUs
(Stidham, 1991; Holt ez al., 1993).

Por otra parte, estudios acerca de la herencia de la tole-
rancia a otros herbicidas han mostrado que ésta se encuen-
tra bajo el control de dos o mas pares genes. Algunos ejem-
plos de herencia poligénica son la tolerancia del maiz al
diclofop-metil (Geadelman y Anderson, 1977), del lino (Linum
usitatissimun L.} a la atrazina (Comstock y Anderson, 1968),
de Avena fatua al dialate (Jacobsohn y Anderson, 1968), y
de Convolvulus arvensis al glifosato (Duncan y Weller,
1987). En Hordeum jubatum, la tolerancia al siduron es con-
trolada por tres factores dominantes complementarios
(Schooler et al., 1972).
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En la mayoria de los estudios del control genético de la
tolerencia a las sulfonylireas, el principal método de evalua-
¢ién usado ha sido la calificacion visual de la fitotoxicidad;
ademas, éste caracter ha sido tratado como un caracter
Mendeliano (Sebastian et al., 1989; Mallory-Smith ez al., 1990
y 1991; Green y Ulrich, 1993 y 1994; Hart et al., 1993). El enfo-
que cuantitativo para estudiar la herencia de la tolerancia a
varios herbicidas ha sido empleado por varios investigadores
(Grogan et al., 1963; Comstock y Anderson, 1968; Miller et al.,
1973; Faulkner, 1974).

En trabajos anteriores, se observd un patrén de variacion
continuo en fa respuesta de cultivares de maiz al rimsulfuron (Fuen-
tes, 1997). Este resultado di6 pautas para iniciar el presente traba-
jo, el cual tuvo, como objetivo, explotar el enfoque cuantitativo
para estudiar la herencia de la tolerancia al rimsulfuron en cruza-
mientos entre lineas de maiz colombianas tolerantes y sensibles
al herbicida.

Por otra parte, en Colombia hasta la fecha, no se ha realizado
trabajo alguno que intente estudiar el control genético de la tole-
rancia/resistencia de cultivos o malezas a los herbicidas. Mien-
tras que el control genético de muchos caracteres agronémicos y
de la resistencia a enfermedades y plagas en los cultivos ha reci-
bido gran atencion. Dilucidar el control genético de la tolerancia a
herbicidas en los cultivos es importante para la produccién de
cultivares tolerantes a estos compuestos (Snape ef al., 1991). En
particular, en los casos de herbicidas con buenas caracteristicas
desde el punto de vista ambiental, pero con problemas de selecti-
vidad. También, es importante el estudio del control genético de
la resistencia de las malezas a los herbicidas, debido a que permi-
tiria comprender cémo evoluciona esta resistencia y como las
practicas de manejo pueden afectarla.

MATERIALES Y METODOS

Se realizaron experimentos en la Universidad Nacional de Colom-
bia, sede Santafé de Bogota, bajo condiciones de invernaderos
de plastico y de vidrio, con el objetivo de determinar: (1) la res-
puesta de lineas puras de maiz colombianas al rimsulfuron; (2) el
control genético de la tolerancia al rimsulfuron en el maiz, median-
te un enfoque biométrico; y (3) el comportamiento de poblacio-
nes F, provenientes de cruzamientos de padres con grados extre-
mos de tolerancia al herbicida.

Respuesta de lineas puras de maiz al
rimsulfuron

En 1993, 26 lineas puras de maiz fueron evaluadas con respec-
to a su tolerancia al rimsulfuron. Todas las lineas provenian de
germoplasma colombiano. Este experimento se realiz6 bajo condi-
ciones de invernadero de plastico, en parcelas de dos surcos con
longitud de dos metros. Se sembraron dos semillas por sitio a 5
cm de profundidad y con 20 cm entre sitios. Al establecimiento de
las plantulas, se dejo una sola plantula por sitio. Antes de la
siembra, el lote experimental se fertilizo con N: 130, P: 130 y K: 60
kg ha'. Dos semanas después de la emergencia del maiz, se apli-
caron en los surcos 50 Kg N ha™'.

El rimsulfuron fue aplicado en posemergencia del maiz en
estado de 4 a 5 hojas. La aplicacion del herbicida se realiz6 con
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una aspersora AZ accionada por CO,, equipada con boquillas -
Teejet 80015 (Spraying Systems Co. Wheaton, IL 60187) y ca-
librada para asperjar un volumen de 220 L ha'' a 200 KPa. EI'
herbicida se aplicé en dosis de 0, 20 y 60 g a.i. ha'' en mezcla
con un surfactante no ionico al 0,2% (v/v) (AGROTIN®,
AgrEvo, Grupo Hoechst Colombiana, Bogota, Colombia). Un
testigo sin tratar, pero deshierbado manualmente, fue incluido.
La condiciones del invernadero fueron 24°C/12°C (dia/noche)
de temperaturas promedias, 65% a 75% de humedad relativa, y
fotoperiodo de 12 horas. El area experimental fue regada me-
diante un sistema de riego por goteo. El disefio experimental
fue de bloques divididos, con dos factores. El factor A fueron
los genotipos de maiz y el factor B la dosis del herbicida. Las
variables que se midieron fueron fitotoxicidad visual (con base
en una escala de 0 a 100, donde 0 = sin dafio y 100 = muerte de
las plantas), altura y peso fresco de la parte aérea de las plan-
tas. Se seleccionaron al azar cinco plantas por parcela, las cua-
les se midieron durante el transcurso del experimento. Los va-
lores de altura y peso fresco se transformaron a porcentaje de
reduccion con relacién al testigo. Los datos se sometieron a
analisis de varianza (ANAVA).

Analisis genético del cruzamiento ‘L-31 x L-34°

Procedimiento general

La seleccion de los genotipos en esta parte del estudio se
basé en los resultados que se obtuvieron en el experimento ante-
rior. Se seleccionaron dos lineas sensibles y tres tolerantes para
efectuar cruzamientos y producir generaciones F , F, y retrocruzas.
Las lineas ‘L-31’ y ‘L-39’ se escogieron como las mas sensibles y
las lineas ‘L-34", ‘L-318’ y ‘L-320’, como tolerantes. El cruzamien-
to ‘L-34’ (padre tolerante: P ) x *L-31" (padre sensible: P) se esco-
2i0 para realizar el analisis genético. Se analiz6 también, el com-
portamiento de la generacion F| de otros cuatro cruzamientos (‘L-
31'x ‘L-318’, ‘L-31"x *L-320", ‘L-39’ x ‘L-318’, ‘L-39" x ‘L-320"). Las
generaciones F, F, y retrocruzamientos (F, x padre tolerante o
sensible) se produjeron en 1994 y 1995, bajo condiciones de ais-
lamiento en el invernadero, mediante polinizaciones entre plantas
tolerantes a las cuales se eliminé la espiga (madres) y plantas
sensibles (padres) donadoras del polen. Las plantas de la linea
tolerante (madre) se polinizaron con una mezcla de polen prove-
niente de plantas de la linea sensible (padre). El procedimiento de
polinizacién seguido fue el recomendado por Joginder (1987). Las
mazorcas inmaduras (estigma no expuesto) se cubrieron con
glacines, para prevenir la contaminacion, hasta el momento de la
polinizacion. Después de la polinizacidn, las mazorcas ya
polinizadas se cubrieron con bolsas de papel encerado hasta el
momento de la cosecha.

Se sembraron semillas de las lineas parentales ‘L-34’ (P) y ‘L-
31’ (P,)), y de las generaciones F, (P, x P,), F, (F, x F)) y
retrocruzamientos (RC,: F, x P ; RC,: F, x P,) en potes de turba con
una mezcla de suelo organico y arena en proporcion de 1:1 vol/
vol. Los potes se¢ ubicaron en un invernadero a 21°C/15°C (dia/
noche), fotoperiodo de 12 horas y humedad relativa de 75 %. Una
vez las plantulas alcanzaron el estado de una hoja
(aproximddamente, 10 dias después de la siembra), se
transplantaron en potes plésticos de 18 x 15 cm que contenian el
mismo tipo de suelo especificado anteriormente. Las plantas se
fertilizaron antes y después del transplante. Ademas, los potes se
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regaron regularmente para mantener capacidad de campo. Este
experimento se realizé en dos invernaderos diferentes y simulta-
neamente. La principal diferenc\'\a entre los invernaderos era la
temperatura, siendo un invernadero mas calido que el otro.

Para evaluar el efecto del herbicida en las plantas de maiz
provenientes de las diferentes familias, se asperjaron plantulas
en estado de 4 hojas con 60 g a.i. ha! de rimsulfuron, en mezcla
con el mismo surfactante mencionado anteriormente. Los potes
se trataron individualmente usando una aspersora de laborato-
rio accionada con CO, y calibrada para aplicar 400 L ha' a 207
kPa. Se us6 una boquilla 8002-E (Spraying Systems Co. Wheaton,
IL 60187), ubicada a 48 cm por encima de las plantas. Dentro de
cada una de las generaciones, se ubicaron grupos de plantas
tratadas y testigos (plantas no tratadas) en una proporcion de 4
(tratadas):1 (testigos), de manera que las comparaciones entre
las plantas tratadas con el testigo se hicieron con referencia al
testigo de cada grupo.

Tres semanas después del tratamiento con el herbicida, las
plantas se evaluaron individualmente, midiendo las siguientes
variables: (1) fitotoxicidad visual, con una escala de 0 a 100,
igual a como se explicé anteriormente; (2) altura de las plantas y
(3) peso seco de la parte aérea. La altura se expres6é como la
diferencia de altura entre los valores medidos un dia antes del
tratamiento y tres semanas después de la aplicacién. El numero
de plantas testigo de cada generacion fue de 20 para las familias
P,P,yF;40paraRC yRC, y 60 paraF,. Los valores de altura
y peso seco se transformaron a porcentaje de reduccion con
relacion al testigo no tratado {% de reduccién = [(testigo-planta
tratada)/testigo] * 100}.

Analisis de las medias de generaciones

El procedimiento biométrico utilizado considero el analisis y el
célculo de: (1) componentes de medias, (2) estimacién de la
heredabilidad y (3) estimacién del niimero minimo de factores en
segregacion. Para cuantificar los efectos genéticos se utilizo el
procedimiento descrito por Mather y Jinks (1982), modificado para
incluir el efecto del ambiente (dos invernaderos).

Se utilizaron las siguientes ecuaciones en el analisis de las
medias de generaciones:

Invernadero A:

HP =pt[d]+e+ed
pP,=p-[d] +e-ed

HE =u+[h]+eteh
WE,=pu+0.5[h] +te+0.5eh

Invernadero B:

WP, =+ [d] - e - ed
pP,=p-[d]-e+ed

WE =p+[h}-e-eh
HF,=pu+0.5[4]-e-0.5eh

donde:

WP : media generacional del padre tolerante
uP,: media generacional del padre sensible
uF : media generacional de la F,

uF,: media generacional de la F,
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De acuerdo con este modelo, la media observada del padre
tolerante (P, ), del padre sensible (P,), y de las generaciones F| y
F,, se describen como una combinacién linear de los siguientes
parametros: la media de la poblacion autocruzada (Fa) derivada
de un cruzamiento entre dos lineas puras, /; efectos aditivos; d;
efectos de dominancia, 4; efecto del ambiente, e; efectos de
interaccidn aditivo por ambiente, de; efectos de interaccién domi-
nante por ambiente, se. Las generaciones de retrocruzamientos
no fueron tenidas en cuenta, debido a que sus varianzas fueron
mas altas que la varianza de la generacién F, (Cuadro 5).

Todos los anteriores parametros fueron estimados por el mé-
todo de minimos cuadrados, usando el procedimiento MGLH de
SYSTAT. El modelo fue probado mediante una prueba de
significancia de la suma de cuadrados de los residuos, asumien-
do que los residuos siguen una distribucion de Chi-cuadrado
(c?), con los grados de libertad equivalentes al niimero de genera-
ciones menos (-) el nimero de parametros estimados. El peso
usado en las regresiones fue el inverso del cuadrado del error
estandard de la media de las generaciones. Si el modelo de
aditividad-dominancia, incluyendo las interacciones con el am-
biente, no es adecuado, significa que existen efectos epistaticos
o interaciones con el ambiente mas complejos.

Analisis Mendeliano

Basado en el analisis Mendeliano clasico usado por varios
investigadores al estudiar la herencia de la tolerancia de las
sulfonylureas (Landi et a/., 1989; Sebastian et al., 1989; Mallory-
Smith et al., 1990; Greeny Ulrich, 1993 y 1994; Hart et al., 1993),
los valores de fitotoxicidad visual de las plantas individuales de
las seis generaciones (P, P,, F, F,, RC, y RC)) fueron agrupados
en tres clases arbitrarias, asi: (1) plantas con 20% o menos de
fitotoxicidad visual; (2) de 21% a 50%; y (3) con 50% o mas de
fitotoxicidad; se clasificaron como tolerantes, intermedias y sen-
sibles, respectivamente. Un nivel maximo de dafio de 20% para las
plantas clasificadas como tolerantes fue utilizado, debido a que
ningin agricultor aceptaria una fitotoxicidad por herbicidas su-
perior al 20%. Los valores de fitotoxicidad de las plantas de la
generacion F, fueron sometidos a una prueba de Chi-cuadrado
para encontrar el mejor ajuste de segregacion; ademas, se uso el
factor de correccion de Yates (Steel y Torrie, 1980).

Estimacion de la heredabilidad y del niimero
efectivo de factores en segregacion

La heredabilidad se estim¢ en sentido amplic (H?) y estrecho
(h?) de las variables evaluadas y en los dos invernaderos. El error
estandard de la heredabilidad en sentido estrecho (h%e.s.), se
calculd de acuerdo con Werner y Honma (1980).

Las siguientes ecuaciones se usaron:
H?=(VF,-VE)/VF,(Simmonds, 1988)
hz—(ZVF ~-VRC, VRC ,)J/VF, (Warner, 1952; Wemner y Honma, 1980)
es.=V [((VRC £VRC )Z/glF )-P((VRC Y/glBC YHVRC/gIRC,)/(VF,Y]
(Wemery Honma, 1980)

donde:

VE = variance ambiental = 0.25VP +0.25VP, +0.5VF,

VP = varianza del padre tolerante
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VP = varianza del padre sensible
VF = varianza de la generacion F
VF, = varianza de la generacién F,
VRC, =varianza delRC,

VRC, =varianza del RC,

gl = grados de libertad

También, para todas las variables, se calculd el nimero efec-
tivo de factores en segregacion, en los dos invernadero, utili-
zando el método de segregacion de Castle-Wright, corregido
para efectos de dominancia y basado en los retrocruzamientos
(Wright, 1968).

Este método utiliza la expresion:

k={(uP, - uP,}*/8(VRC + VRC,-VE)]x [1,5-2h (1-h)]

donde:

k = niimero efectivo de factores en segregacion
1P = media fenotipica del padre tolerante

uP, = media fenotipica del padre sensible

pF =media fenotipicade la generac10n F,
VRCI =varianza de la generacmn RC,

VRC, = varianza de la generacion RC

VE= vananza ambiental = 0,25VP + 0 25VP,+0,5VF,
VP = varianza del padre tolerante

VP,= varianza del padre sensible

VF = varianza de la generacion F,

h=(pF,-pP J/(uP,-uP )
Analisis genético de otros cuatro cruzamientos

Entre octubre y diciembre de 1995, se realizo un experimento
adicional con el objetivo de evaluar la respuesta al rimsulfuron de

Agronomia Colombiana

Vol. 18 « Nos. 1-2

cuatro poblaciones F|, provenientes de cruzamientos entre dos
lineas tolerantes y dos sensibles. Semillas de las ocho poblacio-
nes (Padres y poblaciones F,) se sembraron en potes de turba, y
luego, las plantulas fueron transplantadas en parcelas de seis
surcos con longitud de 4m, en un invernadero de plastico. Las
parcelas de maiz se trataron en posemergencia con el herbicida en
dosis de 60 g i.a. ha', cuando las plantas de maiz estaban en
estado de 4 a S hojas. La aplicacion del herbicida, asi como la
fertilizacion y el sistema de riego usado, fue igual al experimento
1. Undrea de 1,6 m de longitud de los seis surcos de cada parcela
no se trat6 con el herbicida, y fue mantenida libre de malezas
mediante deshierbes manuales.

Un minimo de 74 plantas de cada una de las ocho poblaciones
fueron evaluadas individualmente. Las variables que se midieron
fueron la fitotoxicidad visual y la altura, usando los mismos pro-
cedimientos explicados anteriormente. La aitura se expresé como
porcentaje de reduccion del promedio de 20 plantas no tratadas
de cada poblacion.

RESULTADOS

Respuesta de lineas puras de maiz al
rimsulfuron

Se encontraron diferencias significativas para las tres varia-
bles evaluadas respecto a los efectos de la dosis del herbicida y
del genotipo; la interaccion dosis x genotipo fue significativa
para la variable fitotoxicidad visual (Cuadro 2).

La mayoria de las lineas se caracterizaron por un grado mas
bien alto de tolerancia al rimsulfuron (Cuadro 3.) Las lineas ‘L-
31’y ‘L-39’ fueron las mas sensibles; la fitotoxicidad visual 30

Cuadro 2. Valor de F y cuadrado medio del ervor, en el analisis de varianza de las variables fitotoxicidad visual y reduccion de la altura y del peso seco en lineas

puras de maiz Colombianas, evaluadas para la tolerancia al rimsulfuron.

Valorde F
Fitotoxicidad Reduccién Reduccion del
visual (%) de la altura (%) peso seco (%)
DDT} DDT DDT

Fuentes de variacion gl 10 20 30 40 10 20 30 40
Bloques 2 8,60**  363* 1,80 0,92 2,22 0,16 0,009 1,35
Genotipo 25 1,96 * 8,07**  12,15%* 12,08*%* 1,82 * 425**  526** 4,03 **
Cuadrado medio del error (a) 30 358,53 102,66 71,97 57,79 54,96 63,35 67,05 122,54
Dosis 1 40,07 * 84,13*  9037% 54,07* 30,89 * 1545 32,84 % 26,21 *
Cuadrado medio del error (b) 2 20,04 38,20 28,43 39,27 23,42 80,89 40,65 103,87
Genotipo x dosis 25 1,23 315%%  526%%  4,62%* 0,92 0,49 0,86 0,88
Cuadrado medio del error (¢) 40 6,82 15,13 13,16 15,01 33,55 65,26 33,01 90,59
Total 145

Se usaron solo 146 observaciones en este analisis debido a 10 valores perdidos

- tDDT: : Dias después del tratamiento posemergente de rimsulfuron
1La reduccion de la altura y del peso seco se expresaron como porcentaje del testigo no tratado y deshierbado a mano
* **. Valor de F significativo al nivel de 0,05 o 0,01, respectivamente
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dias después del tratamiento (ddt) fue de 65% y 52%,
respectivamente; por su parte, al usar una dosis de 60 g i.a. ha'!;
la reduccidn del peso fresco 40 ddt fue de 48% y 43%. Con
excepcion de la linea ‘L-36’, una linea con tolerancia interme-
dia, las restantes lineas sufrieron una fitotoxicidad menor al
30% a la dosis mas alta utilizada. ‘L-34°, ‘L-318’ y ‘L-320" fue-
ron los genotipos mas tolerantes; no presentaron una reduc-
ci6én importante de la altura o del peso fresco y no mostraron
sintomas de fitotoxicidad (Cuadro 3). De acuerdo con estos
resultados, los genotipos ‘L-31" y ‘L.-39’ se seleccionaron como
sensibles y los genotipos ‘L-34’, ‘L-318’ y ‘L-320’, como tole-
rantes, para efectuar cruzamientos.

Analisis genético del cruzamiento ‘L-31 x L-34°

Se realiz6 un analisis de varianza (ANAVA) combinado de los
dos invernaderos. La interaccion invernadero x generacion resul-
t6 significativa para las tres variables medidas. Esto indica que
ocurri6 una interaccion genotipo x ambiente (Cuadro 4). Por otra
parte, las correlaciones entre las tres variable fueron todas signi-
ficativas (P =0,01). El coeficiente de correlacion entre las varia-
bles reduccioén en altura y fitotoxicidad visual fue el mas alto
(r=0,72). También, se calcularon las medias de las generaciones y
sus errores estandar (Cuadro 5).

Analisis de las medias de generaciones

El Cuadro 6 muestra los estimados de los efectos genéticos
al probar el modelo de aditividad-dominancia, incluyendo las
interacciones con el ambiente. En el invernadero A, la varia-
bilidad observada para las tres variables evaluadas pudo ser
satisfactoriamente explicada por medio de efectos aditivos y
de dominancia; mientras que no se obtuvo un ajuste satis-
factorio del modelo de aditividad-dominancia en el inverna-
dero B; asi, como tampoco, de los modelos que incluyeron
efectos de interaccidn (ambiente x efectos aditivos y ambien-
te x efectos de dominancia). Aunque el ANAVA (Cuadro 4)
mostré diferencias significativas entre los dos invernaderos;
los efectos ambientales no se detectaron en el analisis de
medias de generaciones.

Analisis Mendeliano

El numero de plantas resistentes (<20% de fitotoxicidad),
interniedias (21% to 50% de fitotoxicidad) y sensibles (>50%
de fitotoxicidad) de cada una de las familias evaluadas (pa-
dres, F, F,y retrocruzas), se registran en el Cuadro 7. La distri-
bucién de las progenies F, no se ajustaron (oc = 5%) al modelo
de segregacion 1:2:1 (resistente:intermedio:sensible); los va-
lores de Chi-cuadrado fueron de 4,86 (P =0,028) y 288,8 (P <
0,0001) para el invernadero B y A, respectivamente. Cuando
las plantas tolerantes ¢ intermedias se agruparon como tole-
rantes en una sola clase y se probd el modelo 3 (tolerante): 1
(sensible), la segregacidn de la generacion F, en el invernade-
ro B se ajustd a este modelo, con un valor de ¢? = 3,23 (P =
0,072). En contraste, este patron de segregacion 3:1de la F, no
se ajusto en el invernadero A (¢?=32,94; P <0,0001). En este
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ultimo caso, el patrén de segregacién de la F, mostré una des-
viacion significativa de la relacion 3:1, debido a que un gran
nimero de plantas fueron clasificadas como tolerantes en el

invernadero A, en comparacion con el invernadero B.

Estimacion de la heredabilidad y del nimero
efectivo de factores en segregacion

Los valores estimados de herabilidad en sentido amplio (H?) y
estrecho (h?) se presentan en el Cuadro 8. En la mayoria de los
casos, los estimados de H? fueron negativos o cercanos a cero,
excepto para el valor estimado a partir de la fitotoxicidad visual en
el invernadero B (H2=0,28). Los valores de herabilidad en sentido
estrecho, también, fueron negativos o n6 significativamente dife-
rentes de cero. El valor de h? obtenido con base en la reduccién
del peso seco en el invernadero B (0,142 £ 0,018), probablemente
fue sobrestimado, pues resulté ser un valor mayor que el valor de
heredabilidad en sentido amplio (-0,121). Los anteriores resulta-
dos pueden explicarse debido a que las varianzas ambientales y
de los retrocruzamientos fueron mayores que las varianzas de las
generaciones F,.

Cuando la fitotoxicidad visual se usé como un indice de tole-
rancia del rimsulfuron en el invernadero B, el nimero minimo de
factores en segregacion fue de 1,3 (indice de Castle-Wright). Se
obtuvieron valores negativos en los otros casos.

Analisis de otros cuatro cruzamientos

En este experimento, se evalud el efecto del rimsulfuron en
lineas parentales seleccionadas sensibles y tolerantes y en sus
hibridos. Se observé un bajo nivel de dafio en todas las poblacio-
nes F ; i.e la fitotoxicidad visual y la reduccién del peso seco fue
menor al 18%. Los valores de las dos variables evaluadas del
punto medio entre los padres fueron mayores a los observados
en la poblaciones F , lo cual indica la presencia de efectos de
dominancia orientados hacia la tolerancia (Cuadro 9).

DISCUSION

En la mayoria de los estudios de tolerancia hacia sulfonylureas,
los valores de las mediciones se han agrupado en clases de
tolerancia y se ha establecido una division arbitraria entre plan-
tas tolerantes y sensibles; también, la respuesta al herbicida se
ha medido usando una evaluacién visual de la sobrevivencia/
mortalidad (Sebastian et al., 1989; Mallory-Smith et al., 1990;
Green y Ulrich, 1993 y 1994; Hart et al., 1993). La tolerancia a los

. herbicidas ha sido considerada, también, como un caracter cuan-

titativo (Landi et al., 1989; Sebastian et al., 1989; Mallory-Smith
et al., 1990; Green y Ulrich, 1993 y 1994; Hart et al., 1993). El
método, mas frecuentemente usado, para estudiar la herencia de
la tolerancia /resistencia a los herbicidas sulfonylireas en espe-
cies de cultivos y malezas ha sido el analisis de la segregacion
de la F, para probar, mediante una prueba de Chi-cuadrado, el
ajuste a patrones de segregacion 3 tolerante: 1 sensible (Green y
Ulrich, 1993, 1994; Widstrom y Dowler, 1995) o 1 tolerante:2 in-
termedio:1 sensible (Chaleff y Ray, 1984; Mallory-Smith et al.,
1990; Hart et al., 1993).
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Cuadro 3. Fitotoxicidad visual y reduccion de la altura y del peso seco en lineas puras de maiz Colombianas, evaluadas para la tolerancia al rimsulfuron.

Dosis del Fitotoxicidad visual (%) __Reducciénde la alturaf (%)__  Reduccién del
Linea rimsulfuron DDT+ peso secol
gi.a./ha (%)
10 20 30 40 10 20 30 40DDT
1. Imbricado 20 10,0 6,7 1,7 1,7 47 7,7 57 83
60 133 15,0 50 1,7 59 93 41 9,8
2. Capio 20 25 2,5 2,5 0 0 0 O 0
60 50 7,5 10,0 7,5 40 2,7 37 6,2
3. Sabanero 20 10,0 50 30 0 23 14 58 6,2
60 15,0 133 15,0 150 83 70 44 21,7
4. Pollo 20 15,0 83 50 0 44 1,9 1,8 0
60 233 18,3 11,7 11,7 81 77 51 81
5. Clavo 20 11,6 1,7 1,7 0 74 47 35 50
Y, 60 16,6 83 6,7 33 91 6,9 51 18,9
6.ICA-557 20 50 0 2,5 2,5 05 0,2 29 47
4] 12 0 7.5 2,5 2,5 18,1 99 90 14 0
7I1CA-506 20 7, 5 25 0 0 14 1 42 1,5 1,3
60 15,0 7,5 2,5 2,5 8,5 109 43 14,6
8.ICA-508 20 2,5 0 0 0 0 0 0 0
&0 50 50 2,5 0 73 55 70 15,7
9. Cacao 20 11,0 83 83 83 50 29 35 5, 9
60 233 20,0 20 0 16,7 14,6 13 J 9,6 183
10.Amagoceiio 20 11,6 10,0 33 33 1,5 33 34 8,3
] 16,6 183 11,6 10,0 36 7,0 2.8 109
11.Pira 20 10,0 10,0 10,0 6,7 0,7 47 2,7 21,8
Y] 13,3 30,0 183 16,7 10,3 10 5 12,1 385
12'Pira-Naranja 20 15,0 6,7 83 6,7 11,9 4,3 1,0 2,6
60 183 20,0 11,7 10,0 145 58 13 7 18,7
13.Guirua 20 10,0 10,0 6,7 33, 14 2,6 3,2 47
60 16,6 16,7 16,7 16,7 13 8 124 113 154
14 Harinoso- 20 6,6 50 50 33 2, 1 4,1 0 2,5
Dentado &0 11,6 50 83 83 1,2 91 10,0 6,4
15L-31 20 133 36,7 40,0 350 15,0 20,2 244 332
60 21,6 56,7 65,0 60,0 159 30,5 353 482
161.-34 20 83 0 0 0 0 0 0 0
& 13,3 50 1,7 0 0 0 0 0
17.1-35 20 10,0 7.5 7.5 7.5 91 83 09 52
60 17,5 17,5 20,0 175 15 1 14,1 94 189
18.L-36 20 15,0 283 16,7 10,0 2,7 9,3 12,0 193
(4] 233 483 40,0 30,0 112 29,9 30,6 23,6
19.L.-38 20 16,6 26,7 11,7 83 1,1 10,9 14,8 6,6
60 18,3 40,0 30,0 26 6 76 182 26,3 6,3
20.1.-39 20 16,6 30,0 283 25,0 0 20,3 14,7 172
&0 25,0 46,7 51,7 433 0 303 345 428
21.L-313 20 6,6 6,6 50 33 0,7 34 09 04
v 0 83 10,0 11,7 11,7 53 33 43 2,5
221-314 20 83 1,7 0 0 0 0,7 0 55
’ 60 133 33 1,7 0 0 0 0 0
23.L-315 20 133 10,0 33 1,7 038 0 1,5 39
B &0 18,3 15,0 83 6,7 21 51 6,8 6,7
241317 20 83 50 50 33 35 0,6 29 43
&0 133 83 83 6,7 56 46 70 7.5
25.L-318 20 50 83 0 0 27 0 0 0
60 10,0 16,6 6,7 50 134 11,5 93 204
26.1.-320 .20 15,0 30 0 0 0 0 0 0

Las lineas 1 a 8 provienen de zonas entre | 000 a 2 000 m de altitud; las lineas 9 a 26de zonas > 2 000 m de altitud en Colombia
$DDT : Dias después del tratamiento posemergente de rimsulfuron
iLa reduccién de la altura y del peso scco se expresaron como porcentaje del testigo no tratado y deshierbado a mano [% red.= (testigo-tratamiento/

testigo)x100]

Los datos son promedios de tres bloques
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Cuadro 4. Valor de F y cuadrado medio del error, en el analisis de varianza de las variables reduccién de la altura y del peso seco y fitotoxicidad visual, medidas
en seis familias tratadas con 60 g a.i. ha"' de rimsulfuron, en dos invernaderos. Estas familias provenian del cruzamiento ‘L-34’ (padre tolerante ) x ‘L-31”
(padre sensible).

ValordeF
Fuentes de variacion gl Reduccion de § Reduccién del { Fitotoxicidad
la altura (%) peso seco (%) visual (%)
Invernadero 1 15,17 ** 2,63 63,81 **
Familias 5 47,73 ** 33,82 *%* 85,83 **
Invernadero x Familias 5 31,47 ** 11,94 ** 8,86 **
Cuadrado medio del error 1585 167,85 373,42 425,55

Total 1596

1 La reduccion de la altura y del peso seco se expresaron como porcentaje del testigo no tratado de cada familia
**: Valor de F significativo al nivel de 0,05 o 0,01, respectivamente

Cuadro 5. Promedios de calculados para la reduccién de la altura y del peso seco, y la fitotoxicidad visual, en seis generaciones provenientes del cruzamiento
L-34’ (tolerante) x ‘L-31" (sensible), tratadas con 60 g i.a. ha'* de rimsulfuron, bajo dos invernaderos.

Invernadero A Invernadero B Ay B en conjunto

Variable

Nt ‘X*e.s. Ni ‘X te.s. Ni ‘x+e.s.
Reduccion de la altura (%)t
(P)L-34 80 16,25+1,43 & 7,89+1,12 164 12,01+0,95
(P,)L-31 80 25,15+1,78 76 39.47+3,01 156 32,1+1.82
F (L-34xL-31) 78 12,81+1,34 80 19,51+1,53 158 16,20+ 1,05
F,(L-34xL-31)x(L-34x L-31) 240 18,41+0,85 238 13,724+0,96 478 16,07 +0,65
BC, (L-34)x(L-34x L-31) 160 19,39+ 1,07 161 11,15+1,20 321 15,26+0,84
BC,(L-31)x (L-34xL-31) 160 11,75+0,92 160 18,81+1,64 320 15,28+0,96
Reduccion del peso seco (%)t
(P)L-34 80 27,43+2,46 8 16,96+2,12 164 22,07+1,66
(P,)L-31 &0 34,96+3,18 76 51,87+3,24 156 4320+2,36
F (L-34xL-31) 78 25,40+£2,52 8 26,73+2,37 158 26,07+1,73
F,(L-34xL-31)x(L-34x L-31) 240 28,49+ 1,46 238 22,48+1,37 478 25,50+ 1,01
BC, (L-34)x (L-34xL-31) 160 17,60+1,57 161 20,61 1,65 321 19,11£1,14
BC, (L-31)x(L-34xL-31) 160 24,10+ 1,85 160 21,83+1,94 320 2292+1,24
Fitotoxicidad visual (%)
(P)L-34 80 8,62+1,06 & 2405+1,42 164 16,52+1,02
(P)L-31 80 56,5+3,73 76 63,49+2,66 156 59,90+2,32
F (L-34x1-31) 78 14,74+2 45 &0 39,00+£2,36 158 27,02+1,95
F,(L-34xL-31)x(L-34x L-31) 240 20,37+1,30 238 37,02+1,51 478 28,66+1,07
BC, (L-34)x (L-34x L-31) 160 24,62+1,88 161 2435+1,87 321 24,48+132
BC, (L-31)x (L-34xL-31) 160 24,06+2,54 160 38,69+2,48 320 31,37+1,82

1 La reduccion de la altura y del peso seco se expresaron como porcentaje del testigo no tratado de cada familia
1 N: nimero de plantas
Inverbadero A = T° max: 30°C, T° min: 10°C; Invernadero B = T° max: 39°C, T° min: 15°C



114 Agronomia Colombiana Vol. 18 « Nos. 1-2

Cuadro 6. Analisis de las medias de generaciones. Estimados de los efectos genéticos obtenidos al ajustar el modelo de aditividad-dominancia incluyendo cl
efecto del ambiente, en el cruzamiento ‘L-34’ (tolerante) x ‘L-31° (sensible), bajo dos invernaderos.

Parameteros
Modelos M [dl - (h] e ed eh R? x?
(gh
Reduccion de la alturai (%)
‘m+[d] +[A]
Invernadero A¥ 2141* 4,60* -7.61* - - - 094 1,81
+1,36 +1,53 +2,36 - - - n
Invernadero B¥  19,03* -12,19 -3.83 - - - 0,74 2895
+7,22 +7.85 +11,92 - - - n
m+[d]+[h]te 19,19* -8,15* 4,52 1,04 - - 0,64 59,06
+2,99 +3,35 +5,13 +1,73 - - “4)
m+[d]+[h]tet+ed+eh 20,22* -8,40* -5,72 1,19 3,79 -1,88 0,81 30,76
+3729 +3,62 +553 +329 +3.62 +5,53 2)
Reduccion del peso secot (%)
m + [d]} + [A]
Invernadero A 31.27* -3,78* -5,74* - - - 099 0,008
+0,15 +0.18 +0,28 - - - (h
Invernadero B 30.82* -16,01* -9,49 - - - 0,82 15,51
+6,73 +7,49 +11,93 - - - n
m+[d]+[h]+e 30,73* -10,21* -7,16 1,64 - - 0,64 35,18
+3,65 +4,08 +6,50 +2,15 - - 4)
m+[d]+[h]+e+ed+teh 31,05* -9,89* -7,62 0,22 6,11 187 0,34 15,1
+3.44 +3,84 +6,12 +3,44 +3.84 +6,12 )
Fitotoxicidad visual (%)
m+[d] + [h]
Invernadero A 31,08* 222,68 -18,71* - - - 098 2,56
+2,74 +2,85 +4.95 - - - (1)
Invernadero B 42 44* -19,25%* -6.24 - - - 0.97 439
+3,13 +3,67 +5,82 - - - (N
m+[d]+[h]+e 36,33 -20,04%  -11,83* -8.35* - - 097 16,04
+2,16 +2.31 +4.01 +1,29 - - 4)
m+[d]+[h}te+ed+eh 36,76* -2097¢  -1247* -5.68* -1.71 -6.23 099 698
+2.12 +2.23 +3.87 +2,12 +2.23 +3.%7 (2)

¥ Invernadero A = T° max: 30°C, T° min: 10°C; Invernadero B = T° max: 39°C, T¢ min: 15°C

* La reduccion de la altura y del peso scco se expresaron como poreentaje del testigo no tratado de cada funnlia
* Valor estimado significativamente diferente de ccro al nivel de 0,05 probabilidad

9 Indica falta de ajuste del modelo al nivel de 0.05 de probabilidad
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Cuadro 7. Patrén de segregacion observado respecto a la tolerancia al rimsulfuron en maiz en el cruzamiento ‘L-34" (tolerante) x ‘L-31” (sensible), en dos
ambientes.
Invernadero A¥ Invernadero B¥
Generacion No. de plantas No. de plantas
<20% 21-50% >50% <20% 21-50% >50%
injuryt injury injury injury injury injury
L-34 (Tolerante) 76 4 0 41 43 0
L-31 (Sensible) 19 1 50 0 29 47
F (L-34xL-31) &4 9 5 27 31 22
F,(L-34xL-31)x(L-34x L-31) 174 45 21 71 120 47
BC, (L-34)x (L-34xL-31) 105 30 25 R 48 21
BC, (L-31)x (L-34xL-31) 115 7 38 70 45 45

tLa fitotoxicidad fue medida visualmente
Tolerante: £20% de fitotoxicidad; moderadamente tolerante de fitotoxicidad: 21-50% ; sensitble: >50% de fitotoxicidad
¥Invernadero A = T° max: 30°C, T° min: 10°C; Invernadero B = T° max: 39°C, T° min: 15°C

Cuadro 8. Valores estimados de heredabilidad y del numero de factores en segregacion, respecto a la tolerencia al rimsulfuron en maiz en el cruzamiento ‘L-34’

(tolerante) x ‘L-31" (sensible), en dos ambientes.

Invernadero A¥
Variable Ht h2q +£s.e, Nimero de factores en segregacioén
Reduccién de la alturat (%) 0,005 0,181+0,143 _
Reduccion del peso secot (%) -0,121 0,142+0,018* -0,25
Fitotoxicidad visual (%) -0,300 -1,895+0,075 -2,97
Invernadero B¥
Variable H% h? Numero de factores en segregacion
Reduccion de la alturat (%) -0,330 -1,025+0,046 -1,76
Reduccién del peso secot (%) 0,160 -0,328 £0,023 -091
Fitotoxicidad visual (%) 0,282 -0,843+£0,040 1,30

¥ InvernaderoA = T° max: 30°C, T° min: 10°C; Invernadero B = T® max: 39°C, T° min: 15°C

t La reduccion de la altura y del peso seco sc cxpresaron como porcentaje del testigo no tratado de cada familia
} H? (sentido amplio) = (VF, -VE)/VF, (Simmonds, 1988)

9 h? (sentido cstrecho) = (2 VF,-VRC -VRC,)/VF, (Warmner, 1952; Werner y Honma, 1980)

h?s.e. = O [((VRC, + VRC)/df F,) + ((VRC,)/df RC) + VRC,/df RC,) / (VF,)*] (Werner y Honma, 1980)
VF, = varianza de la F,

VE = varianza ambiental = 0,25VP + 0.25VP, + 0,5VF,

VBC, = varianza del RC,

VBC, = varianza del RC,

_ Valor invalido

* Valor estimado significativamente diferente de cero al nivel de 0,05 de probabilidad
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Cuadro 9. Valores promedios de las variables reducion de la altura y fitotoxicidad visual, en cuatro lineas parentales y sus poblaciones F,, 21 dias después del

tratamiento posemergente con rimsulfuron (60 g i.a. ha'').

7

Lineas parentales y poblaciones F, Ni ‘x+e.s. Punto medio entre padres
Reducion de la altura (%)¥
L-31 (sensible) 75 71,2442
L-39 ( sensible) 75 43,1+4 4
L-318 (tolerante) 86 2,640,6
L-320 (tolerante) 89 7,6+1,1
L-39xL-318 95 8,1+1,3 228
L-39xL-320 90 153£23 253
L-31xL-318 3 9.4+1,1 36,9
L-31xL-320 74 14,742,1 394
Fitotoxicidad visual (%)
L-31 (sensible) 75 66,4+39

} L-39 (sensible) 75 52,743,6
L-318 (tolerante) 86 10,6+0,6
L-320 (tolerante) 89 5,940,8
L-39xL-318 95 42+0,8 31,6
L-39xL-320 0 18,0+1,9 29,3
L-31xL-318 93 3,7£0,6 385
L-31xL-320 74 5,112 36,1

t La reduccién de la altura se expresé como porcentaje del testigo no tratado de cada familia

1N: Numero de plantas

Ademas, el rango de la fitotoxicidad de las categorias, en las
cuales han sido agrupadas las plantas, es reportado, sélo, en
unos pocos trabajos (e.g. Hart et al., 1993). Por otra parte, los
rangos de las categorias de tolerancia son arbitrarios y pueden
variar dependiendo de la cantidad de herbicida aplicado, como lo
informa Janisieniuk ef al. (1994) en su trabajo de resistencia a la
trifluralina en la graminea Setaria viridis. En el presente estudio y
de acuerdo con el andlisis Mendeliano, el patrén de segregacion
de la F, fue diferente en los dos invernaderos. En el invernadero
B, la F, segregé siguiendo el patrén 3 (tolerante):1 (sensible).
Estos resultados estan de acuerdo con los obtenidos por Green y
Ulrich (1993, 1994) en sus estudios de la herencia de la tolerancia
al nicosulfuron, primisulfuron y rimsulfuron en maiz. Estos auto-
res concluyeron que la sensibilidad del maiz a estos herbicidas
sulfonylireas esta controlada por un gene recesivo. Si los efec-
tos del herbicida entre plantas tolerantes y sensibles son distin-
tos, i.e. hay una clara separacion entre plantas tolerantes y sensi-
bles, el caracter de tolerancia puede ser interpretado de manera
Mendeliana y, probablemente, es debido a un solo gene; aunque
no se deberian excluir hipdtesis que involucren mas de un gene
(Snape et al., 1991, Darmency, 1994).

Los detalles de los procedimientos estadisticos, la teoria y
los disefios experimentales utilizados para estudiar ¢l control
genético de caracteres agronémicos y obtener estimaciones de

la heredabilidad y del numero de factores en segregacion han
sido, ampliamente, reportados (e.g. Falconer, 1981; Mather y
Jinks, 1982; Hallouer y Miranda, 1988; Hartl y Clark, 1989;
Nyquist, 1991). Ademas, el anélisis de medias de generaciones
y del calculo de la heredabilidad de muchos caracteres
agrondmicos en especies cultivadas han sido, extensivamente
utilizados en estudios genéticos (e.g. Werner y Honma, 1980;
Mather y Jinks, 1982 Hallouer y Miranda, 1988; Collin et al.,
1990; Nyquist, 1991). También, se recomienda que en el estudio
de la herencia de la tolerancia a herbicidas que no causan una
rapida mortalidad, siné que mas bien, inhiben el crecimiento (e.g
las sulfonylireas), deben medirse parametros que evalien el
crecimiento, y se recomienda ademas, el uso de técnicas de
genética cuantitativa (Darmency, 1994).

Otro aspecto para considerar es la variable o parametro
para medir la tolerancia a los herbicidas en las plantas. Si al
variable no es lo suficientemente sensible para detectar dife-
rencias entre el homocigote y el heterocigote o la intensidad
de la seleccion es insuficiente para permitir la expresion de
esta diferencia, un caracter semi-dominante puede facilmente
ser clasificado como completamente dominante. Currie y
Regehr (1995) encontraron que la altura de planta y la absor-
cidn de la radiacion fotosintéticamente activa (PAR) fueron
indices sensibles al dafio causado por imazethapyr en maiz.



2001

Esto pudo caracterizar el gene XA-17 que confiere la resis-
tencia de la ALS a los herbicidas imidazolinonas y
sulfonylureas, como semi-dominante. En otro caso, la tasa de
inhibicién del crecimiento de la tercera hoja fue usada por
Browran y Blacklow (1987) para identificar diferenq"ias entre
cultivares de trigo al clorsulfuron. En el presente trabajo, se
uso la altura de planta (medida como la diferencia de altura
antes y después del tratamiento con rimsulfuron) y el peso
seco, en adicion a la evaluacidon visual de la fitotoxicidad,
para evaluar el efecto del rimsulfuron en el maiz. De acuerdo
con los resultados obtenidos en este trabajo, la evaluacion
visual de la fitotoxicidad parece ser el parametro que mejor
permitio caracterizar la respuesta del maiz al herbicida, ya
que los estimados de heredabilidad en sentido amplio y del
numero de factores en segregacion no fueron negativos, al
menos en uno de los invernaderos, como ocurrié cuando la
altura de planta y el peso seco se usaron como indicc}as de
tolerancia al rimsulfuron.

El analisis de medias de generaciones mostr6 que los efec-

tos aditivos y de dominancia prevalecieron en el control genético’

de la tolerancia al rimsulfuron en el cruzamiento ‘L-31" x ‘L-34’.
También, los resultados del analisis Mendeliano (datos del in-
vernadero B) y de las comparaciones entre lineas parentales y
sus hibridos, indicaron la presencia de efectos de dominancia
orientados hacia la tolerancia; en todos los casos, las poblacio-
nes F, fueron tolerantes, con menos de 18% de fitotoxicidad. En

los estudios de Green y Ulrich (1993, 1994), los hibridos de maiz:

evaluados fueron también, tolerantes al nicosulfuron,,
primisulfuron y rimsulfuron, cuando al menos uno de los dos
padres era tolerante. )

El valor estimado del minimo numero de factores en segre-
gacion (indice de Castle-Wright) calculado con base en la
evaluacion visual de la fitotoxicidad, fue de 1,3, lo cual sugie-
re que uno o dos genes podrian explicar la variabilidad
genética observada. Los resultados obtenidos a partir del
analisis de componentes de medias en el cruzamiento ‘L-31" x
‘L-34’ indican que la tolerancia del rimsulfuron en el maiz
podria estar controlada por genes tanto dominates como por
genes “menores” con efectos aditivos. Esta hipdtesis que
considera efectos aditivos es soportada por los resultados
obtenidos por otros autores. Landi ef al. (1989) sugieren que
la accion aditiva prevalece en el control genético de la tole-
rancia del clorsulfuron en maiz. La heredabilidad de la tole-
rancia al glifosato en Convulvulus arvensis es influida por
varios genes con accion aditiva (Duncan y Weller, 1987). Tam-
bién, la tolerancia del diclofop-metil en maiz procede en tér-
minos de efectos aditivos (Geadelmann y Anderson, 1977).
Estos genes “menores” con accion aditiva pueden influir en
el umbral ambiental por encima del cual la fitotoxicidad del
herbicida ocurre o pueden interactuar en combinacion con
otros genes, lo cual se puede traducir en una reaccion de
susceptibilidad de la planta (Snape ef al., 1991; Sixto et al.,
1995). Se ha sugerido, también, la existencia de genes “meno-
res” de la tolerancia al difenzoquat (Snape et al., 1987) y al
clorotoluron (Sixto et al., 1995) en trigo.

En trabajos anteriores, encontramos que las bases fisiolo-
gicas de la tolerancia al rimsulfuron en maiz podrian ser, princi-
palmente, explicadas por diferencias, tanto de la absorcion
foliar, como por la detoxificacion del herbicida. También, en-
contramos que la detoxificacidon y la absorcién foliar del
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rimsulfuron eran procesos afectados por la temperatura (Fuen-
té's, 1997). Basados en estos resultados y en los obtenidos en
el presente estudio, se podria especular que factores con efec-
tos dominantes y aditivos controlan el metabolismo y la ab-
sorcion foliar del rimsulfuron. La absorcién podria ser contro-
lada mediante algunas caracteristicas de la cuticula. Se ha re-
portado que varios loci, al menos 13 genes independientes,
pueden afectar la produccion cualitativa y cuantitativa de las
ceras epicuticulares en el maiz. Estos genes controlan diferen-
tes etapas de la sintesis de los lipidos o de las clases de cons-
tituyentes de las ceras de la cuticula (Avato et al., 1987). El
metabolismo de los herbicidas en las plantas depende de la
actividad enzimatica (Hatzios y Penner, 1982). En particular, el
sistema enzimatico del citocromo P, estd involucrado en la
detoxificacién de las sulfonylireas en las plantas (Werck-
Reichhart, 1995).

Finalmente, es recomendable analizar mas cruzamientos. Los
efectos genéticos pueden variar con el cruzamiento (Collin et
al., 1990). El conocimiento del mecanismo de la herencia de la
tolerancia del rimsulfuron en el maiz es necesario antes de con-
siderar la posibilidad de transferir el caracter de tolerancia a
cualquier cultivar de maiz que sea sensible al herbicida. Tam-
bién, el éxito de la transferencia de la tolerancia al rimsulfuron
a lineas de maiz sensibles dependera de la expresion de esos
genes de tolerancia en el banco de genes de esos cultivares
sensibles. Debido al bajo grado de heredabilidad,
probablemente, varios ciclos de seleccion sean necesarios. En
la produccién de hibridos, los mejoradores deberian conside-
rar lineas parentales altamente tolerantes y, preferiblemente,
que los dos padres sean tolerantes.
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