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RESUM 

Es revisen bibliograficament els aspectes 
principals del control genetic de la produc- 
ció i la precocitat en el blat de moro. Des- 
cartada la superdominhncia i l'episthsia en 
les poblacions naturals, queda la dominan- 
cia dins de «locus» com a principal respon- 
sable de l'heterosi, la qual cosa esta en des- 
acord amb la freqüent episthia detectada en 
analitzar línies pures i els seus híbrids en re- 
lació a la producció. Es revisen dades pro- 
pies que presten suport a la hipotesi que les 
característiques poc productives de les Iínies 
pures i la seva manca de correspondkncia en- 
tre Apitud Combinatoria General (A.C.G.) 
i fenotip, és deguda a la presencia de gens 
detrimentals recessius que en homozigosi 

bloquejarien la resta del genotip. Versem- 
blantment les Iínies amb una bona A.C.G. 
tindrien nombrosos gens dominant fixats pe- 
ro emmascarats parcialment o totalrnent pels 
detrimentals que no afectarien la precocitat. 
L'epistasia detectada en l'encreuament en- 
tre Iínies s'explicaria també com a conse- 
qükncia del trencament dels homozigots de- 
trimentals. Així, en els híbrids, es produiria 
un salt qualitatiu que en les anhlisis estadís- 
tiques es manifestaria com epistasia. Final- 
ment s'especula amb la possibilitat d'obte- 
nir línies pures d'elevada producció mitjan- 
gant la depuració dels detrimentals. Aixo de- 
manaria un canvi d'estratkgia en la mecani- 
ca d'obtenció de línies pures. 

RESUMEN 

Se revisan bibliográficamente los aspectos dentro de «locus» como principal responsa- 
principales del control genético de la produc- ble de la heterosis, lo cual esta en desacuer- 
ción y la precocidad en el maíz. Descartada do con la frecuente epistasia detectada al 
la superdominancia y la epistasia en las po- analizar líneas puras y sus cruzamientos con 
blaciones naturales, queda la dominancia respecto a la producción. Se revisan datos 
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propios que apoyan la hipótesis de que las 
características poco productivas de las líneas 
puras y su falta de correspondencia entre la 
Aptitud Combinatoria General (A.C.G.) y 
fenotipo, es debida a la presencia de genes 
detrimentales recesivos que en homozigosis 
bloquearían al resto del genotipo. Verosímil- 
mente las líneas con buena A.C.G. tendrían 
numerosos dominantes fijados pero enmas- 
carados parcial o totalmente por los detri- 
mentales que no afectarían al carácter pre- 
cocidad. La epistasia detectada en los cru- 

ces de líneas se explicarían también como 
consecuencia de que al deshacerse los homo- 
zigotos detrimentales en los hi'bridos se pro- 
duciría un salto cualitativo en la expresión 
de la producción que en los análisis estadís- 
ticos se manifestaría como epistasia. Final- 
mente se especula con la posibilidad de ob- 
tener líneas puras de elevada producción me- 
diante la depuración de los detrimentales. 
Ello exigiría un cambio de estrategia en la 
mecánica de obtención de líneas puras. 

SUMMARY 

The main aspects of the genetic control of 
yield and precocity of maize are reviewed bi- 
bliographically. Discarding overdominance 
and epistasis in the natural populations, the 
dominance within the «locus» is left as the 
main factor responsible for heterosis. This 
does not agree with the frequent epistasis de- 
tected when the yield of inbreds and their 
crosses is analyzed. We revise our own da- 
ta; data supporting the hypothesis that the 
non-very productive charactenstics of the in- 
breds and their lack of correspondence bet- 
ween the General Combining Ability 
(G.C.A.) and their phenotypes, is due to the 
presence of recessive detrimental genes which 
block the rest of the genotype in homozy- 

gosis. Probably, the inbreds with a good 
G.C.A. would have numerous fixed domi- 
nant genes but partially or totally masked by 
the detrimental genes, that would not affect 
the precocity. The epistasis detected in the 
crosses of inbreds would also be explained 
as a consequence from the following fact: 
in disappearing the detrimental homozygo- 
tes in the hybrids, there would be a qualita- 
tive improvement in yield that would mani- 
fest itself as epistasis in the statistical analy- 
sis. Finally, we reflect on the possibility of 
obtaining high yielding inbreds of corn 
through the purge of the detrimental genes. 
That would mean a change in the methods 
used nowadays to obtain them. 

Practicament tota la millora genetica del 
blat de moro en els darrers 50 anys ha estat 
associada amb I'obtenció d'híbrids. L'incre- 
ment de producció aconseguit a través 
d'aquest metode ha estat espectacular, la 
qual cosa es pot constatar en nombrosos ex- 
periments de comparació de materials pro- 
cedents de diverses epoques [RUSSELL (1974 i 

1984); DUVICK (1 977)l. Paral-lelament el co- 
neixement de la base genetica responsable de 
I'heterosi associada a I'encreuament entre lí- 
nies pures s'ha incrementat des de les prime- 
res hipotesis fetes per SHULL (1908 i 1909). 

Els híbrids es van fer populars gracies a 
la seva alta producció i resistencia a I'aja- 
gut fins i tot en condicions culturals adver- 
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ses [STEEL (1978)], juntament amb la seva 
uniformitat i repetitivitat. Es coneixia pero 
molt poc sobre les causes que feien els hí- 
brids tan productius, especulant-se sobre la 
influencia que la dominancia, superdomi- 
nancia i epistasia hi tenien. Tot el procés es 
mantenia a un nivel1 completament practic, 
i es va descobrir ben aviat que en creuar lí- 
nies no emparentades, i especialment seguint 
certs patrons heterbtics, s'obtenien resultats 
molt bons [Wu (1939); HAYES i JOHNSON 
(1939); ECKHARDT i BRYAN (1940); COWAN 
(1943); MOLL et al. (1962); HOEGEMEYER, 
(1 974)). 

Arnb el temps el coneixement sobre el me- 
canisme que controla la producció del blat 
de moro ha augmentat. En primer lloc hi ha 
cada dia més evidencia que la superdominan- 
cia es pot descartar [ROBINSON et al. 
(1 949-1 955- 1956); LINDSEY et al. (1 962); 
GARDNER (1963); MOLL et al. (1964); LANTIN 
i HALLAUER (1 981); STANGLAND et al. (1983)l. 
També sembla que l'epistasia intervé molt 
poc en l'expressió de la producció en pobla- 
cions naturals en equilibri [EBERHART et al. 
(1966); STUBER et al. (1966); STUBER i MOLL 
(1969); SILVA i HALLAUER (1975)], encara 
que les analisis que inclouen línies pures i els 
híbrids obtinguts del seu encreuament en po- 
den presentar valors elevats [BAUMAN 
(1959); GORSLINE (1961); SPRAGUE et al. 
(1962); STUBER i MOLL (1974); MORENO i 
DUDLEY (1981)l. Així la causa que queda 
com a principal responsable de l'heterosi per 
a producció és la dominancia bé parcial o bé 
total dins de «locus» [HALLAUER i MIRANDA 
(1981); SMITH (1983); STANGLAND et al. 
(1983)l. La bona relació lineal entre grau 
d'heterosi i producció establerta en diversos 
materials reforcaria aquesta idea [MOLL et 
al. (1965); HALLAUER i SEARS (1973); GOOD 
i HALLAUER (1 977); SCHNELL (1 984)]. 

Aquesta conclusió ens permet imaginar 
-com ja va fer KIESSELBACH (1922)- una 
combinació homozigotica que reunís tots els 
al-lels dominants; una combinació d'aquest 
tipus hauria de produir tant com el millor 

híbrid. Tot i així, encara que les línies que 
s'utilitzen avui en dia són més vigoroses i 
productives que les emprades per obtenir els 
pnmers híbrids, són lluny d'acostar-se als hi- 
brids actuals. Sembla que les noves línies pu- 
res estan de moment distants d'acumular 
molts gens dominants per a la producció o 
bé és que hi ha algun condicionament addi- 
cional que limita el valor intrínsec dels ho- 
mozigots. 

Aquesta situació contrasta fortament amb 
l'evidencia que tenim sobre el control de la 
precocitat. Per a aquest caracter l'estructu- 
ra genetica de la variació sembla similar a 
la de la producció en el sentit que l'heterosi 
pot ésser atribuida al resultat de la dominan- 
cia parcial a molts «loci» [NANDA i CHASE 
(1967); DANIEL (1973); ROOD i MAJOR (1981)l. 
Respecte a la precocitat hi ha hagut pero un 
important progrés en l'obtenció de línies, i 
es disposa en l'actualitat de línies de cicle 
molt curt i de línies de cicle molt llarg, men- 
tre que com ja s'ha comentat, no disposem 
encara de línies molt productives. A l'origen 
del diferent comportament de la precocitat 
i la producció és probable que hi hagi, a més 
de la diferent complexitat genetica dels dos 
caracters, l'estructura genetica de les varie- 
tats de pol.linització lliure en les quals s'han 
realitzat la major part dels estudis de gene- 
tica quantitativa; poblacions que per altra 
banda són les que han servit d'origen per a 
l'obtenció de les principals línies de la his- 
toria del blat de moro. 

A través d'aquest treball pretenem revisar 
dades experimentals propies, procedents de 
l'encreuament entre línies pures públiques, 
proposant explicacions a la diferencia de 
comportament entre el caracter precocitat i 
el caracter producció. A partir d'aqui es re- 
flexiona també sobre les implicacions que 
aixo ha tingut i pot tenir en la millora del 
blat de moro, ja que la producció és el ca- 
racter més important en la majoria de pro- 
grames de millora d'aquesta especie. 
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MATERIAL 1 METODES 

Es van emprar 74 línies públiques de di- 
versos orígens agrupades en quatre conjunts 
que feien referencia al seu cicle i al tipus de 
gra (llis o dentat), ja que l'objectiu princi- 
pal d'aquest experiment era establir la rela- 
ció entre la distancia en el sistema que go- 
verna la precocitat i la producció de l'híbrid 
(CASAÑAS et al., 1985). 

Les 74 línies (veure Taules 1 i 2), es van 
creuar seguint el patró cicle curt-gra llis x ci- 
cle llarg-gra dentat (hibrids del grup C x L) 
i cicle mitja-gra llis x cicle mitja-gra dentat 
(M, x M,). No es van realitzar tots els en- 
creuaments possibles com s'observa a les 
Taules 1 i 2, pero se'n van fer un nombre 
suficient per tenir una amplia mostra d'hí- 
brids dels dos grups. 

L'assaig dels 460 híbrids juntament arnb 

les 74 línies parentals es va fer a Torreboni- 
ca (Valles Occidental) en condicions de re- 
gadiu, i seguint un model de blocs aleatorit- 
zats (20 blocs) amb un representant de cada 
genotip dintre de cada bloc. La densitat de 
plantació era de 15.625 plantes/ha. 

Durant el desenvolupament de l'experi- 
ment es van controlar (a més d'altres que no 
es consideren aquí) els següents caracters: 
1) Dia de l'emissió de pol.len que permetia 
calcular els dies des de la sembra fins a la 
floració masculina; 2) Producció de panot- 
xa, expresada en grams de materia seca per 
planta. A partir dels resultats individuals va- 
rem calcular les mitjanes de cada un dels ca- 
racters per a cada genotip, que son les que 
es fan servir en la discussió dels resultats. 

RESULTATS 1 DISCUSSIÓ 

En les Taules 1, 2, 3 i 4 s'exposen els va- 
lors mitjans de producció i precocitat per a 
tots els genotips (parentals i híbrids) en els 
grups d'encreuament C x L i M, x M,. L'or- 
denació de les línies parentals s'ha fet tenint 
en compte el seu fenotip per a producció 
(Taules 1 i 2) i precocitat (Taules 3 i 4). En 
aquestes Taules s'han assenyalat tarnbé els 
híbrids que es desvien ls, 2s i 3s de la mitja- 
na general. 

Aparentment els dos caracters semblen 
comportar-se de la mateixa manera, ja que 
considerant dominancia cap a elevada pro- 
ducció i precocitat, els resultats s6n comple- ' 
tament paral-lels (els híbrids rnés primerencs 
o més productius apareixen en la intersec- 
ció de línies amb una bona regularitat en la 
precocitat i producció de les seves descenden- 
cies). En altres paraules, són línies arnb una 
gran quantitat acumulada de gens dominants 
per a la producció i la precocitat, la qual cosa 

es posa de manifest en l'homogeneitat de les 
seves descendencies. 

Respecte a la producció NC230, F83, 
F576, SD115, C103, etc. s6n un bon exem- 
ple d'aquestes línies que suposadament te- 
nen acumulats al-lels dominants; respecte a 
la precocitat totes les línies primerenques són 
un bon exemple d'aquest fet. 

Malgrat que l'experiment no es va disse- 
nyar originariament per discernir aquestes 
qüestions i per tant el cicle dels materials em- 
prats interfereix en l'expressió final de la 
producció, creiem que hi ha alguns fets es- 
pecialment rellevants en aquesta compara- 
ció que fem entre l'herencia de la precocitat 
i la de la producció. 

En primer Iloc, la mitjana dels valors de 
producció dels híbrids respecte a la de les lí- 
nies parentals és extraordinariament dife- 
rent. Hi ha una heterosi mitjana a C x L i 
a M, x M,, molt més alta que en la preco- 
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Figura 1. - Distribució dels punts i recta de regressió «producció de l'híbrid-producció 
del progenitor mitja)). 
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X-Cicle del  progenitor r i t j h  ( d i e s )  

Figura 2. - Distribució dels punts i recta de regressió «cicle de l'híbrid-cicle del progeni- 
tor mitja),. 
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citat (veure la Taula 5 i les Figures 1 i 2). 
Aquesta diferencia en el grau d'heterosi ex- 
pressat en % d'increment respecte al valor 
del progenitor mitja (200% contra 7% en 
M, x M,) es podria explicar considerant el 
nombre de «loci)> implicats. Probablement 
un elevat nombre de «loci» afecta la produc- 
ció, ja que aquest es un caracter conseqüen- 
cia de molts altres -ALLARD (1960) asse- 
nyala que si més no hi ha 15 grups de gens 
que hi intervenen-, mentre que per a la pre- 
cocitat diverses estimacions donen valors en- 
tre quatre i cinc [HALLAUER (1965); DANIEL 
(1973); BONAPARTE (1977)l. Tot i aixi, a tra- 
vés d'un model d'aquest tipus seria dificil 
justificar els casos en els quals la producció 
de I'híbrid fos significativament superior a 
la suma dels dos parentals (100% d'incre- 
ment heterotic respecte al progenitor mitjii). 
Valors superiors a aquest prestarien suport 
a la hipotesi que en les línies pures de blat 
de moro hi ha quelcom (presumiblement 
gens detrimentals recessius en homozigosi), 
que interfereix a través dels processos de des- 
envolupament en l'expressió de la produc- 
ció. Aquest és el cas del nostre experiment 
on s'arriba a valors del 200% d'heterosi 
(Taula 2). 

Un altre aspecte diferencial entre aquests 
dos caracters és la relació entre el fenotip de 
la Iínia i el presumible nombre d'alelels do- 
minants que té. En el cas de la precocitat les 
línies amb un nombre més gran d'al-lels do- 
minants (detectats a través dels seus encreua- 
ments) són les que tenen un fenotip més pri- 
merenc (F192, CG8, F196, F7, etc.). Per 
contra, l'acumulació de gens dominants per 
a producció no coincideix necessariament 
amb un bon fenotip de la línia per aquest ca- 
racter. Per exemple, la NC230 no és una li- 
nia gaire productiva. En altres paraules, po- 
dem acceptar que 1'Aptitud Combinatbria 
General de les línies per als dos carhcters es- 
ta associada a la quantitat de gens dominants 
que tenen, la qual cosa es manifesta en el fe- 
notip pel que fa a la precocitat i en canvi no 
s'hi manifesta pel que fa a la producció. 

Els aspectes diferencials entre precocitat 
i producció que hem vingut assenyalant fins 
aquí queden reforcats per la diferent resposta 
que presenten ambdós caracters a la consan- 
guinitat forcada en poblacions naturals. En 
efecte, la consanguinitat influeix molt més 
la producció que la precocitat [GOOD i HA- 
LLAUER (1977)l. Aixo reforca la idea que 
ambdós carlicters difereixen essencialment en 
el fet que en el control de la producció es tro- 
ben implicats gens detrimentals recessius que 
no interfereixen amb la precocitat. La pre- 
sencia d'aquests gens detrimentals recessius 
seria responsable de la riipida depressió con- 
sanguínia, de la diferencia de magnitud en- 
tre la producció de les línies i els hibrids, i 
de la manca de correspondencia entre el fe- 
notip de la linia i el nombre de gens domi- 
nants que té. El fet que els detrimentals re- 
cessius emmascarin la resta del genotip quan 
es troben en homozigosi dificulta seleccio- 
nar cap a línies de blat de moro amb molts 
o pocs gens dominants per a producció. El 
manteniment de gens detrimentals recessius 
en poblacions naturals es pot interpretar com 
un mecanisme destinat a preservar I'aloga- 
mia. La rapida depressió consanguínia ma- 
nifestada en autofecundar poblacions de 
pol.linització lliure i que arriba fins a la no 
viabilitat de les plantes [MORENO (1979 i 
1980); LIMA, et al. (1 984)], seria una conse- 
qüencia de la presencia d'aquests gens. 

Volem remarcar que si aquesta hipotesi és 
certa i si el nombre de gens detrimentals im- 
plicats no fos gaire elevat, la possibilitat 
d'obtenir línies pures d'elevada producció 
s'hauria de reconsiderar. De fet en les ma- 
trius d'encreuaments que hem presentat es 
pot observar que algunes línies (independent- 
ment del seu fenotip) tenen una gran quan- 
titat de gens dominants acumulats. Aques- 
tes línies són les que tenen una reconeguda 
bona A.C.G. L'eliminació dels gens detri- 
mentals s'hauria d'iniciar amb aquests ma- 
ter ia l~ que són presumiblement bons en una 
part important del seu genotip. 

L'acceptació del punt de vista aquí expo- 
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sat implica, com ja han assenyalat alguns 
autors [SMITH (1984)], un cert criticisme res- 
pecte als metodes emprats fins ara per a I'ob- 
tenció de les linies pures, basats en la recer- 
ca de grups complementaris que combinin 
bé i l'obtenció de línies dins d'aquests grups 
de complementarietat heterotica. Amb 
aquest procediment difícilment aconsegui- 
rem acumular molts gens dominants en la 
mateixa línia encara que I'híbrid en pugui te- 
nir molts. 

ARXlUS de I'Esc SuP d'Agricullura Barcelona 

La mescla de poblacions i la neteja dels 
gens detrimentals a través de cicles de selec- 
ció S, o S, podria ésser un camí a seguir. 
Potser un camí més lent i no tant espectacu- 
lar com la hibridació pero que podria sub- 
ministrar a molts paisos un material homo- 
geni, valuós i constant generació darrera ge- 
neració. 



TAULA 1 

RESULTATS DE PRODUCCIÓ MITJANA DE LES LINIES 1 ELS HIBRIDS EN L'EXPERIMENT 
CICLE CURT-GRA LLIS (C) X CICLE LLARG-GRA DENTAT (L) 

L 
B59 198 364 
873 198 

27-Q 163 
51HK89 153 395" 
NC232 150 

F570 147 
BHMD 141 421* 
M015 136 

865 128 
884 120 
837 117 376* 

NC230 114 
857 110 
852 105 
z1 102 

M017 89 
849 72 

C131A 60 



TAULA 2 

RESULTATS DE PRODUCCIÓ MITJANA DE LES LINIES 1 ELS H I B R I D S  EN L'EXPERIMENT 
CICLE MITJA-GRA LLIS (M,) x CICLE MITJA-GRA DENTAT (Mz) 



TAULA 3 

RESULTATS DEL NOMBRE MITJA DE DIES FINS A L'EMISSIÓ DE POLeLEN (CICLE), 
DE LES LÍNIES 1 ELS HIBRIDS, 

EN L'EXPERIMENT CICLE CURT-GRA LLIS (C) x CICLE LLARG-GRA DENTAT (L) 



TAULA 4 

RESULTATS DEL NOMBRE MITJA DE DIES FINS A L'EMISSIÓ DE POL.LEN (CICLE), 
DE LES LINIES 1 ELS HIBRIDS, 

EN L'EXPERIMENT CICLE MITJA-GRA LLIS (M,) x ClCLE MITJA-GRA DENTAT (M,) 



TAULA 5 

MITJANES DELS VALORS DELS PROGENITORS MITJANS 1 ELS HÍBRIDS 
A CADA CRUP D'ENCREUAMENTS, PER ALS CARACTERS CICLE 1 PRODUCCIÓ. 

GRAU D'HETEROSI EXPRESSAT COM A PERCENTATGE D'INCREMENT 
RESPECTE AL VALOR MITJA DEL PROGENITOR MITJA. 

Progenitors Híbrids Progenitor5 Híbrids Progenitors Hibrids 
mitjans mitjans mitjans 
C x L  CxL  M,xM* M,xM2 CxL  + M,xM2 CxL  + M,xM, 

Produccib mitjana 100.2 308.4 112.7 337.9 107.5 323 
Precocitat mitjana 71.9 66.5 73.1 68.2 72.6 67.4 
Mitjana del grau d'heterosi 
per a produccio 
Mitjana del grau d'heterosi 
per a precocitat 

C = Cicle curt-gra llis 
L = Cicle Ilarg-gra dentat 

M, = Cicle mitja-gra llis 
M, = Cicle mitja-gra dentat 
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Aquest assaig va rebre l'ajut de la ((Caixa ((Caixa Rural Provincial de Barcelona)). 
de Pensions de Catalunya i Balears)) i de la 
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