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RESUMEN

Este estudio se refiere a una prueba de progenies de Eucalyptus grandis W. Hill ex Maiden
en la Estacion Experimental Bernardo Rosengurtt (E.E.B.R.). Los objetivos incluyen evaluar
el crecimiento y el comportamiento de la especie para identificar genotipos superiores en
productividad y calidad. Se midieron variables dasométricas como el didmetro a la altura del
pecho (DAP), la altura total y el volumen real individual. EI género Eucalyptus, con cerca
de 600 especies, es fundamental en la silvicultura comercial a nivel global. En
Uruguay, Eucalyptus grandis es una de las especies mas utilizadas debido a su réapido
crecimiento y la calidad de su madera. El ensayo original se realiz6 con 119 familias
(provenientes de seis fuentes de semilla), bajo un disefio en bloques completos al azar
(DBCA), que contaba con nueve bloques y cinco individuos por familia/blogue. Debido a la
alta mortalidad, en la actualidad para este estudio se establecié una serie de criterios para la
inclusion de blogues e individuos en el analisis genético del ensayo. Los resultados
mostraron una significativa variabilidad genética entre las familias evaluadas, lo que
permitio la seleccion de genotipos superiores. El volumen total para las 2,7 ha de los bloques
considerados en el ensayo fue de 1.868,59 m3. Por otra parte, en cuanto al volumen por
hectarea, este alcanzo los 692,07 m3, representando un aumento del 73,73 % respecto a la
ultima evaluacion registrada en el afio 2004.La varianza genética aditiva asumio un valor
reducido en el ensayo en términos generales, representando solo el 6,93 % del valor
fenotipico promedio de los individuos. Esto se asocio a las limitaciones impuestas por la alta
mortalidad y las condiciones ambientales adversas. No obstante, el ensayo evidencio una
adecuada precision en la estimacion de parametros genéticos. Las familias 79, 97 y 72 se
destacaron en términos de volumen por presentar los mejores valores fenotipicos, con 1,765,
1,725y 1,679 m? arbol !, respectivamente. En contraste, las familias 64, 77 y 15 presentaron
los valores de volumen mas bajos, con 1,191, 1,189 y 1,186 m3 arbol !, respectivamente. Se
identificaron las mejores familias e individuos para contribuir al mejoramiento genético
forestal en Uruguay, proponiendo estrategias de seleccion y manejo genético para maximizar
las ganancias genéticas y conservar la diversidad.

Palabras Clave: prueba de progenies, Eucalyptus grandis W. Hill ex Maiden,
variables dasomeétricas, parametros genéticos



SUMMARY

This study refers to a progeny test of Eucalyptus grandis W. Hill ex Maiden at the Bernardo
Rosengurtt Experimental Station (E.E.B.R.). The objectives include evaluating the growth
and performance of the species to identify superior genotypes in terms of productivity and
quality. Dendrometric variables such as diameter at breast height (DBH), total height, and
individual real volume were measured. The genus Eucalyptus, with approximately 600
species, is fundamental to commercial forestry worldwide. In Uruguay, Eucalyptus
grandis is one of the most widely used species due to its rapid growth and high-quality wood.
The original trial was conducted with 119 families (from six seed sources) under a
randomized complete block design (RCBD), consisting of nine blocks and five individuals
per family/block. Due to high mortality, a set of criteria was established in this study to
determine the inclusion of blocks and individuals in the genetic analysis of the trial. The
results showed significant genetic variability among the evaluated families, allowing for the
selection of superior genotypes. The total volume for the 2.7 ha of the blocks considered in
the trial was 1,868.59 md. Additionally, the volume per hectare reached 692.07 mé,
representing a 73.73% increase compared to the last recorded evaluation in 2004. The
assumed additive genetic variance was generally low in the trial, representing only 6.93% of
the average phenotypic value of the individuals. This was associated with limitations
imposed by high mortality and adverse environmental conditions. However, the trial
demonstrated adequate precision in estimating genetic parameters. Families 79, 97, and 72
stood out in terms of volume, presenting the highest phenotypic values, with 1.765, 1.725,
and 1.679 m? tree™', respectively. In contrast, families 64, 77, and 15 exhibited the lowest
volume values, with 1.191, 1.189, and 1.186 m3 tree™!, respectively. The best families and
individuals were identified to contribute to forest genetic improvement in Uruguay,
proposing selection and genetic management strategies to maximize genetic gains and
conserve diversity.

Keywords: progeny tests, Eucalyptus grandis W. Hill ex Maiden, dasometric
variables, genetics parameters



1 INTRODUCCION

El género Eucalyptus, con cerca de 600 especies, se ha consolidado como uno de los
mas importantes a nivel mundial en la silvicultura comercial, debido a su rapido crecimiento
y su capacidad de adaptacion a diversas condiciones ambientales (Boland et al., 2019;
Brussa, 1994). Este género es originario de Australia, donde se encuentra mayoritariamente
distribuido, asi como de algunas islas cercanas, como Tasmania, Nueva Guinea y Timor.
Este género ha sido introducido y plantado en mdltiples regiones, alcanzando més de 20
millones de hectareas a nivel global (International Union of Forest Research Organizations,
2018). En Uruguay, Eucalyptus ocupa més del 80% de las plantaciones forestales
comerciales, siendo Eucalyptus grandisuna de las especies mas utilizadas por su
crecimiento vigoroso y la calidad de su madera (Balmelli, 2001; Direccion General Forestal
[DGF], 2021).

El sector forestal uruguayo ha experimentado un crecimiento sostenido desde la
década de 1960, cuando comenzaron a establecerse plantaciones comerciales de E. grandis.
Hoy en dia, el area forestada supera el millon de hectareas, lo que representa
aproximadamente el 6% del territorio nacional (DGF, 2021). Las condiciones climaticas y
edéaficas de Uruguay, particularmente en la region Centro-Norte, han sido propicias para el
desarrollo de estas plantaciones, contribuyendo al éxito de la especie en el pais. Ademas, el
sector forestal desempefia un papel clave en la economia nacional, representando el 3.8%
del PIB (Sociedad de Productores Forestales [SPF], 2022).

Uno de los pilares fundamentales para el éxito de la silvicultura comercial es el
mejoramiento genético forestal (MGF). Este proceso aplica principios de la genética
cuantitativa y molecular para mejorar caracteristicas como la productividad, la resistencia a
plagas y enfermedades, y la adaptabilidad a diferentes ambientes (Zobel & Talbert, 1994).
A traves de ciclos de seleccion recurrente y cruzamiento, se busca obtener arboles con
caracteristicas superiores que contribuyan al incremento de la calidad y el rendimiento de
las plantaciones. En Uruguay, los programas de mejoramiento genético de E. grandis han
sido clave para la optimizacién de las plantaciones comerciales, permitiendo la seleccion de
genotipos superiores en productividad y calidad de la madera (Balmelli, 2001).

En los programas de mejora forestal, la variabilidad genética es fundamental, ya que
constituye la base para seleccionar arboles con caracteristicas fenotipicas deseables que se
alineen con los objetivos de los programas. La interaccion genotipo-ambiente, que refleja la
expresion diferencial de un mismo genotipo o familia bajo distintas condiciones ambientales,
representa la plasticidad de los materiales genéticos. Evaluar estos materiales en diferentes
ambientes permite identificar su potencial fenotipico, convirtiéndose en una herramienta
clave para aumentar las ganancias genéticas a lo largo de los ciclos de mejora (Zobel &
Talbert, 1994). En Uruguay, los programas de mejoramiento han incorporado enfoques
innovadores, como la evaluacion de progenies y el uso de disefios experimentales avanzados,
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con el objetivo de maximizar las ganancias genéticas y optimizar el manejo forestal
(Sotolongo Sospedra et al., 2012).

En conclusion, el desarrollo de programas de mejoramiento genético de E.
grandis en Uruguay ha permitido la consolidacion de esta especie como un pilar fundamental
del sector forestal. A través de la seleccion de genotipos superiores y la implementacion de
practicas de manejo mejoradas, se ha logrado incrementar la productividad y la
sostenibilidad de las plantaciones comerciales, contribuyendo significativamente al
desarrollo forestal del pais.
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2 OBJETIVOS

2.1 Objetivos generales

Contribuir con el desarrollo del mejoramiento genético de E. grandis de la
Facultad de Agronomia. Evaluar el crecimiento y comportamiento de la especie en
un ensayo de 31 afios de edad, instalado en la Estacion Experimental Bernardo
Rosengurtt (E.E.B.R.) con el fin de identificar los genotipos superiores en
productividad y calidad en las plantaciones comerciales de Uruguay.

2.2  Objetivos especificos

1. Realizar la mensura de variables dasométricas para evaluar el crecimiento de las
familias de E. grandis de la prueba de progenie en estudio.

2. Estimar indicadores de genética cuantiativa que permitan la eficiente seleccion de los
materiales.

3. Proponer individuos de la prueba de progenie para ingresar a poblaciones de
propagacion y mejoramiento.
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3 REVISION BIBLIOGRAFICA

3.1 Género Eucalyptus a nivel mundial

El género Eucalyptus cuenta con alrededor de 600 taxones especificos vy
subespecificos, mayormente originarios de Australia y algunas islas vecinas (Brussa, 1994).
Solo dos especies, Eucalyptus uruphylla y Eucalyptus deglupta, tienen areas naturales fuera
de Australia (Boland et al., 2019).

A nivel mundial, las especies de Eucalyptusson de las mas plantadas, con
aproximadamente 20 millones de hectareas, superadas solo por el género Pinus (Borralho et
al., 2018). Estas plantaciones se destinan principalmente a las industrias de papel, pasta de
celulosa y carbdn, asi como para otros usos como postes, lefia, aceites esenciales y cortinas
cortavientos (SPF, 2022). El éxito global de Eucalyptus se debe a su rapido crecimiento y
retorno de inversion, junto con su gran capacidad para responder al mejoramiento genético
(Eldridge et al., 1994). Sin embargo, el mejoramiento debe formar parte de una estrategia de
investigacion a largo plazo y contar con un equipo de investigadores capacitados (Friedman
& Namkoong, 1986).

Con cerca de 950 especies, los eucaliptos se han adaptado a diversas condiciones
ambientales, predominando en areas de mayores precipitaciones en su pais de origen (Boland
et al., 2019; Boland et al., 1980). Las especies presentan caracteristicas distintivas como su
corteza, que permite su identificacion preliminar en campo, y hojas polimorfas en la mayoria
de los casos (Brussa, 1994). Las flores, generalmente hermafroditas, estan protegidas por un
opérculo que cubre los érganos reproductores durante la maduracién (Boland et al., 1980;
Pryor & Knox, 1971). Algunas especies, como Eucalyptus globulus spp. globulus, presentan
flores solitarias.

3.2 Eucalyptus grandis

Eucalyptus grandis es originaria de Australia, su distribucion va desde Newcastle en
Nueva Gales del Sur hasta Bundaberg en Queensland (Figura 1), donde crece en planicies y
valles fértiles, prefiriendo suelos himedos y bien drenados. Esta especie prospera en climas
que van desde templados hasta tropicales, alcanzando alturas de 45-55 m y diametros de 1,2-
2 m a la altura del pecho (Boland et al., 2019). Su tronco es recto, con corteza caduca en
fajas largas y una porcion basal persistente (ver Anexo A). Las hojas juveniles son opuestas
y ovales, mientras que las adultas son lanceoladas y de color verde oscuro. Las flores
aparecen en inflorescencias axilares, con una floracién a fines de verano y principios de
otofio, y una segunda en primavera. Los frutos son piriformes, presentando un orificio
deformado por valvas levementes exertas y la madera presenta albura de color rosa palido y
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duramen rosado a rojo claro, con una densidad de secado al aire entre 545-955 kg/m? (Brussa,
1994).

Figural
Area de distribucion natural de Eucalyptus grandis
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Nota. Tomado de Boland et al. (2019).

Introducida en Uruguay en 1963 desde Sudafrica, con procedencia de huertos
semilleros, E. grandis se expandio rapidamente en la década de 1960. Hoy, es una de las
especies mas plantadas, con mas de 130.000 hectareas de plantaciones comerciales (Figura
2), principalmente en los departamentos de Durazno y Cerro Largo, donde representa el 45
% del area forestada (Balmelli, 2001). La region Centro-Norte, que concentra el 43 % de los
bosques plantados del pais, es propicia para su desarrollo, con condiciones de suelo y clima
adecuadas para el crecimiento de E. grandis y Pinus (Uruguay XXI, 2023).

En Uruguay, E. grandis muestra un crecimiento lento en los primeros afos,
acelerando a partir del cuarto o quinto afio, con un incremento medio anual (IMA) de 47,3
m?3/ha/afio con corteza y volumenes comerciales de 30 m3/ha (Balmelli & Resquin, 2006).
Segun el DGF (2021), la produccion total de plantines fue de 112.974.727, con E.
dunnii representando el 45,8 % y E. grandis el 33,4 % del total (Uruguay XXI, 2021).
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Figura 2
Distribucién de plantaciones de E. grandis (hibridos y clones) y E. saligna en Uruguay
(2021)
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Nota. Elaborado con base en DGF (2021).

3.3 Generalidades del sector Forestal Uruguayo

Segun la DGF (2021), el area forestal efectiva en Uruguay crecié de 565.793 ha en
1999 a 1.048.228 ha, representando el 6% del area del pais. Las plantaciones comerciales
estan dominadas por Eucalyptus y Pinus, siendo el Eucalyptus el mas importante, ocupando
mas del 80% de la superficie (Uruguay XXI, 2021, 2023). Las especies de mayor interés
son E. dunnii y E. grandis (Boscana, 2021; DGF, 2021; Torres, 2006; Uruguay XXI, 2021).

Uruguay posee un gran potencial de expansion, con cuatro millones de hectareas
declaradas de prioridad forestal, el 24% del area agropecuaria total. EI desarrollo industrial
estd impulsado por plantas de celulosa y aserraderos. En 2020, se extrajeron 17,9 millones
de m3 de madera, con un 80% destinada a pulpa de celulosa y el 20% restante a trozas y
combustible (Boscana, 2021). EI complejo forestal representa el 3.8% del PIB nacional y
genera mas de 25.000 empleos (Uruguay XXI, 2021, 2023). Las exportaciones del sector
alcanzaron USD $1.473 millones en 2020, representando el 18% del total, siendo la pulpa
de celulosa el principal producto exportado desde 2007(Uruguay XXI, 2021, 2023).
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3.4 Mejoramiento genético forestal

La cadena forestal se inicia con las actividades que se realizan en los viveros y el
trabajo con los plantines; continuando con el manejo de los montes hasta la extraccion de
madera (Instituto Cuesta Duarte, 2018). El sector forestal uruguayo abarca desde la
produccion de semillas y plantas hasta el transporte de productos finales, destacandose la
cadena celuldsico-papelera, la transformacién mecénica de madera y la generacion de
energia a partir de biomasa. Este sector se divide en tres fases. La fase primaria comprende
la produccion de material reproductivo y plantines, la plantaciéon a campo y el manejo
silvicola de las plantaciones en pie hasta la cosecha. La siguiente fase es la fase secundaria,
que consta de las actividades de transformacion de la madera en diversos productos y la
comercializacion de estos. La ultima fase del sector es la fase de logistica, transporte y
servicio (Uruguay XXI, 2021).

El mejoramiento genético es el proceso de manejo de los recursos genéticos, es una
etapa fundamental y de suma importancia para el sector, ya que se encuentra en la fase
primaria y el desarrollo de una cadena forestal depende del avance en la obtencion de
materiales genéticos superiores (Hudson & Parent, 2016; White et al., 2007). A través de
este proceso, la cantidad y la organizacion de la variabilidad genética de una poblacion
especifica son manejadas mediante ciclos recurrentes de seleccion y mejora. El
mejoramiento genético forestal aplica los principios basicos de la genética al manejo de las
especies forestales; dentro de sus objetivos fundamentales se encuentran el aumento de la
productividad y la adaptabilidad de dichas especies, asi como la conservacion a largo plazo
de la diversidad genética existente.

Mediante la mejora genética es posible alcanzar diversos objetivos, como el aumento
de la productividad, genotipos superiores a partir de poblaciones amplias y diversas
(poblaciones base), la mejora de la calidad de los productos, la adaptacion de los materiales
a las areas marginales de cultivo y asi como la conservacion a largo plazo de la diversidad
geneética existente (Sotolongo Sospedra et al., 2012). Esto posiciona al mejoramiento
genético como una herramienta operativa de uso comun, similar a las practicas silviculturales
(Fernandez, 2005).

Las principales metas de los programas de mejoramiento son: (1) maximizar la
adaptabilidad de las especies a los sitios potenciales de plantacion y por lo tanto la
sobrevivencia, (2) la tasa de crecimiento, (3) la resistencia a enfermedades y (4) la calidad
del producto final de los arboles (madera, lefia, forraje, estabilizacion del suelo, etc..). De
acuerdo con (Zobel & Talbert, 1994), los cambios y mejoras tanto en el crecimiento como
en la calidad de los arboles se logran mediante los cruzamientos y control de los progenitores,
por lo tanto, el mejoramiento genético forestal se integra con otras actividades de manejo de
los montes, constituyendo, en términos generales, una herramienta complementaria de la
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silvicultura. Asi, se puede alcanzar la méaxima produccion mediante la obtencion de
materiales genéticos mejorados, combinados con buenas practicas de manejo (Barner et al.,
1995; Jara, 1995; White et al., 2007).

Todos los programas de mejoramiento, desde su inicio, deben definir sus objetivos
especificos, los cuales seran determinados por las caracteristicas de la especie y las demandas
del mercado al que estd dirigido el producto (Burley, 2001). Las principales tareas del
mejoramiento genético forestal (MGF) es ser capaz de reconocer la variabilidad, aislarla,
reunirla en un arbol deseado y multiplicarla. Asimismo, la mejor herramienta para aumentar
las ganancias es garantizar que a lo largo del desarrollo de las generaciones se mantenga una
base genética suficientemente grande para que sea posible sostener las ganancias deseadas
en el futuro (Zobel & Talbert, 1994). El proceso de seleccion tiene como objetivo aumentar
la frecuencia de alelos vinculados a fenotipos deseados (Grattapaglia et al., 2018). La
reproduccion de estos individuos permite la recombinacion de alelos favorables, mejorando
asi las caracteristicas de interés en la progenie (Borém et al., 2017).

Finalmente, la estrategia de cualquier programa de mejoramiento genético tiene tres

etapas fundamentales: la formacion de una poblacion de seleccion, la evaluacion y seleccion
de individuos, y la multiplicacion de los genotipos/familias seleccionadas (Gonzalez, 2019).

3.4.1 Variabilidad genética en los programas de mejoramiento

El primer paso al iniciar un programa de mejoramiento genético forestal es
determinar la cantidad, causa y naturaleza de la variacion presente en la especie de interés
para aprovecharla adecuadamente (Zobel & Talbert, 1994). Las fuentes de variacion genética
estan vinculadas a los procesos microevolutivos de las poblaciones, como la mutacion,
seleccién, migracion y deriva genética, que alteran las frecuencias alélicas. Estos procesos
pueden estudiarse mediante marcadores moleculares o abordajes de genética cuantitativa
(White et al., 2007). A traves de estos mecanismos, ciertos caracteres genéticos se asocian a
la expresion de fenotipos especificos, que pueden ser transmitidos a la descendencia en
mayor o menor proporcion (Balocchi & Delmastro, 1993).

3.4.2 Interaccién genotipo-ambiente

La variabilidad fenotipica no depende exclusivamente de la genética, sino que también puede
verse afectada por el ambiente. Este fendmeno, conocido como interaccion genotipo-
ambiente, ocurre cuando el mismo genotipo expresa diferentes fenotipos en respuesta a
diferentes condiciones ambientales. Esta interaccion constituye otra fuente clave de
variabilidad, esencial para el éxito en los programas de mejoramiento genético forestal
(Donoso, 1993; Zobel & Talbert, 1994). La correcta comprension y manejo de esta
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interaccion permite identificar genotipos que muestren estabilidad en su rendimiento bajo
distintas condiciones ambientales, optimizando la seleccion en los programas de
mejoramiento.

La genética forestal abarca diversas subdisciplinas de la genética, como la Genética
Mendeliana, que estudia la herencia en individuos, la Genética Poblacional, que se enfoca
en poblaciones naturales, y la Genética Cuantitativa, aplicada en poblaciones domesticadas
(Falconer & Mackay, 1996; White et al., 2007). Estas ramas, junto con sus aplicaciones en
la conservacion de genes, el mejoramiento de arboles y la biotecnologia, forman la base para
entender y aprovechar la variabilidad genética en programas de mejoramiento.

Entre las subdisciplinas de la genética forestal, la genética cuantitativa recibe un
interés especial, ya que busca determinar los factores que influyen en la expresion fenotipica
de caracteristicas controladas por diferentes locus génicos (Sotolongo Sospedra et al., 2012).
El valor fenotipico de un individuo para un caracter cuantitativo o métrico es el resultado de
la interaccion entre su genotipo y el ambiente en el que se desarrollo. El carécter de interés
para mejorar debe presentar una variacion genética relativa en la poblacion, y la magnitud
de la mejora estara relacionada con el grado de heredabilidad (control genético) de la
caracteristica. Al seleccionar los “mejores” individuos, se alteraran las frecuencias alélicas
de los genes que afectan dicho caracter, lo que puede llevar a que varios de ellos se vuelvan
monomorficos. Esto resultard en individuos menos variables, es decir, un producto mas
homogéneo (Borém et al., 2017). El exito del mejoramiento mediante enfoques de genética
cuantitativa depende de conocer, al menos parcialmente, la herencia de los caracteres y del
uso adecuado de esta informacién (Ipinza et al., 1998).

En diversos casos es de suma importancia el estudio de los mapas genéticos, debido
a que muestran la posicion de los genes y son valiosos para comprender la organizacion del
genoma y su evolucion. Son instrumentos Utiles para identificar los genes que controlan a
los fenotipos de interés. En la forestacion se han identificado loci que controlan
cuantitativamente rasgos hereditarios, en muchos arboles forestales para una variedad de
rasgos de crecimiento, calidad de la madera y otros rasgos economicos y adaptables. Estos
datos son utiles inmediatamente para la mejora y conservacion genética de los arboles
(Konstantin & Neale., 2001).

La mayoria de los rasgos morfoldgicos complejos son poligénicos, como la tasa de
crecimiento (altura, didmetro o volumen) en arboles forestales. Estos rasgos poligénicos a
menudo estan influenciados por multiples rasgos subyacentes, como tasas de fotosintesis,
respiracion y patrones fenoldgicos (White et al., 2007). En contraste, las caracteristicas
cualitativas, como la tasa de crecimiento, densidad de la madera o resistencia a plagas y
enfermedades, estan controladas por pocos genes de efecto mayor. Por esta razon, los rasgos
cuantitativos tienden a ser menos heredables que los cualitativos (West, 2006; Zobel &
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Talbert, 1994). Estos caracteres estan determinados por la constitucion genética, el ambiente
y el estado de desarrollo (edad) del arbol (Wellendorf & Ditlevsen, 1995).

El principal interés de los mejoradores genéticos es reunir los mejores genes en
genotipos especificos y manipular el ambiente para que estos genotipos respondan
positivamente, produciendo asi el fenotipo maés adecuado. Aunque el genotipo, que
representa el potencial genético del arbol, no se puede observar directamente, puede
determinarse mediante pruebas realizadas con disefios experimentales. Por otro lado, el
ambiente se refiere a la suma de todos los factores no genéticos que afectan el crecimiento y
la reproduccion de los arboles. Por lo tanto, al observar el fenotipo, es dificil concluir si las
caracteristicas observadas son principalmente resultado del ambiente en el que crece el
individuo o del control genético del propio genotipo. Esta incertidumbre se debe a la
interaccion entre el genotipo y el ambiente, que influye en la expresion fenotipica.

Mediante diversas metodologias, es posible determinar qué parte del fenotipo
expresado por un individuo se debe a su genotipo y qué proporcion es heredable a su
progenie. La contribucidon geneética se expresa cominmente como la heredabilidad del
caracter evaluado, que se define como la proporcion de la varianza fenotipica observada
atribuible a efectos genéticos (Falconer & Mackay, 1996; Lynch & Walsh, 1998). Aunque
la media y la varianza (0 la desviacion estandar) son los parametros estadisticos mas
utilizados para describir una poblacion, estos no explican los mecanismos de herencia ni la
proporcion de la variacion que tiene origen genético. Por lo tanto, es esencial separar la
varianza observada o estimada en sus componentes genéticos y ambientales. Este calculo
implica descomponer los valores fenotipicos en fuentes de variacion genética y ambiental
(Zobel & Talbert, 1994).

La varianza fenotipica (FF) esta influenciada por efectos genéticos (GG) y
ambientales (EE), conforme al modelo conceptual que establece que (FF) = variacién
genética (GG) + variacion ambiental (EE) (Falconer, 1989).

0?F = 0%G + o%E (ec. 1)
Entonces, la variabilidad genética comprende componentes aditivos y no aditivos:
0%G = o%a+ o%na (ec.2)
Por lo tanto, la formula de la variacion fenotipica puede extenderse a:

0?F = 0%Ga + 0?Gna + o*E (ec. 3)
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La varianza genética aditiva (¢%.) surge de las diferencias entre progenitores y
representa la proporcion del valor fenotipico observado que se explica por la transmision de
genes de los progenitores a la progenie. En contraste, la varianza genética no aditiva (o2na)
abarca los efectos genéticos especificos y aleatorios que ocurren durante la recombinacion
genética, como la dominancia y la interaccion génica. La variabilidad aditiva es el
componente mas relevante en los Programas de Mejoramiento Genético (PMG), ya que es
la Unica parte que se transmite efectivamente a la descendencia.

Por otro lado, la variabilidad genética no aditiva se divide en variabilidad por
dominancia, que resulta de la interaccion de alelos en un locus, y variabilidad por epistasis,
que proviene de interacciones entre loci. En los programas de mejoramiento genético forestal
que emplean propagacién vegetativa, se puede aprovechar tanto la variabilidad aditiva, que
se transmite a la progenie, como la no aditiva, que no se transmite durante la reproduccién
sexuada. Esto permite reproducir rapidamente individuos genéticamente idénticos al arbol
de origen, optimizando la seleccidn genética (Zobel & Talbert, 1994).

3.4.3 Programas de MGF: Estructura (Ciclo de Mejoramiento)

El mejoramiento genético forestal aplica los principios de la genética al desarrollo
de descendencias de arboles con mayor valor productivo. Este proceso, esencialmente de
domesticacion, implica la seleccion y propagacion de individuos con caracteristicas
deseables (Ipinza et al., 1998). La domesticacion y mejora genética siguen una secuencia
repetida de seleccidn y cruzamiento, conocida como seleccion recurrente. Los Programas de
Mejoramiento Genético (PMG) se dividen en dos grandes etapas: una fase operativa
(produccidn) y una fase de desarrollo (investigacion). La fase operativa se enfoca en la
obtencion de materiales mejorados para plantaciones, generando ganancias econdmicas de
manera rapida. Por otro lado, la fase de desarrollo se orienta a la investigacion, buscando
establecer una amplia base genética y combinar caracteristicas deseables en individuos de
interés para el PMG (Figura 3).

El enfoque clasico de los PMG se basa en dos pilares fundamentales: primero,
mejorar caracteristicas de interés como supervivencia, productividad, propiedades de la
madera, tolerancia a factores abidticos y resistencia a plagas. Segundo, reducir los tiempos
de los ciclos de mejora utilizando la reproduccion precoz en huertos semilleros injertados y
mediante la evaluacion temprana, apoyada en la correlacion entre caracteristicas juveniles y
adultas (Zobel & Talbert, 1994).
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Figura 3
Esquema de fase operativa y de desarrollo programa de mejoramiento genético
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Nota. Tomado de Zobel y Talbert (1994).

A continuacion, se describe el esquema general del ciclo de mejoramiento genético,
a partir del cual, con algunas variaciones, se han desarrollado todos los programas de
mejoramiento a nivel mundial (White et al., 2007). EI esquema incluye una poblacién base,
una poblacion seleccionada, una poblacion de produccion (fuera del ciclo), una poblacién de
mejoramiento y una poblacion de infusion (Figura 4.).
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Figura 4
Ciclo de mejora genética
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Nota. BLUP es un método para predecir el valor de mejora o valor genético de cada arbol
o familia. Adaptado de White et al. (2007).

La poblacién base, también denominada base genética, es la poblacion fundacional.
Por definicion, corresponde a un grupo de individuos sometidos al proceso de seleccion
(Ipinza et al., 1998). A partir de los individuos seleccionados, se desarrollara una poblacion
mejorada. Es fundamental que esta poblacidn base tenga una gran variabilidad genética para
garantizar el éxito del plan de mejoramiento (Balmelli, 2001). Usualmente, la poblacion base
incluye una gran cantidad de arboles genéticamente diversos, que pueden provenir de
ejemplares naturales o areas implantadas, con o sin manejo, comerciales o de pruebas
geneéticas. La integracion entre la conservacion y el mejoramiento genético se refleja en
la piramide de Burdon (Figura 5), que destaca la importancia de estos aspectos para el
progreso genético (Burdon, 1995).
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Figura 5
Piramide de Burdon. Integracién entre la conservacion y el mejoramiento genético
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Nota. Adaptado de Ipinza et al. (2014).

En la Figura N°5, se puede observar la piramide de Burdon, la cual representa la
integracion entre conservacion y mejoramiento genético. En la base de la piramide se
encuentra la "poblacion base de recursos genéticos forestales”, que corresponde a la
poblacion sometida a seleccion. A medida que se obtienen ganancias genéticas a través de
la seleccidn, se progresa hacia la parte superior de la piramide, donde se encuentra la
poblacion de élite, compuesta por los mejores individuos con los caracteres deseados.

Los individuos de la poblacién base pueden ser seleccionados tanto de ensayos de
progenie como de pruebas de procedencia, que exhiben una amplia diversidad genética y
normalmente se recolectan de poblaciones de conservacion in situ (Ipinza et al., 2014). Por
encima de la poblacion base se encuentra la poblacion de mejoramiento, la cual se obtiene
mediante un muestreo de la anterior y es de naturaleza ex situ. Esta poblacion retiene los
mejores fenotipos de la poblacion base, manteniendo ain ciertos niveles de diversidad
genética. Los individuos de esta poblacion son utilizados en cruzamientos que seran
evaluados en el futuro. En nuestro caso de estudio, la poblacién base estd formada por
individuos seleccionados mediante seleccion masal fenotipica a lo largo de plantaciones
comerciales de la época.

En la cuspide de la pirdmide se encuentra la poblacion élite, cuya finalidad es servir
como fuente de propagulo para el uso operativo, garantizando la produccion de germoplasma
necesario para alcanzar altos niveles de ganancias genéticas. Esta poblacion estd compuesta
por un reducido numero de individuos seleccionados de la poblacién base, optimizados para
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maximizar las ganancias genéticas dentro del ciclo, aunque esto implique una reduccion en
la diversidad genética de la especie (Ipinza et al., 2014).

Los individuos de la poblacion de mejoramiento se cruzan entre si, ya sea mediante
polinizacidn abierta o controlada, para generar una nueva poblacién base que se establecera
siguiendo un disefio experimental en una prueba de progenie, la cual estara sujeta al proceso
de seleccion. Estos individuos son fundamentales para las pruebas genéticas, cuyo objetivo
es crear la poblacion base de la siguiente generacion (Zobel & Talbert, 1994). La seleccién
tiene dos efectos: incrementa la frecuencia de los genes deseables, asi como disminuye la
variabilidad genética (Balmelli, 2001). En esta etapa del ciclo, las pruebas genéticas juegan
un papel clave, ya que permiten realizar el "ranking™ de los individuos seleccionados (Ipinza
et al., 1998). Asimismo, los disefios de cruzamientos son de suma importancia en esta fase.
Este tema se tratara con mayor detalle en el capitulo siguiente, ya que los cruzamientos deben
seguir un disefio ordenado para generar nuevas combinaciones con frecuencias alélicas que
favorezcan la expresion de fenotipos deseados.

En los programas de generaciones avanzadas, los arboles superiores se seleccionan
de acuerdo con su desempefio individual, asi como el de sus progenitores y parientes. La
descendencia de estos arboles seleccionados se distribuird segun el rasgo en cuestion, pero
su media sera genéticamente superior a la progenie de los arboles de la poblacion base
(Ipinza et al., 1998). Dado que la etapa de seleccion es una actividad central en este trabajo
de tesis, sera abordada con mayor profundidad en el subtdpico 2.4.3.

Dentro de los programas de mejoramiento genético forestal, la poblacion de
produccion tiene la funcién de generar descendencia genéticamente mejorada para
plantaciones operacionales. Los huertos semilleros clonales y las areas de multiplicacion
clonal (jardines clonales) son los tipos mas comunes de poblaciones de produccion. Esta
poblacién puede optimizarse mediante la informacion obtenida de las pruebas de progenie,
lo que permite evitar que lleguen a las plantaciones operacionales individuos genéticamente
inferiores (Ipinza et al., 1998).

Considerando de la reduccion de la variabilidad genética de los materiales
desarrollados a medida que se repiten los ciclos de seleccidn recurrente, es comun el uso de
bancos clonales en los programas, con el objetivo de preservar genotipos que presentan
caracteristicas sobresalientes para ciertos rasgos de interés. Estos genotipos, aunque no
cumplen con todos los criterios de seleccion, se mantienen en los bancos para su uso futuro
en cruzamientos y la busqueda de nuevos materiales, sin interferir en la poblacion de
mejoramiento establecida (White et al., 2007).

En la generacién de variabilidad genética, los cruzamientos y las pruebas genéticas
cumplen objetivos fundamentales para la mejora. Estos incluyen proporcionar el valor de
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mejora para jerarquizar a los progenitores y optimizar los huertos semilleros, obtener
estimaciones de pardmetros genéticos para desarrollar estrategias de mejora, y definir una
nueva poblacion base para la seleccion de genotipos en la siguiente generacion. La eleccion
del disefio en un programa de mejora depende de diversos factores practicos, como los
costos, los pardmetros genéticos en estudio (aptitud combinatoria general o especifica) y las
estrategias de seleccion y mejoramiento para futuras generaciones (Ipinza et al., 1998).

Es importante destacar que, en la mayoria de los programas de mejoramiento, se
incorporan periddicamente arboles provenientes de fuentes externas al programa genético,
ya sean estas naturales, manejadas o previamente mejoradas. Esto se hace con el fin de
ampliar la base genética o introducir caracteristicas adicionales. En los programas
avanzados, estas adiciones, conocidas como infusiones, deben ser cuidadosamente
evaluadas mediante pruebas genéticas para evitar comprometer las ganancias alcanzadas
(Ipinza et al., 1998).

El ciclo de mejoramiento se basa principalmente en dos actividades: la seleccion y el
cruzamiento, las cuales se aplican secuencialmente en cada ciclo de mejora. Inicialmente, se
seleccionan individuos para formar la poblacion seleccionada, y posteriormente algunos de
estos individuos se cruzan para inducir la recombinacion genética y la formacion de nuevos
alelos. La descendencia resultante constituye la base para la poblacion del siguiente ciclo de
mejora, donde nuevamente se seleccionan los mejores individuos. Si este proceso se ejecuta
de manera eficiente, cada ciclo sucesivo proporciona una mejora genetica adicional, ya que
los progenitores superiores de la primera generacion se cruzan, y muchas de las selecciones
del segundo ciclo contienen alelos favorables de estos progenitores. Este ciclo es recurrente,
iniciandose un nuevo ciclo tras la finalizacién del anterior, lo que permite generar
progresivamente mayores ganancias genéticas. El intervalo entre eventos de seleccion en
ciclos consecutivos se conoce como intervalo de ciclo o generacion (White et al., 2007).

Dado que la seleccion es una de las actividades mas importantes para el progreso

genético en los programas de mejoramiento, se tratard con mayor profundidad en el siguiente
capitulo, debido a su relevancia en el desarrollo de esta tesis.

3.4.4 Seleccion (tipos de seleccidn, seleccién de los progenitores)

En la practica, el proceso de seleccidn resulta en el cambio de la frecuencia de los
alelos deseados que afectan caracteristicas importantes de los arboles, en forma tal que las
plantas mejoradas tengan un rendimiento superior al del material no mejorado. La forma de
lograr esto es a través del proceso de seleccion, el cual puede definirse como “la seleccion
de individuos con cualidades deseadas para servir de progenitores en la siguiente
generacion” (Zobel & Talbert, 1988, p. 154). El mejoramiento genético forestal se basa en
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el supuesto de que, a través de la seleccion y el cruzamiento de solo los mejores individuos,
se pueden cambiar las frecuencias alélicas y genotipicas de los genes que determinan una
caracteristica particular. A su vez, las ganancias que se obtienen en la descendencia de los
arboles seleccionados con respecto a la poblacion base solo se pueden explicar por cambios
en las frecuencias alélicas y genotipicas (Jara, 1995; Wellendorf & Ditlevsen, 1995)

La seleccion esta basada en el principio de que el valor genético promedio de los
individuos seleccionados sera mejor que el valor promedio de los individuos de la poblacion
como un todo. Sin embargo, el mejoramiento que potencialmente puede lograrse por
seleccion de una caracteristica es una funcion de la heredabilidad de esa caracteristica, asi
como de la variacién de esta en la poblacién. Los parametros genéticos son utilizados para
orientar la estrategia de seleccion y los valores genéticos son utilizados para ranquear las
familias (y seleccionar las mejores) y estimar ganancias genéticas

El valor de cria de un individuo es una estimacion del valor genético aditivo para una
caracteristica determinada, es decir, la parte del valor genético que puede ser transmitida a
la siguiente generacion. La seleccion se basa en el principio de que el valor genético
promedio de individuos selectos sera superior al valor promedio de la poblacion. La ganancia
genética a ser obtenida para una caracteristica dada es funcion de: a) la heredabilidad {h2};
b) de la variacion en la misma que exista en la poblacion donde se realiza la seleccion
(Wright, 1976). En consecuencia, los valores de cria se consideran relativos en lugar de
absolutos, comparados con la media de la poblacion. Las evaluaciones de progenie permiten
estimar los valores de cria de los progenitores (también llamados valores genéticos
parentales) y de los individuos (valores genéticos individuales), facilitando asi la
identificacion y seleccion de las familias y los individuos méas sobresalientes dentro de la
poblacién de seleccion (West, 2006).

Independientemente del método de seleccidn, es crucial decidir cuantos individuos
seleccionar. Una seleccion mas intensiva, con menos individuos, aumenta el valor de cria
promedio y las ganancias genéticas en la descendencia. No obstante, una mayor intensidad
de seleccion también restringira el rango de genotipos representados entre los descendientes
y reducira drasticamente la base genética del PMG. Esto podria tener limitantes en las
oportunidades para una seleccién posterior, especialmente si el objetivo de cria del programa
cambia con el transcurso del tiempo, ya que los alelos deseables para algunos rasgos podrian
haberse perdido de la poblacion reproductora (West, 2006). Para lograr avances genéticos
significativos a travées de la seleccion, es esencial que exista una amplia variabilidad en la
caracteristica de interés dentro de la poblacién y una alta variabilidad genética en general.
Cuando se intenta seleccionar para maltiples caracteristicas simultdneamente, la intensidad
de seleccion suele disminuir, resultando en menores mejoras genéticas para cada
caracteristica en estudio. Por lo tanto, es fundamental identificar y concentrarse en las
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variables de mayor importancia para maximizar las ganancias genéticas (Eldridge et al.,
1994).

Segun Zobel y Talbert (1994), los métodos de seleccion son variados, dependiendo
de la variacion genética de la poblacion, es el método que se selecciona. EI método méas
utilizado al comienzo de los programas de mejoramiento forestal es el de seleccidn
masal. Este método se caracteriza por seleccionar individuos con base solamente en sus
fenotipos, es por ello, que este método de seleccion funciona mejor para caracteristicas
altamente heredables. Cuando se dispone de tiempo para establecer el programa se puede
establecer pruebas genéticas de progenie y seleccién dentro de las familias para iniciar
huertos semilleros.

Las metodologias de seleccion de arboles son generalmente modificadas y adaptadas
en cada programa de mejoramiento forestal, desarrollando su propio enfoque, segln la
especie, las caracteristicas del rodal o de la poblacion, los objetivos especificos y los recursos
disponibles. No obstante, la mayoria de estos métodos son variaciones, modificaciones o
combinaciones de dos o tres métodos generales. Esto asegura que los arboles se midan con
un criterio uniforme, lo cual es fundamental en trabajos cooperativos o asociativos, donde
un arbol plus seleccionado y evaluado mediante un método estandar se convierte en una
unidad de valor o de intercambio. A continuacion, separaremos los métodos de seleccion en
dos grandes grupos:

1. Meétodos de seleccion para poblaciones sin disefio experimental

Dentro de este método de seleccién encontramos:

e Seleccion masal: Este método se basa exclusivamente en los fenotipos de los
individuos, sin considerar datos sobre el rendimiento de sus ancestros, progenies y
otros individuos seleccionados. La seleccion masal es mas efectiva para
caracteristicas con alta heredabilidad, donde el fenotipo es un buen indicador del
genotipo. Este método se utiliza principalmente cuando el parentesco no se conoce,
como en plantaciones comerciales donde se seleccionan individuos basados en sus
caracteristicas observables (Zobel & Talbert, 1994).

e Meétodo de arboles de comparaciéon: Tal como menciona Ipinza et al. (1998), este
método implica comparar el arbol candidato con sus vecinos para las caracteristicas
objeto de mejoramiento, generalmente dentro de un radio de 10 a 20 metros. Se
utiliza un formulario de campo para registrar las medidas o puntajes de los arboles
vecinos y del candidato. Posteriormente, se calcula el diferencial de seleccion o el
puntaje final del arbol candidato, basado en su superioridad sobre los arboles de
comparacion. Presentando este método ventajas tales como elimina el efecto de
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diferencia de edad (compara arboles de la misma edad), minimiza las diferencias de
sitios (compara &rboles vecinos) y aumenta tanto la heredabilidad como las ganancias
genéticas.

Este método se emplea comUnmente en plantaciones coetaneas, utilizando arboles
vecinos como testigos, asumiendo que, debido a la baja variacion ambiental, las diferencias
fenotipicas resultan de sus genotipos. Generalmente, la poblacién base esta formado por un
conjunto de poblaciones, o rodales, incluyendo todos los arboles, los cuales pasan por una
evaluacion inicial fenotipica. Los arboles sobresalientes se seleccionan como candidatos y
luego se comparan con sus vecinos mas cercanos. El diferencial de seleccion, en este caso,
estima la diferencia entre la media de los arboles seleccionados y de los arboles vecinos
(testigos) incluidos en la evaluacion fenotipica.

2. Métodos de seleccion para poblaciones de base establecidas con disefio experimental

En los ensayos genéticos forestales, uno de los objetivos del disefio experimental es
posibilitar la evaluacion de las diferencias genéticas reales entre familias, asimismo poder
descomponer los efectos del ambiente y de la genética sobre la expresion del fenotipo (Zobel
& Talbert, 1994). Dado que el valor fenotipico de las caracteristicas de interés depende de
factores genéticos y de factores ambientales, para lograr una adecuada evaluacion de las
diferencias genéticas entre familias, los factores ambientales deben ser controlados y
mantenidos lo mas constantes posible para todas las familias incluidas en el ensayo. El
control de los factores ambientales es dificil de lograr, dado que el experimento debe
desarrollarse en condiciones de terrenos forestales y bajo condiciones de manejo similares a
las aplicadas operacionalmente (Balocchi & De Veer, 1994). La variacion ambiental
presente en el area de ensayo debe ser considerada en el disefio con la finalidad de evaluar
adecuadamente las diferencias genéticas entre familias. Ademas, las plantaciones forestales
se efectlan en diferentes afios y en diferentes sitios; por lo tanto, estos factores deben ser
considerados en la planificacion de los disefios (Bridgwater et al., 1983).

La eleccion del disefio experimental en ensayos genéticos forestales es relativamente
sencilla y depende de tres factores clave: la variabilidad del sitio, el tamafio del ensayo y el
numero de parcelas necesarias. Ademas, es importante tener en cuenta el nimero de arboles
en cada parcela y su tamafio (Balocchi & De Veer, 1994; Bridgwater et al., 1983). Segun
estos autores, existen tres tipos principales de disefios experimentales: el disefio
completamente al azar, el disefio de bloques al azar y el disefio de bloques incompletos
(Zobel & Talbert, 1994).

En el disefio completamente al azar, las repeticiones de cada tratamiento se asignan
aleatoriamente dentro del area del ensayo. La unidad basica es la unidad experimental o
parcela, que representa un tratamiento en una repeticion y puede estar compuesta por uno o
varios individuos (Balocchi & De Veer, 1994). Este disefio es facil de analizar
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estadisticamente y es eficaz cuando el area de prueba es muy uniforme. Sin embargo, debido
a la falta de uniformidad habitual en los sitios forestales, este disefio puede no ser ideal, ya
que puede aumentar el error al evaluar muchas familias. Esto se debe a que en los ensayos
genéticos se prueban habitualmente muchos materiales (familias, clones, origenes), lo que
hace que el ensayo sea relativamente grande y dificulta encontrar areas suficientemente
homogéneas.

El disefio de bloques al azar, descrito por Balocchi y De Veer (1994), asigna los
tratamientos al azar dentro de bloques o repeticiones. Cada bloque se disefia para minimizar
la variacién ambiental. Es el disefio mas comunmente utilizado en ensayos genéticos
forestales, ya que ajusta estadisticamente las diferentes condiciones ambientales y asegura
que los miembros de una familia estén expuestos a distintos ambientes dentro del ensayo,
reduciendo asi la variacion ambiental dentro de los bloques (Cochran & Cox, 1990). Este
disefio ofrece mayor precision estadistica que el disefio completamente al azar porque
permite separar las diferencias ambientales de las variaciones genéticas dentro y entre
familias (Zobel & Talbert, 1994).

El disefio de bloques incompletos se emplea cuando es necesario evaluar un gran
numero de familias o cuando el tamafio de los bloques debe mantenerse lo mas pequefio
posible debido a una alta variabilidad ambiental (Balocchi & De Veer, 1994; Friedman &
Namkoong, 1986). Segun Zobel y Talbert (1994), este disefio utiliza repeticiones (blogues)
de tamarfios iguales, pero cada blogue no contiene todas las familias o clones en prueba, sino
solo una parte, distribuyéndose hasta que todas estén incluidas en el ensayo. La principal
ventaja de este disefio es que reduce el tamafio de los bloques, aumentando la precision al
disminuir la variacion ambiental dentro de ellos.

Los bloques incompletos son mas eficientes que los bloques completos cuando se
utiliza un gran numero de familias, ya que se evita que el tamafio del bloque crezca
excesivamente. Sin embargo, su establecimiento y analisis es mas complejo, y en algunos
casos puede ser dificil comparar familias de diferentes blogues incompletos. Ademas, el
desbalance en el disefio, causado por la pérdida de individuos o parcelas completas, o por un
numero desigual de repeticiones por familia, puede aumentar la complejidad del analisis
estadistico en los disefios de bloques incompletos.

Es crucial establecer criterios claros para la distribucién del material en el ensayo,
tales como el numero de sitios de prueba, el tipo y tamafio de las parcelas, y el nimero de
repeticiones por familia en cada sitio. Estos factores afectan directamente la eficiencia de la
estimacion de los pardmetros genéticos y las medias familiares (Bridgwater et al., 1983). Por
otro lado, realizar ensayos en multiples sitios es esencial tanto por razones practicas como
cientificas. Repetir el ensayo en al menos dos localidades minimiza el riesgo de pérdida de
material o datos si uno de los sitios se ve afectado por factores naturales. Ademas, la
interaccion genotipo-ambiente, comun en especies forestales, puede generar errores
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significativos si no se maneja adecuadamente, ya que puede confundirse con efectos
genéticos y conducir a una sobreestimacion de la heredabilidad y las correlaciones genéticas
(Bridgwater & Stonecypher, 1978).

3.5 Prueba de progenie

Segun Burdon y Shelbourne (1971) y Zobel y Talbert (1994), los ensayos de
evaluacion genética tienen varios objetivos, entre los que se incluyen: la evaluacién de
progenitores mediante pruebas de progenie, la estimacion de pardmetros genéticos, la
produccion de una poblacion base para el siguiente ciclo de seleccion y cruzamiento, la
demostracién de ganancias genéticas, y la generacion de semilla mejorada (Burdon &
Shelbourne, 1971; Zobel & Talbert, 1994). En este contexto, la prueba de progenie es
fundamental, ya que define la estructura del experimento, por lo que se explicara con mayor
detalle a continuacion.

Las pruebas de progenie son el método mas eficaz para evaluar el valor genético de
los progenitores seleccionados. Estas pruebas permiten identificar progenitores que
producen descendencia con una expresion fenotipica deseable, asi como discernir si esta
expresion se debe a factores genéticos aditivos, no aditivos o ambientales. Ademas, si los
progenitores ya estan establecidos en un huerto semillero, es posible realizar raleos para
conservar Unicamente los genotipos superiores. En los programas iniciales, es comun
observar grandes diferencias entre las progenies (Zobel & Talbert, 1994).

La eleccion del disefio de cruzamiento entre los individuos de la poblacion base es
una decision central en el programa de evaluacion genética (Van Buijtenen, 1983). El tipo,
numero y tamafio de las distintas progenies que se generen dependen de estos disefios de
cruzamiento, lo que a su vez afecta la informacion genética que se puede obtener de los
ensayos de campo. Esta informacion es crucial para evaluar a los progenitores, estimar
parametros genéticos y contar con el material adecuado para las futuras generaciones de
seleccion.

Aunque los ensayos de evaluacion genética pueden tener varios objetivos, es raro
que un solo disefio de evaluacion cumpla adecuadamente con todos ellos. Por ello, es
esencial seleccionar el disefio apropiado para cada objetivo y, en algunos casos, desarrollar
disefios complementarios que satisfagan multiples objetivos simultaneamente. Segun Zobel
y Talbert (1994), los disefios de cruzamiento se dividen en dos grupos: medios hermanos
(donde solo se conoce un progenitor, la madre) y hermanos completos (donde se conocen
ambos progenitores). Entre los disefios de medios hermanos, los mas comunes son la
polinizacién libre y la policruza.
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La policruza se caracteriza como un método de polinizacion controlada en el cual el
polen de un grupo de individuos conocidos se mezcla y se utiliza para polinizar a los
progenitores femeninos. A pesar de ser un método de polinizacion controlada, las familias
resultantes son de medios hermanos, ya que solo se conoce el progenitor materno. La
polinizacion libre, por su parte, es la forma més sencilla y econdmica de generar una nueva
progenie, ya que ocurre de manera natural. Ambos disefios permiten estimar la aptitud
combinatoria general (ACG) de los padres y los pardmetros genéticos relacionados con la
varianza aditiva, pero no permiten estimar la aptitud combinatoria especifica (ACE) ni la
varianza no aditiva.

Los disefios de hermanos completos, en cambio, permiten estimar adecuadamente
tanto la ACG como la ACE y los componentes de varianza, tanto aditiva como no aditiva.
Sin embargo, este tipo de cruzamiento presenta el inconveniente de requerir una gran
cantidad de cruzas controladas para generar un numero suficiente de familias no
emparentadas genéticamente, las cuales se utilizaran en los siguientes ciclos de seleccion.

Un riesgo asociado con el uso de familias de medios hermanos en los disefios de
cruzamiento es el aumento de la endogamia si se emplean para la seleccion en generaciones
futuras, ya que no se conoce la relacion genetica entre las familias. Burdon y Shelbourne
(1971) describen un disefio clasico de policruza y sus posibles modificaciones para mitigar
este problema. Por otro lado, el principal inconveniente del disefio de polinizacion abierta es
que el progenitor que aporta el polen no se selecciona, lo que reduce las ganancias del
proceso de seleccion. En contraste, en el disefio de hermanos completos, se conocen ambos
progenitores de la progenie, lo que permite una mejor evaluacion genética (Zobel & Talbert,
1994).

3.6 Parametros Genéticos

Los parametros genéticos, derivados del analisis de las pruebas de progenie, son
fundamentales para entender la contribucion de los factores genéticos en la variacién
fenotipica de una poblacion. Estos parametros se utilizan para evaluar el potencial de
mejoramiento y la respuesta a la seleccion en programas de mejoramiento genético. La
heredabilidad se refiere a la proporcidn de la variacidn en una poblacién que puede atribuirse
a diferencias genéticas entre individuos, y es un parametro clave para determinar el grado de
parentesco entre ellos (Falconer, 1989; Zobel & Talbert, 1994). Existen dos tipos principales
de heredabilidad: la heredabilidad en sentido amplio (H?) y la heredabilidad en sentido
estricto (h?). La heredabilidad en sentido amplio se expresa mediante la siguiente ecuacion:

2 _ 02 Ga+ 02 Gna (GC. 4)

02 Ga+ 0?2 Gna+ o24
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Esta relacion marca la importancia relativa del genotipo como determinante del valor
fenotipico. Por otro lado, la heredabilidad en sentido estricto (h?) indica la proporcion de la
variacion fenotipica que se debe a la variacion genética heredada por los parientes. Esto
permite evaluar los cambios evolutivos en la poblacion y su respuesta a la seleccion (De
Resende et al., 2018). Valores altos de heredabilidad sugieren una mayor influencia genética,
mientras que valores bajos reflejan un impacto mayor del medio ambiente en la expresion
del fenotipo. Esto resalta la importancia de la varianza genética dentro de la poblacion y
ayuda a determinar si hay una alta o baja variacion entre los individuos, lo que influye en la
seleccion final de los mismos. Los valores bajos de heredabilidad requieren una seleccion
mas precisa debido a la fuerte influencia ambiental, y pueden ser descritos conceptualmente
mediante la siguiente ecuacion:

La metodologia descripta en esta seccion estad relacionada con el tercer objetivo
especifico de esta tesis, indicado el apartado 1.1.2. La determinacion de los progenitores y
de los individuos de la prueba de progenie que formaran la poblacion seleccionada sera
realizada con base en el ranking presentado como resultado de los analisis del Selegen. Para
esto, se realizara la seleccion en dos niveles: 1) familias; 2) individuos. La seleccion de las
familias corresponde a la definicidn de los progenitores superiores (madres) que dan origen
a la prueba de progenie, mientras que la seleccion de individuos se refiere a la determinacion
de los arboles superiores (hijos) presentes en la prueba de progenie. La definicion de las
familias superiores serd realizada buscando: i) maximizar la ganancia genética para el
volumen individual de la progenie; ii) mantener una base genética con un tamafo efectivo
poblacional (Ne) igual a 50 (Da Costa et al., 2000; Pereira & Vencovsky, 1988). Para el
primer caso se buscara el conjunto de familias, que resulten en el mayor progreso genético
(PG), considerando el diferencial de seleccion (DS), la heredabilidad (H) y las ganancias
geneticas (GG). En el segundo, de la totalidad de las 119 familias evaluadas, se consideraran
las 50 mejores rankeadas con base en el volumen promedio de sus progenies (m? arbol™). El
mantenimiento de un Ne = 50 asume que no existe parentesco entre las familias evaluadas.
A su vez, la seleccion de individuos (genotipos de la prueba de progenie) sera realizada
acorde a su ranking de volumen, manteniendo: i) los mejores 20 genotipos, buscando
maximizar el PG; ii) una base genética poblacional con Ne = 50 para los genotipos
superiores.

02 Ga
02 Ga+ 0?2 Gna+ o24

h? = (ec.5)

La heredabilidad mide la correspondencia entre el valor fenotipico y el valor
genético, con un rango de 0 a 1. Valores cercanos a 0 indican una fuerte influencia ambiental,
mientras que valores cercanos a 1 reflejan un fuerte control genético. En términos generales,
la heredabilidad expresa hasta qué punto los fenotipos de la descendencia estan determinados
por los genes transmitidos por los padres (Falconer & Mackay, 1996), o, en otras palabras,
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que proporcién de la variacion total observada se explica por la variacion genética en la
poblacion.

Otro estimador clave de la mejora en el proceso de seleccion es el diferencial de
seleccion, que se refiere a la diferencia entre la media fenotipica de los individuos escogidos
como progenitores y la media fenotipica de la poblacion total antes de la seleccion. Este
concepto es crucial, ya que estad estrechamente relacionado con la ganancia genética: un
mayor diferencial de seleccion proporciona una mayor oportunidad para obtener mejoras
significativas en la poblacion (Pastrana, 2011).

La ganancia genética se manifiesta cuando se observa una mejora en los valores de
los rasgos en una poblacion seleccionada en comparacién con la poblacion original. Esta
mejora depende de varios factores clave. La variabilidad genética, por ejemplo, constituye
la base para cualquier seleccion efectiva, mientras que la precision en la estimacion de los
valores genéticos esta influenciada por la heredabilidad. Ademas, la intensidad de seleccion,
que mide la diferencia entre la media fenotipica de la poblacion y el promedio de los
individuos seleccionados, también influye en la magnitud de la ganancia genética alcanzable
en un programa de mejoramiento (Pastrana, 2011).

Por otra parte, las correlaciones genéticas entre caracteristicas reflejan el grado en
que el cambio en una caracteristica influye en el cambio de otra. Estas correlaciones son
esenciales para evaluar la respuesta a la seleccion indirecta, que se produce cuando se
selecciona una caracteristica con el objetivo de mejorar otra caracteristica relacionada (Zobel
& Talbert, 1994).

El analisis de los datos fenotipicos obtenidos a partir de la evaluacion de pruebas de
progenie se realiza utilizando diferentes modelos estadisticos. Estos modelos, herramientas
clave en la descomposicion de los efectos genéticos y ambientales, mejoran el proceso de
seleccidn de los progenitores en los programas de mejoramiento genético (PMG).

3.7 Andlisis y Estimaciéon de Pardmetros Genéticos

El andlisis de los datos fenotipicos obtenidos de la evaluacion de pruebas de progenie
puede llevarse a cabo utilizando diferentes modelos estadisticos. Estos modelos son
herramientas clave para la descomposicion de los efectos genéticos y ambientales, lo que
mejora el proceso de seleccidn de los programas de merjoramiento genético (PMG).

El uso de modelos mixtos, combinado con estrategias de genética cuantitativa,
permite obtener alta precision y eficiencia en la estimacion de los parametros genéticos de
las pruebas de progenie (De Resende & Rosa-Perez, 1999). Estos modelos descomponen la
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varianza fenotipica en efectos fijos, que son controlados mediante el disefio experimental, y
efectos aleatorios, que varian a lo largo de los tratamientos establecidos (Christ, 2009).

El ajuste de modelos lineales mixtos se realiza cominmente utilizando métodos que
emplean funciones de maxima verosimilitud (ML) y méxima verosimilitud restringida
(REML). La ML es tradicionalmente utilizada para datos de pruebas de progenie que
involucran un nimero reducido de familias, genotipos u otras fuentes de variacion genética,
asi como para experimentos balanceados, donde los bloques presentan un igual nimero de
repeticiones y/o parcelas (Searle et al., 1992). En cambio, los REML optimizan la estimacion
de parametros al maximizar la probabilidad para la distribucion de los residuos del modelo,
lo que ayuda a reducir sesgos de correlacion entre los efectos fijos y los componentes de la
varianza.

Una vez que se ajustan los modelos estadisticos adecuados a un disefio experimental
especifico para las pruebas de progenie, es posible descomponer la varianza fenotipica de
las caracteristicas de interés en sus respectivos efectos genéticos y ambientales. Esto conecta
los modelos genéticos conceptuales con modelos estadisticos de aplicacion empirica. La
aplicacion de modelos mixtos en el analisis estadistico de datos de pruebas de progenie
implica la estimacion de la varianza y covarianza de cada uno de los efectos y niveles
declarados en el modelo (De Resende & Rosa-Perez, 1999).

Con base en estos indicadores, se puede obtener el mejor estimador lineal no sesgado
(BLUE) para los efectos fijos y el mejor predictor lineal no sesgado (BLUP) para los efectos
aleatorios. Mediante el ajuste de modelos utilizando las funciones de ML y REML, se logra
combinar estimadores y predictores que minimizan la variacion de los datos, reduciendo asi
el error del modelo (Mora & Arnhold, 2006; Mora et al., 2005).

En el analisis de una prueba de progenie, se asume que el efecto de la genética
(familias, origenes, procedencias) acta como una fuente de variacion aleatoria, ya que cada
individuo presenta una variacion genética de naturaleza desconocida o no controlable. Los
efectos genéticos pueden ser conocidos ajustando los BLUP. Para otros componentes de esta
modalidad de ensayos genéticos, como los bloques y las parcelas, se obtienen BLUE,
permitiendo estimar sus promedios a partir de la distribucion poblacional (Perret et al.,
2007).

3.7.1 Uso de SELEGEN en procesos de seleccién genética

El software selegen -REML/BLUP es un sistema estadistico para la seleccion
genética que utiliza modelos lineales mixtos, habiendo sido creado en asociacion con la
mejora de las metodologias de seleccion genética a partir del andlisis matematico y
estadistico de datos de experimentos de campo (De Resende & Rosa-Perez, 1999).
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En general, un andlisis estadistico completo implica las siguientes cuatro actividades:
la estimacion de componentes medios, la estimacion de componentes de la varianza, la
realizacion de pruebas de hipotesis e inferir sobre la exactitud y precision de la
estimacion/predicciéon. En el contexto de los modelos mixtos, la realizacion de estas
actividades implica la prediccion BLUP, mediante el método de estimacion REML, el
célculo de la desviacion, la precision de la prediccion y la varianza del error de prediccion.
A su vez, permite la estimacion de los efectos de los progenitores, de los individuos en la
prueba de progenie, de las parcelas, de los bloques y del error, lo cual se puede obtener de
manera eficiente utilizando el software Selegen.
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4 MATERIALES Y METODOS

4.1 Caracterizacién del area de estudio

La prueba de progenie en estudio se instalé en la Estacion Experimental "Prof.
Bernardo Rosengurtt" (Bafiado de Medina), que pertenece a la Facultad de Agronomia de la
Universidad de la Republica (UdelaR). Esta estacion se encuentra en el departamento de
Cerro Largo, ubicada sobre la Ruta 26, Km. 408, en la 6ta Seccién Policial, a 28 km de la
ciudad de Melo. Las coordenadas geograficas de la EEBR son 32°35' latitud sur y 54°15'
longitud oeste, a una altitud de 94 metros sobre el nivel del mar.

El sitio de instalacion de la prueba de progenie presenta una asociacion de suelos
clasificados dentro del grupo 13.32 (Ministerio de Ganaderia, Agriculturay Pesca [MGAP],
s.f.). El primer grupo de suelos pertenece a la unidad Cuchilla de Mangueras (Duran, 1976),
y esta dominado por Acrisoles Ocricos y Argisoles Disticos, que tienen una fertilidad de baja
a muy baja. El segundo grupo de suelos se ubica en la unidad Zapallar, también segin la
misma carta de suelos, y esta compuesto por Luvisoles Melanicos y Luvisoles Umbricos,
igualmente de baja a muy baja fertilidad. Ambos tipos de suelos tienen como base geoldgica
areniscas rojas de la formacion Yaguari

Con respecto al clima, Uruguay se encuentra entre los 30 y 35 grados de latitud sur,
en una zona subtropical templada (Centro de Investigaciones Agropecuarias Alberto Boerger
[CIAAB], 1971). Los datos obtenidos a continuacion sobre la zona de estudio fueron
recabados de la Direccion Nacional de Meteorologia (Direccién de Climatologia y
Documentacidn), correspondientes a la estacion meteoroldgica instalada en la ciudad de
Melo(Instituto Uruguayo de Meteorologia [INUMET], 2020). Se basan en datos historicos
climatolégicos entre los afios 1991-2020 y en el estudio realizado por el Instituto Nacional
de Investigacion Agropecuaria, sobre la caracterizacion agroclimatica del Uruguay
(Giménez, 2014).

Las variables climaticas consideradas en este punto fueron: precipitacion anual,
temperaturas minimas media, maxima media, maxima y minima absolutas para el periodo y
promedio; humedad relativa anual, heliofania real; heladas.

La temperatura media anual es de 17,8°C, con una temperatura maxima media de
23,7°C y unaminimade 11,8 °C. Las temperaturas maximas y minimas absolutas del periodo
se registraron en los meses de diciembre, con 41,3°C, y en junio, con -6,4°C. Segun el estudio
del INIA, la humedad relativa del aire promedio en el pais presenta una variacion espacial
con una tendencia en direccion noroeste-sureste, encontrandose la zona de estudio sobre la
isolinea del 76%. La heliofania real presenta una variacion minima, con una tendencia
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creciente sureste-noreste, siendo los valores medios de horas de insolacion diaria sobre el
pais de 7 horas.

Las precipitaciones son homogéneas a lo largo del afio, pero con gran variacion entre
afios. Los valores medios de precipitacion acumulada anual en el pais se sitdan entre 1200 y
1600 mm, con un acumulado medio anual, y la prueba de progenie se encuentra sobre la
isolinea de los 1400 mm. Segun los registros obtenidos, se observéd que la zona presenta
precipitaciones totales medias de 1414,1 mm anuales, registrandose 87 dias con
precipitaciones > 1 mm. El periodo de heladas agrometeorologicas (o sobre césped) en la
zona abarca los meses de mayo a octubre, registrandose mensualmente un promedio de 2 a
5 heladas, siendo mas frecuente la ocurrencia de heladas en julio, situandose sobre la isolinea
de 35 dias anuales en cuanto a la frecuencia promedio de heladas.

4.1.1 Descripcion de la Prueba de Progenies

La Prueba de Progenies en estudio fue establecida en el marco del proyecto
"Seleccion y Evaluacion de Arboles Superiores e Introduccion y Evaluacion de Especies de
Eucalyptus”. EI mismo fue realizado como parte de una linea de investigacion desarrollada
conjuntamente por el Programa Nacional Forestal del Instituto Nacional de Investigacion
Agropecuaria (INIA) y la Facultad de Agronomia de la Universidad de la Republica
(UdelaR), dentro del marco del Fondo de Promocién de Tecnologia Agropecuaria (FPTA).
Durante el afio 1992, fueron seleccionados en plantaciones comerciales y ensayos de
introduccién, 113 arboles superiores de E. grandis, poniendo énfasis en la diversidad
genética de los bosques usados para tal fin (Escudero et al., 1994).

El criterio fue seleccionar arboles superiores de E. grandis segun caracteristicas
fenotipicas, y obtener semillas para instalar pruebas de progenies en distintos sitios del
Uruguay.Con este material, el INIA establecio tres pruebas de progenie en las zonas 7, 8 y
9 de CIDE. Ademas, el Departamento Forestal de la Facultad de Agronomia instalé una
prueba de progenies en la Estacion Experimental de Bafiado de Medina y otra en el Centro
Forestal No. 2 "EI Carmen" de Caja Bancaria (Pardo, 2004).

4.1.2 Descripcién del Ensayo

El ensayo fue disefiado como un Blogue Completo al Azar (DBCA), que incluy6 119
familias de Eucalyptus grandis distribuidas en 9 bloques, de los cuales 4 se ubicaron en un
sitio y 5 en otro (Figura 6). Cada blogue alberg6 todas las familias, que se distribuyeron
aleatoriamente en parcelas con 5 medios hermanos por cada una. Se evaluaron 113 familias,
mientras que 6 fuentes de semillas comerciales se utilizaron como controles (Ver Anexo G).
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Figura 6
Localizacion de los bosques del ensayo bajo estudio en la Estacion Experimental Prof.
Bernardo Rosengurtt
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Nota. Adaptado de Google (2025).

Las plantas fueron producidas en la Estacion Experimental Bernardo Rosengurtt
(EEBR), ubicada en el departamento de Cerro Largo. La siembra de los almacigos se realizé
el 26 de marzo de 1993, con el repique de plantulas en envases de polietileno de 8 x 15 cm
a comienzos de mayo (Pardo, 2004). La preparacion del suelo incluy6 un laboreo total, con
una pasada de arado y dos de excéntrica, realizadas un mes antes de la plantacion. La
plantacion se efectud entre el 27 de octubre y el 7 de noviembre de 1993, utilizando técnicas
de palas Michigan y alambres plantadores, con un espaciamiento de 3 x 3 metros. La
superficie total del ensayo fue de 4,82 ha, fraccionada en dos sitios: 2,14 ha para los bloques
del I al IV 'y 2,68 ha para los blogues del V al IX (Pardo, 2004).

Originalmente, el ensayo consistia en un total de 5355 arboles. Sin embargo, debido
a pérdidas ocurridas durante el periodo post-plantacion por diversas causas, el nimero de
observaciones cuantificadas se redujo a 4,029, segun los estudios realizados por Pardo en
2004. A partir de los datos recabados en 2024 y estableciendo un criterio de dataset que se
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describird a continuacion, se seleccionaron los bloques | al V del ensayo. Este numero se
redujo a 1589 individuos debido a factores climéticos, lo que result6 en un disefio en bloques
completos al azar (DBCA) desbalanceado. Los criterios de seleccion de bloques e individuos
se detallan a continuacion.

4.2 Medicidn de caracteres

4.2.1 Caracteres cuantitativos

La metodologia descripta en esta seccion esta relacionada con el primer objetivo
especifico de esta tesis, indicado el apartado 1.1.2. En el ensayo, se midieron directamente
tres variables dasométricas: el Diametro a la Altura del Pecho (DAP), la altura total y la
altura de quebradura de fuste. Para la recoleccion de estas mediciones, se utilizaron una cinta
diamétrica y un Haglof EC 1.

La metodologia de relevamiento consistio en medir todos los individuos presentes en
el ensayo. A partir de los datos recopilados en campo, se calcularon el Area Basal (Ecuacion
6), el Volumen Real Individual (Ecuacion 7) y el Incremento Medio Anual a los 31 afios
(Ecuacion 8).

Para el calculo del volumen real, se utiliz6 arbitrariamente un factor de forma de 0,4,
segun un estudio realizado sobre la productividad de diferentes especies de Eucalyptus en
suelos de areniscas de Tacuarembo y Rivera (Balmelli & Resquin, 2006). En dicho estudio,
se estableciod que el factor de forma para Eucalyptus grandis es de 0,4 en poblaciones de 11
y 13 afios. Dado que el factor de forma es una variable que resulta de la relacion entre el
volumen real y el volumen del cilindro, considerando la altura del arbol y su area basal, este
esta directamente influenciado por la calidad del sitio forestal. En este sentido, el indice de
sitio se determina a partir de la altura media dominante de una poblacion coetanea y
homogénea (Prodan et al., 1997). Esta decision se tomo debido a que uno de los objetivos
principales de este trabajo es evaluar la variabilidad existente entre familias y arboles
individuales, asi como establecer parame