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SUMMARY

The forest species were considered with
an outcross mating system for a long time, with a
rate of crossed fecundation is to 95%. However,
numerous authors, using isoenzimas or farefully
planned experiments in populations and species
of the gender Eucalyptus, obtained moderate to
high levels of endogamy. To the predicted genetic
parameters, the main effect of the endogamy is the
overestimation of the additive genetic variance and
heredity. Some authors, have proposed the adoption
of more conservatives relationship coefficients (r) or
the incorporation of some indicator of the endogamy
in the genetic model, in order to correct estimate of
genetic parameters in species with endogamy.
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RESUMEN

Durante mucho tiempo las especies fores-
tales fueron consideradas con un sistema de cruza-
miento abierto (alégamas), con una tasa de fecunda-
cion cruzada mayor al 95 %. Sin embargo, en los
ultimos afios, numerosos autores utilizando isoenzi-
mas o experimentos cuidadosamente planeados, en-
contraron en diversas especies y poblaciones del gé-
nero Eucalyptus, niveles moderados a altos de en-
dogamia. En la estimacion de parametros genéticos,
el principal efecto de la endogamia, es la sobreesti-
macion de la varianza genética aditiva lo que produ-
ce valores de heredabilidad individual anormalmen-
te altos. Algunos autores han propuesto para corregir
pardametros genéticos en especies con endogamia, la
adopcion de coeficientes de parentesco (r) mas con-
servadores o la incorporacion de algun indicador de
la endogamia en el modelo genético utilizado.

Palabras clave: sistema de cruzamiento, endoga-
mia, parametros genéticos, Eucalyptus

INTRODUCCION

Los ensayos de progenie de polinizacion
abierta, son utilizados con frecuencia en especies fo-
restales. La utilizacion de este tipo de testes fue jus-
tificada por su facilidad de instalacion, bajo costo y
grandes ganancias obtenidas (KAGEYAMA, 1980).

Segin ELDRIDGE ef al., (1993), el princi-
pal objetivo de los ensayos de progenies, es estimar
los parametros genéticos de la poblacion como: here-
dabilidades, interaccidon genotipo por ambiente, co-
rrelaciones genéticas entre diferentes edades y corre-
laciones genéticas entre diferentes caracteristicas.

Estos parametros, son de fundamental im-
portancia, ya que permiten orientar las estrategias de
mejoramiento genético que seran adoptadas a futuro
y predecir las ganancias que se obtendran.

Los modelos genéticos utilizados en la ma-
yoria de los casos, incluyen solamente la varianza
genética aditiva, y consideran a las progenies de po-
linizacioén libre como medio hermanas con un coefi-
ciente de parentesco r igual a Y.

Numerosos estudios utilizando izoenzimas
o experimentos bien planeados realizados a partir de
progenies de polinizacion libre y controlada, revela-
ron la existencia de diferentes niveles de endogamia
en especies del género Eucalyptus lo que sugiere su
clasificacion dentro de un sistema de cruzamiento in-
termedio entre alégamas y autégamas.

El presente trabajo, tiene como objetivos
estudiar diferentes aspectos del sistema de cruza-
miento de especies del género Eucalyptus y su im-
plicancia en la estimacion de parametros genéticos.
Se discutiran también las medidas de correccion mas
utilizadas propuestas por algunos autores.

Sistema de cruzamiento en espécies del género
Eucalyptus

Los sistemas de cruzamiento en plantas
con
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reproduccion sexual varian desde autogamia hasta
fecundacion cruzada obligatoria. Las especies au-
togamas poseen una tasa de autofecundacion de
aproximadamente el 95 %. En las especies aloga-
mas, la tasa de autofecundacion es menor que 5
%, ocurriendo principalmente fecundacion cruzada
(BOREM , 1998).

Las especies del género FEucalyptus, po-
seen flores hermafroditas, son polinizadas por ani-
males (pdjaros o insectos) y la polinizacion cruzada
es promovida por mecanismos tales como la pro-
tandria (ELDRIGE, 1993). Sin embargo, numerosos
autores han relatado diversos casos de endogamia
moderada a alta en especies del género Eucalyptus
(BURGESS et al., 1996; GAIOTO et al., 1998; GRI-
FFING & COTTERILL, 1987; HARDNER & PO-
TTS, 1995; HARDNER et al., 1997; HODGE et al.,
1996; HOUSE & BELL, 1996; MARTINS-COR-
DER & LOPEZ, 1997, MARTINS-CORDER et
al., 1998; POTTS & JORDAM, 1994; SAMPSON et
al,, 1995; VAN WYK et al., 1981; VILJOEM et al.,
1997).

Los efectos mds comunes de la endogamia
en especies preferencialmente alégamas son: defi-
ciencias de clorofila que genera plantas albinas, for-
macion de semillas estériles, enanismo y pérdida de
vigor generalizada (BOREM, 1998).

Seguin GAIOTTO, BRAMUCCI &
GRATTAPAGLIA, (1997), los programas de mejo-
ramiento de Eucalyptus, son conducidos en los pri-
meros estadios a partir de ensayos de progenie de
polinizacién libre. El control parental es realizado
solamente sobre las madres, por lo que no se tiene
conocimiento sobre los niveles de fecundaciéon cru-
zada y grado de endogamia. Este conocimiento es
de fundamental importancia para la manutencién de
adecuados niveles de variabilidad genética que ase-
guren ganancias continuas a través de las generacio-
nes de mejoramiento genético.

En un principio las descripciones de los sis-
temas de cruzamiento fueron basadas en la morfo-
logia de las flores y en ensayos de autoesterilidad
(Frixel citado por ROBINSON, 1998)

Una manera 1til de estudiar los sistemas de
cruzamiento es a través del coeficiente de fecunda-
cion cruzada t. El coeficiente de fecundacién cruza-
da representa la frecuencia con que ocurren fecunda-
ciones cruzadas en una poblacién. La estimacién de t
puede ser realizada mediante marcadores isoenzima-
ticos.

La diferencia entre la media de las estima-
ciones de t realizadas con base en genotipos simples,
que utiizan la informacién de un solo locus enzima-
tico (t), y la estimacién realizada a partir de genoti-
pos compuestos, que utilizan la informacién de va-
rios locus enzimaticos (t,), indica la presencia de es-

tructura interna en la poblacion. Esta estructura, se
debe a los cruzamientos producidos no al azar den-
tro de la poblacién, y afectan cada locus de manera
diferente. Los cruzamientos no al azar se deben en-
tre otras causas a la formacion de estructuras de ve-
cinanza genética o falta de sincronicidad en la flora-
cién entre otros. Estos factores aumentan la probabi-
lidad de cruzamientos entre individuos con determi-
nado grado de parentesco (ROBINSON, 1998).

Algunos autores, proponen la utilizacion de
otros tipos de marcadores para estimar valores de t,
y t. Asi GAIOTTO, BRAMUCCI & GRATTAPA-
GLIA (1997), utilizaron con éxito marcadores basa-
dos en PCR (Polymerase Chain Reaccion), AFLP y
RAPD. Mediante un procedimiento empirico, los au-
tores determinaron que dieciocho seria el numero
minimo marcadores necesarios para la obtencion de
valores precisos de t

Numerosos autores, estudiando diferentes
especies y poblaciones del género Eucalyptus de-
terminaron en algunos casos, cuales son los factores
que condicionan la ocurrencia de endogamia.

HOUSE y BELL (1996), utilizando izoen-
zimas, estimaron los valores de t_para tres poblacio-
nes de Eucalyptus pellita. En una de las poblaciones
se obtuvo un valor de t  de 0,73. Las otras dos pobla-
ciones, presentaron valores de t_de 0,45y 0,49 res-
pectivamente. Estos valores muy bajos de t_ fueron
explicados por los autores por el pequefio tamafio de
las poblaciones, las cuales ocurren en fajas de dos a
siete kilometros y la presencia de otras especies in-
tercaladas que podrian limitar el flujo de polen y au-
mentar la autofecundacién. Los autores citan como
causas posibles de la disminucién de los coeficien-
tes de t_: i) falta de sincronia en la floracién dentro
de las poblaciones; ii) limitaciones en el movimiento
de polen asociadas por ejemplo a la ausencia de po-
linizadores; iii) condiciones inusuales de tiempo du-
rante la floracion.

En poblaciones de Eucalyptus globulus,
en el drea natural de distribucién de la especie, fue-
ron observados altos niveles de endogamia donde la
agricultura tubo un efecto intenso dejando poblacio-
nes pequerias y aisladas expuestas a los efectos de
autofecundacién (POTS & JORDAM, 1994).

Para Eucalyptus rameliana, SAMPSON,
HOPPER & JAMES (1995), encontraron diferencias
para el coeficiente de cruzamiento t desde valores
muy bajos hasta valores proximos al cruzamiento
completo. Los valores bajos de t_ fueron explicados
por la baja floracion de algunas de las poblaciones y
la posicién marginal de las mismas, lo que afecta la
accién de los polinizadores aumentando los niveles
de endogamia.

HARDNER, VAILLANCOURT & POTTS,
(1996), estudiaron el efecto de la densidad de las po-
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blaciones sobre la tasa de fecundacién cruzada de
Eucalyptus glubulus. Los autores diferenciaron cua-
tro tipos de densidad variando desde la aparici6én de
arboles aislados hasta bosque cerrado. Las clases
fueron caracterizadas por medio de fotografias. En
cuatro localidades del 4rea de distribuci6n de la espe-
cie, fue cosechada semilla para la instalacion de en-
sayos de progenie. Cada arbol cosechado. fue carac-
terizado segun la densidad por medio de la escala de-
sarrollada desde 1 arbol aislado hasta 4 arboles cre-
ciendo en bosque cerrado. Por medio de marcado-
res isoenzimaticos fueron estimados los valores de
t para progenies de arboles tipo 1 y 4. Los resulta-
dos obtenidos se presenta:n el la Tabla 1.

Tabla 1 — Estimacién de coeficientes de fecunda-
cién cruzada (t_ ) para drboles individuales clasi-
ficados por tipos de densidad

Localidad Tipo de densidad N°loci t
Moogara 1 - arbol aislado 6 0,81
4 - bosque cerrado 7 1,00
Central Flinders 1 - arbol aislado 5 0,68
it 4 - bosque cerrado 8 0,98
West Cape 1 - arbol aislado 7 0,81

Barren Island bosque cerrado 6 099

1 - arbol aislado 5 0,48
3 - bosque abierto 4 0,63

King Island

Fuente: HARDNER, VALLANCOURT & POTTS,
(1996).

Como puede observarse en la tabla 1, en
todos los casos, la tasa de fecundacion cruzada
para progenies derivadas de arboles aislados fue
menor. Poblaciones con poco numero de arboles
o poblaciones poco densas con arboles aislados
serian seglin los autores mas susceptibles a presentar
niveles de endogamia altos.

Efectos de la endogamia en especies del genero
Eucalyptus :

Los efectos de la endogamia pueden
manifestarse en especies forestales desde los
primeros estadios del desarrollo de la semilla,

. primeras etapas en el ciclo de vida, hasta el estado

adulto.

KENNINGTON & JAMES (1997),
estudiaron el sistema de cruzamiento de 7 poblaciones
de Eucalyptus argutifolia. La especie es endémica del
oeste de Australia y ocurre en poblaciones pequeiias.
La polinizacion es predominantemente entomofila y
la floracion abundante. Es capaz de producir nédulos
y lignotubérculos como mecanismos de propagacion
vegetativa. En un experimento de polinizacion
controlada fueron medidos el nimero de 6vulos
penetrados por tubos polinicos. El nimero de 6vulos
penetrados en el tratamiento de autofecundacion,
no resultd significativamente diferente del de
fecundacion cruzada, por lo que ningiin mecanismo
prezigdtico actuaria como mecanismo de control
de la endogamia. Sin embargo, en el tratamiento
de autofecundacion fue constatado un 50 % de
semilla abortada, por lo que en este caso actuaria
un mecanismo postzigético de eliminacion de
individuos endogamicos.

En Eucalyptus spathulata, SEDGLER
& GRANGER (1996), observaron diferencias
significativas en la penetracion de Ovulos para
tres tipos de cruzamientos, autopolinizacion,
polinizacién cruzada y polinizacion interespecifica
con Eucalyptus platipus. En este caso el mecanismo
preventivo de la endogamia seria prezigotico.

HARDNER & POTTS (1995), estudiando
progenies de autofecundacion, fecundacién cruzada
y fecundacion libre de Eucalyptus globulus ssp.
globulus, observaron una depresion por endogamia
del 74 % para nimero de semillas por capsula en
el tratamiento autofecundado. Para la caracteristica
sobrevivencia de plantas, los tratamientos
fecundacién cruzada y libre, tendieron a disminuir
sus diferencias y diferenciarse aun mas del de
autofecundacion, a los 43 meses de edad. Para las
variables de crecimiento, los autores remarcan que la
endogamia, tubo un efecto importante aumentando
la variabilidad entre y dentro de las familias. Las
progenies de fecundacion cruzada presentaron un
mayor crecimiento seguidas de las de polinizacion
libre. Las progenies originadas por autofecundacion
se encontraron en la ultima posicién presentando
valores de depresion por endogamia de 26 % para
altura, 24 % para diametro y 48 % para volumen a
los 43 meses de edad.

En una experiencia similar, HARDNER
& POTTS (1997), observaron para Eucalyptus
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regans , una diferencia marcada de sobrevivencia
a los 15 afios de edad entre progenies generadas
por autofecundacion y fecundacion cruzada.
Fueron observados dos estadios en los cuales
la mortalidad ocasionada por la endogamia fue
manifestada de manera clara. El primero, mas leve
ocurrié entre la etapa de implantacion y el primer
afio de edad. La segunda, de mayor intensidad
se produjo después del cuarto afio, coincidiendo
con el cierre de copas y aumento de competencia
entre los arboles. En la Figura 1, se presentan los
valores de sobrevivencia total a los 15 afios de edad
para dos origenes considerando diferentes tipos de
cruzamiento: fecundacién cruzada, fecundacion
libre y autofecundacion.

0.7

P.C. P.A AP.

B Narracan B_Tharpdale

FIGURA 1 — Sobrevivencia a los 15 aiios para
diferentes tipos de cruzamientos: polinizacion
cruzada (P.C.), polinizacign abierta (P.A.) y
autopolinizacion (A.P.). Fuente: POTTS &
JORDAM (1994).

Como puede observarse en la Figura 1, la
tendencia de aumento de la mortalidad en las proge-
nies autofecundadas resulta clara. Las progenies de
polinizacion abierta poseen valores intermedios, lo
que evidencia la posible existencia de algin nivel de
endogamia asociado a causas naturales.

BURGESS et al (1995), estudiaron los co-
eficientes de cruzamiento de 10 procedencias de la
region de Coffs Harbour, New South Wales. En cada
poblacién fueron seleccionados 2 arboles con alto y
dos con bajo  valor de t_De cada arbol selecto
fue cosechada semilla e instalada en un ensayo de
progenie. A los 2,5 afios de edad fueron encontrados
menores valores de sobrevivencia y crecimiento en
las progenies de arboles con bajos valores de t_

POTTS & JORDAM (1994), detectaron di-
ferencias en la proporcion de anomalias verificadas

durante la germinacién, mortalidad y crecimiento
en volumen, en una amplia colecciéon de progenies
de Eucalyptus globulus spp globulus. Las progenies
fueron cosechadas en 3 situaciones diferentes: 1)
una zona continua de distribucion del E. globulus
al este de Tasmania ii) una zona degradada en King
Island, Flinders Island y Sur de Tasmania y iii) una
zona constituida por poblaciones relicto al oeste de
Tasmania. En las poblaciones remanentes de King
Island se observo la mayor proporcion de anomalias
en la semilla cosechada, mientras que en la zona de
distribucién continua de la especie, solo se observo
un 0,14 % de anomalias. En la zona constituida por
poblaciones relicto al oeste de Tasmania, el porcen-
taje de anomalias fue menor que en King Island, pero
resulto el doble respecto a la zona continua de dis-
tribucion de la especie. Por otro lado a los 4 afios de
edad, las progenies provenientes de la zona continua
de distribucién, fueron mas productivas al ser com-
paradas con las provenientes de dreas degradadas.
Estas diferencias, fueron explicadas por lo autores,
por la existencia de niveles de endogamia mayores
en las poblaciones degradadas y relicto.

Efectos de la endogamia en la estimacion de pa-
rametros genéticos

Como puede visualizarse en el item an-
terior, para las especies del género Eucalyptus, el
grado de endogamia varia de acuerdo a la influencia
de factores bastante variados. La existencia de la
misma, condiciona los métodos a ser utilizados en la
estimacion de parametros genéticos.

Para HODGE & WHITE (1992), la estima-
cion de parametros genéticos es crucial para la toma
de decisiones en varias etapas de los programas de
mejoramiento genético.

Segin ELDRIDGE, et al. (1993), el princi-
pal objetivo de los ensayos de progenies, es estimar
los parametros genéticos de la poblacion como:
heredabilidades, interaccién genotipo por ambiente,
correlaciones genéticas entre diferentes edades y co-
rrelaciones genéticas entre diferentes caracteristicas.

En forma general, durante mucho tiempo,
para el célculo de estos pardmetros el modelo genéti-
co utilizado considera la ausencia de endogamia. En
el caso de utilizar progenies de polinizacién libre,
el modelo genético a testar considera a la varianza
genética aditiva como el principal factor que dife-
rencia a las progenies. En el caso de progenies de
polinizaciéon controlada, se agregan los efectos de
dominancia y epistasis.

Uno de los efectos producidos por el au-
mento de la endogamia, es el aumento de la variancia
entre progenies, lo que incrementaria los valores de
heredabilidad individual () y consecuentemente las
ganancias genéticas obtenidas.

Segin GRIFFIN & COTTERILL, (1988),
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la existencia de endogamia, complica la interpreta-
cion genética en los ensayos de progenie de polini-
zacion libre.

POTTS & JORDAN, (1994), encontraron
valores anormalmente elevados para progenies del
area natural de distribucién del Eucalyptus glo-
bulus. En areas degradadas, donde se encontraron
poblaciones pequeiias, se obtuvieron valores altos de
heredabilidad, que asociados a una baja performance
de las progenies, la presencia de un alto nimero de
anormalidades y mortalidad, indican el efecto de un
alto nivel de endogamia. Para areas de distribucion
continua de la especie, sin efectos evidentes de
endogamia, los valores de heredabilidad resultaron
mas bajos.

Para HODGE et al (1996), en el area de
origen de Eucalyptus globulus y Eucalyptus nitens,
los valores de herdabilidad para volumen, llegaron a
0,53 y 0,37 respectivamente. Cuando las progenies
fueron generadas por cruzamientos controlados entre
drboles no emparentados, se obtuvo el valor de 0,23
para las dos espécies consideradas.

En forma usual, los valores de coeficiente
de parentesco utilizados en la estimacion de hereda-
bilidades individuales es de ". Esta consideracion
es solo valida, para progenies de medio hermanos
y ausencia de endogamia. Algunos autores, propo-
nen la utilizacion de coeficientes de parentesco mas
conservadores, como una medida correctiva del nivel
de endogamia normalmente detectado en ensayos de
progenie de polinizacion libre. En la Tabla 2, se
presentan como ejemplo, valores de parentesco (r ),
utilizados por diferentes autores.

Como se observa en la Tabla 2, los va-
lores de (r) adoptados para las 4reas naturales de
distribucion de las especies, resultaron en general

mas conservadores. Esto puede deberse a que los
factores que determinan la presencia de endogamia,
son muchos en condiciones naturales. En el caso de
huertos semilleros clonales, la uniformidad en el
espaciamiento y la distribucion de rametos de cada
clon, se realiza de manera de favorecer el cruzamien-
to no emparentado.

Otra forma de correccién fue propuesta
por BORRALHO & POTTS (1996). Los autores
trabajaron con una coleccion de progenies de Eu-
calyptus globulus muy amplia. La colecta de semilla
en condiciones ambientales totalmente diferenciales
(4reas continuas de distribucion, dreas degradadas,
pequefios grupos de arboles y hasta arboles aislados),
generaban condiciones diferenciales de endogamia.
Fue realizada una clasificacion de condiciones en las
que se cosechaban los arboles. Las clases variaron de
1 (bosque denso) a 4 (arbol aislado). Estos valores
se incorporaron al modelo de andlisis, obteniendo
una correccion de los valores de varianzas. De esta
manera los valores de heredabilidad utilizando esta
metodologia resultaron un 13 % menores.

Otros autores como HARDNER et al
(1996), proponen como medida de correccion, la in-
corporacion del coeficiente de fecundacion cruzada
() de cada arbol en el modelo de analisis.

CONCLUSIONES

Las especies del género Eucalyptus, pueden
considerarse intermediarias, respecto a su sistema de
cruzamiento. Los coeficientes de endogamia pueden
variar de manera considerable entre las diferentes
especies, poblaciones y arboles dentro de las pobla-
ciones.

Para aumentar la precision en la estimacion
de los parametros genéticos, es necesario obtener el

TABLA 2 — Coeficientes de parentesco (r ) utilizados por diferentes autores para la determinacion de

heredabilidad
Especie Condicion Coeficiente de Fuente
parentesco (r )
Eucalyptus globulus Area natural 0,40 POTTS & JORDAM (1994)
Eucalyptus globulus Area natural 0,50 HODGE et al (1996)
Eucalyptus globulus Area natural 0,50 LOPEZ etal (1997)
Eucalyptus regans Area natural - 0,40 GRIFIN & COTTERILL (1987)
Eucalyptus nitens Area natural 0,50 HODGE et al (1996)
Eucalyptus nitens Area natural 0,50 GEA etal (1996)
Eucalyptus saligna Area natural 0,30 VILJOEN et al (1997)
Eucalyptus grandis Huerto semillero clonal 0,30 VERRYN etal (1997)
Eucalyptus urophylla Huerto semillero clonal 0,33 GAIOTTO etal (1997)
Eucalyptus urophylla Huerto semillero clonal 0,25 FREITAS et al (1997)
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mayor numero posible de informaciones de las po-
blaciones estudiadas. De esta manera sera posible,
realizar la eleccion de coeficientes de parentesco (r )
mads apropiados a cada caso.

Se debera considerar, sin embargo, que en
el caso de poblaciones amplias, formadas por un
niimero muy alto de progenies provenientes de 4reas
contrastantes, puede ser necesaria la utilizacion de
modelos de analisis que consideren algin parametro
directamente asociado a la existencia de endogamia.
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