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HERENCIA EN LÍNEAS DE MAÍZ DE LA RESISTENCIA A LA RAZA

VENEZOLANA DEL VIRUS DEL MOSAICO ENANIZANTE DEL MAÍZ

Venancio Barrientos, Orángel Borges, Félix San Vicente y Mario José Garrido

Introducción

El maíz (Zea mays L.) es
afectado por numerosas enfer-
medades, las cuales constitu-
yen uno de los factores limi-
tantes para su producción en
Venezuela (Malaguti, 2000).
De todas las enfermedades
que afectan a este cereal en el
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país, las de origen viral revis-
ten especial interés debido a
las pérdidas económicas que
pueden ocasionar y porque,
en la mayoría de los casos,
no se posee suficientes culti-
vares resistentes para todos
los virus presentes y sus razas
(Lastra y Trujillo, 1976;
Rangel et al., 1995).

En el ámbito mundial se
han descrito más de cuarenta
virus que afectan al maíz
(Damsteegt, 1981). De ellos,
cinco han sido identificados
en Venezuela (Malaguti, 2000;
Lastra y Trujillo, 1976): el vi-
rus del mosaico del maíz
(maize mosaic rhabdovirus,
MMV), el virus del mosaico

de la caña de azúcar (sugar-
cane mosaic potyvirus,
SCMV), el virus del rayado
del maíz (maize stripe tenui-
virus, MStpV) conocido en el
país como “hoja blanca”, el
virus del mosaico enanizante
del maíz (maize dwarf mosaic
potyvirus, MDMV) y el virus
del rayado fino del maíz

RESUMEN

La incidencia de la raza venezolana del virus del mosaico
enanizante del maíz (MDMV-V) se ha incrementado desde 1970
en los campos comerciales y experimentales de sorgo (Sorghum
bicolor) y maíz (Zea mays). El MDMV-V es el virus más impor-
tante en las áreas maiceras de Venezuela, con una alta inciden-
cia. El objetivo del estudio fue determinar el modo de herencia
de la resistencia al MDMV-V, cuantificando la importancia rela-
tiva de los efectos genéticos en un grupo de líneas endocriadas
de maíz. Las líneas resistentes CML-49, CML-161 y CML-264
fueron cruzadas con la susceptible CML-247; se obtuvieron sus
correspondientes poblaciones F2 y retrocruzas con los parentales
susceptible y resistente. Todas las generaciones fueron evaluadas

en un diseño de bloques completos al azar con cuatro repeticio-
nes. La unidad experimental consistió de 50 plantas para los
parentales resistente y susceptible y para la generación F1, 100
plantas para las retrocruzas y 400 para la generación F2. Los
análisis genéticos, basados en uno o dos genes, no se ajustaron
a las relaciones de segregación observadas en las poblaciones
F2 y retrocruzas, sugiriendo un modo de herencia más complejo
para la resistencia al MDMV-V. Los análisis de medias
generacionales indicaron que la variación genética para la resis-
tencia al virus se explica adecuadamente por un modelo aditivo-
dominante, donde los efectos aditivos son los más importantes.

SUMMARY

The incidence of the Venezuelan strain of the Maize Dwarf
Mosaic Virus (MDMV-V) has increased since 1970 in experimen-
tal and commercial fields of sorghum (Sorghum bicolor) and
maize (Zea mays). MDMV-V is the most important virus in
Venezuela’s maize areas, with a high incidence. The aim of this
study was to determine the mode of inheritance of the resistance
to MDMV-V and the relative importance of the genetic effects in
a set of maize inbred lines. The resistant inbreeds CML-49,
CML-161 and CML-264 were crossed with the susceptible CML-
247 and the corresponding F2 populations and backcrosses to
the susceptible and resistant parents were obtained. All genera-

tions were evaluated in a randomized complete-block design with
four replications. The experimental unit consisted of 50 plants
for the susceptible and resistant parent and the F1 generation,
100 plants for backcrosses, and 400 plants for the F2 genera-
tions. The genetic analysis of resistance based on one or two
genes did not fit the segregating ratios observed in the F2 and
backcross populations, suggesting a more complex inheritance
mode for resistance to the MDMV-V. The analysis of generation
means revealed that genetic variation for virus resistance was
best explained by an additive-dominant model, where the addi-
tive effects were the most important ones.
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(maize fine stripe marafivirus,
MRFV).

El MDMV es uno de los
virus más importantes del
maíz en todo el  mundo,
dada su amplia distribución
geográfica (Louie, 1999). En
Venezuela, fue señalado por
primera vez en 1973 afec-
tando siembras comerciales
de maíz y sorgo (Sorghum
bicolor (L) Moench) en la
zona central (Ordosgoitti y
Viera, 1973). Dos razas de
éste virus han sido identifi-
cadas en el país: la raza A,
MDMV-A (Garrido et al. ,
1996) y la raza venezolana,
MDMV-V (Garrido y Truji-
llo, 1988). De estas razas, la
MDMV-V es la más impor-
tante y se encuentra disemi-
nada en las principales zo-
nas productoras de maíz y
sorgo (Garrido et al., 1994),
con altos niveles de inciden-
cia (65-85%) en algunas lo-
calidades (Cuello y Garrido,
1995; D’Lima y Garrido,
1995).

La alta incidencia del
MDMV-V, las pérdidas que
puede ocasionar y el desco-
nocimiento de la base gené-
tica que controla la resisten-
cia de la enfermedad, son
las premisas sobre las cuales
se fundamentó esta investi-
gación, cuyo objetivo fue
conocer el modo de herencia
de la resistencia al MDMV-
V y determinar la importan-
cia relativa de los efectos
genéticos.

Materiales y Métodos

Para el estudio se utiliza-
ron cuatro líneas endocriadas

de maíz (Tabla I) provenien-
tes del Centro Internacional
de Mejoramiento de Maíz y
Trigo (CIMMYT), previa-
mente evaluadas por su reac-
ción al MDMV-V (Barrien-
tos, 2002).

Para la obtención de la F1,

el padre susceptible (CML-
247) se cruzó con cada uno
de los tres padres resistentes
(CML-49, CML-161 y
CML-264). Se sembraron en
campo dos hileras pareadas
de 5m de largo, separadas
por 0,8m y 4 plantas por
metro lineal, para cada cru-
za. Posteriormente, para la
obtención de la F2 y las re-
trocruzas con el padre sus-
ceptible (RCPS) y con el
padre resistente (RCPR), se
sembraron parcelas de tres
hileras como las descritas
anteriormente, colocando la
F1 en el centro y a ambos
lados los padres respectivos.

De cada genotipo (PR, PS,
RCPS, RCPR, F1 y F2) se
sembraron tres semillas por
envase plástico de 0,5 litros
de capacidad, con una mez-
cla de tierra negra más are-
na, en proporción 3:1 (v/v).
Las plantas sanas y las ino-
culadas se mantuvieron en
umbráculo, acondicionado
con paredes protectoras para

impedir la entrada de áfidos.
Como medida preventiva, se
efectuaron aplicaciones se-
manales de un insecticida
del grupo Metomil en dosis
de 1ml de ingrediente activo
por litro de agua (Garrido y
Trujillo, 1988).

Se utilizó un aislamiento
viral identificado previamen-
te como MDMV-V (Garrido
y Trujillo, 1988), mantenido
por transferencias periódicas
mediante inoculación mecá-
nica sobre plantas de sorgo
cvs Prosevenca 5 y Río.
Este aislamiento fue sumi-
nistrado por M.J. Garrido,
Facultad de Agronomía, Uni-
versidad Central de Venezue-
la.

Para la inoculación se to-
maron hojas jóvenes de
plantas de sorgo Prosevenca
5 infectadas con el MDMV-
V, las cuales fueron cortadas
finamente y maceradas en
un mortero frío y estéril, al
cual se le añadió buffer
fosfato 0,01M, pH neutro,
en una proporción de 1:5 (p/
v). El macerado fue filtrado
a través de una gasa fina
para obtener el  jugo in-
fectivo. El jugo se aplicó
con los dedos índice y pul-
gar, deslizando entre ellos
las hojas más jóvenes de

plantas sanas que estuvieran
en la etapa de desarrollo de
3 a 4 hojas (7-9 días de
edad), previamente espolvo-
readas con carborundum 600
(carburo de silicio). A las
plantas testigo le fue aplica-
do solamente buffer fosfato.
Por último, las hojas de las
plantas inoculadas fueron la-
vadas con agua para elimi-
nar restos de savia y abrasi-
vo. Posteriormente, se colo-
caron en un umbráculo a
una temperatura de 20 a
35ºC y humedad relativa de
50-95%, hasta la aparición
de los síntomas (Garrido y
Trujillo, 1988). La evalua-
ción se realizó a los 21 días
después de la inoculación,
cuantificando plantas con y
sin síntomas de la enferme-
dad.

Los seis tratamientos o
generaciones (PR, PS, F1, F2,

RCPR y RCPS) de cada cru-
za fueron evaluados utilizan-
do un diseño estadístico de
bloques completos al azar
con cuatro repeticiones. Las
unidades experimentales es-
tuvieron constituidas por 50
plantas en los tratamientos
PR, PS y generación F1, 100
plantas en cada retrocruza
(RCPR y RCPS) y 400 plan-
tas en la generación F2. Las

RESUMO

A incidência da raça venezuelana do virus do mosaico do
nanismo do milho (MDMV-V) tem se incrementado desde 1970
nos campos comerciais e experimentais de sorgo (Sorghum
bicolor) e milho (Zea mays). O MDMV-V é o virus mais im-
portante nas áreas de milharais da Venezuela, com uma alta
incidência. O objetivo do estudo foi determinar o modo de he-
rança da resistência ao MDMV-V, quantificando a importância
relativa dos efeitos genéticos em um grupo de linhas
endocriadas de milho. As líneas resistentes CML-49, CML-161
e CML-264 foram cruzadas com a suscetível CML-247; se ob-
tiveram suas correspondentes populações F

2
 e retrocruzas com

os parentais suscetíveis e resistentes. Todas as gerações foram

avaliadas em um desenho aleatório de blocos completos com
quatro repetições. A unidade experimental consistiu de  50
plantas para os parentais resistentes e suscetíveis e para a ge-
ração F

1
, 100 plantas para as retrocruzas e 400 para a gera-

ção F
2
. As análises genéticas, baseadas em um ou dois gens,

não se ajustaram às relações de segregação observadas nas
populações F

2
 e retrocruzas, sugerindo um modo de herança

mais complexo para a resistência ao MDMV-V. As análises de
médias geracionais indicaram que a variação genética para a
resistência ao vírus se explica adequadamente por um modelo
aditivo-dominante, onde os efeitos aditivos são os mais impor-
tantes.

TABLA I
GENEALOGÍA DE LAS LÍNEAS DE MAÍZ UTILIZADAS

Línea Genealogía Reacción al MDMV-V

CML-247 (G24F119*G24F54)-6-4-1-1-BB-f Susceptible

CML-49 STA. ROSA8073-6-1-1-# # # Resistente

CML-161 G25Qc18MH520-1-1- #-1-2#-5-5-B-1-B-B-B-B-# Resistente

CML-264 Pob21C5F219-3-1-B-# #-8-1-3-BBB-f Resistente
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repeticiones se sembraron y
evaluaron a intervalos de 25
días.

Los análisis estadísticos se
realizaron ajustando el nú-
mero de plantas susceptibles
y usando el porcentaje de
infección de la línea padre
susceptible. Cuando el por-
centaje de infección del pa-
dre susceptible fue menor a
100%, el número de plantas
susceptibles en las genera-
ciones segregantes F2 y re-
trocruzas fue aritméticamen-
te corregido, usando la fór-
mula descrita por Mel-
chinger et al. (1998).

El modo de herencia de la
resistencia se determinó rea-
lizando los ajustes corres-
pondientes a modelos basa-
dos en herencia simple o
poligénica. El ajuste para los
modelos de 1 y 2 genes, se
obtuvo mediante la prueba
de χ2 (Strickberger, citado
por Melchinger, 1998).

Para la herencia poligé-
nica se realizó el análisis
de medias generacionales
(Mather y Jinks, 1971; Ca-
va l l i ,  1952)  después  de
comprobar  l a  h ipó tes i s
nula de ausencia de dife-
rencia entre dichas medias.
El modelo general para el
análisis es

Xk = m + αkd + βkh + αk
2dd

+ αkβkdh + βk
2hh + ek

donde Xk:  media de la k-
ésima generación, m: media
de todas las generaciones
(constante); αk, βk: coeficien-
tes de d y h respectivamen-
te, d: efecto genético aditi-
vo; h: efecto genético de do-
minancia, dd: efectos epistá-
ticos aditivo x aditivo, dh:
efectos epistáticos aditivo x
dominante, hh: efectos epis-
táticos dominante x domi-
nante, y ek: error de la k-
ésima generación.

Los parámetros m, d, h,
dd, dh, y hh fueron estima-
dos con las medias de las
poblaciones PR, PS, F1, F2,
RCPR y RCPS. Los mismos
se ajustaron secuencialmen-
te, empezando con la media
y agregando un parámetro
en cada ajuste sucesivo, con-
formándose un sistema de
ecuaciones con seis incógni-

tas (m, d, h,  dh, dd, hh).
Las medias de las generacio-
nes originan las siguientes
ecuaciones:

PR = m + (d) + (dd)

PS = m + (-d) + (dd)

F1 = m + (h) + (hh)

F2 = m + ½ (h) + ¼ (hh)

RCPR = m + ½ (d) + ½ (h)
+ ¼ (dd) - ¼ (dh) + ¼ (hh)

RCPS = m - ½ (d) + ½ (h)
+ ¼ (dd) - ¼ (dh) + ¼ (hh)

Este procedimiento permi-
tió analizar la importancia
relativa de los efectos gené-
ticos, utilizando las medias
del porcentaje de plantas re-
sistentes de las diferentes
generaciones. Los paráme-
tros se estimaron mediante
cuadrados mínimos, ponde-
rados según el tamaño de las
muestras o número de plan-
tas evaluadas en cada gene-
ración. Se utilizó el progra-
ma Statist ix versión 1.0 ®

(1996) para el análisis de re-
gresión múltiple por pasos,
el cual permitió el ajuste se-
cuencial  del modelo. La
bondad del ajuste de los mo-
delos se realizó mediante la
prueba de χ2.

Resultados y Discusión

Análisis de modelos
genéticos para pocos genes

El análisis de los modelos
genéticos para 1 y 2 genes
en las generaciones segre-
gantes F2 y RCPS (utilizan-
do la relación del número de
plantas resistentes y suscep-
tibles obtenidas en las tres
cruzas) permitió determinar
que la herencia de la resis-
tencia al MDMV-V puede
estar controlada por más de
dos genes, concordando con
Mikel et al. (1984) y Ro-
senkranz y Scott  (1984),
quienes indicaron hasta cin-
co genes para resistencia al
MDMV. Esto justificó abor-
dar el análisis de la resisten-
cia ajustando modelos basa-
dos en t ipos de herencia
más complejos a través del
análisis de medias genera-
cionales.

Análisis de medias
generacionales

Previo al análisis de me-
dias generacionales se reali-
zó un análisis de varianza,
donde la variable plantas re-
sistentes es expresada en
porcentaje, comprobando la
ausencia de diferencia entre
las medias de las generacio-
nes consideradas.

En la Tabla II se presen-
tan los cuadrados medios
obtenidos para los tres cru-
ces. En el análisis de la va-
rianza se observa diferencias

altamente significativas para
generaciones, lo cual indica
que al menos dos de las ge-
neraciones son diferentes es-
tadísticamente y se considera
pertinente el análisis de me-
dias generacionales.

La separación de medias
por la prueba de Tukey (Ta-
bla III) muestra, en términos
generales, cómo las medias
de los parentales se ubican
en los grupos extremos y el
valor de sus respectivas re-
trocruzas (RCPR, RCPS)
tiende a moverse hacia el
padre recurrente. El padre

TABLA II
CUADRADOS MEDIOS DEL ANÁLISIS DE LA VARIANZA

PARA EL PORCENTAJE DE PLANTAS RESISTENTES
AL MDMV-V EN LOS TRES CRUCES

FV GL CML49xCML247 CML161xCML247 CML264xCML247

Rep. 3  292,66*  45,87ns  130,14ns
Gener. 5 4211,05** 3870,96** 3167,96**
Error  15  75,61  41,27  43,84
Total  23
CV %  14,74  11,15  11,18

TABLA III
COMPARACIÓN DE MEDIAS DEL PORCENTAJE

DE PLANTAS RESISTENTES AL MDMV-V PARA TRES
CRUCES ENTRE LÍNEAS DE MAÍZ

Generaciones CML49xCML247 CML161xCML247 CML264xCML247

PR 97,00 a 96,50 a 95,00 a
RCPR 80,00 ab 73,25 b 70,00 b
F1 67,50 b 68,00 bc 60,50 b
F2 64,43 b 58,12 cd 64,65 b
RCPS 40,00 c 45,25 d 56,00 b
PS  5,00 d  4,50 e  9,00 c

VC 19,977 14,759 15,211
ES  6,148  4,542  4,681

Medias con la misma letra dentro de una misma columna no son significa-
tivamente diferentes según la prueba de Tukey, al nivel de 1%. VC: valor
crítico, ES: error estándar.

TABLA IV
ESTIMACIÓN DE LOS EFECTOS ADITIVO Y

DOMINANCIA OBTENIDOS EN EL ANÁLISIS DE
MEDIAS GENERACIONALES PARA EL PORCENTAJE DE
PLANTAS RESISTENTES AL MDMV-V, EN TRES CRUZAS

DE MAÍZ Y SUS RESPECTIVAS F1, F2, RCPS Y RCPR

Modelo Cruzas

Parámetros1 CML49xCML247 CML161xCML247 CML264xCML247

m 51,08 ±0,58** 49,91 ±2,67** 53,26 ±3,51**
d 45,89 ±0,58** 44,81 ±2,66** 41,79 ±3,54**
h 21,81 ±3,53**  18,51 ±6,42 ns  15,99 ±9,29 ns

χ2 (3gl)  0,817  2,93  2,93

± error estándar, 1 m: media, d: efecto aditivo, h: efecto dominante.
** Significativo al nivel de 1%; ns: no significativo.
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resistente y su retrocruza se
ubican siempre en los pri-
meros grupos (a, b), mien-
tras que el padre susceptible
y su retrocruza se ubican en
los últimos grupos (c, d, e).

Efectos genéticos

Mediante el  análisis de
medias generacionales se ob-
tuvo información sobre la
importancia relativa de los
efectos aditivos y de domi-
nancia de los genes involu-
crados en la resistencia al
virus.  En la Tabla IV se
muestran los resultados del
ajuste del modelo aditivo-do-
minante para las tres cruzas.
En todas ellas la variación
entre las medias de las ge-
neraciones se puede explicar
mediante un modelo aditivo-
dominante. En este caso los
efectos aditivos y de domi-
nancia constituyen una esti-
mación no sesgada por efec-
tos epistáticos (Hayman,
1958). En todas las cruzas
se estimaron valores de χ2

no significativos, indicando
un buen ajuste al modelo
aditivo-dominante, el cual es
suficiente para explicar la
variación genética para resis-
tencia al virus. Los efectos
genéticos aditivo (d) y de
dominancia (h) en la cruza
CML49xCML247 contribu-
yen significativamente con el
aumento de la resistencia al
MDMV-V. Se observó que
el efecto genético aditivo
es el más importante, pues
su  va lor  es  100% mayor
que el efecto genético de
dominancia. En las cruzas
CML161xCML247 y
CML264xCML247 solo el
efecto genético aditivo (d)
resultó altamente significati-
vo, indicando que éste es su-
ficiente para explicar la va-
riación genética para la re-
sistencia al virus. La impor-
tancia de la aditividad, pre-
sente en estos cruces indica-
ría que la selección para in-
crementar los niveles de re-
sistencia al  MDMV-V se
puede predecir con base en
el comportamiento de las lí-
neas parentales que intervie-
nen en las cruzas. Sin em-
bargo, sería necesario reali-

zar muchos más cruces y
evaluaciones para comprobar
que siempre será de esta
manera.

Los resultados obtenidos
concuerdan con los señala-
dos por Loesch y Zúber
(1972) y Zúber et al .
(1973), quienes concluyen
que la resistencia al MDMV
se atr ibuye, en su mayor
parte, a la acción genética
aditiva y efectos genéticos
no aditivos de menor impor-
tancia. Otros investigadores
(Johnson, 1971; Josephson y
Naidu, 1971; Naidu y
Josephson, 1976) dedujeron
de sus resultados que en la
resistencia al  MDMV los
efectos de dominancia par-
cial fueron importantes.

Conclusiones

En las tres cruzas, la va-
riación entre las medias ge-
neracionales para resistencia
al MDMV-V fue adecuada-
mente explicada por el mo-
delo aditivo-dominante, don-
de el efecto genético aditivo
es el de mayor importancia
con relación al efecto de do-
minancia. En los programas
de mejoramiento poblacional
en maíz para resistencia al
MDMV-V, se recomienda
utilizar estrategias que acu-
mulen progresivamente ge-
nes de resistencia. Esto se
logra utilizando métodos de
selección recurrente para in-
crementar la resistencia y
los rendimientos en las po-
blaciones bajo selección.
Como los efectos genéticos
aditivos son los de mayor
importancia se recomienda
iniciar la selección con pro-
genies de líneas S1 ó S2.

Para la formación de hí-
bridos,  primero se deben
obtener  las  l íneas endo-
criadas resistentes al virus,
ya que la presencia de efec-
tos genéticos aditivos im-
portantes  en la  resis ten-
cia, hace necesario que los
parentales  de un híbr ido
sean resistentes. Caracterís-
ticas más complejas como
rendimiento serían someti-
das a los análisis rutinarios
de capacidad combinatoria
entre las líneas.
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