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RESUMEN 

 

El número de granos (NG) constituye el componente que mejor explica la variabilidad 

en rendimiento para el cultivo de sorgo. El objetivo de este proyecto fue estudiar las bases 

genéticas (QTL) de este caracter en una población de 250 RILs F5 a partir de atributos 

secundarios ligados con su determinación. El modelo ecofisiológico utilizado considera que 

el NG depende de la tasa de crecimiento del cultivo alrededor de floración (TCCa), de la 

proporción de biomasa particionada a los órganos reproductivos (PR) y de la cantidad de 

granos fijados por unidad de crecimiento reproductivo (EfG). Estos atributos se evaluaron 

durante dos condiciones ambientales. Existió variabilidad fenotípica para todos los 

caracteres estudiados (p<0,001). Variaciones en el NG estuvieron positivamente asociadas 

a variaciones en PR y EfG. Estos dos caracteres presentaron una alta heredabilidad en 

sentido amplio. Se detectaron un total de 12 QTL (LOD≥2,5), algunos de ellos consistentes 

entre ambientes para PR y EfG. Los QTL detectados explicaron entre 15 y 40% de la 

variabilidad observada. Este es el primer estudio sobre las bases genéticas en partición de 

biomasa y determinación de NG en sorgo, y constituye un paso relevante para entender la 

determinación de los factores genéticos detrás del NG y rendimiento del cultivo.  
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ABSTRACT  

 

Harvested grain number is the component that best explains sorghum yield variability. 

The objective of my thesis was to study the genetic basis (QTL) for this trait in a population of 

250 F5 RILs, together with other physiological secondary attributes associated grain number 

determination. The ecophysiological model considers that grain number depends on the crop 

growth rate around flowering (CGRa), the proportion of biomass partitioned to reproductive 

organs (RP) and the number of grains set per unit of reproductive growth (EfG). Traits were 

evaluated in two environmental conditions. Large phenotypic variability was evident for all 

studied traits (p<0.001). Variability in grain number was positively associated with variability 

in RP and EfG. These two traits showed high broad heritability. Twelve QTL (LOD≥2.5) were 

detected, some consistent between environments for RP and EfG. Detected QTL explained 

between 15 and 40% of the observed variability. This is the first study dissecting the genetic 

basis of biomass partitioning and grain number determination in sorghum. It is a relevant 

step to understand the genetic factors behind sorghum grain number and yield. 
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INTRODUCCIÓN 

 

El sorgo (Sorghum spp.) es un género de unas 20 especies de gramíneas oriundas 

de las regiones tropicales y subtropicales de África oriental. Se cultiva en su zona de origen, 

Europa, América y Asia como cereal para consumo animal mayormente, y para la 

producción de forrajes, consumo humano y otros usos muy diversos (bebidas alcohólicas y 

escobas). Es uno de los cultivos alimentarios más importantes del mundo, ocupando el 

quinto lugar después del trigo, arroz, maíz y cebada (Doggett, 1988). 

La superficie implantada con el cultivo de sorgo en Argentina se ha estabilizado en 

los últimos años a más de un millón de hectáreas, luego de haber sufrido una reducción de 

la superficie de aproximadamente cinco millones de hectáreas en los últimos 40 años. El 

rendimiento por unidad de superficie se ha más que duplicado durante este tiempo. Parte de 

este incremento se debió al mejoramiento genético (Gizzi y Gambín, 2014), aunque aún se 

evidencia un gran potencial de mejora para los diferentes ambientes de producción. Hoy en 

día la Argentina se posiciona como quinto productor mundial con aprox. cinco millones de 

toneladas, de las cuales exporta alrededor de 2,8 millones. El rendimiento promedio logrado 

durante la última campaña (2013/2014) fue de 4,2 tn ha-1, valor que supera a los 

rendimientos alcanzados por otros grandes países productores como México, Nigeria, EEUU 

y Australia (Barberis y Sánchez, 2013). 

En el contexto del deterioro progresivo de los agro-ecosistemas el sorgo muestra una 

perspectiva optimista, por aportar a la sustentabilidad del suelo gracias a su elevada 

producción de biomasa y por presentar una alta estabilidad de rinde bajo condiciones 

desfavorables dado por su inherente resistencia a sequía y altas temperaturas (Rooney, 

2004). A esto se le suma aspectos favorables en términos económicos (tendencia de precios 

similar al maíz) y comerciales (importante cantidad de usos; Miller, 2012). Se destaca 

asimismo el creciente mercado de la alimentación animal, humana y de los biocombustibles. 

Ante estas condiciones es factible esperar que el sorgo cobre mayor importancia económica 

para el país y que la demanda de información del cultivo aumente. 

La selección de nuevas líneas e híbridos en programas de mejoramiento se basa 

principalmente en caracteres relativamente simples como resistencia o tolerancia a plagas 

y/o enfermedades, y en caracteres más complejos como rendimiento. La selección basada 

en rendimiento ha tenido éxito a lo largo de los años, aunque la misma implica desconocer 

claramente qué cambios fenotípicos ocurren simultáneamente con la selección por 

rendimiento (Cooper et al., 2014). En general esto se conoce después a través de estudios 

retrospectivos evaluando genotipos de diferente año de liberación en similares condiciones 
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de ambiente y manejo (Calderini et al., 1995; Sadras y Lawson, 2011 y 2012; Duvick y 

Cassman, 1999; Luque et al., 2006). En varios cultivos de importancia (trigo, maíz) el 

aumento en el rendimiento producto del mejoramiento se debió principalmente a un aumento 

en el crecimiento de las estructuras reproductivas y en el número de granos fijados por 

unidad de superficie (NG) (Calderini et al., 1995; Austin et al., 1989; Slafer y Andrade, 1989). 

En sorgo, el rendimiento se encuentra estrechamente correlacionado con el número de 

granos cosechados (NG)  (Fig. 1; Sticker y Pauli, 1961; Saeed et al., 1986; Borrell et al., 

2000), por lo que es posible que la mejora por rendimiento haya favorecido al aumento de 

este componente.    

 

 

Fig. 1. Relación entre el rendimiento y el número de granos por unidad de área en sorgo. Datos 

tomados de Sticker y Pauli, 1961; Saeed et al., 1986; Borrell et al., 2000. 

 

No existen dudas que la biología molecular ha tenido éxito a la hora de asistir al 

mejoramiento para caracteres cualitativos como la liberación de genotipos resistentes y/o 

tolerantes a plagas o herbicidas. Esto se logró vía transformaciones de genes simples que 

escalan bien desde su expresión molecular al nivel de planta y cultivo. Sin embargo, cuando 

los caracteres a mejorar son complejos (como NG o rendimiento), las interacciones gen x 

gen y gen x ambiente cobran mayor influencia sobre el fenotipo (Podlich et al., 2004). Esta 

es una gran limitación a la que se enfrenta el mejoramiento asistido por marcadores para 

rendimiento y estabilidad. Tanto el NG como el rendimiento son caracteres cuantitativos que 

se encuentran bajo control multi-génico, tienen baja heredabilidad y una alta interacción 

genotipo x ambiente, lo que dificulta la selección de marcadores ligados a estos caracteres 

en los programas de mejoramiento (Chapman et al., 2000).  
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Los estudios que han intentado detectar QTL para NG a madurez en poblaciones de 

sorgo son limitados. Rami et al. (1998) localizaron QTL para número de granos por planta y 

otros caracteres complejos en sorgo. Sin embargo, el estudio estuvo limitado a un único 

ambiente lo que disminuye su utilidad. Frecuentemente, los QTL que han sido asociados a 

caracteres complejos en un ambiente determinado no han sido detectados cuando el estudio 

se repitió en otro ambiente (Austin y Lee, 1998, como ejemplo en maíz). Esto reduce 

notoriamente la validez de los QTL detectados. La disección de un caracter complejo a 

caracteres más simples y de mayor heredabilidad constituye una opción para estudiar las 

bases genéticas de un caracter complejo como ser la determinación del NG y el rendimiento 

del cultivo (Slafer, 2003).  

La aproximación “fenotipo a genotipo” o “top-down” implica estudiar el fenotipo y 

disectarlo en caracteres más simples donde después se realizará el análisis genético 

(Hammer et al., 2005; Tardieu, 2003; Slafer, 2003). El caracter debe ser heredable, lo que 

implica que las variaciones fenotípicas deben estar mayormente explicadas por variaciones 

genotípicas y en menor medida por variaciones relacionadas con el ambiente (Kearsey y 

Pooni, 1996). Estudiando la tasa de expansión de hojas de maíz Reymond et al. (2003) 

demostraron que el análisis genético no debe realizarse sobre el producto final (en su 

estudio particular expansión foliar) sino sobre los procesos fisiológicos que modulan la 

respuesta del producto final al ambiente. Usando esta aproximación estos autores pudieron 

predecir el fenotipo (tasa de expansión foliar) a partir de datos genotípicos para un amplio 

rango de condiciones ambientales. Para lograr esto se requiere un modelo que incluya los 

procesos que conectan el ambiente con el producto final, a la vez que identifique parámetros 

o caracteres claves que explican las diferencias entre genotipos sobre los cuales realizar el 

análisis de QTL. 

La determinación del NG o rendimiento a partir de caracteres más simples ha sido 

objetivo de estudio en diversos cultivos (Egli, 1998; Andrade et al., 1999; Vega et al., 2001; 

van Oosterom y Hammer, 2008). En general todos se basan en el concepto propuesto por 

Charles-Edwards (1984). Este modelo es muy útil para entender la determinación del NG a 

nivel de cultivo. El mismo considera todos los factores ambientales que influyen en este 

componente, relaciona las partes de las plantas involucradas en su determinación y permite 

tener en cuenta diferencias entre genotipos (Vega et al., 2001): 

 

NG = TCCa * PR * EfG                                                   (1) 
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Así, el NG depende: (i) de la tasa de crecimiento de la planta o cultivo alrededor de floración 

(TCCa), (ii) de cuánto de ese crecimiento se destina a las estructuras reproductivas (i.e., 

partición reproductiva, PR), y (iii) de cuántos granos se fijan por unidad de crecimiento 

reproductivo (i.e., Eficiencia de fijación de, EfG). Mientras que la TCCa se focaliza en la 

captación de recursos o asimilados y está muy influenciada por el ambiente, la PR y la EfG 

están más relacionadas con el uso de los mismos por parte del cultivo. Existen evidencias 

en sorgo de que la PR y la EfG serían parámetros genotípicamente estables (van Oosterom 

y Hammer, 2008; Gambín y Borrás, 2013). 

La PR varía entre genotipos de sorgo (Blum et al., 1997; van Oosterom y Hammer, 

2008; Gambín et al., 2010), y en general se encuentra negativamente correlacionada con la 

altura de planta (Blum et al., 1997; George-Jaeggli et al., 2011). A diferencia de la TCCa, la 

PR sería un caracter estable para un genotipo particular en diferentes condiciones 

ambientales (van Oosterom y Hammer, 2008; Gambín y Borrás, 2013). Esto sugiere que la 

PR tendría alta heredabilidad y podría tener una base genética. Al presente no hay estudios 

que hayan explorado las bases genéticas de la partición reproductiva en sorgo. 

La EfG también varía entre genotipos de sorgo (Gambín et al., 2010; Gambín y 

Borrás, 2013) y otras especies (Acreche et al., 2008; Echarte y Tollenaar, 2006). En sorgo, 

estas variaciones están relacionadas con el tamaño del grano. Genotipos con mayor EfG en 

general tienen menor peso de grano individual (Gambín y Borrás, 2013). Esta relación es 

acorde con las crecientes evidencias de que NG se define conjuntamente con el peso de 

grano potencial, generando un trade-off entre ambos para la misma cantidad de recursos 

(Gambín et al., 2006; Sadras, 2007; Gambín et al., 2010). Asimismo, es acorde con el 

concepto de Charles-Edward (Gambín et al., 2010), que originalmente en su modelo indica 

un mínimo requerimiento para fijar un grano en lugar de su inversa, la EfG. Este mínimo 

requerimiento, estimado como el peso de grano, mostró una fuerte asociación negativa con 

el NG entre genotipos de soja (Egli, 1998). Existen evidencias de que el peso de grano es 

un carácter de alta heredabilidad (Sadras, 2007; Gambín y Borrás, 2011). Las bases 

genéticas del tamaño del grano en sorgo aún no se han sido exploradas, menos englobadas 

en el concepto de su determinación conjunta con el NG. 

En resumen, en la presente tesis se pretende aprovechar un modelo ecofisiológico 

de determinación del NG ampliamente difundido, con el fin de estudiar las bases genéticas 

detrás de este caracter complejo. En general, este modelo fenotípico ha sido muy usado 

para estudiar diferencias en la determinación del NG entre genotipos ya que se basa en 

caracteres de alta heredabilidad. Aquí se pretende extender el clásico análisis fenotípico a 

un análisis de QTL. Se pretende generar información de utilidad para el mejoramiento. 
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Objetivo general: 

 

Estudiar las bases genéticas (QTL) detrás de dos caracteres reproductivos (PR y EfG) 

asociados con la determinación del NG en una población de sorgo granífero.  

 

 

Objetivos específicos: 

 

1. Explorar la variabilidad fenotípica en una población de RILs de sorgo para: 

     a. Partición reproductiva (PR).  

     b.  Eficiencia de fijación de granos (EfG).  

2. Realizar un análisis genético para la detección de QTL asociados con cada 

caracter del modelo ecofisiológico planteado. 

 

 

Cada uno de objetivos específicos es abordado en un capítulo aparte.   
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CAPITULO I 

 

Objetivo específico 1: 

 

Explorar la variabilidad fenotípica en una población de RILs de sorgo para: 

     a.  Partición reproductiva (PR).  

     b.  Eficiencia de fijación de granos (EfG).  

 

 

Hipótesis: 

 

Existe variación fenotípica en PR y EfG. 

No hay relación entre estos caracteres, por lo que es posible encontrar genotipos de 

similar NG a partir de diferentes combinaciones de PR y EfG. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  



- 15 - 
 

MATERIALES Y MÉTODOS 

 

a. Material vegetal  

Se utilizó una población biparental de RILs de sorgo de 250 líneas F5 y sus padres 

(IS8525 Y 31945-2-2), proporcionadas por el DPI (Departamento de Industrias Primarias, 

Queensland, Australia) a través de un Material Transfer Agreement entre el DPI y la 

Facultad de Ciencias Agrarias, UNR. El número de individuos evaluados es un aspecto 

importante en estudios de detección de QTL para caracteres complejos (Bernardo, 2008). La 

mayoría de los estudios previos detectando las bases genéticas de caracteres complejos en 

sorgo raramente superaban los 150 genotipos (Rami et al., 1998; Brown et al., 2006; 

Srinivas et al., 2009).  

Se conocía que las RILs mostraban gran variabilidad en algunos de nuestros 

caracteres de interés. Unas 134 RILs fueron previamente caracterizadas durante dos años y 

manifestaron una importante variabilidad en altura total de planta (85 a 197 cm), altura a 

última lígula (51 a 153 cm), largo de pedúnculo (2 a 25 cm) y largo de panoja (15 a 31 cm) 

(datos Tesis Doctoral Barbara George-Jaeggli, Queensland, Australia, 2009).  

 

b. Experimentos a campo 

La población fue sembrada a campo en dos estaciones de crecimiento 

correspondientes a las campañas 2010/2011 y 2011/2012. De aquí en adelante cada 

campaña se referirá al año de siembra (2010 y 2011). Los experimentos se llevaron a cabo 

en el Campo Experimental Villarino, Facultad de Ciencias Agrarias de la Universidad 

Nacional de Rosario, en Zavalla, Argentina (33°01 S, 60°52 O). 

Los suelos son de tipo franco arcilloso limoso, Argiudol Vértico (Soil Taxonomy, Soil 

Survey Staff 2010). Los ensayos se sembraron con una sembradora de conos experimental 

en un diseño de bloques completos al azar con tres repeticiones. Cada repetición consistió 

en dos surcos de 0,52 m de distancia y 5,5 m de largo. La siembra tuvo lugar el 21 de 

octubre de 2010 y el 26 de octubre de 2011. Las parcelas fueron sobre-sembradas y 

después de la emergencia se las raleo a la densidad objetivo de 200.000 plantas ha-1. Los 

ensayos se mantuvieron libres de malezas, plagas y enfermedades. 

A la siembra se aplicaron 120 kg ha-1 de MAP durante ambos experimentos. Sólo en 

2010 se aplicó N en pre-siembra incorporado. El fertilizante aplicado fue SOLMIX (28% de 

N). Se registraron datos diarios de temperatura y precipitaciones durante el ciclo a través de 

una estación meteorológica ubicada aprox. a 100 m de los experimentos.   
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c. Mediciones fenotípicas 

La antesis fue registrada cuando el 50% de las plantas en cada parcela mostraba al 

menos una antera visible. En madurez, se midió en cada parcela la altura total (desde la 

base del suelo hasta la punta de panoja) de cinco plantas consecutivas al azar.  

Se realizaron dos cortes de 0,5 m2 de biomasa total aérea por parcela durante el 

período de determinación del NG. Los mismos tuvieron lugar ca. 15-20 días previos y 10 

días después de antesis (Pepper y Prine, 1972; Gambín et al., 2008). En el corte de post-

antesis las panojas fueron separadas del resto de la planta. Los macollos fueron tratados 

igual que al tallo principal. Para la determinación del peso seco las muestras fueron 

secadas en una estufa de aire forzado por un mínimo de siete días a una temperatura de 

60oC.  

En madurez de cosecha se estimó el rendimiento final y el NG por parcela a partir de 

una superficie de cosechar 1 m2. Las panojas fueron trilladas usando una trilladora estática 

y se estimó el NG a partir del peso de una alícuota de 200 granos por muestra. Todas las 

muestras fueron sujetas a análisis de humedad utilizando un humedímetro (Tesma Campo) 

para la posterior corrección a peso seco. A partir de la alícuota también se estimó el peso 

individual medio del grano.   

La TCCa (g m-2 oCd-1) se estimó como el cociente entre la biomasa total aérea 

acumulada (g m-2) entre el corte pre y post-antesis, y el tiempo térmico (TT; oCd) 

acumulado entre ambos (temperatura base 11ºC; Hammer et al., 1993). 

La PR (oCd-1) fue calculada siguiendo a Gambín y Borrás (2013):  

 

 PR = biomasa reproductiva / TCCa                                       (2) 

 

donde la biomasa reproductiva representa el peso seco de panojas 10 días después de 

antesis (g m-2) y la TCCa es la tasa de crecimiento del cultivo alrededor de antesis (g m-2 

oCd-1). Como criterio las panojas se cortaron 1 cm por debajo de la inserción de la primera 

espiguilla, independientemente de que fueran o no fértiles.  

La EfG se estimó como la inversa del peso individual medio del grano, considerando 

a este como el mínimo requerimiento necesario para fijar un grano (Egli, 1998):  

 

 EfG = 1 / peso individual medio del grano                                   (3) 
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d. Análisis estadístico 

La variabilidad de cada caracter (TT a antesis, altura de planta, rendimiento, NG, 

TCCa, PR y EfG) fue analizada ajustando un modelo lineal mixto generalizado (Proc GLM; 

SAS Institute, 1999). Este modelo incluyó ambientes (años), bloque anidado dentro de 

ambiente, genotipos y la interacción genotipo x ambiente. El ambiente y el bloque dentro del 

ambiente fueron considerados efectos fijos, mientras que el genotipo y la interacción 

genotipo x ambiente fueron considerados efectos aleatorios (Álvarez Prado et al., 2013). 

Además, para cada caracter se calculó el coeficiente de variación (CV) como la relación 

entre el desvío estándar y la media de la población. 

A cada caracter se le calculó la heredabilidad en sentido amplio como: 

 

H2 = σ2
G  /  [σ2

G + (σ2
GE  /  η) + σ2

e  / r η]                                  (4) 

 

siendo σ2
G la variancia genotípica, σ2

GE la variancia de la interacción genotipo x ambiente, 

σ2
e la variancia residual de la parcela, y η y r son el número de ambientes y repeticiones, 

respectivamente (Hallauer y Miranda, 1988).  

En segundo lugar, se utilizó el coeficiente de correlación de Pearson “r” para medir el 

grado de asociación entre los atributos. Estas correlaciones fueron realizadas con las 

medias fenotípicas de los genotipos para cada caracter. 

Los datos fenotípicos de NG, TCCa, PR y EfG fueron analizados utilizando un modelo 

lineal mixto multi-caracter multi-ambiente (Malosetti et al., 2008). El conjunto de datos 

consistió de I genotipos, evaluados en J ambientes con mediciones sobre K caracteres 

repetidos en L bloques (I = 250, J = 2, K = 4 y L = 3). Se definió un vector “y” N x 1, con N = 

IJKL que contiene todas las observaciones ordenadas por caracter dentro de cada ambiente 

y dentro de cada genotipo para cada bloque. Dado que el interés se encuentra en la 

variación genética dentro de la población más que en los genotipos per se, los genotipos se 

asumieron como aleatorios. La combinación caracter-ambiente (C-A) y los bloques anidados 

dentro de la combinación C-A fueron considerados como factores fijos. El modelo lineal 

mixto queda representado con la siguiente ecuación: 

 

Y = Xβ + Zu + ε                                                     (5) 

 

donde Y es el vector de la observación fenotípica, β representa un vector de efectos fijos 

debido a la combinación de C-A y de bloques anidados dentro de la combinación C-A, 

mientras que u y ε son los vectores de los efectos aleatorios debido a los genotipos y a los 
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residuales, respectivamente. X y Z son matrices identidad de 1s y 0s asociadas con los 

efectos fijos y aleatorios, respectivamente. El vector β contiene las medias de los caracteres 

dentro de los ambientes a través de los genotipos y las medias de los bloques dentro de la 

combinación C-A. El vector u denota los efectos genotípicos aleatorios para cada 

combinación de C-A. Los efectos genotípicos aleatorios se asumen normalmente 

distribuidos u ~ N (0, G), siendo G una matriz de bloques diagonales con 8 x 8 parámetros 

de variancia-covariancia. Finalmente, ε es un vector de residuales no genéticos asociados 

con cada observación y normalmente distribuidos ε ~ N (0, R) siendo R la variancia residual 

(Iσ2
ijk). La covariancia fenotípica está dada por: 

                                                      

V(y) = ZGZ´+ R                                                     (6) 

 

La diagonal de la matriz G incluye las varianzas genéticas de cada combinación de 

C-A y fuera de la diagonal las covarianzas genética entre cada par de C-A para el mismo 

genotipo. Como señalaron Malosetti et al. (2008) los efectos genéticos aleatorios no serán 

independientes a través de ambientes si existen genes/QTL con efectos estables en esos 

ambientes. Además, los efectos genéticos para los diferentes caracteres no serán 

independientes si los genes/QTL están ligados o existen pleiotropía. Frecuentemente, los 

efectos de los QTL a través de los ambientes no son iguales en magnitud e incluso, a veces, 

tampoco lo son en signo, dando lugar a varianzas genéticas heterogéneas. De esta manera, 

se asumieron diferentes estructuras de varianzas y covarianzas para la matriz G, con el 

objetivo de seleccionar la más adecuada para esta base de datos. Todos los modelos 

asumidos para esta matriz consideran la combinación factorial de caracteres y ambientes, 

interpretando cada combinación C-A como un caracter por sí mismo. Con J=2 ambientes y 

K=4 caracteres, podemos definir un total de M=8 “nuevos caracteres” (M = JK). Basándonos 

en el criterio de información bayesiano (su sigla en inglés BIC) (Schwarz, 1978), se 

seleccionó el mejor modelo. Este criterio penaliza la bondad de ajuste por el número de 

parámetros de variancia-covariancia que utiliza el modelo; cuando menor es el valor de BIC, 

mejor es el modelo. A partir de este criterio se decidió utilizar el modelo de simetría 

compuesta heterogénea (HCS). Este modelo estima diferentes parámetros de varianza para 

cada combinación C-A, y utiliza las raíces cuadradas de esos parámetros para las 

covarianzas. El mismo conserva covarianzas constantes a través de todos los pares de 

combinaciones de C-A (SAS Institute, 1999 Cary, NC). A partir del modelo se estimó el 

mejor predictor lineal insesgado (BLUP) para cada genotipo en cada ambiente (Borevitz et 

al., 2002; Zalapa et al., 2007).   
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RESULTADOS 

 

a. Fenología y altura de planta 

Los padres de la población no difirieron en el tiempo a antesis (Tabla 1), mientras 

que la antesis en la población de RILs varió desde 627 a 1074 ºCd en el 2010, y desde 735 

a 1063 ºCd en el 2011 (p<0,001; Tabla 1). En días, este rango fue de 63 a 96 días en 2010, 

y de 66 a 89 días en 2011. Aunque el rango entre los genotipos extremos fue importante 

(alrededor de un mes), más del 95% de los genotipos floreció en el rango de dos semanas 

ambos años (Fig. 2). Del total de variación fenotípica, el 35% estuvo asociada a variación 

entre genotipos, el 53% a variación entre ambientes, y sólo el 4% a interacción genotipo x 

ambiente (Tabla 1).  

 

 

Fig. 2. Histogramas de frecuencia para días de siembra a antesis para 250 Rils en (A) el ambiente 

2010 y (B) el ambiente 2011.  

 

La línea parental 31945-2-2 mostró menor altura de planta que IS8525 (p<0,001; 

Tabla 1). Las RILs también difirieron en su altura final (p<0,001; Tabla 1). El rango 

observado varió desde 63 a 187 cm en 2010, y de 65 a 187 cm en 2011. Del total de la 

variación fenotípica observada, el 55% fue variación genotípica, el 4% fue variación dada 

por el ambiente y el 3% fue variación por interacción genotipo x ambiente (Tabla 1). 

 

b. Rendimiento y número de granos  

El rendimiento promedio de la población de RILs fue de 3174 kg ha-1 en 2010 y de 

4228 kg ha-1 en 2011, lo que demuestra la variación entre ambientes explorado. Las líneas 
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parentales difirieron en rendimiento final (p<0,01; Tabla 1), siendo IS8525 más rendidora 

que 31945-2-2 ambos años. El rendimiento también difirió entre las RILs (p<0,001; Tabla 1), 

variando desde 437 a 8136 kg ha−1 en 2010, y desde 1361 a 9520 kg ha−1 en 2011.  

La misma tendencia se observó para NG. La línea parental IS8525 mostró un mayor 

NG que 31945-2-2 en ambos años (p<0,01; Tabla 1). El NG en la población de RILs varió 

desde 2135 a 28138 granos m-2 y desde 6117 a 54118 granos m-2 en 2010 y 2011, 

respectivamente (p<0,001; Tabla 1).  

Para ambas caracteres, cerca del 13% de la variación estuvo explicada por variación 

entre genotipos, el ca. 30% a variación ambiental y 12% a variación dada por la interacción 

genotipo x ambiente (Tabla 1). 

 

c. Tasa de crecimiento, partición reproductiva y eficiencia de fijación de granos  

La línea parental IS8525 mostró mayor TCCa que 31945-2-2 ambos años (p<0,01; 

Tabla 1). La TCCa entre las RILs varió desde 0,69 a 3,53 g m−2 ºCd−1  en 2010 y desde 0,96 

a 2,37 g m−2 ºCd−1 en 2011 (p<0,001; Tabla 1). Del total de variación fenotípica, el 19% 

correspondió a variación entre genotipos, el 3% a variación entre ambientes y sólo el 3% a 

variación dada por la interacción genotipo x ambiente (Tabla 1). A pesar de la relativa 

importante variación entre genotipos, para este caracter particular es notoria la alta variación 

residual. 

En cuanto a PR, la línea parental 31945-2-2 se caracterizó por tener una mayor PR 

que IS8525 (p<0,05; Tabla 1). Las RILs difirieron en PR (p<0,001; Tabla 1), siendo el rango 

observado desde 32 a 166 ºCd−1 (2010) y de 41 a 164 ºCd−1 (2011). El 38% de esta 

variación estuvo explicada por el genotipo, el 10% por el ambiente y el 4% por interacción 

genotipo x ambiente (Tabla 1).  

Finalmente, las líneas parentales no mostraron diferencias significativas en EfG, 

mientras que las RILs difirieron ampliamente para este caracter (p<0,001; Tabla 1). La EfG 

varió desde 30 a 54 granos g-1 (2010) y desde 35 a 62 granos g-1 (2011). El 33% de esta 

variación estuvo asociada al genotipo, el 11% a variación ambiental y el 9% a interacción 

genotipo x ambiente (Tabla 1). 

Como fuera hipotetizado, la PR y la EfG mostraron una mayor proporción de la 

variación asociada a diferencias entre genotipos relativa a la variación dada por la 

interacción.  
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d. Estimación de heredabilidades  

Los coeficientes de variación para todos los caracteres mostraron valores menores a 

30%, lo que permitió realizar cálculos relativamente precisos de heredabilidad. El TT a 

antesis mostró una alta heredabilidad en sentido amplio (0,92), al igual que la altura (0,88), 

la PR (0,78) y la EfG (0,73). La TCCa mostró una heredabilidad intermedia (0,57). Los 

valores de heredabilidad para rendimiento y NG fueron de 0,42 y 0,48, respectivamente 

(Tabla 1). 

 

 



 
 

Tabla 1. Tiempo térmico (TT) a antesis, altura de planta, rendimiento, número de granos por metro cuadrado (NG), tasa de crecimiento del cultivo 

alrededor de floración (TCCa), partición reproductiva (PR) y eficiencia de fijación de granos (EfG) entre líneas parentales (31945-2-2 y IS8525) y 

medias, mínimos y máximos de las 250 RILs de la población bajo dos condiciones ambientales (2010 y 2011). Se detallan los coeficientes de variación 

y valores de heredabilidad para cada caracter. 

Ambiente Genotipo 
TT a 

antesis 
Altura de 

planta 
Rendimiento NG TCCa PR EfG 

    (ºCd) (cm) (kg ha
-1

) 
(granos m

-

2
) 

(g m
-2

 ºCd
-1

) (ºCd
-1

) (granos g
-1

) 

         2010 R931945-2-2   796 83 2474 10354 1,57 92 42 

 

IS8525  883 147 3115 12081 2,17 77 39 

 

Media 749 107 3236 13552 1,61 94 42 

 

Min  627 62 437 2135 0,69 32 30 

 

Max  1074 187 8136 28138 3,53 166 54 

   
 

     2011 R931945-2-2   975 81 1911 8004 1,32 99 42 

 

IS8525  966 163 3934 16038 1,74 61 41 

 

Media 838 112 4678 20921 1,56 106 44 

 

Min  735 65 1361 6117 0,96 41 35 

 

Max  1063 183 9520 54118 2,37 164 62 

   
 

     CV (%) 

 

3 12 29 29 22 21 8 

H2±DE 

 

0,92±0,01 0,88±0,01 0,42±0,08 0,48±0,07 0,57±0,05 0,78±0,02 0,73±0,03 

   
 

     % Var Gen
a
 

 

35 55 11 13 19 38 33 

% Var Amb 

 

53 4 27 32 3 10 11 

% Var Gen*Amb 4 3 12 12 3 4 9 

% Var Res 8 38 50 43 75 48 47 

        a 
Proporción de la variación fenotípica explicada por: variancia genética (Gen), variancia ambiental (Amb), variancia de 

la interacción genotipo x ambiente (Gen*Amb) y variancia residual (Res). 



 
 

e. Correlación entre caracteres 

La matriz de correlación permitió explorar y confirmar la correlación entre los 

caracteres evaluados (Tabla 2). El rendimiento mostró una fuerte correlación con el NG. 

Llamativamente, también estuvo positivamente correlacionado con la PR, mientras que no 

mostró correlación con la TCCa o la EfG (Tabla 2). El NG también mostró una correlación 

positiva con la PR y en menor medida con la EfG, mientras que no se correlacionó con la 

TCCa (Fig. 3). La TCCa y la PR, a su vez, estuvieron negativamente correlacionados 

mientras que hubo cierta correlación positiva entre la PR y la EfG (Tabla 2). 

La TCCa estuvo positivamente correlacionada con la altura de planta, aunque se 

observó una importante variación en TCCa para genotipos de similar altura de planta (Tabla 

2; Fig. 4A). Genotipos de mayor altura también mostraron menor PR (Tabla 2) a pesar de 

que también se observó una importante variabilidad en PR para genotipos de similar altura 

de planta (Fig. 4B). Las líneas de mayor altura se correlacionan con ciclos más largos, 

aunque en general las correlaciones entre la fenología y el resto de los caracteres resultaron 

de baja magnitud.  

 

Tabla 2. Matriz de correlaciones (método Pearson) entre los caracteres tiempo térmico (TT) a antesis, 

altura de planta, rendimiento, número de granos por metro cuadrado (NG), tasa de crecimiento del 

cultivo alrededor de floración (TCCa), partición reproductiva (PR) y eficiencia de fijación de granos 

(EfG) para dos condiciones ambientales (2010 y 2011). 

 

  
Año 

TT a 
antesis 

Altura de 
planta 

Rendimiento NG TCCa PR 

        
Altura de planta 2010     0,18 ** 

       2011     0,20 ** 
     Rendimiento 2010    -0,14 *    -0,01 

      2011    -0,19 **     0,08 
    NG 2010    -0,14 *    -0,06      0,95 *** 

     2011    -0,17 *     0,13      0,94 *** 
   TCCa 2010     0,24 ***     0,45 ***      0,08      0,04 

    2011     0,40 ***     0,49 ***      0,09      0,10 
  PR 2010    -0,37 ***    -0,43 ***      0,32 ***      0,39 ***     -0,37 *** 

   2011    -0,45 ***    -0,44 ***      0,37 ***      0,39 ***     -0,38 *** 
 EfG 2010    -0,11     -0,07     -0,12      0,12     -0,05   0,15 * 

  2011    -0,07     0,15      0,10      0,37 ***      0,05   0,10 
                * p<0,05, ** p<0,01, *** p<0,001 

 

 



- 24 - 
 

 

Fig. 3.  Relaciones entre los mejores predictores lineales insesgados (BLUP) de número de granos 

por metro cuadrado y tasa de crecimiento de los cultivos alrededor de floración (TCCa), partición 

reproductiva (PR) y eficiencia de fijación de granos (EfG) para 250 RILs. Valores correspondientes a 

2010 (círculos cerrados) y 2011 (círculos abiertos). 

 

  

Fig. 4.  Relaciones entre la altura de planta y (A) tasa de crecimiento de los cultivos alrededor de 

floración (TCCa), (B) partición reproductiva (PR) para 250 RILs. Valores correspondientes a 2010 

(círculos cerrados) y 2011 (círculos abiertos). 

 

 En resumen, los resultados del presente Capítulo I indican que la PR y la EfG son 

atributos positivamente ligados con la determinación del NG en sorgo cuando se comparan 

diferentes genotipos, y ambos presentan alta heredabilidad. Es posible encontrar una 

importante variación en PR independiente de la altura de planta. 

La información fenotípica muestra que esta población de RILs es de utilidad para 

explorar las bases genéticas detrás de ambos caracteres, aspecto que se aborda en el 

Capítulo II.  
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CAPITULO II 

 

Objetivo específico 2: 

 

Realizar un análisis genético para la detección de QTL asociados con cada caracter 

del modelo ecofisiológico planteado. 

 

 

Hipótesis: 

 

Es posible detectar QTL para los caracteres PR y EfG, ya que los mismos son 

atributos de alta heredabilidad. 
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MATERIALES Y MÉTODOS 

 

a. Construcción del mapa genético  

La información genética (marcadores moleculares) fue provista, al igual que la 

población, por el Dr. David Jordan (Departamento de Industrias Primarias, Queensland,  

Australia). El genotipado de la misma fue realizado por la empresa Diversity Arrays 

Technology pty ltd (con base en Camberra, Australia), por medio de la tecnología de 

genotipado por secuenciación conocida como DArTseq (http://www.diversityarrays.com/).  

La planilla original contaba con aproximadamente 30.000 SNPs (Single Nucleotide 

Polymorphism). La misma presentaba información acerca del cromosoma en el cual se 

encontraba cada SNP, su secuencia de bases y su posición física. Se contaba con 3 

repeticiones del padre IS8525, 5 repeticiones del padre R931945-2-2 y la información de las 

sucesivas líneas. Entre esta información había una gran cantidad de marcadores 

monomórficos, marcadores repetidos y marcadores con errores en alguna de las 

repeticiones de los parentales, por lo que en primer lugar se realizó una limpieza, selección 

y ordenamiento manual de los mismos. En segundo lugar, se procedió a recodificar la 

información de cada una de las líneas para cada marcador, de manera de contar solo con 

dos variantes alélicas. Si el genotipo portaba el alelo proveniente del parental IS8525, este 

se identificaba con la letra “A”. Si, en cambio, el genotipo portaba el alelo proveniente del 

parental R931945-2-2, lo identificaba con la letra “B”.  

En tercer lugar, se verificó la segregación mendeliana 1:1 a través de X2 (Chi-

Cuadrado) (Kearsey y Pooni, 1996) y aquellos marcadores que presentaban una distorsión a 

lo esperado según Mendel fueron descartados. Del total de SNPs disponibles 671 mostraron 

la segregación esperada, con los cuales se construyó el mapa de ligamiento final. 

Para la construcción de este mapa genético se tuvo en cuenta en que cromosoma se 

encontraba cada marcador a partir de la base de datos original. Sin embargo, la posición 

genética dentro de cada cromosoma fue estimada utilizando el software MapDisto V1.7 

(Lorieux, 2007). De esta forma se calcularon las frecuencias de recombinación entre 

marcadores usando un r=0.5 y un LOD=3, y se estimaron las distancias genéticas a partir de 

la función de Kosambi (Kosambi, 1943). 

 

b. Análisis de QTL 

Las medias fenotípicas calculadas anteriormente con los modelos mixtos (BLUP), 

fueron utilizadas para el mapeo de QTL, en el que se prueba el efecto de una región 

genómica particular sobre el fenotipo. A su vez, los marcadores moleculares ofrecen 
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información a nivel del ADN para cada genotipo. De esta manera, los QTL serán 

identificados por pruebas de asociación entre los polimorfismos en el nivel de ADN con la 

variación en el nivel fenotípico (Malosetti et al., 2008). 

Basándose en la ecuación 5, se definió un modelo que incluye a un posible QTL, 

siendo:   

Y = Xβ + XQTLα + ε                                                    (7) 

 

donde XQTL es una matriz identidad, la cual proviene de la información de marcadores 

moleculares. El término α es un vector fijo con dimensión Mx1 y contiene el efecto genético 

aditivo del QTL para todos los caracteres en cada ambiente. Finalmente, la extensión del 

modelo de un único QTL al modelo de múltiples QTL está dado por: 

 

                                             y = X β + ∑ Xq
QTLα + ε                                                 (8) 

                                                                           Q 
 

Este análisis se llevó a cabo en dos pasos principales, utilizando el programa 

WinQTL Cartographer V2.5 (Wang et al., 2011). En primer lugar, se realizó un escaneo 

amplio de todo el genoma usando un modelo de un único QTL, para lo cual se utilizó el 

procedimiento de mapeo multi-carácter, el cual permite trabajar con caracteres conjuntos 

considerando las correlaciones entre caracteres y ambiente; este procedimiento utiliza 

mapeo por intervalos compuestos, se usó el análisis de regresión stepwise del modelo 6 del 

programa; se estableció un umbral de 0,05 para el ingreso y egreso de QTL putativos para 

ser utilizados como cofactores. El umbral para declarar la presencia de un QTL conjunto 

significativo fue de LOD = 6, con intervalos de escaneos de 1 cM entre el marcador y el QTL 

putativo. La posición más probable del QTL fue asignada a los puntos donde el valor de 

LOD era máximo. Las posiciones de los QTL detectados en el primer paso fueron 

consideradas como QTL candidatos y constituyeron el modelo inicial para el paso número 

dos del análisis, en el cual se construyó un modelo multi-QTL para calcular los efectos y 

significancias de cada QTL en un único modelo y las posibles interacciones entre los 

mismos; para esto, se utilizó el procedimiento de mapeo de múltiples caracteres en múltiples 

intervalos (MT-MIM). Partiendo de un modelo inicial, el procedimiento estimó los parámetros 

del modelo, refinó las posiciones de los QTL dentro del intervalo, testeó la significancia de 

todos los parámetros usando un LOD = 2,5 para caracteres individuales, buscó nuevos QTL 

e interacciones epistáticas, y finalmente calculó la variancia genética explicada por el 

modelo (Basten et al., 2004). 
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Cada vez que el modelo fue refinado se realizó la prueba del cociente de la 

verosimilitud para determinar si el cambio en el modelo era significativo (Kao, 1999): 

 

PCV = 2(log L1– log L0)                                                (9) 

 

donde L1 y L0 son la verosimilitud del modelo refinado y el modelo original, respectivamente. 

La diferencia entre los logaritmos de la verosimilitud fue multiplicada por dos para generar 

una distribución chi-cuadrado. Luego, para determinar si la diferencia en entre los dos 

modelos es estadísticamente significativa se utilizó el estadístico chi-cuadrado. Los grados 

de libertad para la prueba eran iguales a la diferencia entre el número de parámetros entre 

el modelo final refinado y el modelo inicial. 
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RESULTADOS 

 

En primer lugar, usando el procedimiento multi-carácter-multi-ambiente se 

identificaron diez QTL conjuntos. Estas diez posiciones detectadas en el análisis conjunto 

fueron consideradas como QTL candidatos y constituyeron el punto de partida para la 

generación del modelo final de multi-QTL (segundo paso del procedimiento). Ninguno de los 

diez QTL candidatos fue eliminado cuando se los evaluó en dicho modelo. Además, se 

detectaron dos nuevos QTL significativos, mientras que no se detectaron interacciones 

epistáticas que fueran significativas para nuestro modelo de multi-QTL.  

De esta manera, el modelo multi-QTL final consistió de 12 QTL localizados en los 

cromosomas 1, 2, 4, 6, 7, 8 y 9. 

Para cada uno de los doce QTL, se calculó el efecto aditivo sobre cada atributo en 

cada ambiente. En la Tabla 3 se presentan los QTL detectados para cada uno de los 

caracteres considerados (TCCa, PR y EfG). Los efectos aditivos que se visualizan en la 

tabla, corresponden a los alelos del parental IS8525, mientras que los efectos de los alelos 

del parental R931945-2-2 mostrarían el valor opuesto. En la Fig. 5 se observan las 

posiciones de los QTL en los cromosomas, con los respectivos efectos sobre cada caracter 

en cada ambiente. 

QTL con efectos aditivos importantes y consistentes fueron identificados para PR en 

los cromosomas 2 y 7, y para EfG en los cromosomas 1, 2 y 8. Para TCCa se detectó sólo 

un QTL en el cromosoma 9 para el ambiente 2010 con efecto y significancia bajos, este QTL 

no mostró consistencia en el ambiente 2011 (Tabla 3). 
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Tabla 3. QTL detectados para los caracteres del modelo ecofisiológico en cada uno de los dos 

ambientes (2010 y 2011): Tasa de crecimiento del cultivo alrededor de floración (TCCa), partición 

reproductiva (PR) y eficiencia de fijación de granos (EfG). 

 

Análisis de 
QTL 

Carácter  R
2a

 Crom
b
 

Posición
c
 

(cM) 
Efecto 

aditivo
d
 

LOD
e
 

              Ambiente  TCCa 0,14 9 155,81 0,074 2,55 

2010 PR 0,37 2 325,01 7,054 2,53 

  
  2 372,51 -11,756 7,52 

  
  4 60,11 -17,383 4,67 

  
  4 121,01 15,275 3,54 

  
  6 9,01 -10,907 12,29 

  
  7 216,51 -11,318 12,44 

 
EfG 0,30 1 75,61 1,733 8,96 

  
  2 372,51 -1,677 4,78 

  
  8 0,01 1,265 5,41 

  
  9 203,91 -1,391 3,32 

                            Ambiente TCCa - - - - - 

2011 PR 0,34 2 372,51 -12,051 8,11 

  
  4 25,01 6,724 4,14 

  
  7 79,71 5,966 3,73 

  
  7 216,51 -9,495 9,56 

  
  8 0,01 5,122 3,01 

 
EfG 0,40 1 75,61 1,519 9,03 

  
  2 372,51 -1,302 3,75 

  
  7 79,71 1,206 5,81 

  
  7 216,51 -0,816 2,81 

      8 0,01 1,011 4,36 

              a 
Porcentaje de la variación fenotípica explicado por el modelo genético.  

b 
Número de cromosoma. 

c 
Posición del QTL en el cromosoma.  

d 
Efecto aditivo del alelo parental. 

e 
Logaritmo de probabilidades. 

 

El enfoque multi-caracter multi-ambiente para el análisis de QTL permite considerar 

correlaciones genéticas entre caracteres. QTL ligados o pleiotrópicos con efectos 

consistentes sobre diferentes caracteres promueven la existencia de correlaciones 

genéticas. En el cromosoma 2, se observó una correlación genética positiva y consistente 

en ambos ambientes entre PR y EfG.    

El porcentaje de variación genética explicada por el modelo final multi-QTL fue entre 

14 a 40% de la variación de los caracteres en cada ambiente (Tabla 3). Para el caracter PR, 

la proporción de variación fenotípica explicada por los QTL encontrados fue de 37% en 2010 

y 34% en 2011, mientras que para EfG, fue de 30% y 40%, en 2010 y 2011, respectivamente 

(Tabla 3). La homogeneidad relativa de la variancia genética explicada por el modelo multi-

QTL a través de ambientes para PR y EfG concuerda con el hallazgo de QTL con efectos 

consistentes a través de ambientes. 
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Fig 5. Localización cromosómica y efectos aditivos de los QTL detectados para tasa de crecimiento 

alrededor de floración (TCCa), partición reproductiva (PR) y eficiencia de fijación de granos (EfG) en 

los dos ambientes explorados. Los valores ubicados dentro de los recuadros representan los valores 

aditivos del año 2010 (primer recuadro) y 2011 (segundo recuadro).  
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DISCUSIÓN GENERAL  

 

El estudio de las bases genéticas detrás de caracteres cuantitativos complejos 

resulta difícil debido a que los mismos suelen mostrar una importante interacción genético-

ambiental. Una manera de estudiarlos implica la disección del atributo complejo en atributos 

más simples e independientes entre sí (Egli, 1998; Araus et al., 2002; Reynolds y Tuberosa, 

2008). Uno de los beneficios de estudiar las bases genéticas de un atributo en particular a 

partir de un modelo eco-fisiológico es que los efectos de la interacción GxA se encuentran 

implícitamente considerados (Hunt et al., 1993; Messina et al., 2009). En la presente tesis se 

aplicó esta aproximación, y se estudió la determinación del carácter NG en sorgo a través de 

la disección del mismo en caracteres más simples. 

La disección empleada para estudiar las bases genéticas del NG en sorgo ha sido 

muy utilizada previamente para explorar diferencias fenotípicas entre materiales en diversas 

especies (Egli, 1998; Andrade et al., 1999; Vega et al., 2001). Sin embargo, sólo hace poco 

se empezó a aprovechar como aproximación para estudiar las bases genéticas del NG 

(Amelong et al., 2012). Este enfoque propone que el NG es función de la tasa de 

crecimiento del cultivo alrededor de floración (TCCa), de la proporción de biomasa 

particionada a los órganos reproductivos de la planta (PR) y de cuantos granos se fijan por 

unidad de crecimiento reproductivo (EfG). Un aspecto relevante es que el modelo eco-

fisiológico propuesto tiene en cuenta el común trade-off que existe entre el número de 

granos fijados y el peso del grano individual (Sadras, 2007; Gambín y Borrás, 2011), al 

considerar explícitamente al peso del grano individual como el mínimo requerimiento para 

fijar un grano (Egli, 1998). Es importante mencionar que tanto la PR como la EfG son 

procesos muy dinámicos y difíciles de cuantificar (Egli, 1998), y que el modelo utilizado 

pretende ser una simplificación que permitió su estudio en un elevado número de materiales 

a nivel de canopeo.   

El Capítulo I muestra la existencia de variabilidad entre genotipos en TCCa, PR y 

EfG. Aunque la variación per se no resulte llamativa, sí lo es el hecho de que la variación que 

es posible encontrar entre genotipos para PR y EfG es muy alta cuando se la compara con la 

TCCa. Incluso el NG estuvo más relacionado con cambios en estos dos atributos que con 

cambios en la TCCa. Estos resultados son muy interesantes ya que demuestran que hay 

una importante variación entre genotipos en el uso de los recursos captados alrededor de 

floración, ya sea para destinar al crecimiento de panojas o para fijar más granos por unidad 

de crecimiento de panojas. En sorgo es frecuente encontrar trabajos que muestran variación 

en atributos ligados con el crecimiento y la captación de recursos (Blum et al., 1997; van 
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Oosterom y Hammer, 2008; Hammer et al., 2010; George-Jaeggli et al., 2013), mientras que 

los trabajos ligados con la utilización son más limitados. Aquí se muestra un rango de 

variación en PR y EfG que previamente no había sido documentada.  

La PR y la EfG muestran mayor heredabilidad que el NG, lo que también coincide con 

la hipótesis planteada y el modelo propuesto. Los resultados son acordes a los encontrados 

por van Oosterom y Hammer (2008) y Gambín y Borrás (2013) en un menor número de 

genotipos, que sugerían que la PR y la EfG serían parámetros fenotípicamente estables. Una 

alta heredabilidad de los caracteres más simples detrás de la determinación del caracter 

complejo es sumamente importante, ya que implica reducir la incertidumbre asociada al 

efecto ambiental o a las interacciones genotipo x ambiente (Tardieu y Tuberosa, 2010).  

Asimismo, ambos caracteres no mostraron asociación negativa, lo que implica que es 

posible mejorar por ambos caracteres en forma simultánea.  

Actualmente la altura ideal en un cultivo de sorgo es un tema de debate. A diferencia 

de otros cultivos como trigo (Austin et al., 1980; Gale y Youssefian, 1985; Borner et al., 

1993; Flintham et al., 1997), la reducción de la altura buscada originalmente para evitar 

problemas de vuelco no ha sido acompañada con aumentos consistentes en los 

rendimientos (Hadley et al., 1965; Casady, 1967; Campbell y Casady, 1969; Campbell et al., 

1975; George-Jaeggli et al., 2011). Parte de esto se debe a que la reducción de altura 

estuvo acompañada de reducciones en la producción de biomasa, lo que a su vez estuvo 

asociado a una reducción en la eficiencia de uso de la radiación (Hammer et al., 2010). Las 

mediciones de altura realizadas en la presente tesis confirman que en general plantas de 

mayor altura muestran mayor TCCa y menor PR. A diferencia de lo encontrado por otros 

autores (George-Jaeggli et al., 2011), el rendimiento no estuvo asociado con mayor altura de 

planta pero sí con mayor PR. La variabilidad encontrada tanto en TCCa como en PR para 

similar altura de planta sugiere que la altura ideal para sorgo debería ser aquella que 

maximice conjuntamente la PR y la TCCa.   

La detección de QTL, con el objetivo de interpretar las bases genéticas que están 

presentes detrás de caracteres de interés agronómico, recibe gran atención en la genética 

de plantas desde finales de los años ’80 (Blanc et al., 2006). La combinación del modelado 

ecofisiológico y el mapeo genético de QTL podría ser una poderosa herramienta para 

resolver las bases genéticas de caracteres complejos dependientes del ambiente, como por 

ejemplo, el rendimiento (Yin et al., 2005). Además, podría ser de gran utilidad para predecir 

el fenotipo ideal de un cultivo para ambientes particulares de producción (Hammer et al., 

2005).  
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Una metodología estadística apropiada es altamente relevante para emprender la 

búsqueda de QTL. La mayoría de los estudios que involucran diferentes caracteres y/o 

ambientes no consideran las correlaciones entre caracteres y la variabilidad entre 

ambientes. El análisis de QTL multi-caracter multi-ambiente representa una herramienta 

valiosa que mejora el poder para detectar QTL. Permite además considerar las 

correlaciones entre caracteres y ambientes (Malosetti et al., 2008; Singh et al., 2012; Jiang y 

Zeng, 1995), proporcionando un enfoque estadístico más adecuado y realista que los 

análisis de QTL individuales debido a que los procesos fisiológicos se encuentran 

generalmente correlacionados entre sí. Esto implica que un análisis integrado de QTL 

proporciona información útil relativa a la determinación genética y la relación entre 

caracteres. La base de las correlaciones genéticas pueden ser entendidas en términos de 

QTL pleiotrópicos y QTL ligados para múltiples caracteres (Malosetti et al., 2008). 

En el Capítulo II de la presente tesis se buscó localizar QTL para los caracteres 

fenotípicos que están detrás de la determinación del NG, siendo, además, un primer paso 

hacia la identificación de áreas cromosómicas que incluyen genes potencialmente 

importantes involucrados en la determinación de este caracter complejo en sorgo. Se 

encontraron QTL individuales y consistentes para PR y EfG con efecto aditivo significativo, lo 

que hace razonable pensar que estas regiones podrían constituir una primera aproximación 

para considerar incluirlas en programas de mejoramiento. Además, se verificó que existe 

cierta independencia entre estos caracteres. Sólo un único QTL en el cromosomas 2 co-

localizó para PR y EfG, siendo un hallazgo interesante ya que posibilita la mejora de estos 

caracteres de manera independiente y da lugar a la oportunidad de pirimidizar QTL con el 

objetivo de lograr una mejora en el caracter cuantitativo final (NG). Sin embargo, es 

fundamental tener en cuenta que la expresión de este tipo de QTL frecuentemente es 

dependiente del entorno genético (Stuber et al., 1999) y resulta necesario validar estos QTL 

encontrados en otras poblaciones de mapeo antes de pensar en incluirlos en un programa 

de mejora. 

La información genética obtenida en este estudio podría ser validada intentando 

predecir el NG de alguna RIL de la población bajo estudio en diferentes ambientes. El 

modelo ecofisiológico ha demostrado ser útil para predecir el NG en diferentes condiciones  

(Gambín y Borrás, 2013), y los resultados de la presente tesis generan la oportunidad de 

combinar el modelo ecofisiológico con un modelo genético o de QTL. Esta aproximación ha 

mostrado predecir adecuadamente el fenotipo para caracteres cuantitativos más simples 

(Reymond et al., 2003) y representa todo un desafío para caracteres más complejos 

(Amelong et al., 2012).   
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La información generada es también potencialmente muy útil para mejorar las 

predicciones de los modelos de simulación. Actualmente los modelos más desarrollados 

(por ejemplo, APSIM; Keating et al., 2003) predicen el NG teniendo en cuenta una tasa de 

crecimiento de planta promedio alrededor de floración y un parámetro dependiente del 

cultivar que describe la relación entre ambos caracteres (Rosenthal et al., 1989; Gerik et al., 

2004). Hammer et al. (2010) plantea la necesidad de considerar a los destinos reproductivos 

en la simulación con el objetivo de aumentar la precisión de la misma. Gambín y Borrás 

(2013) demostraron esta mayor precisión de las estimaciones en NG en sorgo cuando se 

utiliza los mismos parámetros reproductivos que los estudiados en la presente tesis (PR y 

EfG) para cada genotipo. Los resultados de ésta tesis confirman la componente genética de 

ambos parámetros. 

Se ha planteado una nueva generación en el futuro de los modelos de simulación 

para ser aplicados al mejoramiento de plantas (Hammer et al., 2006; Chenu et al., 2009; 

Messina et al., 2009). Los mismos deberían, entre otras cuestiones, proporcionar 

predicciones dinámicas que permitan alcanzar el fenotipo del organismo a partir de cambios 

en regiones genómicas. Esto revolucionaría la forma en que son tratados los caracteres 

complejos. La incorporación de información genética, como la obtenida en la presente tesis, 

podría ser fácilmente adaptada a modelos de simulación con el objetivo de aumentar la 

ganancia genética del cultivo.   
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CONCLUSIONES 

 

Los resultados obtenidos en esta tesis han incrementado el conocimiento sobre las 

bases genéticas de la determinación del número de granos y rendimiento en sorgo a través 

de la identificación de QTL asociados a caracteres reproductivos secundarios ligados en su 

determinación (partición reproductiva y eficiencia de fijación de granos). 

La población de RILs mostró variabilidad fenotípica significativa para estos 

caracteres reproductivos. Ambos se correlacionaron con un mayor número final de granos y 

presentaron mayor heredabilidad que otros caracteres, lo que demostró la validez del 

modelo ecofisiológico planteado.  

Se detectaron QTL consistentes independientes del ambiente de crecimiento con 

efecto y magnitud significativa para partición reproductiva y eficiencia de fijación, lo que 

constituye un paso clave para la comprensión de los factores genéticos detrás de estos 

caracteres.  
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