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La literatura cientifica es abundante en documentacion res-
pecto de los efectos genéticos sobre las propiedades del grano
de maiz. Una de las evidencias mas notables son los experimen-
tos de seleccién recurrente a largo plazo iniciados en Illinois en
1896 sobre la poblacidon Burr’s White y que se prolonga hasta
nuestros dias. Se trata de un programa de seleccién divergente
para porcentajes de proteina y de aceite en el grano. Las res-
puestas observadas para ambos caracteres excedieron veinte
desvios estandares la media original de la poblacion en el sentido
positivo y cuatro en el sentido negativo. Estos valores extremos
alcanzados no han sido posibles de duplicar mediante mutagéne-
sis ni por transgénesis. Debe destacarse el nivel de mantenimien-
to de variabilidad genética, que posibilitd respuestas “en reversa”
y “doble reversa” aun después de transcurridos muchos ciclos de
seleccion (Dudley, 2007).

El endosperma es el principal reservorio de almidones, protei-
nas y pigmentos, y el embridn de lipidos. Segun Liu (2008), du-
rante el desarrollo de la semilla se expresan cerca de 5000 genes,
un tercio de los cuales no tiene aun funcién conocida. Los analisis
de expresion génica permitieron demostrar que diferentes gru-
pos de genes difieren en sus patrones temporales de expresion.
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Por ejemplo, los genes responsables de las zeinas tienen un pico
de expresion entre los 15 y 25 dias después de la fertilizacion, y
los relacionados con el transporte de nutrientes, defensa y me-
tabolismo del almiddn y acidos grasos lo presentan a los 15 dias
desde la fertilizacién. También pudo establecerse que algunos
genes se expresan durante todo el periodo de desarrollo del gra-
no, y otros lo hacen en etapas mas acotadas.

El almidon es un polimero formado por dos tipos de molé-
culas, la amilosa y la amilopectina, que difieren en el grado de
ramificacion y peso molecular. Estos dos tipos de moléculas se
ensamblan en los granulos de almiddn, cuyo tamaino y forma
varia, y esta afectado por la relacion amilosa/amilopectina. Esta
relacion afecta ademas la textura del almidon, aumentando su
viscosidad cuanto mas amilopectina posea (Motto et al., 2011).
La sintesis del almidon presenta dos fases de reacciones: las re-
lacionadas con la interconversion de azucares intermedios y la
sintesis de ADPG, que es el sustrato inmediato para la biosintesis
del almiddn, y las relacionadas con la sintesis del almidén a partir
de ADPG. Las mutaciones en los genes que controlan el primer
grupo de reacciones tienen generalmente efectos drasticos en el
fenotipo de la semilla. Las reacciones del segundo grupo depen-
den basicamente de las enzimas almiddn sintetasas que agregan
unidades de glucosa mediante uniones a-1,4, o que producen
ramificaciones al romper algunas uniones a- 1,4 y armar uniones
a-1,6. Se han reportado al menos 28 isoformas para diferentes
enzimas que intervienen en la sintesis del almidén En la Tabla 1
se presenta el control genético para algunas caracteristicas de
interés en la industria y en la alimentacion. La industria prefiere
almidones naturales con propiedades funcionales ajustadas a sus
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necesidades para reducir la dependencia de tratamientos quimi-
cos para modificarlas. En el procesamiento industrial interesan
las caracteristicas térmicas de la gelatinizacion del almidén, las
cuales dependen, entre otros factores, del tamaio del granulo,
el grado de cristalinidad, la relacién amilosa/amilopectina y la
estructura fina de la amilopectina. El fendomeno inverso, la retro-
gradacién, también depende de la relacion amilosa/amilopectina.
La cristalinidad de los granulos de almidén, ademas de afectar
sus propiedades funcionales, modifica la accesibilidad al ataque
enzimatico, lo cual tiene importantes efectos en la elaboracién
de bioetanol. Se evaluaron las propiedades térmicas del almidén
de doce lineas argentinas en diferentes afios a fin de establecer
la contribucion del genotipo, el ambiente y sus interacciones. En
comparacién con la literatura sobre germoplasma de otros ori-
genes, las lineas argentinas tuvieron menor entalpia promedio
para gelatinizacion lo cual permitiria utilizar estos almidones con
menor energia. Por otra parte la relacion entre las entalpias de
gelatinizacion y retrogradacion resultd por encima de los valores
habituales, sugiriendo que estos almidones podrian emplearse
como substituto de la fibra dietaria. Mas alla de las diferencias
significativas entre las lineas para algunas de las propiedades tér-
micas, también se encontraron diferencias entre ellas en cuanto
a la estabilidad a través de ambientes para algunas de las carac-
teristicas térmicas (Eyhérabide et al., 2007).

En los ultimos afos se efectuaron inversiones privadas en
plantas para elaboracién de etanol a partir de grano de maiz. La
Figura 1 muestra los rendimientos de etanol obtenidos a escala
de planta piloto de laboratorio por unidad de peso de maiz para
17 hibridos de maiz evaluados en el norte de Buenos Aires. Se
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encontraron diferencias significativas entre hibridos, aunque no
superaron entre ellos una brecha del 7% (Alegre & Eyhérabide,
2012).
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Figura 1. Produccion de etanol por unidad de peso de grano de maiz (litros/tonelada).
Fuente: Alegre M & Eyherabide G. 2012. Jornada de Actualizacion de Maiz 2012. INTA
Pergamino-AIANBA-MAIZAR

Los mismos autores determinaron que los hibridos que ten-
dian a rendir menor volumen de etanol eran los de endosperma
mas duro. No se encontrd correlacion significativa entre el rendi-
miento de grano y el rendimiento de etanol por unidad de peso,
pero si una correlacion casi perfecta entre el rendimiento de gra-
no y el rendimiento de etanol por hectarea. Ello significa que con
los hibridos actualmente disponibles en el mercado, el criterio de
eleccion del hibrido para bioetanol debe basarse en la produccién
de grano por hectarea. Ademas del almiddn del grano, existen en
la planta otros carbohidratos complejos que forman parte de las
paredes celulares. Unos y otros pueden ser sustrato para proce-
sos de fermentacion que permitan la obtencion de etanol, aun-
que el grado de exposicion a la accion enzimatica sea diferente.
La elevada correlacién entre el rendimiento de etanol y de grano

72



por hectarea justifica que el mejoramiento de la productividad de
grano y la tolerancia a estrés se utilicen también como criterio de
seleccion con fines energéticos. Por ingenieria genética pueden
desarrollarse genotipos para produccion de etanol empleando
dos enfoques no mutuamente excluyentes: aumentar la cantidad
de biomasa producida por hectarea, o adaptar las propiedades de
esa biomasa a los requerimientos de la fermentacién. Un ejemplo
del primer enfoque fue sobreexpresar la enzima ADPG utilizando
un promotor de la zeina de 27-kDa, logrando mayor sintesis de
almiddn y 15% mas de peso del grano (Wang et al., 2007). Como
ejemplos de la aplicacién del segundo enfoque podemos mencio-
nar la reduccion del contenido de lignina empleando genes bm o
nervadura marrdn, o utilizar secuencias antisentido para alterar el
contenido de lignina en maiz, como si se tratara del mutante bm
(Piguemal et al., 2002). Sin embargo estas estrategias no resultan
convenientes por sus efectos agrondmicos indeseables. Alterna-
tivamente puede lograrse que la propia planta sintetice enzimas
que digieren las lignocelulosas, utilizando una B 1-4 endoglucana-
sa termoestable proveniente de la bacteria Acidothermus cellulo-
litycus, aunque no se ha logrado suficiente expresion, ni que ésta
ocurra en el momento apropiado de la vida entera de la planta.
Existen hibridos transgénicos para un evento de a-amilasa termo-
rresistente proveniente de una cepa de Thermococcus spp. que
se expresa en el endosperma. Ello simplifica, abarata y hace mas
eficiente el proceso de licuefaccion (Torney et al., 2007).

Tanto el contenido de aceite como su composicion relativa de
acidos grasos estan bajo control genético. Se han relevado al
menos 50 QTLs asociados a la acumulacién de lipidos. El feno-
meno de xenia, es decir el efecto inmediato que produce el grano
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de polen sobre el fenotipo de la semilla es empleado como estra-
tegia para el desarrollo de cultivares de alto contenido de aceite.
Se trata de emplear un polinizador caracterizado por una alta
relacion entre el peso del germen y el peso de la semilla entera,
y por lo tanto con un alto porcentaje de aceite en el grano. El
polen del donante de alto porcentaje de aceite fecunda a plantas
androestériles de alta productividad y contenido normal de acei-
te, pero que por efecto de xenia forman granos de alta relacion
germen/semilla (Lambert, 2001). Otra forma de aumentar el con-
tenido de aceite del grano es utilizar la transformacion genética
mediante genes de trigo que codifican para puroindolinas A y B.
Los genes que codifican para estas proteinas fueron colocados
bajo el control de un promotor de maiz y se logré aumentar el
tamanio relativo del germen y elevar el contenido total de aceite
en la semilla en un 25% (Zhang et al., 2010). La composicién de
acidos grasos puede modificarse por la accién de genes mayores
y menores (Tabla 1). Los genes menores tienen efecto aditivo y
mediante tres ciclos de seleccion recurrente fue posible aumentar
significativamente el porcentaje de acido oleico de la poblacion y
obtener lineas con porcentaje de acido oleico levemente superio-
res al 65% (Eyhérabide et al., 2012).
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Caracteristica

Control genético

Alta Amilosa (amilomaiz clase Vy VII)

Gen mayor recesivo ae (amilosa extender) y
genes modificadores con efecto aditivo

Amilopectinoso (maiz waxy)

Gen mayor recesivo wx (waxy)

Dulce

Gen mayor recesivo sul (sugary)

Alto contenido de aceite

Genes menores con efecto aditivo

Alto contenido relativo de acido
oleico

Gen mayor recesivo olcl; genes menores

Alto contenido relativo dedcido
linoleico

Gen mayor recesivo In1; genes menores

Rendimiento de germen, gluten, fibra,
tamafio de grano

Genes menores, con efecto aditivo y no
aditivo

Dureza del grano (Flint)

Genes menores, con efecto aditivo

Pigmentos y antioxidantes

Genes mayores (Y1, Vp5, Vp9) y menores

Maiz alta lisina

Gen mayores recesivos de la serie opaco (02,
06, 07, 015).Genes mayores con dominancia
parcial de la serie floury (fl1, fl2, fI3)

Maiz alta lisina y con endosperma
vitreo (QPM)

Gen mayor recesivo o2 y genes modificadores
con dominancia parcial

Bajo contenido de acido fitico

Gen mayor serie Ipa

Tabla 1. Control genético de algunas caracteristicas fisicas y de composicion quimica del
grano de interés en la industria y la alimentacion humana y animal. Fuente: Adaptado de
Motto et al. (2011), Naqvi et al.(2009), Lambert (2001).

Las proteinas del maiz representan aproximadamente el 10%
del peso del grano, y difieren en su abundancia relativa y valor
nutricional. EI grupo mas importante son las zeinas. Estas po-
seen poco valor nutricional debido a que son pobres en lisina
y triptofano, aunque son ricas en glutamina, prolina, alanina y
leucina. Dentro de las zeinas, las a- son el grupo mas importante
y son codificadas por varios grupos de genes ubicados en dife-
rentes cromosomas. Existen varios mutantes que por afectar el
momento y tasa de sintesis de zeinas provocan una disminucion
de su contenido en el grano maduro. Algunos de ellos pueden
utilizarse para producir genotipos de alta lisina (por disminucion
relativa del contenido de zeinas, pobres en lisina y triptofano).
Una manera de mejorar el valor nutricional del maiz es el uso del
gen opaco-2 en estado homocigota recesivo. Sin embargo este
mutante tiene efectos pleiotrdpicos indeseables, como el acor-
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tamiento del periodo del llenado de grano con las consiguientes
pérdidas de rendimiento de grano, y la mayor susceptibilidad de
los granos a enfermedades y plagas del almacenaje. Para reducir
estas desventajas se utilizan genes modificadores que convierten
el endosperma suave y opaco en vitreo, pero manteniendo el
contenido de alta lisina. Maices de esta caracteristica son de-
signados genéricamente QPM (Quality Protein Maize). Otra alter-
nativa ideada por Wu y Messing (2011) utiliza un esquema de
silenciamiento de zeinas y recuperacion de modificadores, que
tienen la ventaja de reducir los efectos negativos del gen opaco2
mutante y de simplificar y acelerar el proceso de conversion de
lineas progenitoras de hibridos QPM. En general el aumento de li-
sina por medios de seleccidn convencional tiene la desventaja de
que se producen efectos pleiotropicos indeseados. Aprovechan-
do que el metabolismo de la sintesis de lisina en plantas guarda
bastante similitud con el de las bacterias, se han utilizado a al-
gunas del género Corynebacteriumy Escherichia que sintetizan
abundante cantidad de lisina. La estrategia fue transformar maiz
y otras especies vegetales con los genes bacterianos que codi-
fican para esas enzimas y que son insensibles a la acumulacion
de lisina, con la intencion de acumular lisina en el endosperma.
Entre los genes involucrados estan los de la aspartato quinasa y
acido dihidropicolinico sintetasa (Reyes et al., 2009) Otra alter-
nativa es actuar sobre el catabolismo de la lisina, aprovechando
genes claves como los de la lisina a-cetoglutarato reductasa y la
sacaropina dehidrogenasa.

La dureza endospérmica es una caracteristica fisica deter-
minada por el contenido de ciertas fracciones de las zeinas del
endosperma, y su interaccion con los granulos de almidén. Un
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estudio de validacion de seleccion por dureza endospérmica utili-
zando un método indirecto de transmitancia de infrarrojo cercano
desarrollado por Robutti et al. (1994) permitié observar modifi-
caciones significativas en el contenido de ciertas fracciones de
zeina (Eyhérabide et al., 1996).

Los granos de maiz deben su coloracién amarillo-anaranjada
a pigmentos carotenoides (carotenos y xantofilas). Entre los pri-
meros podemos mencionar al a-, B-, y y-caroteno, y entre las
xantofilas a la zeaxantina, la luteina (las mas abundantes) y la
B- criptoxantina. Los pigmentos carotenoides totales se encuen-
tran principalmente en el endosperma vitreo (80%), en el hari-
noso (16%), en el germen (3%) y en el pericarpio (1%), pero
los porcentajes varian levemente dependiendo del genotipo y del
tipo de pigmento. En el caso de B- caroteno y - criptoxantina, la
mayor abundancia ocurre en el germen . Son importantes para
la nutricion por cuanto tienen actividad provitaminica A y antioxi-
dante, especialmente el B- caroteno, a-caroteno, - criptoxantina
y y-caroteno, en orden decreciente. Aln no se conoce en profun-
didad cual es la contribucién particular de cada pigmento al color
del grano. Algunos de los genes de la biosintesis de carotenoides
han sido ya clonados. El primer paso de la biosintesis esta bajo el
control del gen Y1, que codifica la fitoeno sintetasa. El alelo mu-
tante causa la ausencia total de pigmentos carotenoides. Muestra
ademas un efecto de dosis sobre el contenido de carotenoides.
Otros genes involucrados son también genes mayores, entre ellos
viviparo 5y viviparo 9 y otros menores que terminan determinan-
do la acumulaciéon de B- y a-carotenos. Mediante mejoramiento
convencional y transformacién genética ha sido posible mejorar el
contenido de provitamina A, vitamina C y acido fdlico. Colocando
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el gen de la fitoeno sintetasa de maiz bajo control de un promo-
tor de glutenina de bajo peso molecular del trigo y el gen crtl
de la bacteria Pantoea ananatis bajo control de un promotor de
proeteina de cebada se logré aumentar en 169 veces el contenido
de B-caroteno. Con el gen que codifica para la dihidrooascorbato
reductasa (dhar) de arroz puesto bajo control de un promotor
para un gen de proteina de cebada se logro sextuplicar el conteni-
do de acido ascérbico, y mediante el gen folE de Escherichia coli
bajo control de un promotor de cebada se duplico el contenido de
acido félico (Naqvi et al., 2009). Otros aportes posibles al mejo-
ramiento de la calidad nutricional consisten en aumentar signifi-
cativamente el contenido de vitamina E (y- tocoferol), y reducir el
de compuestos antinutricionales, como el acido fitico. Ello puede
lograrse utilizando mutantes de la serie Ipa, pero frecuentemen-
te tienen efecto pleiotrépico indeseable desde el punto de vista
agrondmico. Existen experiencias alentadoras de silenciamiento
génico del alelo silvestre para el locus Ipal.

Los continuos avances en el mejoramiento genético vegetal,
en genética molecular, y las demandas de los mercados, amplian
el foco de interés sobre cultivos tradicionales como el maiz, no
solamente como fuente de materia prima y de ingredientes para
la industria alimentaria, sino también para la industria farmacéu-
tica, textil, quimica, y de biocombustibles. En el caso de carac-
teristicas relacionadas con la calidad del grano, tal vez como en
ninguna de las otras, existe hoy una enorme oportunidad para
aplicar técnicas de mejoramiento convencional por si solo o com-
binado con biotecnologias, que posibiliten una mayor adecuacion
de las propiedades fisicas y quimicas de los granos de maiz para
su utilizacién en la industria y la alimentacion humana y animal,
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incluyendo desarrollos que impacten sobre el nivel nutricional y la
salud. Las posibilidades del mejoramiento genético también son
extensivas a la modificacidén de otros componentes de la planta.
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