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RESUMEN 
 

La siembra de cultivos genéticamente modificados (GM) con tolerancia a 

herbicidas, con resistencia a insectos plaga o resistencia a enfermedades incrementó a nivel 

mundial en las últimas dos décadas. Sin embargo su liberación puede implicar riesgos 

como la generación de súper malezas resistentes a herbicidas, el escape de secuencias 

transgénicas hacia los parientes silvestres o hacia las razas locales del cultivar modificado. 

Este último riesgo puede ser importante en los centros de origen y domesticación de 

cultivos, porque allí pueden crecer algunos parientes silvestres con los que puede ocurrir 

flujo génico. Primero, presento una revisión bibliográfica sobre la evaluación del riesgo de 

escape de transgenes hacia parientes silvestres, particularmente en los sitios centro de 

origen de algunos cultivos importantes. La liberación de organismo GM es controversial y 

compleja, en parte por los aspectos biológicos y de regulación que la integran. Involucra 

aspectos biológicos como el proceso de hibridación, del cual no conocemos los detalles de 

la integración de dos genomas en los individuos híbridos. Ignoramos el efecto de la 

persistencia del transgene en poblaciones silvestres, si el sitio de inserción -junto con los 

genes del domesticado- ocurre en una u otra zona del genoma silvestre. Este 

desconocimiento alimenta la incertidumbre en la predicción de una posible introgresión del 

transgene. Involucra también el ámbito regulatorio sobre el uso de los cultivos GM, no 

existe un consenso sobre la metodología de evaluación del riesgo, ni en la definición de 

daño ambiental. Queda claro que los híbridos y retrocruzantes son importantes para el 

análisis de riesgo y que en ellos se debe centrar la evaluación del escape, sin embargo para 

algunos parientes silvestres de cultivos GM, no existen evaluaciones de riesgo en sus sitios 

centro de origen.  

Después, muestro los resultados de un experimento de polinización controlada entre 

un cultivar de calabaza (C. pepo) modificado con resistencia a virus y una calabaza 
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silvestre (C. argyrosperma ssp. sororia). Muestro la evaluación del patrón de herencia del 

transgene y el desempeño vegetativo y reproductivo de dos generaciones de híbridos y una 

generación de retrocruzantes. Resultado de esos cruzamientos encontré que esta calabacita 

silvestre -aunque no es el pariente directo del cultivar modificado-, produce híbridos. Los 

híbridos tanto de la primera como de la segunda generación, heredaron el transgene de 

resistencia a virus, pero con un desvío de la proporción esperada. En contraste, en la 

primera generación de retrocruzantes la herencia del transgene se ajustó al modelo 

mendeliano de herencia. El desempeño vegetativo y reproductivo de los híbridos fue bajo, 

pero hubo individuos fértiles tanto en la función masculina como en la femenina. Así en 

caso de escape, la persistencia del transgene de resistencia a virus estaría reforzada por la 

herencia del transgene, pero disminuida por el desempeño de los híbridos. 

Finalmente, expongo que si los virus del ZYMV, WMV y el CMV son un factor de 

selección en poblaciones de C. argyrosperma ssp. sororia, su presencia favorecerá la 

persistencia del transgene de resistencia. Sin embargo no hay información sobre la 

incidencia de virus en estas poblaciones naturales Para tener un mejor contexto sobre la 

posible introgresión de secuencias transgénicas en las poblaciones silvestres de estas 

calabacitas, realicé un estudio de tres años sobre la incidencia de virus. Encontré que de los 

tres virus que resiste el cultivar modificado de C. pepo, únicamente el ZYMV está presente 

en las poblaciones silvestres de esta calabacita. Registré como éste y otro par de virus 

(SqMV y el PRSV) son huéspedes comunes de la calabacita silvestre. Futuros trabajos 

sobre la introgresión del transgene de resistencia a virus deberían considerar la interacción 

entre la secuencia transgénica de resistencia a virus y el virus del ZYMV en C. 

argyrosperma ssp. sororia. 
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ABSTRACT 

 
 

The sowing of genetically modified (GM) crops with herbicide tolerance, insect 

resistance pest or disease resistance increased worldwide over the past two decades. 

However their release involves risks to the environment, an important risk is the escape of 

transgenic sequences to wild relatives or landraces. Risk assessment is a priority for sites 

centers of domestication and origin of crops, because they have wild relatives. First, I 

present a literature review on risk assessment escape to wild relatives. There, I describe 

how the release is a controversial and complex issue, partly due to biological aspects and 

norms regulation that includes. It implies hybridization, a process that we do not fully 

understand, specifically at interaction between two different genomes and the consequence 

of transgene insertion site. Predicting a possible introgression of transgene in a wild 

population has a large margin of uncertainty. This affects the regulatory aspect, in which 

there is no consensus on the evaluation and definition of environmental damage. Hybrids 

and backcrosses are important in escape of transgene, risk assessment is focused in them. 

However for some GM crops there are no risk assessments in the centers of origin and 

domestication until recently. 

Subsequently, I present results of an experiment of controlled pollination between a 

cultivar of pumpkin (C. pepo) modified with virus resistance and a wild pumpkin (C. 

argyrosperma ssp. sororia) whose center of domestication is Mexico. I evaluated the 

inheritance pattern of transgene and performance of two generations of hybrids and one 

generation of backcrosses. Although this wild squash is not direct wild relative of modified 

zucchini, hybrids of first and second generation inherited the transgene, but with deviations 

from the expected proportion. In contrast in the first generation of backcrosses, inheritance 

of transgene adjusted to mendelian model. Although performance (vegetative and 
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reproductive) of hybrids was low, there were fertile individuals both in male and female 

function. So, if escape of transgene of virus resistance occurs, their persistence would be 

reinforced by inheritance mode, but diminished by the performance of hybrids. 

Finally I describe a studio of virus incidence in wild populations of gourds. If 

viruses ZYMV, WMV and CMV are a factor of natural selection in C. argyrosperma ssp. 

sororia, their presence will to favor the persistence of transgene of resistance in the wild 

population. However there is no information of incidence of viruses in these wild 

populations. To get a context on the possible introgression of transgenic sequences in wild 

populations of gourds, I did an evaluation of incidence of viruses in wild populations of 

gourds through three years. Of the three viruses that resist the GM cultivar of C. pepo, only 

ZYMV is present in wild populations of gourds. Other two viruses (SqMV and PRSV) are 

common hosts of this wild squash. Future works on transgene introgression of resistance to 

viruses should be considering interaction between transgenic sequence and the ZYMV 

virus in C. argyrosperma ssp. sororia. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

 

Los organismos transgénicos tienen una importancia creciente tanto en la 

agricultura como en la economía mundial (Qaim 2009, Lemaux 2009). En el año 2013 se 

estimó, que había alrededor de 148 millones de hectáreas con cultivos transgénicos en todo 

el mundo, incluyendo países industrializados como en vías de desarrollo (James 2013). 

Para el año 2009 se calculó que el valor del mercado de las semillas transgénicas llegó a 

los 10,500 millones de dólares (James 2009). El aumento del área agrícola con cultivares 

transgénicos a nivel mundial es constante desde 1996. Los países subdesarrollados son 

usuarios importantes de esta biotecnología; alrededor del 90% de los campesinos que 

utilizan cultivos transgénicos se encuentran en países en vías de desarrollo (James 2009, 

Marshall 2009). 

Además de los principales cultivos modificados con ingeniería genética o 

transgénicos utilizados en el mundo como la soya, el maíz, el algodón y la canola, existen 

otros cultivos modificados mediante ingeniería genética como la papaya, el tomate, alfalfa 

y la calabaza (James 2015). México ocupa el 16º lugar mundial en superficie dedicada al 

cultivo de transgénicos con 0.1 millones de hectáreas (James 2015), principalmente por 

cultivos de maíz, algodón y soya. En los últimos 20 años se autorizaron experimentalmente 

31 diferentes cultivares de transgénicos como la papa, el jitomate o la calabaza. Las 

características que se ofertan en el mercado de los cultivos transgénicos comprenden la 

tolerancia a herbicidas, la resistencia contra herbívoros, la resistencia contra virus (James 

2009).  

El uso de organismos genéticamente modificados, generó inquietudes científicas 

respecto a posibles riesgos a la salud, riesgos agronómicos y ecológicos, tales inquietudes 

resultaron en el desarrollo de un cuerpo regulatorio y legislativo acerca de su uso comercial 
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(Nap et al. 2003). Los posibles riesgos ecológicos incluyen los efectos (directos e 

indirectos) sobre organismos no blanco, la posibilidad de escape hacia parientes silvestres 

(Pilson y Prendeville 2004). Algunos posibles efectos directos de los cultivos GM o del 

transgene involucran su establecimiento fuera del área de liberación, generando daño al 

convertirse en malezas o plagas, o al invadir nuevos ambientes ya sea como poblaciones 

ferales de plantas GM o por la incorporación del transgene a poblaciones silvestres 

(Wolfenbarger y Phifer 2000, Dale et al. 2002, Pilson y Prendeville 2004). Por ejemplo, 

cultivos GM tolerantes a herbicidas pueden transferir el transgene a los parientes silvestres 

y convertirlos en malezas (Pilson y Prendeville 2004). Por otra parte los herbívoros o 

patógenos de algún cultivo pueden desarrollar resistencia hacia la característica transgénica 

por un proceso de selección natural, en condiciones de exposición constante ante la 

variedad GM (Snow y Moran 1997). También se piensa que la presencia del cultivares GM 

en el ambiente puede favorecer la formación de nuevos patógenos; por ejemplo la 

resistencia a virus (Tepfer 2002). Adicionalmente la resistencia transgénica a patógenos o 

herbívoros puede alterar la estructura de la comunidad, al reducir el tamaño poblacional de 

los organismos blanco (Pilson y Prendeville 2004). El flujo de transgenes puede ocurrir 

con las poblaciones naturales emparentadas o con razas de cultivos convencionales, lo cual 

podría reducir la diversidad genética (Gepts y Papa 2003, Andow y Zwahlen 2006). Como 

efectos indirectos se consideran las afectaciones sobre los organismos que no son el blanco 

del transgene. La expresión del transgene puede influir sobre especies que son benéficas 

para el cultivo, como los polinizadores o los parasitoides que ayudan a regular la densidad 

de las pestes (Andow y Zwahlen 2006, Romeis et al. 2006). 

Una de las primeras variedades de calabacita transgénicas liberadas comercialmente 

hace más de 10 años en EUA expresaban genes de resistencia contra dos virus. Sobre los 

riesgos ecológicos de esa calabaza GM tipo zucchini con resistencia a virus, el 
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Departamento de Agricultura de los Estados Unidos concluyó en 1994, que era poco 

probable que el transgene insertado en Cucurbita pepo persistiera en las poblaciones 

naturales de esa calabaza (USDA 1994). Sin embargo esa evaluación no incluye a otros 

parientes silvestres de esa calabaza, que se distribuyen fuera de los Estados Unidos (NRC 

2002). 

En México se distribuyen varias especies silvestres emparentadas con las calabazas 

(Merrick 1990, Sanjur et al. 2002). Aquí, las calabazas además de la importancia 

alimentaria-económica -se siembra en una área aproximada de 18,000 hectáreas, (SIAP-

SAGARPA 2013)-, tienen importancia etnobotánica (Lira-Saade 1995) y ecológica debido 

a la estrecha relación con sus herbívoros y sus polinizadores (Hurd Jr. et al. 1971, Metcalf 

et al. 1982). Adicionalmente, los parientes silvestres representan una fuente de variación 

genética de los cultivares de calabazas (Merrick 1990). 

En la actualidad, en muchas partes de México se siguen utilizando técnicas 

tradicionales de cultivo de calabaza (Montes-Hernández et al. 2005), pero también existe 

un sector que tiene interés por sembrar organismos genéticamente modificados (Acevedo 

2008). Desde el año 1993 hasta el año 2013 el gobierno mexicano aprobó 561 permisos de 

pruebas o liberaciones ambientales de organismos genéticamente modificados, de los 

cuales 19 ensayos fueron realizados con calabazas transgénicas con resistencia a virus 

(CIBIOGEM 2013). 

Si ocurre una liberación comercial de calabazas transgénicas en México, sería 

razonable esperar que concurran poblaciones silvestres de calabazas y los cultivares 

transgénicos; una posible consecuencia de ello sería el flujo génico (Arriaga et al. 2006). El 

destino y el efecto que tendrían las secuencias transgénicas en poblaciones de parientes 

silvestres, en los sitios centro de origen no están totalmente aclarados (NRC 2002, Gepts y 

Papa 2003). En este trabajo intento aportar información sobre el riesgo de escape del 
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transgene de resistencia a virus en el centro de origen y domesticación del género 

Cucurbita. 

En el primer capítulo hago una breve revisión sobre el posible escape de secuencias 

transgénicas hacia los parientes silvestres, considerando algunos casos de plantas 

modificadas y su condición de uso en su respectivo centro de origen. En el segundo 

capítulo presento los resultados de un detallado experimento que comprendió una serie de 

cruzas controladas entre una calabaza GM (Cucurbita pepo) con resistencia a virus y una 

calabaza silvestre no directamente emparentada (C. argyrosperma ssp. sororia) 

comúnmente distribuida en el sitio centro de domesticación de las calabazas. Con los 

resultados obtenidos discuto, la posible persistencia de transgene de resistencia a virus en 

las poblaciones del pariente silvestre. Finalmente, en el tercer capítulo presento datos sobre 

la incidencia (proporción de individuos infectados en una población) de cinco virus en las 

poblaciones de la calabaza silvestre (C. argyrosperma ssp. sororia) y discuto cómo esto 

puede influir en la persistencia del transgene en esas poblaciones silvestres en un supuesto 

caso de escape. 
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\'IM\!, CMV) Imm I , .. "'S""ir 1ucmini (C",,,'¡'¡,. M'O) 10 C ..... rt.r. ~ "p . ..""..;", • ",ild 
",la'i,..,., the n.,,\er el origln 01 the 8"""" in ~_ W. "p<'ri"""'ülly 8"""'''''''¡ firSl and -..l 
~.tion hybrid .. as ... ell al ~~ prog<'r'Iy (BC~ and ..... I .... IN thei. ~. The vi"... 
n><iW"", tr~ ..... ..........rully lnIIerili'd;,,1O bo4h hybrid 8'I"""""tionsand.1oo 10 IIC P"'II""Y fmm 
the ~ al h)brids wilh .he wild ",Lal;"". n.. Ir~ S ..... .,ully followed M""""'i.on inIIeritMW q • 

dominan! ,,~il 80th hybrid S""<""~'ÍíII'I$ .,..¡ thr BC I""S""Y l\od Iow.". "'f""'du<liw oo'pu' """'P''''''¡ t<> 
thr ",ild I"'n. ..... Civ<H 1h.J' ti... hytmd.nd BC I""S""Y ",ere vLoble.nd f"m1e, thr """I"'.nd ~ 
oi ti... 'r~nsg.."'" Í$ po66lble vi.> wild populotions oi c .~ $$p. 1M>rio_ ThÍ$ infonno,ion Os <$$en",1 

lo, bioo.lf<ty p>li<y in Me>.iro_ """", oi origin and div""';lic.tion oi .""",.1 crops _ where thr lib ... tion 
oi g<n<ti<ally .....,.Jifi«! p ....... Os <umondy und<t- 'ppn>VO~.nd risI< _, .. ~ry . 

...,. word~ bioN..,.: -..nry: CIItII"'" CMO: hybri.l prriormon«: inI"'II_ pjm mN": poIIen lIow: 
Ir ... ..,. inh<riW1<r., ......... ""1'. 
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I~ 

0.. .. " !he laS! tWQ decades se-'eral developed 

rountries h.:>n: approvOO lhe releas<: m g..-nepcol. 
Iy modifled (GM) vanenes m more lhan 10 
agricultural species. TOOay, m.,." than 175 

million hKta .... ha,'~ boom planled with GM 
CTOp'!I worldwide Ua"""l 2013). MOi!It rommonly, 
GM aups 1\;"" """";"ed g .. ""'t;c,lly ""'gi",-,,--red 
sequ.....:es (Iransso:nes) th.:>1 ro"fe, them wilh 
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loleranct' 'o herbicides and A.'!Ii.<¡tana. lo herbi· 
.~ and .iruses Ua""'l 2013). The diSf"-'r$ion oí 
I,ansgenes inlo wild relative$ nom GM =ps 
moy represenl an """'''S;';ol risl<. especiolly fQ' 

reloti,"" loeotOO "" lhe siles m migin and 
di veBification of cultivars (Gepls .nd Papa 
2003, Snow '-~ .1. 2005, ElIstrand et al. 2013). 

M""iro has appro\'OO the e~P"fÍ""-,,,tal plant. 
in¡¡ of GM $quash (Cunorbita f"'1>') with trar\S­
g<""<'S conferring resistance lo lineo: rornmon 
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viru.se, (publ;{ (Ommu~;{lIliO~; hIlP:llwww_ 
eonacyt.gob. mx/cibiog~m/i nd~x. php/ 
libe.~al-.mbient ... po.<ulti""",,nual). E1e­
cause cu!ti\'at"" "Iuash i. int~r·lertil~ with 
"",,,rol important wild Cu'urbil. lo •• in Mexico 
aM beause g""" lIow fmm culti,·ated t<> wild 
ClI<"lirbi/1I i$ rommon (Merrid: 1990. Wil$O/\ 
1990). transge .... t'5Ca1'" may g<"",rlte hybrido 
with pot<'flti.1 in'·a.i"......,.. duo lo /Iwi. ""i5-
l ........ lo vi",ses (Snow el al. 20(5). "!he po"-'flti.1 
f<>. t.ansgene-acquir.-d invasivene$5 !akes "" 
",Ie,'~ in the light 01 dorumented cases uf 
transg ..... ~I"' • .., in hI.'fbicide-""i¡:tant eanul. 
(B .... i<w 11111""; Warwn el al. 20011~ cmoping 
bentg.aSIJ (AgntlliJ JlDloni[rrll; Reichman el .1. 
2006~ ins..;t·""ist:m! roU<>n (Goss¡orili'" hirsu_ 
rum; Wesi.,,- el aL 2011).00 mau.e (ua moys; 

Quist and Chal"'la 2001. l~iieyf()o¡';"~ <-t 01. 
2009). but ""id<'f"a of \h¡> asoociation bt.-tw"'-'" 
t •• "SS ..... neal'" aOO w.roiroeso is ¡¡",ited. 

Gene now bo:h.'""" <"ropJ and their wild 
ancestor-s is a rommQllpla"" phen<>:nenon lha! 
may allow !he introgres<ion (p<.-rmment inro._ 
poration) of tronsg ....... 'II from CM cultiv.,., to 
their wild ,..,latí" ... (S"'wart '" al. 2003. Kwil <~ .1. 
2011, Ellslrand ~t al. 2(13). n-.e introgression 01 
I •• nsgenes in!o wild popula!ions in·,aI,·es sene 
lIow nom a t.ansg""ic crop to a ... ild .-dari,·e 
through h.ybridization, b.ad:crossing aOO ",Il.-c­
tion (Wall<'fIb'rg<" and I'hilt." 2IXXl. St.-wart <-t .1. 
2OOl, Chaprnan and Burke 2006, Kwit et al. 2011 ~ 
The initial o:scal'" 01 o transgeno: .. lo a wild 
populali<>n may «CUr vi.;, pollen or seeds_ 
Furthl. .. sp, ... d and esloblishment cJ. !he trart$-
8""" in !he wild population depe:-od' on \h¡> 

At ...... 01 !he t •• nsgenic hybrido anJ backcroso 
(Be) prog""y .-doti", lo lhe wikl-!yl'" plants 
(S!ewarl el al. 2003. H.,.,ftman el oL 2008). 
Addilionally. SUCCl$SfuI t.ansg""" intro¡¡rt$$ion 
n'quin.'II that the transg<"'" nomain fufll"tional.., it 
is inhl. .. ited ac ..... gt.""--rations (Dale 19'J.1. Iño..¡z-
1'k¡lstelber ond Kirchner 1998). 

Gene fIow is rontingent upon !he spotial and 
tempo.al ""erlap in f1ow.,ru,g belw"",,, the CM 
culti";¡r and !he wild plants (Wollt.-M....ger and 
I'hilt." 2<XXl. S"'w.n et .1. 2OOl). I.ow h.ybrid 
AtRO'Sll (hybrid breakdown) is • rom""", ba.M 
lo gene lIow all'<>Tlg species (Amold '" 01. 19'J9, 
BurL: and Amold 20(1). and !herefo",. il could 
bo: the main impediment to the sp",ad 01 
tronsg ....... 'II. 1·low", ... ", h.ybrid, /orrntd lrom \h¡> 
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C1"O$$ betW'-""l vorieties 01 !he same species (u. 
acrosuf""CÍ<'I) could have .qual Of g",al<'T At .... "" 
(het""";o) than the po"",ts (Amokl and Hodgeo 
1995, Burkc and Amold 2001~ CIe.rly. lhe 
f""$istence 01 an esc.ped !ransgrne in O wild 
popul.-.lion d~s <>n the filnt$! 01 the hybrid 
prog<'fl)' (Hails and MOfley 20(5). 

Di",aill'""retliolanct' t.aMg< ....... rould ronle. 
hybrid. wilh ..,1ecti,,, odvantage ""er wild-tyl'" 
plants, espmally under rondition' 01 high 
diso.as. inciru.'f"a_ Su<h an adapti'"~ ad,·anl.g~ 
would increa$e !he pot~"Jltial 01. introgressed 
plani:l to bo.'C"Ome w<,,-od .. whid1 CU'Jld bo:!he case 
01 the h)'brid progmy ..... ulting lrom croaM'O 

betwem the Liberalo' [JI t.allSf!"nic zucchini. 
genetically engineer.-d lo. TeSi.I ........ aSainS! 
th"", rommon v¡ruses and wild 5<JUashes (TriroU 
el al. 1995, l.aughlin el al. 2009). AII<" den-gu. 
latin¡¡ transg<"Jlic Cu",rl:!i/II in !he USA in 1996 
(NRC 2OO2~ the culti"ation 01 tI-.i. agricultur.l 
spt.'cieS has potentially allo,,·"" lo. the introgn:s­
sien 01 transgenes inlo wild ",l.-.tives in lhe USA 
(NRC 2002) aOO in M<",iro_"""t.,,- o/ origin, 
diversification, .nd d"""",tication 01 C~r~rbi/II 
(Whitaker and Bemi. 1964, Hunl <-t .1. 1971, 
s"njur el al. 2002~ Eleven t.xa olwild C~(~rbilll 
OCCU' wilhin dose physi",,1 p'<»<imity oIagri",l. 
lural r",lds throughoul ~iexiro (Li.a_s"ade 1995), 
and gt. ..... nu-,... betwt...,.., wild and do"""Ii""l<'<I 
",-!uashes h .. been docu""-'Tlted al",ady (Mont..,.. 
Hemándu and Eguia.t., 2002). 11" .. , the rondi· 
tions lor the eseal'" 01 transgenes ",isl. T •• nsgeno: 
es<:al'" may ha,,, negalive ronsequences 1<>. 
roru."vation and biodiversity il hybridizalion 
bt.~w<..,.., CM crops and th"; r wild .elali,·1'\I 
..... ult. in the dewLopment rA inva";,·" pl.-.nbl 
(Wollcnb.rger and Phi le. 2000, Pilson a"d 
PTendeviIIe 200-1). Of il the transSene incn:ases 
!he Iransmissibility 01" viru"""'" of!he potho¡¡en 
(T<'PIt.'T 2002, 1~1son and ['nond""ille 200-1). ~ 
the othe. hand. Iran¡¡gene '"''''1''' rould be 
i"rxK"Uou' to the environ"",,,t il tran¡¡genic 
hybrid, are unable to f""SÍS! in notu,..,. 

He", we p~t an experimental study 01 
hybridiz.tion between !he I.ansgt.'flic "wrhini 
cultivar Liberotor II~ .00 • wild rucurbit !hat io 
no! the dooeot motive 01. the rulti".r, but ¡. 
widely distributed in Mexiro: C.",rbi/R ~ 
spmna ssp_ S<>n>TW (Merriá I WJ} Our main 
objecti,.., was lo as.sess !he transmission, vía 
polll.'I\ 01. a virus retlistann. Ir"""8'-..... (VRT) 

DK.mbo. 20" -O- VoIu ... 6(12) ~ Mod. 2<S 
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from transg""ic zucrlüni (Cucurbil" f<1'<') to 
""perirnental populations of its wild rdati'·e (e. 
<trgy""l"""'" ""p . .."",¡ .. ) at tho! "",t<.,. al OI"igin of 
!he gen!1$. IVe a~ tran$8ene inherita""" in 
F, and F, hybrids, and Be proS""y, and 
"".Iuat<'<l I"'rlorma"'" in .... ch g< ..... ration und<..,. 
S"-"""""U!ie and fidd rondilioll$. 

MATERIALS -'NO MrniODS 

l'aren(dl f/>eOel 
In o.de, to sludy the inh".i!ance o/ the 

transgene aOOS$ spec;e$, we g<....,rated F, hy_ 
brids fmm cr<>SSeS be!"'''"''' cultiv.1ed ViroS 
RI'Si.tant Tra""ll""ic (VRT) Cur.,¡'¡I. ,""" L ao 
pollen donors and wild e. orgynKp<rnl" ssp. 
so.".. .. 05 =ipients because gene fIow is more 
likely lo orrur via poll"n flow inlo wild 
populalion$. Mo"""..,r, t1ús ""'" is tho! <Illy 
one lhal pr<Jduces hybrid P""8""Y in mating' 
bl~w....., e. "rg~""p<"I'''''' aOO C. f<1'<' (Merrick 
1990). PenniU .....eded f.,,- this study wilh CM 
zuo:cl1ini in Mexico W"", granled by SACARPA 
(0330, 0390, 02()."U). 

lhe libeJ-ato. IJI crookne<k squash (Semini$, 
Son Looi$, Missouri. USA) cultivar i. a romrner­
dally avanoble tr0"'8'-"';c zuo:cl1ini cultivar (e. 
¡xpo $Sp. ¡xpo) with roat prolein-ha$ed resistance 
to Ih • .,., 01 the mos! common viruse, on 
cultivated oc¡uash: zu<'Chini ydlow rn<>&>ic viroo 
{ZYMV~ ... al"",,,,"'" mO$aic virus (IVMV), and 
cucumbeT mosoic viros (CMV). lhe VRT ron­
stl"\lCl ronla;.,. lhe promotor 35S al tho! cauJ;­
/lower mouie virus and Ihe neomycin 
phosphotr.nsr.:r .... gene (Nl'T 11) a. a ma r"''' 
aOO il io inh<.,.ik'<i h< ..... izygotically (TricoIl '" al. 
1995)_ AII th"", viru$eO have • worldwide 

di.rribution and --... lo """c an importanl 
anthrupug<"';c disp'-'1"SII1 component (looroq <~ 

al. 1998, S;mrnon$ el al. 2001!), and preliminary 
dala show I .... r .t lea.! ZYMV ÍlI prcoo:nl in wild 
populatio"" 01 cucurbils aosociat<'<i lo rural 
human settle ...... ts (R. Cruz_Reyes; unpubli$Ñd 

""'o) aOO may """" delri ...... ral eflect. on pI.nr 
fill"lt5S (So.u <1 al. 20091. 

Cucuroil ... rgyroSJWrm. $Sp_ sero,i .. {1.. H_ 

8ail<-y~ onc of """nal widesp .... d wild laxa thal 
rould harbo. tran.genL" ellCap'-'<l lrum CM 
zuo:cl1ini, O<CUJ'$ in disturbed areaS alon¡; ~ason­
al .r""m. and "",r agriculturallaOO. in Me. iro 
and Central America (Merrick 1990). For tIúo 
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stOOy, we used $<""¡s frum nme natural popula. 
li"", obtai....d lrum 1"" Charnela "'gion in 
JalillCO, M""iro (Appendi . A: Table Al). 

lhe lwo parental SpeOes are par! of a """'pie>< 
01 wild-domesricaled SJ>"<ÍeS wilhin whiffi r""re 
i •• mplo! g< ..... Aow (Wil""" 1990). C. <trSY...."..,m .. 
ssp. soro";" i. !he most seneti,,-"Uy distant spec; ... 
01 1"" ciado: lhar indudes e. ¡xpo Sip. ¡xpo, e. 
.. rgy",."....,. .. .up. _rgyrosptrm., .00 C. ""¡"'t •. 
80th .pe6es are diplDid (~ _ 20~ ""'""'-""Íos,. 

prot.ndric, sel/--rompatible a""u.ls. e. ¡xpo '"P. 
f<1'<' ..... sIIort int<'I"I1Ode$, aOO th.,,,-.fore a more 
"""'pael habil rompared lo e. .rgyrosp<rmt1, 
whid> ÍlI a vine (M"";d< 1990, Singh 19901. 

InMrifDnc~ o( ~ fItIn,f""" 
DurinS 1"" sum"..,r of 2007, .. .., ronduCled 

manual pollinationJ on 110 wild pl.>nt. grown in 
an ""reri ...... tal pIot at !he Institulo de Im'es­
ligaciones en ErosiS!<"fJ\aS y SuSr""rabilidad 
UNA M, in Mordia, Michoadn. Tr.nos<""ic 
planl$ were grown inside a g"""'hou~ lo 
impede .ny uncontrulled /Iow 01 I •• nsg""k 
poll<..,.,. 0nI' day !>efote ant""";s, we twiSl-til.'<l 
!he lXI<oLlas 01. staminare and pistillare /Iower$ to 
prevenr pollinaro. visil.tion. Upon ant"""is, we 
"-..... oved the poll"n uf a minimum uf (h.., 
I.ansg""ic pollen donol$, ;md mi.ed it up in a 
pl.stic ronlainer. Wc "'P".1ed the abo"" proce­
dure u';ng polI<." (mm fi"" wild donors. I'ull"" 
from the$e conrainer$ ,,"as the.. u$ed lo conduel 
lhe uperi ...... lal pollinationo lo produce F, 
prog<-ny. 

\Ve condueled rhe /ollowin¡; ""nd pollination 
I .... t"""'to: (1) .. tur.tion al lhe s!igmata uf wild 
plan!:> u';ng onIy tr'''''IIenic pol1<'I1 (SAT), (2) 
mÍJIed pollen loods in either a 15:1, 7:1, <K, 3:1 
Iransgenicwild poli"" ratio (Appendi . A: Table 
A2). IV .. c""'" th<_ .atios becau ... ~ 
bet""",,," rhese 1...0 species invariably lavo. S;rin¡; 
by ronsp«ifl<" poIlm (Qu ..... da el al. 1993. 1995, 
1996). Ilemu"" of ho!mizygutic inheritance, ""Iy 
""JI 01. lhe poIlen produ<ed by rransgenic planl$ 
il uf"'<"r~d ro e. rry rhe Iransg<"'~, I'ollen 
mixtu"-.. d..~i''t.-red roughly 300 poII<'I1 ¡¡raino in 
Iotal (285 :!: 521mean :!: SE] transgenic.nd 18:!: 
6 wild poli"" grain. /or the 15:1 mixrurr. 261 :!: 
~2 trnns¡¡enic and 36 :!: 11 wild grai"" lo. the 7: I 
mixture, and 2J9 :!: 23 IraRSg""jc and 75 :!: II 
wild grai.,. for the 3;1 mi.'ure~ IVe ..... '<i lhe fiar 
tipo uf metal rodo al diffu"--nt diarnete ... in order 
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to delh''''' preci!le amounts 01 poli"" fo. all 
mixtu n.'!I. Ovari", 01 recipients cool.1ifll'<i 262 :t 
~ ovules. .nd tho.-ret"o", the ""'ds ,,"e used ,,"ere 

sufficil.Tlt to feriili"" ....... t OVUM.'!I in t .... O\'ary 
(Ques.da el al. ]993). R.:dpimt flo,,"e1'S ,,"ere 

labeled aoo !leeds (F,) from !he resultins fruits 
we ... ext. Kit.od aoo rountlod. ]n 2tDI, we SI"l'W a 
sample 0130 F, pmg""y rrom eam n:cipient to 
assess performalKl' of familil'!l, 5crI'm them for 
!he p"""''''''' of !he transS"""" aoo llS<' thern to 
<lbtain F, aoo OC pmgeny (AppmdiK A: Table 
A2; Appendix 8). F, prog""y lhat rn .. ilod !he 
lransg~ a'" h.:",afl~' n..ft.."1"1t."d 10 as F, VRT. 

In ordcr lo senerate F, pmg""y, we ronducted 
two hand pollination t",.Imen!$: (]) F, non-VRT 
.s poli"" n:cipi""lS and F, VRT plants aS poIlen 
donors (F, non-VRTx F, VRT); (2) f, VRT plants 
'S both poli"" donurs and recipimts (F, VRT X F, 
VRn. Sinco: we ""e,,, also inte~ted in th.: 
persistl'f"a of t.al\'lSenes through backcros5ing. 
we g"",,'.led two kinds el backCfQS5<S: (1) F, 
VRT as poIlen recipi""ts and wild plants aS 
donors (F, VRT)( IV~ (2) wild n.><:ipients and F, 
VRT hybrids as do;n;n (W )( F, VRT~ For all 
these poIlinationt "'" saturak-d !he ,tismata of 
recip;..nts with !he correspunding pollen (no 
mi, luld ", . .".., used, Appmdix A: Table A2). 
IVe ~!he peOOnnanc<: Di F, prog""y in an 
""perimental plor. 

\Ve ""aluated tt... performano: Di hybnds.oo 
OC P"'S""y in compa.TÍ$On wi!h that of !he 
I"'-"",tal 1i!1O!5 (wild and VRT) in terrns of lhe 
foIlowins \'ariabl ... : proportion of !leed. !hat 
Sl'tminated, proponion of plants th..lt survived 
to n.-producti"" ase (e<:n!Ous <"Of1ducted al lhe 
middle 01 !he n.'Producth ... ""ailORj, day, to 
• .'m."s","""" Ieaf.rea.1 d;ty ]4 (after emerg;ern~ 
st.minate and pistillate fIo", .... production, . nd 
poli"" viability ( • • ""' • ...,red by its ,l.1inability 
wilh Alexander"s grem). for ronsislenCy with 
data from F, progeny, we only a~ perfor­
m.""" .., !he F, gl ......... ted by ""'ans of !he 
stigma salu.alion ¡x>llination t ... atmen!. 

Seed, fo. all s ...... r.tioru ""'''' fir.¡I gt. ... minated 
in a gmwlh chamb." and later Iransplanted lo an 
agricultural plot (Appendi)( 8). l"OOm,",,,,, waS 
a-a the first y",r for !he parentallines, !he 
serood Y"" Ior lhe f, and tt... lhird Y"" Ior lhe 
F, aoo OC Jl'f"8""y using tt... llame ""perimental 
p101 "'''''f)' )'<'at (,..'" planting design de!ai~ in 
Appendix B). 

ECOSPH f.RE? www ... j<>umals."'ll 

CRUZ.REYES Ef AL 

Dttecbon o( 1m trans~ 
AII pLlnts in OUt study (pa ... "'I.1!s, F" F" and 

backcro5ses) were scremed ro. lhe prt:Sl"fl<"e Di 
!he VRT using !he exp","ion of Nl'1l1 and !he 
protnoler 35S of the c~uliflo""er mosaic virus (1'. 
35S CaMV) OS in.dicaton ot VRT preser>n! and 
functionality (Tril:oIll~ al. 1995, Upp 1.'1 al. ]999; 
so.... """""'lar analyses;n Appmdi~ 6). 

~ lInd IllIri<Ii(a/ ~ 
\Ve le:sled for Mmdelian inherila"", Di !he 

VRT overall and among /amilies (Appendix A: 
Table AJ) wilhin e.eh type <1 cross by "",ans of a 
G good_f-fit test, usumins the VRT to be 
hemiqsolk (Sobtl and Rohlf 1995, Tricoll el al. 
1995). El<p«ted .~tios Ior F, prog""y were: I:l 
VRT: oon·VRT fo. t .... llaturation t ... atmen~ and 
]5,]7,79, and 3,5 VRT, non-VRT lor!he ]5,], 7,], 
and 3:1 mixtures, ~pecti"dy (Appendi K A: 
Table A2~ "["h,., asymme!.ry bt.~w""" pollen load, 
simul.les a scenario whe", a Ia<ge plol 01 
transSlTlic plant~ ;5 ...,.rounded by a wild 
popu!Jtion, thu, promoting a hight. .. /"'lu"""y 
01 poIlen srains lrom!he domesticated crup lhan 
wild llIII'S on stismata 01 plant, ....... !he pIoI. 
Additiooally, a p",,,ious sludy .., these sJ"""i'" 
w;Ih similar toads found ronsJ"""ific feriil;zations 
to ¡", mor .. succes.sl"ul !han hetl'm'!iJ"""iflc .,..,., 
(u~publjsioeJ 4al .. ). Since ""e only use<! the 
llaturation t ... at ...... ",t to produce the F, prog<.Tly, 
!he expedt.od .atio!$ fo.!he F, ""'''' [:1 VRT: non· 
VRT from lhe 0US5 (F, non-VRT X F, VRTj,.nd 
3:1 from !he (F, VRT X F, VRn <TOI$. Lastly, 
el<pec!<'<Í . alios f« !x¡th b.1d:cTusses w<"" I:l 
VRT: non-VRT. 

\V~ ronducted a multivariate analy,i, of 
"anance (MANQVA) to delenni"" il lhe pres­
"""" of!he t.ansgt._ in t .... F, g""","alion and t¡'" 
tyl'" 01 oms use<! lo produce i! (pollinalion 
Irealments: SAT, [5:1, 7:1, 3:1) resulted in 
difkn.Tltial penonnanct' among VRT and non· 
VRT plants. \Ve use<! number and maSll uf ,..'eds, 
days lo sennina!ion, Ieaf .",a and pistiUa¡'" and 
,taminate fIo ........ production ., indicaton Di 
performano:. To """'1 as5UmpOOns 01 nonnality 
and holtlOS<1'dasticity, t¡'" foIlowing variable!! 
w""" lrans/"ormt.-d OS indicallod: number Di _>d, 
(IOfi IO~ staminate flo""",, production (I/squa", 
root~ ma!lS ot $a-ds (squa", mol). Leaf a ... a Di 
seedlings w., no! indudl'<l """'use no dal.1 Wl"" 
coI¡""¡ed ... this variablo ro. progmy from mi""" 
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fOÜ<'n Io.d I""'I""",IJ.. 
SimiLuly. W<' US<'<i MANOVA lo _ forelf1ons 

d It.. ryp: of CTOSS uSftI ro prodUC1! F, P"'V"Y 
(f, non·VRT X F, VRT or F, VRT X F, VRT).nd 
d It.. p~/ab5ence of It.. Iransgt.""""" d,Y' 
to g.,rmiIWtion, leaf ."' .. and stamirale lOO 
pill i1latc: nowtl" prodllctiQn as indiaton of 
~oo.. 5inao bac:kmItMS prodl.lCfd k"WtI" 
prosmy. our """,pi. Jius .. __ 100 J<NU ro 
conduct • MANOVA. InslHd .. ~ pnfonntd 
..... ".ri.ote analyso$ (GUA) 10 _ lar dd"'t'K& 
btt .......... ir~ and non-lnnsgmlC' prosmy 
f .. boIh 'Yl"" eXNd. ....... (F, VRTx Wand IV 
"F, VRT) 011 do)" ro germin.ohof\ INf IIN, and 
,ft,Im"",tc: and pistiu.. .. ~ production. 

Sitn W<' found no difkTmcn in vigor belw,""" 

lfolJ15Senóc and noo-tramgmic F ~ F, and OC 
P'OS'-""y. >Ve used pooIed data /Qr ead1 Iyl'" al 
O'tu to romp;,'" P"'"formatn among p;,f.,,,tal. 
F,. F, _00 OC progmy by ml'al"lll of a g~"""ra l 
linr.r modd thal le,t~od lor lhe e!f«tl 01 
I\I,,,,,ralion (p;,rentaL F,. F, and IIC) .. ", mat~.,... 
Nl family ....,.¡...! within &""""a,ion 1oI1<Jwed by 
• priori TIl~ multipl<-«1mp.trison bis. To 
.m;....~ modeI assumptions. da)" to genniNtion,. 
foIi.J¡r ."' .. staminate and pistilLot" no.,...,. pro­
<Lrnon, and s-is po:r fruit WftO' Ios-tr_ 
fo,m.d •• nd ~ m.SS wu sq ..... ·ro." ,,-

IV" used a dtHrqu .. ., nt eX indrpm.ienno ro 
!<St Ior dif~ a"""'ll P""8""Y frur.< p;, ....... 
t.L hybrid and Nd.<rosSII'lon ~ gt'""i ..... tion. 
,-,,,,,Inl lo "1'roduction,..nd poIlen vi.obility. IV. 
f<tUow...! ¡hit analY$Í' wilh an • pMt<:riori 
M.ra!ruilo multipll'-romp"rison lest fer dlfk.,... 
o:'IMI bdw.·,.., prog<"'y tr"", i" !he pruportiQn ni 
""-"'<11 thal germinat.<l. 5llrvi.-..d 10 "'prcduction,. 
.-.d aloo lor !he pmportion eX ".¡.,¡,¡" poIlm. 

AdduioNlly .. t det.nnintd """""'ucti .... rate 
lar e..m f)-pe eX C!<>SS from • Jimpbficod "f.o tabIIo 
.. ,th dota on survi.,.¡ to repmducti .... ~ and 
t.nu.d,ty thn:Jugh !he ftmalr or .... Ir íunction. 
fo,ttibty thlOUsh !he ftmalr functJcn w. calo>­
Lot...! .. .m producüon dividtd by !he numbtor 
d indi~idual. thal ",rviwd lo repmducti .... 
'''sr. fmility through t.... ....r.. functioo .... 
alrubttd al t .... product eX !he numbo.-, ni m.alr 
1Iowen,. poU.·" vi.J¡bility, and the ml'an numbtor al 
fl'Um g~.i ... pt. ... mar.. O.,..", ni C. ptpO (28016 
II'"lnI; QUl.,.da el al. 1995) dlvldnl by ¡],.o 

.... mbtor ni pLants .1 "'pl"O<luctl"" IlIge. For 

, 

CRlIZ-ltEYES rr A'-

r..m.u. krtility ni tht F, P"'5""Y dtri...-d fmm 
1""'1"""'15 with ml>:td pollm 1<»<15. >Ve di<! no! 
diffi:n:r,¡;"t<: bttw ...... t:ht v.· ..... 01 VRT ~nd non­
vn planlJ.. 

..... n 

IMerifance o(!he IfIInICtM 

F, I""F"JL-All typet 01 CTWII:S pl"O<lucm 
mough ......s. for ... adt-'quate ....... 1yIiI ni t:ht 
inhrritatn eX !he lran¡¡¡~ lhe Inhmlarft ni 
tht VRT d<-'ViatN from tht ~ toknddi.o" 
prOportiOllS ro. • ......,~)19tic" 8""" in all four 
~..,... 11) ~.Ie F, .ybrids (G_76.98, di 
_ 39, P _ 01XlO3~ 1" the Migroa .... turation 

1 ..... 1"""'1 lon!y VRT poi..., ....... ~ .. ~ oJ"'Clrd 
a 1,1 Iransgerdc:wild p/HIotyp" ratio. SuniLarly 
for the pollen mi.",,,, trealmmb, ,**,,,-td 'ati05 
diffi:n:d significantly lrom t""""-~ical raliol (Fig. 
lA). 

Ü'lTralt W1! obstr.-td • d,(ocit in t],.o nllmbcr ni 
F, VIt T P"'S""Y (App""d i. C: T.ble CI ). 
Mor"" ... "" as !he transser"c:wild poIlen ratio 
dl-'CR-' • ....d, tht abtolUle r.um",k.1 dilftrmno 

boot .......... iransg..ruc and '-~ranf5t'RlC' ~ 
~. I-I.owr.."., sipllflcant <!rvi.J¡IÍOM from 
the ""~ rati05 d.d rol otaI~ in al] the 
families {J"OS""y deri~..d from • oangII-' fruit~ 
Transg",,", 5tgrt'garion .. .al no! .ignimntly 
diffl=nt from !he oJ"'Clrd ",tÍOl in 85'" eX !he 
familits in t .... ""'ntion ' .... 1""""" and 82%. 
~ and 35~ ni roo.. in 1 .... 1S:1. i :1 ard 3, ] 
pollen mi. ",mo nosptdiVt-'ly (G _ 301.25. df _ IS, P 
.0,001; C_63.00, dI _ 11. '_O.OOOOOI;.nd C_ 
'17.34. di _ 16, P. OJXXlO] ; Flg. lA), 

r, rmgmy. - O"' .... alL llw Inheritaoo: ni !he 
VRT al ... d .... iatnl from !he t:),p«Ied M ..... deli.J¡n 

ralioo 1M F. progcny. "'S"'d",," al t .... typ" ni 
CIOSI (F, non-VRT X F, VRTor F, VRT X F, VRT; 
c_ ]]].48, df_2S. P_ O.OO(lCJ] and e _64.8, dl_ 
]8, P _ O.ooXII, ~p"ct,..dy. P < 0.01 Ior both 
~ Fig. 18~ ....... ..,..,.,., ..... !he F, P"'S"'Y. the 
ob5en-nl fm¡uencin ni VRT and non-t~ 
F, prosmy did no! d<-'Viate lipllficantly frurn t:ht 
np«tm 3:1 Menddi.ln rano. in il'" of tht (F, 
non-VRT X F, VRT) CftWft ...... in ~eX t .... (F, 
VRT X F, VRT) ......... M~ VRT hyhri<ll WftO' 

prodlK'J'd in t:ht 1att~r C1'Uaf t>taus. both p;,rents 
carried t],.o VRT (Appt.-'I1di. C: Tablr a). 

&reir","", _In rontraSI t~ the previowt m.­
... ",· .... 11 tht VRT J<"S~ arrording lo !he 
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"'. , . <lborfwd f~ 01 lA) f, hybrid. wilh 
(gort>.r)o .. <ilholul ...... lwt)thoVllTb .. 8 .... , 
/out d""",", loado oIlt~wild poIlM ¡utIIr .. 
.... \5:1. N. H~ ond (8) f. and ~ 
1""l!""Y. To ......... .,. f""tI"')'. _ uotd f, ....... 
\'JIT ond P, VRT pWnIt .. ~..,.¡ F, VItT 0& 

<bo<I. 10r tIw 1_ Und. '" ~ F, VIIT 
P"<'S""Y _.-l .. '«lfk"tI DI" donors In ...­
wi6 wild po ....... 5I~ on Iwt India. l""V"1 
".,., f.mUe ,,,,,, did _ /oI1ow th< oprrt..d 
Me,>dt1iMl ~ II ..... _ a'" _ t.obn 

inIO ,"""",ni. dw otw.wd phonoIypr m., ...... 
oPf""lo"Ch ....... ,he ap«tod VIfI!non.VIIT ~ 
~"P < 0.01. -, <o.COI. 

"'~ M,0nd4.li..., ,~lioI In IIlo: t..dt-. 
T1v VRT 1C'8,,*,1I<d Krordins 10 thr op«1ed 
ratiooJ in ,11 thr f"",lIies oYS.rdlcsl of.he kind al 
<T\lIII (F I VIIT)( W, G ... 1.14. dI ... 2. P > 0.05, DI" 

W )( F I VIIT. G ... 3.5, dl_ 1 P > O.ll5; Fig. lB; 
AP!'<"'dix C: rabie O). 

• 

CJlUUilYf.5 ET AL 

hoftnr~~ 
EjftcI </ 1M ~gt>t<""" pollA ","".-Wr faund 

no si~1 dift."""", in perfonn¡orft bo­
_ hybrids lhat inheritod thr t"'~ and 
Ihosr u.... did n(JI "'"""5 !he F" F. DI" Be 
pn>srny (Appondix C: T.bIes C4 ;ond O). No 
",,,",,,11 ..n..:t d poIlinolU> IJ'wImmI (ylu ... 11m, 
15:\, ¡,) ;ond 3:1) .....s found rilhor. No lignofianl 
rfkct 01. !he type 01 =- w;tS found a"""'5 Ihr 
F. (F, ...,.,..VRTx F, VIIT..s.', Vlrrx r, VRDor 
Be IF, \lRT X W vs. W X " VRT) prosrny 
(App:ndix C: T..b&es C4 and O). 

p+-,," of l''''S"'iI ",,11 ".rml~1 I,,~.­
H~ving found no sisnifioranl rffm al havins !he 
tr~nsS""".., tt.: vegetalive perlonnant'l' 01 F., F. 
or I!C prog<:ny, \Ve po<>Ied .11 proseny d~ta to 
rompo'" perfunnarore amongot them and aoo 
aS"inst the P"""'talli~ . 

\Ve found ~gnifkant diff"rencn alTlOllS lhI' 
dif("rent gentTations in all variab1o.., ..... mirwd: 
day' to germn.tc (f ... ., _ 2.73, P < O.02~ ll",f 
Area at 14 d.Y' (fUI _ 116.79, P < O.ooo]~ 

stamina '" (F..,. _ 61.018, P < O.IXXlI).NI pistillale 
(F .. "" _ 8.42, P < 0.0001) fIow.,. produrtion per 
plan~ numb... of,......¡. per frui t (r". _ 16.J1l. P 
< 0.0(01) and ....d ""'. (r..,. _ IOS.JJ, P < 
0.0001; Fig. 2A~. The elfm 01 !he "",temal 
family r-..d wi\hin ,.........ation WQ nQI sir'!· 
iant aaopI fa-"""'¡ "'- (r..,._ I.tW, P < O.OS). 

Mrording b Tukey mu]tiplr-compon.on lftCJ 
a"",",& g'''''''otiono, F, hybri<b toulr: Jigoul'kanlly 
Ionpr lo """-"gr thm ~""" 01 ~ po ...... u] ] ...... 
or F. hybri<b, and tMy It'ndrd t" taJuo ..... 10 
rmrrgr ... oot.'o I!C progeny li ..... (Rg. lA). TIme 
to •• " .. g<', ...... 01 F, hybridII ond IIC proseny w. 
Ionpr th.n ~t of ~ p' ..... t.ll I..-.s. but only 
signiñantly .. fmm tt.. wild pa.....u. Lea! a~a 
w .. ~ grN""'- in the VRT 1'"""" and ..wlesl 
in the wild roa ....... w,\h all otho-r ~at..,... 
intern>Niato and .signiflCilntly dif~t from 
boXh po ..... 1o .... t "'" aJI"IQngst themId, .... (F"og. 
28). ~illa .. !Iower produrtion "'.os lhe hoshnt 
among ~ VRT p'rentaJ pl.u1tJ, aNl lhe Iowest 
in th. F. pmgmy, witll u.. ... ild p"renl aro! both 
F. 1;...., interr.wodiate and signlflC.tl"ltly diA'ercnt 
fmm u.. F, hybriocband th. VRT p"""'1.1lo1h I!C 
progenieo we ... abo inl"l"mO.'dlall:, .lIhoush givm 
thoir slightJy lo"..". mo.lllns. lho:y did nQI dlffcr 
signifimnlly from u.. ... ild porenl or lhe r, 
hybrid. (Fig. X). 

A .imilar pa"ern, (bul rev"rted fo, 11", 
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Fig. 2. r.-no""""", "'I"'MIL>II (e. pipO VRT, ",ild C. .~~. _¡ .rol hybrid. (F" F,) .1'1<1 
b«k<n:Jueo. SeNling ot0S" (Al doy< lO gt<mln.1to (n _J948).and (B) INI._ 1~ do".aA .. g..'r'nIlnatioo (w .J.W~ 
",..roduClI .... rugr. numb<-r al (C) f<.m.¡,. (w _92!I).oo (D) "'010> (w _\106) now .... p"" p"'n~ (E) ""'3" ~ 
...... l" • 1957) and (F) nm"he .. 01 _>J, p<'f fruti (o. l.jjj~ AII •• 1. .... '" N<I:-t",.úo,mtd IN>t-.qu>"" .... '" 
~ u,; mI'''''' with diH.....,¡ k.ito .. diff .. oIgnifi<antly 110m ~ <>If><o. orrording 1<>. 1Uk":I'.K .. "",. multipl<> 
coml"n.ono prore<l"I\'. W~ obtain<'<l legal f""""ilS 10 ,...,luolV<'ly ",(liv.te VIIT C.",""", ptp<> "",,"-1 ;" 
g,.,."w,.,,...r.:1 t'- plOnlO .lid 001 p,oo"",~. bon_ al. Wd: 01 polli ... t ..... Thi< iI tht "-'-'" f<l<' tht 
miooing dolO poin! for \lRT oooJ numbt.-t. 

p,,,,,nlal li""s) ís S<:t'n in Slamin.te Hu,,"'" VRT p.:m .. ntals_ As lo. !he OC prug""y lines. th.,y 
production, ",¡th .,.-tn:me his!> and Iow fIow"" produce<! . s rnany (F t \lRT X IV) .". rno", (W X 

production rOl" the wild and VIIT po"""') hnd F, \lRT) flow ...... as lhe hybrids. No!.bll'. stom;­
"'"!"'<1ivdyand F, .nd F, hybrid. having abo nate flow~r produdion in lhe wild par~nt 

Iow, production, but ligni/kantly gl'tater th.>n nct't'd.<d that 01 t .... oCller g ..... rations by almos! 

ECOSPHfRf ~ www ... j<>urnats.....1! , 
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Tobl. L J'>'<>poo1ion 0I~. germin.oh:<l.. pl'l>f""'ion 01 pUn .. oh.at ",rviwd '" fL".ooU<tion, .nd ~ 01 
obble pollo. .... ''''''''8 1"" .... '01 .. hyl>rld. (f " f ,) _ bKk...,.... IBC I. 

Sood "'"'"'"' .... 
r ......... tion " ,..",... 

"' .... "' ...... "' ".. 
T • .....,....."' ...... • ..... 
'. = .." 
F, ¡F, oon-VRT ~ r, VItT) ,~ .ñ< 
F, ,F, VRT x r, VRl) m 9 .;,"< 
IICIF,VRT~W) ,. .-1IC1'" ~ F, VRD '" .'" 

one urde. 01 m.;,gnitude (Fig. ID). 
Simi!':nly. wild P':"""l$ pmd""'-"<i almos' fom 

li ....... ""'tt! "-',.'<1. 1"" /Nil than any ot t"" oChor 
gene,alion •. No diffe"-""",,, among progt'ny 
8"""'ationt were dch, .. "'d Iot this variable (Fig. 
2F). Av .... S" "'-"-'<1 ma .. ot hybrid. wa. intt."n·o-,_ 
diate betw'-"'" (and significanlly diffe"",t fmm) 
both p.""'t.lli ....... although <Ioser lo thlt of tNo 
wild ""rent Aoc..-age "'-"'-'<1 ma .. di/feR.od signif. 
kanlly beh<, ...... 'n lhe lwo li"", o/ se prog""Y' 
",-",-'<l. o/ VRT moIhen wett! latger than u.o... o/ 
wild mo!he .... Intt.'Te$tingly, again, lhe backctUS$ 
inoolving w¡ld moC""rs produred .....,..¡ •• imi!.:n 
in m ... lo lhoee 01 lhe wild p'R.'nt (Fig. 2E). 

S«.i ~rmórIatiM suc:au. ~f ~ 
and po.t.n viobi/íl)' 

o..",'aU. """ dete<1.od significant difó:~ 
ammg &-'fII'.atiom in thl> pmportion á """'Ib 
that germinaled (x' _ 286.9, df _ 6. P < O.lDlOl ; 

Table 11. Germinat;'" waS .ignif"",ntly gn:ate. in 
the parental 1m.", than in !he h)·brid or se 
progeny. Germination waS 26% low", in F, 
hybrid ... aOO 8% (F, non-VRT )( F, VRT) .00 
ll% (F, VRT)( F, VRT) Io,w, in F, hybrid ... 
romp • ...-d lo ,"" wild 1"""'1. Germinati"" in OC 
progt-'ny was Iow". by 29% (F, VRT )( W) and 
36% (W)( F, VRT) in ",lation lo the wild pan.'nl. 
c..rmination 'otes of t"" hybrid. and ,'''' OC 
progt-'ny d i<! no! di/k" signiflra nlly /""" """ 
ar<>thc.,- (Table 11. 

Dóffen.'O<"I'S in survival lo n.l'roductr.·~ ag~ 
among g<-""-,,a!ioro; w"'"" le'$.< pl'Ur\O\mCt."d (r' _ 
93.6,. df _ 6. P < O.IDlOI ~ Survival o/ f, progeny 
was 22% Iow". than that of thl> wild pan.'nt. 
Survival wa< also lowe, than thal of the parental 

ECOS PHERE ~ www .... j< •• Jln.ls--...ll • 

$u,..; •• lto~ 1'bI1on ..... ,,'Y 

" ,,- " -... ~. " , .. 
• ~ . " .o' ,m ."" • ",. 
,m 0.1]" 

rliiF ". 0.70- " '" .- fJ.7iJo • .if " 

Ji"", in F, hyb.id< llJ'Id OC prog<-""y, rut no! 
signifimntly >O. Amnng pa"",'al li""" survivol 
wa. ¡¡ .... !er in wild than VRT planlS (Tabkl I~ 
but ImIny '" the JaUer were .fÍt-,<!c'<l by a whi",ny 
infotat;,., in ,'''' gn."",hou"". 

1'0110.." vi.bili!y vari<-'tI .ignilkan!ly .mung 
generation$ (1' _ 4254. df _ 4. P < O.IDlOII.lloIh 
"""",tal li ....... had g ...... t ... pollm vi.bi lity than 
!he hybrids and the OC progeny. The OC (W)( F, 
VRT) .nd lhe F, (F, VRT)( F, VRT) P"'S""Y had 
gn. .. tt'r polle'n viability than F, hybrid. (T. blt1 1). 

A poIen!ial ef/ed o/ y<-'" Í$ no! supported by 
OUt .naly"" ¡"""au,," ""ly in Iwn o/ ..... . i~ 
I"'tfo.ma""" v.riabl", w ..... lhe ... diff<""""", 
belw""" !he F, and lhe F, 01" OC progt-""y (Table 
2). """pitt' the fm lhat F, h)·brid. ~tt! gmwn in 
a diff""-.... I yea, than the othe .... SimilaTly. So!ed 
S"rminalion 'ates did noC diff<r signil1cantly 
betw ........ F, hybri ds.OO F, o. OC ptog<'f1y. AIso, 
poli"" oiabilily ,·orie<! bdween F, and OC 
prog.,ny, d<-"pil<.' being gmwn during ,'''' .. "'" 

r"·'· 
ReproduaiYe .ete 

Reproducti,·~ rat", of !he F, llJ'Id F, ~ybrid . 

wen: lo",,,, than tho6e of lhe wild 1"'""" (Table 
2). C"",,,,,n.'tI lo thl> wild ""n. .... ,. "l'tOOuctiv~ 
ralt.'$ thmugh !he female fun<:tion were ..,Iy 2_ 

6% in t .... F" 1% in t"" F .. . !Id 9% in DC P"'8<-'"y 
(W )( F, VRT). Through lhe male fu.'"lCtion, 
"'Producti"e ratt.'$ '" !he F,. F, (<If1ly P"'8<-"'y 
/mm F, VRT)( F, VRT t",lOO) aOO 8C (W)( F, 
VRT) P"'S""Y w""'. respecti"ely 6%. O.9\t llJ'Id 
20% rompa....J lo ,'''' wild parenl. Noeably, 
"l'roducti,·~ •• t<-.. ot W )( F, VRT OC prog'-'ny, 
were ca. 2.$ llJ'Id 51 tirnt.'$ grealc't (f<-=aIe llJ'Id 
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-~ .......... s.. ..... v.1 ,~ 
_. 

c ....... _ 
o.di.-.ru.\o "" 

_. 
r-;hry ". 

W,1d po_ • O~ 
F,( ...... OO") . , o • 
~, (U:I) ID O." 
F, 17;11 • O • 
~, (Jcll ,. O. 
~,(~, __ VIIT ~ F, VIIT) m on 
F, (F, VRT x F, VRl'I ~ 0.71 
!IC{W x P, VIIT) " O." 

mak: fun.ction, respecti,..,ly) I .... n lhos<: oC 1 .... F, 

8'-""'roIion. O' ... nIL "'prodUcli,.., .. I~ .. 01 hybrid. 
(F" F,) 3nd OC prog""y ,..~"" g",al.". I .... n <>ne, 

on-pt in tho: F, S'-"",. otion. whim "",an. t .... t t .... 
numbt..,. uf hybrids and OC prog~'fIy in popula­
tions . hould increa..,. 

D~ 

Our study 1.1>0"""" t .... 1 CM Cucurl/;I~ pq10 can 
produce f~'T'Iile hybrids ,..ith il$ wild ....... tí'·e, C. 
ATSY""I ....... "p. "'"",.;". To oor knowlt'<lg~, w~ 
'Te 1 .... first lo show t .... t F, prog""y lhal 
in .... rit~'<I tlw! tran"S""" . '" capable 01 t,an"",it­
ting it to tht.~r prng""y throogh ~~ with 
DI .... ' hybrid. o' in backaosses. 1ñe t. ansgene 
fullowt'<l Mtonde1ian i""""ta"",, a. a dominanl 
I.ait in a majorityol families, .nd il. 1Tequen.:y in 
lhe h)'brid progeny inc",UI'd a. t .... t. a""!l""ic:­
wild pollen ,atio intteaS<.'<I in polk-n Lo.ds. 

Jnl.,..p.d(ic In:Insmisl.ibii!y a( If>to tramfM" 
In cl'O$SeS t .... 1 u!ied P''''e ',ansgen.ic pollen on 

wild mat"mal planto, 44% 0/ tho: progt.'fIy was F, 
VRT.nd d"viated fmm t .... ""pe<1ed Mc...ddian 
'atio, but s""h devi.ti,., was ","u!ied by t .... 
prog~'fIy produced in 6 out of 40 plant families. 
M.,ndc1ian IOegregatkon of , .... VRT O<'CUrred in 
85% 01 tho: l.mili<'5, which .. rorui'h."'t with 
"'po'l$ from int'aspear", CI'O$S<$ in &1. ",dgari! 
and C. ""'" (Diet ... J'kiL.tett ..... and Kirchne, 1998, 
s..u el al. 2(09). 

I'olk", o/ CM pb nts compel"" .UC<"<.'SSfu lly 
wilh wild pulk'l1 in wild piolil. as "",'<lo ......,'" 
sired by both type 01 donon in poi"'" mixlures 
t"'.t ...... "'t .. 1ñe pooI<.'<I F, progmy obI.i...-d /mm 
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1 .... 011"" Ih"", poi"'" mi~ture tTe~lments sisnif­
irantly d<lvi.t...'<I /mm Mlondc1ian in .... rit."'" oC 
1 .... lrartSg""". Howe ... "" as tho: proportiOll 01 
VRT polk.", i"'""' • ..-<I in mi""" poi"", Lo.ds ,., 
wild .... ..:ipients, t .... transf.". 01 t .... Iran'g.,n. to 
1 .... P"'S""y was mo'" likdy In /nllow Mendeli.n 
i ...... 'il.""" a. a dominant trait in mo", lamil;"'. 
Similarly, in these poli"" mixlu", e>:perim",,1$, as 
the proportkon 01 t' 0""8",,1<" poli"" in t .... load 
i~ased, t .... pmportkon uf transg"";" hybrid 
progeny ir><n'>1!ied too. n......, "",ult. iUggest a 
de .... ity-<le'P"nde"'l dft'Cl 0\''' ' f"rtili"'tion .uc­
cess 01 t,ansg~",ic poli ..... in competitkon with tho: 
wild opecia Although wild pul"'" in mi'"'-'<I 
load. n'<luced tho: frequency 01 hybrid VRT, 
microga"",tophyt.:l of t .... modiAed crop wer'e 

abl" to comp<.1~ .,,,,,,_fully in 1 .... Slyle .nd 
/ertilize wild 01IU1e$. 

Ou. ot udy wilh Cururl/i/« i. an ad,'anct'1l'M.",t 
wilh rcspecI to ot .... , Sludi<$ b....:ause we ,..ere 
able lo id.,ntify tr''''1!""k and non-t.ansg""ir F, 
do"",. and recipÍl'flto beful't.' conduding t .... 

""perimental <=Sse$. This . 110,.."" uS to dearly 
.. t.>blish 1 .... i"""rita"", 01 t .... 1 .. ""!Il ........ in F, 
hybrids and se prng""y. In t¡'" pooled F" we 
ot-rved devi.tions fmm Ml...ddi. n in ...... it."'" 
in t .... t .. nsgene Ih.'luenq. Huw",..", t .... F, 
prog~"'Y 01 71% uf , .... I.milies deri....,.;! fmm 
CTOS""" 01 F, VRT poll"n on F, non-VRT 
recipients /oIlowed Mc...delian inherila""'. Sim_ 
it.rly, tt.. F, prog~"'y 01 63% 01 t .... lomil;'" 
deri ... "" fmm F, VRT dOl\Of and "",ipienl C1'OS.Oel 

/nllo ... """ Mendeli.n i ...... rit.""". Ocspite d<..'VÍ,>-

tio"," from Mendelian i ...... 'it.""" 01 t .... t, ...... 
&""" in interspe<:ific h)'bndizations (possibly due 
to hybrid inte""f""CÍflC" C'I'OM-COfIlpatibility .... u"" 
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relalOO lo /ertiliL1 l ion, seed abortion, OT differen· 
lial seed germination), ... e demonslralOO lhal 
lT;msgenes "'n ¡,.,. lT;msferred from C. ~ VRT 
lo tl.. wild relah,,, C. orgyrI>ip<7ma $$p. $Oron.. 
wilh Sl.obilily. 

Inheril;ma, of tl.. VRT among BC progeny 
foll"",OO M~elian expectahons regardless of 
",hetheT tl.. F, VRT ad OO aS dono~ or recipienl$ 
in 0'0$$eS with Ihe wild ",lal"·e. lhe lransgenic 
virus res;$lan.ce <DnSlruct is inheriled aS a ¡S;ngle 
dominanl ITail in an inler-specific hybridwlion 
S)"Slem and can ¡,., in.rorpoTaled in the g""" pool 
01 tl.. wild relati,,, Ihrough backCJ"0$5ing. A 
con$i$lenl ~ahof1 01 lhe lrall$gen<' a<TO$$ 
"""Tal generalion$ SUggeslS !hal tl.. lransgenic 
COll$truc! is Slabole <!espile lhe po$$ibility of 
g~h" recombi""lion during meio$i$ (Stewart 
el al. 2003, Bi"'r lIm). 

In lhe crop/wild inledare land$Cape, cultiva~ 
of C. p<p<> and wild populalions of C. orgy' · 
""p<""a $Sp. $OroTio coincide in differenl "'Sion$ 
of Mexico (Amaga el aL 20(6). 80th cultivaled 
C. p<pO and the wild gouTds, sha", pollinalo~ 
and bloom during similaT periods Ihroughoul 
the )"aT (Hurd el aL 1971, lira·Saade 1995). 
Xroogla¡so and Prpottapi$ bee$ ha,-e mainlained a 
mutualislic evolubo,,,,'Y ",lah011$hip wilh Cu­
{uTbit. Spp. aS lile mO$I efficienl polli113lo~ of 
the genus (Hurd el al. 1\171). lherefore, gene 
now iS li kely looccur among common Cu{urbila 
species. In Me';co, cultinlion of C. ~ usually 
o<cu~ in densihe$ belween 10,000-14,000 planl$ 
pe' hectare (pub/K" (o",muniralion; hup://www. 
siap.gob.m"'colaoocila/), and wild populalion$ 
of C. .'gyrosp<"". $Sp. !<>TOna occur surrounding 
many of these fields in much lo.,.,.", den$ihes 
(i.e., 10_40 planl$ alOllg 100 m of ro<1d). This 
$Cenario will lead lo an oveT.representalion of 
VRT pollen of ti,., culhvaled planls, whe", bee$ 
will carry only ITa nsgenic pollen OT mix.,,;] loods 
bia$ed to.,.,.aTd$ a higheT proportion of tran$­
genic:wild pollen, fa,-oring VRTpollen now inlo 
the wild. Already, there i$ evid"""" lhal bees con 
carry mixOO pollen loads from cultinled and 
wil d Cu{~ ,bita, and Ihal ge"" no.,.,. """'u~ 

bel.,.,.""n cultivaled and wild planl~ of C. 
.TgymsprT",a (Ki, kpalrick and Wil$On 1988, 
Monles-Hern.;\n.dez and Eguiarle 20(2). Our 
study shows lhal even if VRT pollen i$ in Iow 
densily, il can compele wilh .,.,.ild pollen and 
produce viable hybrids carrying the lransgene 
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inlo recipMonl planlS of C. argy'''''p<rn1a $Sp. 
soro,;'. lhe,e fore, Ihe commeocial release of C. 
p<p<> VRT in Mexico .,.,.ould Te$ult in Ihe crealion 
of hybrids wilh wild populalion$ of C. orgy" 
<>!P<''''' $Sp. $OroTio, .,.,.hich i$ lhe inil ial Slep lo 
inlrogres.sion. 

~rfonnonce o( ~ and bocJ<aoss ~ 
Low hybrid viabihty could hindeT tl.. esc;.pe of 

transgenes lo wild populalion$. In our study, 
hybrid and OC prog~y generaUy showed boIh 
reduced ,-egetaü,,, and reprodudi,·., perlorma""-" 
compared lo tl.. wild parenl, and tIws, "" moy 
condude lhal inllOS' $' d p~y are no! good 
competilor$. Ho",,,,..,,-, ",e musl take inlo oaoounl 
tl.. " ariabihty in these meaSUres. Transg=ic and 
non.lransgenic hybrid perfonnance is nriable 
(AmoId and Hodges 1995, Hails and Moriey 
2(05), and il mar he equal lo lhal 01 the parents 
(Amold and Hooges 1995, Pertl el al. 2002, 
Arnmitzb!>ll el al. 2(05). Thus, an F, hybrid 
S"""'ation with Iow filne$$ d""" no! necessarily 
p"" .. ",,1 tra",,~ introgression. il merdy $lo~ 
down lhe proce$$ (Hails and Morle)- 2(05). 
Altrough F, hybrids of C. p<p<> VRT and C. 
orgyrosp<rnwl $$p. $Oron. hall km..,,- filneS$ !han tl.. 
wild paren!, lhey ... ere fertile and therefore could 
allow lhe flow of genes (induding tral1$genes) lo 
future gtner.>lÍDn$. Inlen$tingly, experimenlaUy 
S"""'ated hybrids of free..~ving C. pepo ssp. la""" 

and a transgt.'llic culh"a, of C. ~ $$p. p<p<> 
rt$Í$Ianl lo lwo viruses al$<> hall Io",e, frtne$S lhan 
tl.. .,.,.ild paren! (hybrid filness "'''h,·e lo wild 
paT81l 0115-53%; Spencer and Snow 2001). One 
reo$<lll why lhe decrea~ in filneS$ reported in !hal 
stu.dy .,.,.aS _ aS """re aS lhe """ .',e found could 
he lhal tl.. p"rt.'fllal lines of ~ hybrid$ ""'" 
more dosely ",lated ($.Ome specie$) !han tl.. 
part.'fllal lines ",e U$ed. In either case, tl.. F, 
hybrid$ COIlStitule a, al mos~ onlya portia! barne.­
lo gene fIow among Iral1lSg~i< ero¡> and wild 
C"""rbito. 

lhe vigor oC F, hybrids did no! diff", based on 
WhetheT one or bolh parenl$ """'" F, VRT, bul tl.. 
o".,,-all fitness of the F, gene-ralion ""'0$ 1",,''''­
compared lo lhe wild pa""'!$. H ybrid break· 
dOWTl has abo ¡,.,..", $hown lo occu, in the F, 
B""¡S;,,, ""P1f$ and in herl»cide-resi$bnl CM na, 
(Orp SO/;'''; Ha""" el al. 1998, Zhang el al. 
2003). Despile their lo.,.,. filne$$, F, hybrids 
"-",,,ain a viable VRT Te$erV";' from ,,-hich furt¡""-



27 
 

 

 

tr.uus""" intmg~on muld 0IrU •. 

The oc progmy of F, hybrid ~ aOO w;ld 
n.-cip;""1$ h.ad g"'aler '''8''t.ri,.., aOO n.-producti,·e 
perlom>~ than F, hybrids. This Sugsests that 
cmsses !>el"""" F, VRT aOO wild pl.:mts Can 
s.,...,..ate P"'S""Y with imp .. "..ed fitness «1m­

f"n.-d to ¡he F, hybrids. Similarly. in <Xher CM 
hybrid S)"SI<.'mS, the bi>ckcr065 S"""r.1ions had 
s",.¡er fi¡ness ¡han ¡he F, and F. S"""mtions (CM 
8rllSSin! ~""U! X B. """" aOO ~nu¡ ropIwnil­
'rI/", X B. n"l"'¡ CM; a.ev",d al. IW7. Mea el .1. 
19'17. Ammitw.,lI et .1. 2005). It ;s not"""rth.y that 
!he ;nh.erlt."", of the t",IIS!\,-"'" to OC progt.'fIy 
showI'd no deviatioM fmm Mendeb.n i ....... ita"'"" 
aOO that OC progeny h.ad grt'ater Atr,,'" lhan the 
F, hybrid .. wh<'l1 the mat","",1 1'"""'1$ cJ!he OC 
progt'ny w ....... w;ld. Th¡.¡ OC progeny coold ha,,.. 

S .... t< .. probability of surviving. n.'Producing. 000 
t"'nsmittins !he VRT than "';the. of !he hybrid 
gm.. .. ation$. 

Oth<. .. fat'turs may affee! the fat" of transg<....." 
in wild popu!.>tions afM hybridiz.a.tion. VRT 
hybrids ;n ""v;ron"""'l$ with high irrido.""",, uf 
viruses w(IU.ld ha,.., selerti,.., ad"anI1Ses ov",­
susceptible plant$, .nd rons<:<¡uently sh""ld 
in(n.'ase in frequen:y (Laushlin el al. !009. s'su 
el al. 2009). tn <"OIIITast. transgeno: e"PrtSSÍ<Jfl may 
have negative effee!s on ¡he fitness of VRT p!'>nts. 
and thu" rould """",ase tl-ei. fTe<¡U<O<}' in , 
population. Fo. "",mp~, indire<1 ~ in VRT 
OC Iquash. occu"""¡ bo!cau!il: theto: plants ,u.",t· 
t'd "",re I-erbivol"d (chry~lid bt-<tles) than 
non·VRT OC 5UocepIib~ to!he virus but sufkn.-d 
s",ot",- inr..ction by t ..... ~th.al bacterium fnri~j« 
ao it wal carri<...J by th.e herbiv ....... (Sa.u el al. 
2009). Studi<. .. .... ""luin...J to drlermint if iOÍm;!.>. 
rosts <>«u. in VRT hybrid, in th.e tmpía wh<. ..... 
<oroIogical interactions rould be ""' ... romplex. 

Conc1ucmf fflnorb 
In rutdusion, ro. study d<'fI\OI\Strnlt'd lhat • 

v;rus_resistanC1;' tr.nss"ne in the rultivotcd 
squash, ClIlurllitll p'p". can be trnns{er""¡ tu its 
dist.nt wild relati,,, C"",rbit. ~ ssp. 
$0l'I;l";" and may """,lt in int~ or Ira,.... 
sen., ~ in ""tural populaOCns in tl-e 
"'8Í011 oi origin ,nd domeSb;:ation al C,..."rlIit«. 
The Ir.nsgeno: is lik1y lo follow Mendeli.n 
in ..... ril."'"" as !he proportion of VRT palien 
increaset aOO und.,. difr... ....... t palien rompetition 
Kenarios. The resull5 of OUT study sI-oukl be 
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corui<l<'ft.'<Í in risk a"""mI.'nt """]y"" for !he 
;ntroduction 01. CM squash rulti"ars at!he lite of 
origin al the genus. Fulu'" studil$ a",~"'¡ to 
assess whethet viral.rI$isI....,., trallSSenes pnwitle 
these hybrids wilh a rompetiti,.., ad,·.ntag:e in 
wild condiri<>ns, .nd to determino ir II-e", a", .ny 
dire<1 or iOOin.-ct = oi Ir.JlSS<"'" ""pn:ssi:.n in 
hybrids and OC progeny. 
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CAPÍTULO I 

CULTIVOS GENÉTICAMENTE MODIFICADOS Y LOS CENTROS DE ORIGEN Y 

DOMESTICACIÓN DE PLANTAS 

REVISIÓN 

 

 

CULTIVOS GENÉTICAMENTE MODIFICADOS Y EL RIESGO DE HIBRIDACIÓN 

  

Importancia de los cultivos GM 

Los cultivos genéticamente modificados (GM) lograron una importancia económica 

creciente a partir de la década de los años noventa (Qiam 2009), eso se ve reflejado en el 

área cultivada con plantas genéticamente modificadas, la cual incrementó 100 veces a nivel 

mundial en las últimas dos décadas. Actualmente estos cultivos ocupan un poco más del 

10% del total de área cultivable en todo el planeta. El uso comercial de cultivos GM se 

concentra en cuatro especies: la soya, el algodón, el maíz y la canola. Esas variedades son 

representativas de dos características transgénicas dominantes del mercado de cultivos 

GM: la tolerancia a herbicidas (glifosato) y la resistencia a insectos plaga (cultivos Bt, 

James 2013). Hace un par de décadas algunos países industrializados lideraban el uso 

comercial de cultivos GM, sin embargo en la actualidad varios países en vías de desarrollo 

son los principales usuarios. Actualmente una proporción importante de los campesinos 

que utilizan cultivos GM se encuentran en países en vías de desarrollo (20 de 28 países que 

cultivan plantas GM). También se considera que aproximadamente el 90% de los granjeros 

que utilizan cultivos GM manejan granjas pequeñas y tienen escasos recursos económicos 

(James 2013). La evaluación del riesgo ecológico de cultivos GM es relevante para algunos 

de esos países, ya que representan sitios de origen o domesticación de cultivos y allí se 
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distribuyen algunos parientes silvestres de cultivares GM (Gepts 2001, Andersson y de 

Vicente 2009). 

El utilizar cultivares GM puede tener algunas ventajas. Por ejemplo la variedad de 

algodón GM tolerante a herbicidas puede reducir la aplicación de tales químicos en un 

6.1% al compararse con las variedades comunes (Brookes y Barfoot 2013). La utilización 

de cultivos GM puede acarrear beneficios económicos para los granjeros, aunque no 

siempre se garantizan ganancias. La mayoría de los agricultores que usaron tecnología GM 

reportaron incrementos en la producción de sus cultivos, pero también se tienen evidencias 

de efectos económicos negativos por su utilización tanto en países en vías de desarrollo 

como en los desarrollados. De 168 evaluaciones que midieron la producción entre cultivos 

GM y cultivos convencionales, 124 mostraron incrementos en la producción, en 32 no se 

observó diferencias entre cultivos y 13 mostraron efectos negativos (Carpenter 2010). En 

países en vías de desarrollo no se reportaron incrementos en la producción al utilizar 

algodón tolerante a herbicidas, un incremento promedio de 7% tanto en soya tolerante a 

herbicidas como en algodón resistente a insectos (Carpenter 2010). El uso de cultivos GM 

puede incrementar la productividad de los cultivos; la diferencia promedio de la 

producción entre granjeros que utilizan tecnología GM y aquellos que no la utilizan fue de 

29% (rango de -25 a 150%) en países en vías de desarrollo y de 6% (rango de -12 a 26%) 

en países desarrollados (Carpenter 2010).  

En los siguientes años los granjeros seguirán siendo el mercado principal de las 

empresas desarrolladoras de cultivos GM. Esencialmente, esas compañías ofrecen mejorar 

los ingresos de los campesinos a través de variedades modificadas que reducen la 

aplicación de insecticidas o herbicidas, pero esa visión puede llevar al desconocimiento de 

las necesidades de mejoramiento de cultivos a nivel local. En los países en vías de 
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desarrollo por ejemplo, el esfuerzo en el mejoramiento de cultivos está dirigido a reforzar 

aspectos nutritivos de los mismos (Cressey 2013). 

Además de las ventajas que ofrecen los cultivos GM también pueden representar 

desventajas al ambiente bajo ciertas circunstancias. El flujo génico desde cultivos GM 

hacia parientes silvestres puede conducir a la introgresión (incorporación permanente de 

genes, en este caso del cultivo en poblaciones silvestres) del transgene en las poblaciones 

silvestres, lo cual puede representar riesgos de bioseguridad. Los riesgos sobresalientes 

incluyen el caso donde la característica transgénica robustece la adecuación o la condición 

de maleza de los portadores, otro caso podría ser cuando el transgene otorga una 

desventaja selectiva especialmente en poblaciones pequeñas (Kwit et al. 2009), ambas 

condiciones son relevantes en los centros de origen de cultivos (Engels et al. 2006).  

 El flujo génico entre cultivos GM y parientes silvestres puede favorecer la 

acumulación de transgenes en los materiales nativos (apilamiento), los cuales a su vez 

pueden retransmitir el transgene favoreciendo una introducción no deseada hacia otras 

especies de plantas (Gepts y Papa 2003, Zapiola y Mallory-Smith 2012). En este trabajo 

realizo una breve revisión de la utilización de cultivos GM en centros de origen y su 

posible escape fuera de las áreas de control vía hibridación, dando énfasis en un pequeño 

grupo de casos poco estudiados y algunos otros emblemáticos para los centros de origen y 

diversificación de cultivos. 

 

Cultivos GM y el riesgo de introgresión 

Se considera que el flujo génico es un posible riesgo hacia los parientes silvestres, 

pero los cultivos GM pueden representar otros potenciales riesgos. Por ejemplo se piensa 

que algunos cultivos GM pueden exacerbar la característica de las malezas en áreas 

agrícolas, favorecer el desarrollo de plantas invasivas, impactar a organismos no blanco 
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(como organismos del suelo, insectos que no son plaga, aves y otros animales), además de 

formar nuevas plagas o más vigorosas, provocar cambios o pérdida en la diversidad de 

especies o en la diversidad genética de las especies (Snow et al. 2005, Clark 2006). El flujo 

génico debe ser un tema importante además de pertinente para los países en los que se 

distribuyen parientes silvestres de cultivos GM, una revisión reciente demuestra que el 

42.2% de la literatura sobre flujo de transgenes entre 2002 y 2011, aborda aspectos del 

flujo hacia los parientes silvestres (Nicolia et al. 2014). El flujo de transgenes (así como el 

de los genes de plantas domesticadas por métodos tradicionales) puede tener consecuencias 

no deseadas sobre los parientes silvestres o variedades locales. Por ejemplo si un transgene 

otorga una ventaja adaptativa a los individuos portadores, su presencia en la población 

silvestre podría conducir a un incremento en la característica de maleza de la población o 

puede conducir a una asimilación genética de los parientes silvestres por los cultivos GM 

(Ellstrand 1999). 

La normatividad para la liberación de cultivos GM pide una evaluación del 

desempeño del cultivo y la influencia de éste sobre la comunidad de organismos del 

ecosistema agrícola, teniendo en contraste variedades comunes (Crawley et al. 2001). Sin 

embargo la evaluación del escape vía hibridación con parientes silvestres requiere un 

análisis fuera del área de cultivo, empezando por considerar el escape de semillas o por 

polen en el caso de plantas (Tiedje et al. 1989, Stewart 2003). Una vez dadas las 

condiciones del escape, los cultivos GM podrían generar poblaciones ferales o se podrían 

incorporar las secuencias del transgene en las poblaciones de parientes silvestres mediante 

hibridación (Kwit et al. 2011). 

El flujo de transgenes requiere una serie de pasos para concretarse y cada uno de 

ellos es necesario para que el siguiente suceda. Para que ocurra el escape o movimiento de 

transgenes hacia poblaciones silvestres, estos últimos deben crecer dentro del rango de 
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dispersión de polen o de las semillas del cultivo transgénico. Posteriormente el 

cruzamiento entre cultivo transgénico y el pariente silvestre debe producir progenie viable 

y fértil. Además debe ocurrir un traslape durante la floración del pariente silvestre y del 

cultivar modificado. La progenie híbrida obtenida de esa fertilización debe mostrar un 

cierto grado de viabilidad y fertilidad que permita el retrocruzamiento con los parientes 

silvestres (Tabla 1). Finalmente, el paso fundamental es la determinación de la persistencia 

a largo plazo del transgene en la población silvestre (Gepst y Papa 2003). 

En los individuos transgénicos derivados de retrocruzamientos con el pariente 

silvestre, el locus donde se inserte el transgene puede sufrir una reducción de diversidad en 

las regiones adyacentes a ese sitio (Gepts y Papa 2003). La inserción del transgene es 

azarosa, sin embargo si ocurre en ciertas zonas de los cromosomas con genes que son 

seleccionados positivamente, esos sitios tienen mayor posibilidad de ser transferidos hacia 

los parientes silvestres (Stewart et al. 2003). En retrocruzantes derivados de cruzas entre la 

lechuga (Lactuca sativa) y un pariente silvestre (Lactuca serriola) se documentó un 

desequilibrio por ligamiento que permitió una sobre representación de alelos del 

domesticado en el genoma de los retrocruzantes. En el caso de cultivos GM el 

desequilibrio por ligamiento permitiría la introgresión de secuencias transgénicas incluso 

cuando no contribuyan directamente a la adecuación (Hooftman et al. 2011).  

Si un organismo genéticamente modificado es liberado al ambiente, establecerá 

interacciones con el medio biótico, algunas de esas interacciones pueden tener 

consecuencias no deseadas como resultado de efectos directos o indirectos (Wolfenbarger 

y Phifer 2000). Las relaciones bióticas en que participan las especies, incluidas los cultivos 

GM pueden ser complejas, de manera que los efectos que genera un transgene no siempre 

son evidentes. Por ejemplo en las plantas transgénicas del zucchini (Cucurbita pepo) con 

resistencia a virus, la característica transgénica las hace más susceptibles al ataque de 
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escarabajos herbívoros, los cuales a su vez son vectores de la bacteria Erwinia. Este 

patógeno que es transmitido en las heces fecales que depositan los escarabajos sobre los 

nectarios cuando se agrupan al interior de las flores para reproducirse, es mortífero para las 

plantas, ya que infecta y destruye su sistema vascular (Sasu et al. 2009, 2010). Así la 

presencia del transgene genera un costo indirecto a las plantas retrocruzantes que portan la 

secuencia de resistencia a virus. Este último caso ejemplifica la complejidad que enfrenta 

la evaluación de los riesgos ambientales de la liberación de cultivos GM.  

 

Evaluación de riesgos ecológicos 

La liberación de organismos genéticamente modificados (OGM) está regulada a 

nivel mundial, la evaluación del riesgo por la liberación está basada en la posibilidad de 

daño y las consecuencias del mismo, en una evaluación caso por caso (Nap et al. 2003). 

Específicamente la determinación del riesgo ambiental (e.g. la liberación de un OGM) 

debe apoyarse en el producto de dos probabilidades: la probabilidad de exposición del 

ambiente a un peligro por la utilización de un organismo genéticamente modificado 

(valoración de exposición) y la probabilidad condicional de que ese peligro cause un daño 

(valoración del efecto, Snow et al. 2005, Andow y Zwahlen 2006).  

El análisis de riesgo ambiental (ERA) debe considerar tres aspectos fundamentales: 

la valoración, el manejo y la comunicación del riesgo (Snow et al. 2005). La valoración del 

riesgo ambiental comprende varias etapas: en la primera se identifica la característica que 

puede causar efectos adversos (fase de formulación del problema, o la definición del caso), 

después se evalúa la potencial consecuencia que tendría cada efecto adverso (realizando 

una comprobación práctica), posteriormente se evalúa la probabilidad de ocurrencia de 

esos efectos (estimación o medición) y finalmente se estima el riesgo de cada característica 

(efecto o comparación de exposición, Hilbeck et al. 2011). Durante el manejo de riesgo se 
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consideran rutas alternativas de acción y se elige la opción más apropiada, en relación a los 

resultados de la determinación del riesgo. Finalmente en la comunicación de riesgo, la 

decisión tomada deberá ser consensuada entre los actores interesados y transmitida con 

claridad y transparencia entre ellos (Snow et al. 2005).  

En relación al flujo génico, el proceso de introgresión del transgene en las 

poblaciones silvestres emparentadas, representaría el componente de exposición dentro del 

análisis de riesgo (Ellstrand et al. 2013). Revisiones previas del flujo de transgenes 

enfatizaron en la determinación la probabilidad de que ocurriera tal flujo (Chandler y 

Dunwell 2008), pero hasta donde conozco no existe un trabajo que haya determinado la 

probabilidad de que la introgresión de secuencias transgénicas cause un daño en los 

parientes silvestres. 

Se considera como estrategias de manejo del riesgo el confinamiento de los cultivos 

GM en invernaderos o la restricción de siembra en ciertas áreas (Bock 2005). 

Adicionalmente, en caso de que ocurra una liberación ambiental se requiere un monitoreo 

que incluya la distribución espacio-temporal del cultivo GM y de los parientes silvestres, 

además de contar con personal capacitado que pueda identificar efectos ambientales no 

esperados. También se deben probar hipótesis durante el monitoreo que permitan 

identificar aquellos índices más adecuados para el proceso mismo (Snow et al. 2005). 

Llegar a esta parte con la menor incertidumbre posible es crucial para la conservación de la 

biodiversidad, ya que la introgresión es un proceso irreversible. 

Sin embargo, puntualizar la determinación del riesgo ecológico debido al uso de 

cultivos GM ha sido difícil entre la comunidad científica. Desde el punto de vista de 

Johnson et al. (2007), no existe una relación estrecha entre el análisis de riesgo y las 

investigaciones científicas, argumentan que las investigaciones pueden generar muchos 

datos, pero no todas aportan a la evaluación de hipótesis del análisis de riesgo. Una 
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dificultad importante es la ausencia de consenso sobre la forma de valorar la entidad que 

puede verse dañada y la integración correcta de hipótesis de riesgo (Tepfer et al. 2013). 

Adicionalmente, la falta de consenso sobre los riesgos puede ser una consecuencia de 

resultados no concluyentes, incluso hasta contradictorios en las investigaciones. Por 

ejemplo el caso del escape de secuencias transgénicas de maíz (Zea mays) en el centro de 

origen del cultivo, donde una primera evaluación detectó la presencia de secuencias 

transgénicas en maíz Bt, una segunda evaluación rechazó la misma y una tercera 

evaluación confirmó la presencia de secuencias en maíz Bt en el año 2004 (Quist y 

Chapela 2001, Ortiz-García et al. 2005, Pineyro-Nelson et al. 2009). 

En la evaluación de riesgo ambiental respecto a una posible introgresión de 

secuencias transgénicas en parientes silvestres, falta por resolver aspectos importantes. 

Uno de los principales retos es la definición apropiada de daño ambiental en relación al 

flujo de transgenes (Sanvido et al. 2012). Por ejemplo se considera que la introgresión de 

secuencias transgénicas es un riesgo para la diversidad genética de los parientes silvestres 

(Lu 2013), sin embargo resulta difícil cuantificar el riesgo.  

Flujo (trans)génico 

Una revisión previa recopiló datos sobre la distancia de dispersión de polen desde 

parcelas con cultivos GM de la canola, el maíz y el algodón hacia plantas no modificadas, 

así como la distancia de aislamiento recomendada para esos cultivos (Chandler y Dunwell 

2008). La coexistencia entre cultivos GM y plantas del cultivo no modificadas debe 

considerar una distancia de aislamiento entre esos dos tipos de plantas, esa posible 

coexistencia ha tratado de ser cuantificada al considerar un umbral de flujo (Messueguer et 

al. 2006, Devos et al. 2008). Sin embargo la contención es muy difícil de lograr, como lo 

evidencian algunos casos donde ya ocurrió la dispersión de transgenes (Ellstrand et al. 

2013). 
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El escape de transgenes fuera de las áreas de cultivo ha ocurrido en algunas 

variedades de cultivos GM, en el caso de la canola (Brassica napus); la presencia del 

transgene de tolerancia al herbicida glifosato fue documentada años después de la última 

temporada de siembra, en una área donde comúnmente crece la canola de vida libre 

(Warwick et al. 2003, Warwick et al. 2008). Otro caso es el escape del transgene de 

resistencia al herbicida glifosato a través del pasto (Agrostis stolonifera) usado como 

césped en campos de golf (Reichman et al. 2006), los individuos ferales que recibieron 

polen GM produjeron progenie, la cual logró establecer una hibridación intergenérica con 

una especie de pasto común (Polypogon mospeliensis) al que transfirieron el transgene 

(Zapiola et al. 2012). También en los centros de origen se han documentado escapes de 

transgenes como por ejemplo en México. En poblaciones silvestres de algodón (Gossypium 

hirsutum), se registró la presencia del transgene de resistencia a herbívoros (Wegier et al. 

2011) y el controvertido caso del maíz (Zea mays, Quist y Chapela 2001, Ortiz-García et 

al. 2005), en el que los resultados recientes confirman la presencia de secuencias 

transgénicas en razas locales de maíz (Piñeyro-Nelson et al. 2009). 
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Tabla 1. Desempeño de progenie híbrida entre cultivos GM y parientes silvestres. 

 

Cultivar 
modificado 

Maleza o 
pariente silvestre 

Tipo de 
modificación 

Característica con 
desempeño igual al 

silvestre 
Característica con 

menor desempeño que 
el silvestre 

Característica con 
mayor desempeño 

que el silvestre 
Adecuación de híbridos 

o retrocruzantes 
Ventaja al portar 

el transgene 
Evaluación 
en sitio de 
origen del 

cultivo 

Referencia. 

Girasol 
Helianthus 

annus. 
 

Helianthus 

annus. 
Resistencia a 
lepidópteros 

(Bt). 
-- -- -- RC transgénicas hasta 

55% más semillas por 
planta. 

Sí (sobre 
retrocruzantes no 

portadoras). 
Si. Snow et al. 

2003. 

Arroz 
Oryza sativa. 

O. sativa ssp. 
japonica, O. 

sativa ssp. 
indica. 

 

Resistencia a 
herbicida 

(glufosinato). 
Número de panículas 

por planta. 
Menor número de 

semillas, viabilidad de 
polen. 

Mayor número de 
espículas por 

panícula, plantas F2 
más altas. 

-- -- Si. Song et al.  
2011. 

Arroz 
Oryza 

japonica. 
 

O. japonica. 
Resistencia a 

insectos 
herbívoros. 

 

-- Menos semillas viables 
por planta. 

Número de espículas, 
peso de semillas por 

planta. 
Mayor vigor vegetativo 

de los híbridos. 
--- Si Cao et al. 

2009. 

O. sativa. O. sativa ssp. 
spontanea. 

Resistencia a 
insectos  

(Bt/ CpTI). 
Híbridos F4, número 
de tallos, producción 

de semillas. 
--- Altura de la planta, 

número de panículas, 
peso de semillas. 

La F4 no mostró 
diferencias con la 

maleza en condiciones 
naturales. 

 

Reducción del 
daño por insectos. 

Si. Yang et al. 
2012. 

Canola 
Brassica 
napus. 

Brassica rapa. Resistencia al 
herbicida 
glifosato. 

 

-- Menor número de 
semillas. 

Biomasa. Los híbridos presentan 
mayor adecuación en 

presencia del herbicida. 
Sí (sobre 

genotipos sin el 
transgene). 

No. Londo et al. 
2010. 

 Raphanus 

raphanistrum. 
Resistencia al 

herbicida 
(glifosato). 

 

-- Reducción de 
viabilidad del polen. 

-- Híbridos con baja 
fertilidad. 

-- Si. Warwick et al. 
2003. 

 Raphanus 
raphanistrum. 

Resistencia al 
herbicida 

(glifosato). 
Fertilidad de 

retrocruzantes, 
emergencia, 

supervivencia y altura 
de las plantas. 

 

Fertilidad del polen y 
menor número de 

semillas. 
-- La fertilidad de las 

retrocruzas depende del 
citoplasma del receptor; 

mayor adecuación en 
retrocruzantes con 

citoplasma silvestre. 

Sólo en presencia 
del herbicida 
glufosinato. 

-- Guerintaine et 
al. 2002. 



40 
 

 

Maíz 
Zea mays. 

Zea mays.  Tolerancia al 
herbicida 
glifosato. 

 

Viabilidad de polen. --- Mayor producción de 
semillas (25% 

aprox.). 
--- -- No. Guadagnuolo 

et al. 2006. 

Zucchini  
Cucurbita 

pepo. 
Cucurbita 

argyrosperma 

ssp. sororia. 
Resistencia a 

virus. 
Producción de flores 
pistiladas (F2 y RC). 

Producción de flores 
estaminadas,  
(F1, F2 y RC),  

semillas por fruto.  
(F1, F2 y RC). 

Área foliar  
(F1, F2 y RC),   

tiempo de 
germinación  
(F1, F2, RC).  

F1 y F2 con bajo 
desempeño 

reproductivo y RC con 
recuperación de la 

fertilidad. 

-- Si. Cruz- Reyes  
et al. 2015. 

 

. 
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CENTROS DE DOMESTICACIÓN Y CULTIVOS GENÉTICAMENTE MODIFICADOS 

 

India 

Arroz 

El arroz (Oryza sativa) tiene su centro de origen en el norte de la India, también en el 

sureste de Asia y el sur de China (Huang 2012, Gepts 2014). El flujo de transgenes de 

cultivares modificados hacia plantas silvestres de arroz puede ocurrir, puesto que allí coexisten 

cultivares y varias especies silvestres de arroz (Lu y Yang 2009). Da soporte a esta idea el 

flujo que ocurre entre variedades comunes de arroz y parientes silvestres. Por ejemplo, en 

campos de China y Corea el flujo de genes desde el arroz domesticado (O. sativa) hacia el 

pariente silvestre (O. rufipogon), favoreció la formación de híbridos en un rango de 1.21% a 

2.19% (Chen et al. 2004). Existen varios eventos de transformación biotecnológica para el 

arroz, los cuales otorgan resistencia a herbicidas, además, en la zona de origen (en China) se 

han realizado pruebas experimentales con arroz modificado genéticamente con resistencia Bt a 

lepidópteros (Lu y Yang 2009, CERA 2014).  

El flujo génico puede facilitar el escape y establecimiento de un transgene en 

poblaciones silvestres o en plantas maleza de arroz. Sin embargo el impacto del transgene de 

resistencia a herbívoros por ejemplo dependerá de su expresión y del efecto que tenga en la 

adecuación (Chen 2004, Lu y Yang 2009). Por ejemplo los híbridos derivados de cruzas entre 

arroz GM con resistencia a insectos lepidópteros (CpTI y Bt) y una maleza (O. sativa 

spontanea) presentaron una ligera mejoría en el desempeño en relación a las líneas parentales 

(Cao et al. 2009). En presencia de insectos herbívoros, el transgene de resistencia a 

lepidópteros (Bt) puede incrementar la fecundidad (44%) de los portadores en relación al arroz 
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maleza, aunque este beneficio puede ser efímero si la presión ejercida por los insectos no 

existe (Yang et al. 2011, Yang et al. 2012). 

Otros efectos ecológicos del transgene fuera del ambiente agrícola no han sido 

evaluados en profundidad, la mayoría de los trabajos se centran en ambientes agrícolas. Por 

ejemplo la evaluación del efecto de las proteínas Bt en arroz sobre organismos no blanco; no 

hubo efectos detectables sobre el tiempo de desarrollo del himenóptero parasitoide Anagrus 

nilaparvatea evaluado en 11 generaciones del parasitoide, ni tampoco en su fecundidad (Gao 

et al. 2010). En relación al efecto sobre los microorganismos del suelo, tampoco se detectó un 

efecto consistente en el número de unidades formadoras de colonias de bacterias y hongos 

actinomicetos, entre suelo cultivado con plantas Bt de arroz y suelo sembrado con arroz 

convencional (Wei-Xiang et al. 2004). Esta evaluación es importante en ambientes no 

agrícolas, ya que existen diferencias en la comunidad de microorganismos, principalmente de 

hongos, entre suelos que están bajo prácticas agrícolas de aquellos que están en cercanía pero 

que no reciben manejo agrícola intenso, así que el efecto de plantas transgénicas en este 

ambiente puede ser distinto al observado en un ambiente agrícola. (Hassink et al. 1991).  

 
África 

Sorgo 

 
El sorgo (Sorghum bicolor), otro cultivo en cual el flujo génico con parientes silvestres 

permitiría el escape de transgenes hacia malezas emparentadas. Cuando concurren el sorgo 

cultivado (Sorghum bicolor) con la maleza emparentada (S. halwepense), el porcentaje de 

hibridación disminuye al incrementar la distancia entre ambas plantas; del 2.54% al 0.06% en 

la formación de híbridos a partir de los 13m hasta los 158m respectivamente (Morrel et al. 

2005, Schmidt y Bothma 2006). Esta información es relevante para África como centro de 

origen del cultivo, allí se distribuyen varias subespecies silvestres del género Sorghum (deWet 
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y Huckabay 1966). El uso de cultivos transgénicos empezó en la región; en Burkina faso, 

donde se probó una variedad de sorgo transgénico en condiciones de confinamiento, la 

variedad probada fue modificada para incrementar la expresión de vitamina A, Zinc y Hierro 

(BCH 2016). Otros eventos de transformación incluyen la resistencia a lepidópteros 

barrenadores del tallo (Chilo partellus), mediante proteínas Cry (Girijashankar et al. 2005). 

Desconocemos si existe alguna evaluación del riesgo ecológico en la zona de origen del sorgo. 

Europa 

Betabel 

El betabel tiene varias especies silvestres emparentadas en Europa, zona que es 

considerada como centro de diversidad de este taxón (Maxted et al. 2008). El flujo génico 

entre el betabel (Beta vulgaris) y el pariente silvestre (B. vulgaris ssp. marítima), así como con 

otras malezas, sucede incluso pudiendo incrementar la diversidad genética (Desplanque et al. 

1999, Bartsch et al. 1999). Se sabe que algunos de esos cruzamientos intraespecíficos pueden 

producir híbridos, los cuales son malezas difícil de controlar en el ambiente agrícola (Bartchs 

et al. 2003). La preocupación por controlar esas malezas se justifica por un evento de 

transformación que introdujo resistencia a herbicidas a base de glifosato (EPSPS) en una 

variedad de betabel (Monteiro et al. 2013). Adicionalmente, en algunos países de Europa hay 

solicitudes para el uso de cultivos de estas variedades GM (Dinamarca, Alemania, CERA 

2016). Otra característica introducida al betabel mediante ingeniería genética es la resistencia 

a virus. Un estudio que utilizó híbridos entre la acelga GM con resistencia al virus de la 

rizomanía de la remolacha (BNYVV) y una variedad del cultivo de acelga, muestra como el 

gen de resistencia a virus puede otorgar ventajas a los híbridos F1 portadores, en ambientes 

que tengan una fuerte infestación viral (Bartsch et al. 2001). 
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Asia 

Alfalfa 

La alfalfa (Medicago sativa) y otras especies cercanamente relacionadas tienen su 

centro de origen en Asia menor (Michaud et al., 1988; Quiros y Bauchan 1988). La presencia 

de miembros del complejo de Medicago sativa presentes en zonas de Asia y Rusia, sugieren 

que la introgresión desde la alfalfa domesticada hacia los parientes silvestres de la zona es un 

fenómeno común (Grenne et al. 2008, Quiros y Bauchan 1988). La alfalfa es uno de los 

principales cultivos forrajeros mejorados mediante ingeniería genética con resistencia a 

herbicidas derivados de glifosatos (Marolly-Smith y Zapiola 2008). En algunos países 

asiáticos cercanos al centro de origen, se realizaron ensayos con alfalfa GM; en Filipinas y en 

la República de Corea (BCH 2015). Una evaluación de flujo génico en alfalfa, detectó el 

desplazamiento del transgene hasta una distancia de 4 km (Van Deyzne et al. 2004). 

 

Soya 

La soya (Glycine max) fue probablemente domesticada en China a partir del pariente 

silvestre Glycine soja (Guo et al. 2010). La soya (Glycine max) es un cultivo que se reproduce 

principalmente mediante autofertilización, así que su tasa de exocruzamiento es mínima (< 

1%), sin embargo en las plantas silvestres el exocruzamiento puede ser hasta del 19% (Fujita 

et al. 1997). La hibridación entre soya cultivada y plantas silvestres emparentadas es mínima, 

se demostró experimentalmente en poblaciones de soya silvestre (Glycine max ssp. soja) que 

pocas plantas reciben polen de plantas domesticadas (0.73% en un rango de 0% hasta 5.89%, 

Nakayama y Yamaguchi 2002). Un resultado similar se encontró evaluando la hibridación 



45 
 

entre cultivares de soya GM con tolerancia al herbicida glifosato y plantas silvestres de soya; 

el rango de hibridación fue de 0% al 0.097% (Mizuguti et al. 2010). En un experimento de 

hibridación entre la soya GM con tolerancia al glifosato y el pariente silvestre (Glicine soja), 

los híbridos F1 tuvieron un mayor crecimiento vegetativo así como mayor biomasa y en la F2 

las semillas fueron más grandes que en los parientes silvestres (Guan et al. 2015). 

 

Sudamérica 

Papa  

El centro de origen de la papa (Solanum tuberosum) se encuentra en Sudamérica, allí 

se distribuyen varios parientes del cultivo (S. acaule, S. bukasovii, S. sparsipilum; Celis et al. 

2004). El riesgo de flujo de transgenes hacia las especies emparentadas de la papa en la zona 

boliviana-peruana tiene soporte en el flujo génico que ocurre naturalmente entre cultivos y 

parientes silvestres (Ross 1986). La evaluación del riesgo por flujo génico hacia los parientes 

silvestre de la papa es necesaria, puesto que ya se probó experimentalmente una variedad 

transgénica resistente al Virus Y de la Papa en Argentina (Bravo-Almonacid et al. 2011). Otra 

evaluación para un evento de modificación que otorga resistencia contra nematodos en la 

papa, no encontró un efecto significativo sobre la comunidad microbiana del suelo, pero si la 

posibilidad de flujo génico con parientes silvestres (Celis et al. 2004). 
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Norteamérica 

Girasol 

La planta de girasol (Helianthus annuus) tiene su centro de domesticación más 

probable en el este de América del Norte (Harter et al. 2004). La tasa de hibridación que 

ocurre entre el cultivo común de girasol H. annuus y el girasol silvestre (H. petiolaris) es 

mínima, no obstante las frecuencias alélicas de los cultivares domesticados pueden mantenerse 

durante al menos cinco generaciones de cruzamiento con plantas silvestres (Whitton 1997, 

Gutierrez et al. 2011). En relación al transgene de resistencia contra lepidópteros mediado por 

proteínas Bt en girasol GM, éste puede ser transferido hacia plantas silvestres de girasol vía 

retrocruzamientos. Esos retrocruzantes pueden beneficiarse de portar el transgene en presencia 

de herbívoros, ya que posibilitan el incremento de la producción de semillas (55%) comparado 

con las plantas no transgénicas (Snow et al. 2003). En otro análisis con girasol transgénico que 

expresa el gene de la enzima oxalato oxidasa (OxOx) que otorga resistencia contra el hongo de 

la podredumbre blanca (Sclerotinia scleretiorum), los retrocruzantes con plantas silvestres 

presentaron menos infecciones por el hongo pero no obtuvieron una ventaja que se reflejara en 

un incremento en la producción de semillas (Burke y Rieseberg 2003). 

 

Mesoamérica 

Calabaza 

El centro de domesticación de varias especies del género Cucurbita es Mesoamérica y 

en México se han cultivado experimentalmente plantas modificadas de la calabacita zucchini 

(Cucurbita pepo) con resistencia a virus (Sanjur 2002, CIBIOGEM 2014), liberada 

comercialmente en EUA (USDA 1994). Se sabe que el flujo génico entre la variedad GM y 

plantas silvestres específicas permite la formación de híbridos (Spencer y Snow 2001). Un 
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factor en contra de la persistencia del transgene en retrocruzantes, puede ser el costo indirecto 

debido a su expresión antes mencionada (Sasu et al. 2009), pero el transgene puede 

transferirse más allá del ancestro silvestre directo, como lo ha demostrado otro trabajo 

experimental (Cruz-Reyes et al. 2015). Específicamente dicho estudio mostró que los híbridos 

y retrocruzantes entre C. pepo GM con resistencia a tres virus (ZYMV, CMV y WMV) y la 

calabacita silvestre C. argyrosperma ssp. sororia –posiblemente la especie más lejanamente 

emparentada a C. pepo dentro del género–, heredan el transgene. Dicho estudio también 

evidencia un pobre desempeño en los híbridos F1, el cual mejora en los retrocruzantes (Cruz-

Reyes et al. 2015). 

Maíz 

Uno de los principales cultivos que tiene su centro de origen en Mesoamérica es el 

maíz (Zea mays), para el cual se otorgaron permisos de siembra experimental de maíz GM con 

resistencia a lepidópteros y herbicidas en México (CIBIOGEM 2014). El flujo génico entre el 

cultivo modificado con resistencia Bt a herbívoros y variedades comunes en condiciones de 

coexistencia ocurre; se documentó que el ADN del maíz GM representó el 0,9% del ADN 

total en 3 de las 12 parcelas evaluadas (Messeguer et al. 2006). Además se conoce que puede 

ocurrir hibridación del maíz GM con tolerancia a herbicidas de glifosato con su pariente 

silvestre, el teocinte (Zea mays ssp. mexicana). Los híbridos obtenidos de esos cruzamientos 

experimentales produjeron más semillas que el teocinte en condición de presión selectiva por 

la aplicación de glifosato (Guadagnuolo et al. 2006). La presencia de secuencias de maíz GM 

en razas locales en su sitio de origen causó preocupación y controversia debido a que el maíz 

GM no fue liberado comercialmente en esa zona del país (Quist y Chapela 2001, Ortiz-García 

et al. 2005, Piñeyro-Nelson et al. 2009).  
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Algodón 

Uno de los sitios donde inició la domesticación de la planta de algodón (Gossypium 

hirsutum) es Mesoamérica (Wendel y Grover 2015). Hace más de 15 años en México se inició 

la siembra de algodón transgénico (CIBIOGEM 2014). El exocruzamiento entre plantas de 

algodón ocurre poco; menos del 10% más allá de los 10m de distancia entre plantas, sin 

embargo el nivel del flujo puede variar según el polinizador (Kareiva et al. 1994, Yan et al. 

2015). También se encontró flujo a larga distancia (1625m, van Deyzne et al. 2005). En 

poblaciones silvestres de algodón ubicadas en México (sitio de origen) se detectaron restos de 

secuencias transgénicas. Específicamente, la presencia de transgenes con tolerancia a 

herbicidas, con resistencia a herbívoros, y un antibiótico en cuatro de ocho metapoblaciones 

muestreadas (Wegier et al. 2011).  

 

Futuras consideraciones 

Varias investigaciones recientes sugieren que para predecir el destino de las secuencias 

transgénicas en las poblaciones silvestres, además de información sobre la formación de 

híbridos entre cultivares GM y plantas silvestres, es fundamental determinar la asociación de 

los transgenes del cultivo con la adecuación (de Jong y Rong 2013). Parece que ciertas zonas 

donde se insertan genes de plantas domesticadas dentro de un genoma híbrido (con un pariente 

silvestre) pueden favorecer su permanencia durante el proceso de retrocruzamiento, con lo 

cual se favorece la introgresión de genes del cultivo domesticado. La identificación de zonas 

con poca probabilidad de pasar a través de generaciones puede ser importante para el 

desarrollo de mecanismos de contención (Hoftman et al. 2011). Aunque ciertamente, el contar 

con datos detallados del proceso de hibridación no elimina del todo la incertidumbre sobre el 

riesgo de la introgresión (de Jong y Rong 2011).  
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Se han propuesto varias estrategias preventivas para evitar el flujo de transgenes: como 

el procesamiento cuidadoso de los cultivos GM sobre todo durante su transporte, realizar una 

selección adecuada de plantas para incluir características que eviten el flujo (el desarrollo de 

plantas infértiles, la presencia de cleistogamia o de apomixis), el mejoramiento de técnicas 

durante la generación de las plantas GM (mutaciones de sitio dirigidas, mediante 

endonucleasas que establecen mutaciones que regulan la expresión de un gene, en la 

cisgénesis se transfieren únicamente genes desde especies sexualmente compatibles) o con la 

presencia de características que inhabiliten el escape como tecnologías que eliminen 

selectivamente el transgene del genoma o la inclusión de genes que sean desventajosos en la 

adecuación del portador del transgene (mitigación transgénica, Ryffel 2014). 
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CAPÍTULO II 

 
 
 

HIBRIDACIÓN ENTRE CULTIVARES TRANSGÉNICOS DE Cucurbita pepo Y EL PARIENTE 

SILVESTRE Cucurbita argyrosperma ssp. sororia. 

 

 

 

INTRODUCCIÓN 
 

El flujo génico entre cultivares y sus parientes silvestres está registrado para varios 

cultivos (Ellstrand 1999). Estos hechos dieron sustento al cuestionamiento del posible flujo 

génico de transgenes hacia poblaciones de parientes silvestres y que la liberación de cultivos 

modificados condujera a la introgresión del transgene (Pilson y Prendeville 2004, Chapman y 

Burke 2006). 

Los cuestionamientos incrementaron con las primeras evidencias de escape de 

transgenes desde cultivares GM hacia poblaciones silvestres; como ocurrió con la canola 

(Brassica napus) modificada con resistencia a herbicida (Warwick et al. 2003, Warwick et al. 

2008), con el césped (Agrostis stolonifera) usado en campos de golf que fue modificado con 

resistencia a herbicida (Reichman et al. 2006), con el algodón (Gossypium hirsutum) resistente 

a herbívoros (Wegier et al. 2011). Además, está el controvertido caso del maíz (Zea mays, 

Quist y Chapela 2001, Ortiz-García et al. 2005), en el cual los análisis recientes confirman la 

presencia de secuencias transgénicas en razas locales de maíz. El tema es importante, ya que 

en este sitio de origen y domesticación no está aprobada la liberación comercial de maíz GM 

(Piñeyro-Nelson et al. 2009). Estos ejemplos muestran la dificultad para contener los 
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transgenes en las áreas de cultivo y evitar su escape una vez que el cultivar GM es liberado al 

ambiente (Marvier y Van Acker 2005). Sea que estos casos de escape representen las fases 

iníciales de hibridación o de introgresión (Kwit et al. 2011), las consecuencias se pueden 

volver complejas rápidamente. Así sucedió con el césped Agrostis stolonifera con resistencia a 

herbicida, pocos años después de su escape el transgene se transfirió a otro pasto feral a través 

de una hibridación intergenérica, (Polypogon monspeliensis, Zapiola y Mallory-Smith 2012). 

Para que un transgene se establezca en una población silvestre vía polen, debe ocurrir 

una serie de eventos que involucren al cultivar GM y su pariente silvestre tales como: el flujo 

génico, hibridación y selección positiva sobre la característica transgénica (Wolfenbarger y 

Phifer 2000, Chapman y Burke 2006, Kwit et al. 2011). La efectividad del flujo dependerá del 

traslape espacial y temporal que permita la polinización entre cultivares GM y las plantas 

silvestres. Posteriormente, el establecimiento del transgene dependerá de la formación de 

híbridos y de la adecuación que presenten (Wolfenbarger y Phifer 2000, Chapman y Burke 

2006, Kwit et al. 2011). Además, en la fase de hibridación se requiere que el transgene 

permanezca funcional, que sea transmitido eficientemente a través de generaciones sucesivas 

de retrocruzamientos o autofertilizaciones. Para que ocurra una asimilación estable del 

transgene durante la recombinación entre los genomas híbridos y silvestres, la secuencia 

transgénica no debe tener rupturas, de lo contrario se impediría la introgresión (Jorgensen et 

al. 2009). Finalmente para que la introgresión del transgene se cumpla, éste debe transmitirse 

entre generaciones de retrocruzantes sin ser purgado (Stewart et al. 2003, Kwit et al. 2011).  

 

La asimilación del transgene en una población silvestre es una condición necesaria, 

pero no suficiente para la formación de híbridos (Wolfenbarger y Phifer 2000, Chapman y 

Burke 2006, Kwit et al. 2011), por lo cual debemos considerar la adecuación de los híbridos, 
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que generalmente está disminuida comparada con los parentales (Arnold 1997). Sin embargo, 

algunas ocasiones la adecuación de los híbridos puede igualar o superar a las progenies no 

híbridas de cada una de las especies parentales (Arnold y Hodges 1995, Burke y Arnold 2001, 

Rhode y Cruzan 2005). El desempeño reproductivo de los híbridos influirá la dispersión del 

transgene en una población silvestre (Hails y Morley 2005); una alta adecuación facilitará la 

formación de generaciones avanzadas de híbridos, por el contrario los híbridos estériles 

obstaculizarían la transferencia del transgene entre generaciones (Guerintaine et al. 2002, 

Hooftman et al. 2008). En este punto adquiere importancia el conocimiento de las 

características que influyen tanto en la fertilidad como en la supervivencia de los híbridos, ya 

que ello permitiría estimar la frecuencia de alelos de los cultivares en generaciones híbridas 

subsecuentes al escape (Cummings et al. 2002). 

Para la determinación del riesgo de liberación de un cultivar GM, el conocimiento 

detallado de los procesos antes mencionados es importante, en particular para cultivares GM 

cuya característica incluida mediante ingeniería genética podrían representar una ventaja 

adaptativa fuera del campo agrícola, la cual podría facilitar su permanencia en las poblaciones 

silvestres. Un ejemplo de cultivos GM cuya característica puede ser ventajosa es la resistencia 

a virus, ya que los organismos portadores del transgene que produzcan fenotipos con mejor 

desempeño en su respuesta a virus pueden tener mayor adecuación que los no portadores. Hay 

variedades comerciales en dos especies de cultivos que expresan esta resistencia a virus; la 

calabaza (Cucurbita pepo) y la papaya (Carica papaya) y que fueron de los primeros 

cultivares GM en ser desregulados comercialmente en EUA (APHIS 1994). En este caso la 

evaluación del flujo génico es pertinente ya que durante el proceso de desregulación de las 

calabazas transgénicas en EUA, el servicio de inspección de salud animal y vegetal de ese país 

(APHIS) no consideró el posible efecto sobre otros parientes silvestres que se distribuyen 
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fuera de sus fronteras (NRC 2002). Las incógnitas más evidentes sobre el transgene de 

resistencia a virus en poblaciones silvestres giran alrededor de la capacidad que tendría para 

convertirlas en plantas invasoras (Wolfenbarger y Phifer 2000, Pilson y Prendeville 2004, 

Snow et al. 2005) o la probabilidad de una recombinación entre las secuencias transgénicas y 

los genomas virales. Esto podría tener consecuencias como alteraciones en la amplitud de 

hospederos que pueden infectar un virus o cambios en la capacidad de infección (virulencia, 

Pilson y Prendeville 2004). Finalmente se desconoce si la presencia del transgene puede 

alterar la variabilidad genética de las poblaciones silvestres (Gepts y Papa 2003). Estas 

interrogantes son importantes para los centro de origen de cultivos, ya que en esos sitios se 

deben considerar medidas precautorias que permitan conservar la variabilidad genética de los 

parientes silvestres sobre todo porque el flujo génico es un proceso irreversible (Engels et al. 

2006). 

El uso de cultivares de C. pepo transgénicos con resistencia a virus (TRV) en el centro 

de origen y domesticación del género Cucurbita puede tener consecuencias en la variabilidad 

genética de los parientes silvestres (Gepts y Papa 2003, Jenczewski et al. 2003, Stewart et al. 

2003, Engels et al. 2006). Debido a que no existen estudios que exploren la capacidad de 

hibridación de C. pepo con parientes silvestres no directamente emparentados, aquí se aborda 

la siguiente pregunta ¿el transgene de resistencia a virus puede establecerse en el sitio centro 

de origen y diversificación del género Cucurbita? Para los centros de origen es una prioridad 

el conocimiento de la capacidad de hibridación de cultivares GM con los diferentes parientes 

(Warwick 2003, FitzJhon et al. 2007). En el caso de C .pepo GM, sólo se probó con el pariente 

silvestre directo (Spencer y Snow 2001), pero hay evidencia de que este cultivar puede 

cruzarse con otras especies (Merrick 1990, Arriaga et al. 2006). La información sobre la 

capacidad de formación de híbridos, la determinación de la paternidad y su desempeño pueden 
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ayudar a dilucidar la posibilidad de permanencia del transgene en poblaciones silvestres 

ubicadas en el centro de origen del género Cucurbita. 

Aquí presento los resultados de un estudio experimental de hibridación entre dos 

especies de calabaza; un cultivar de zucchini Cucurbita pepo transgénico con resistencia a 

virus y una especie silvestre de calabaza (Cucurbita argyrosperma ssp. sororia), que está 

emparentada no directamente al cultivar transgénico (Sanjur et al. 2002). Esta especie tiene 

una amplia distribución en México, centro de origen y domesticación (Decker-Walters 1990, 

Merrick 1990). Evaluar la posible hibridación con esta especie silvestre es importante, ya que 

puede servir como un puente génico para la transferencia del transgene hacia otras especies de 

calabaza (Montes-Hernández y Eguiarte 2002, Felber et al. 2007). 

 

MÉTODOS 

 

Parental silvestre 

 
Cucurbita argyrosperma ssp. sororia. (L. H. Bailey) es una herbácea rastrera o 

trepadora nativa de México y Centroamérica con crecimiento indeterminado, monoica, 

protándrica y autocompatible (Merrick 1990). Se encuentra en floración desde junio hasta 

enero, sus flores son unisexuales de forma campanulada, de color amarillo o crema. Las flores 

estaminadas frecuentemente son más grandes y producen menos néctar que las pistiladas, en la 

antesis ambas flores abren durante las primeras horas de la mañana. Sus principales 

polinizadores son las abejas solitarias oligolécticas de los géneros Peponapis y Xenoglossa 

(Hurd 1971, Mariano 2001). Puede producir frutos de tipo pepo, globosos o piriformes, con 

cáscara rígida, los cuales pueden tener aproximadamente 250 semillas o más (Merrick 1990). 
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Son atacadas por herbívoros del género Acalymma y Diabrotica (Chrysomelidae), los cuales 

son atraídos por los triterpenoides tetracíclicos (cucurbitacinas) característicos del género 

(Metcalf y Rhodes 1990). 

Merrick y Bates (1989) propusieron que en esta especie se forma un complejo 

taxonómico constituido por dos subespecies: C. argyrosperma ssp. argyrosperma es la 

variedad cultivada y C. argyrosperma ssp. sororia es la forma silvestre. Un estudio de 

relaciones filogenéticas del género Cucurbita que utilizó ADN mitocondrial, demostró que C. 

argyrosperma ssp. sororia es el ancestro de la especie cultivada C. argyrosperma ssp. 

argyrosperma (Sanjur et al. 2002). Cruzamientos experimentales entre C. argyrosperma ssp. 

sororia y C. pepo demostraron que entre estas especies hay compatibilidad reproductiva, 

debido a que pueden producir semillas viables (Merrick, 1990). En condiciones naturales 

puede ocurrir flujo génico entre la subespecie domesticada y la silvestre de C. argyrosperma. 

(Montes-Hernández y Eguiarte 2002). 

Parental domesticado 

Cucurbita pepo L. es un cultivo importante a nivel mundial, cuyas plantas son 

monoicas con flores tubulares y corolas campanuladas de color amarillo-naranja. Sus flores 

son unisexuales, abren por la mañana y son polinizadas por abejas solitarias del género 

Peponapis y Xenoglossa (Hurd et al. 1971) y por la abeja común (Apis). Típicamente produce 

entre 20 y 30 flores estaminadas por 8 a 12 flores pistiladas de las cuales de 2 a 6 se convierten 

en frutos. En las áreas de cultivo de calabaza, es común encontrar como polinizadores a abejas 

de los géneros Apis, Peponapis, Bombus (Artz y Nault 2011). Algunas variedades de la 

calabaza tipo zucchini fueron modificadas mediante ingeniería genética, la línea modificada 

CZW-3 fue desarrollada con técnicas de recombinación de ADN para incluir genes de 

resistencia a tres tipos de virus; el virus mosaico del pepino (CMV), el virus mosaico amarillo 
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del zucchini (ZYMV) y el virus mosaico de la sandía (WMV-2). Las secuencias incluidas en 

esas variedades codifican para la expresión de una proteína de la cubierta de cada virus que le 

otorga resistencia a la planta (Tricoll et al. 1995), tiene además como marcador genético el gen 

de neomicina fosfotransferasa (NPTII) y la secuencia del promotor 35S del virus del mosaico 

de la coliflor. Este último, activa la expresión de las 3 secuencias de proteínas de cubierta que 

dan resistencia contra los tres tipos de virus (Tricoll et al. 1995). La variedad transgénica 

Liberator III® con resistencia a virus tiene un crecimiento arbustivo, produce frutos amarillos, 

alargados (12 a 15 cm de largo) con un pequeño estrangulamiento cerca de la zona del 

pedúnculo, estos frutos maduran cerca de los 41 días (SEMINIS).  

 

Población experimental 

Para realizar este trabajo experimental obtuve una población híbrida a partir del 

cruzamiento unidireccional desde un cultivar genéticamente modificado (Cucurbita pepo var. 

Liberator III®) hacia una calabaza silvestre (C. argyrosperma spp sororia) no directamente 

emparentada con el cultivar. Elegí esta dirección porque es la más probable para el escape del 

transgene hacia la población silvestre vía polen y porque las cruzas en la dirección contraria 

no producen semillas (Merrick 1990).  

En la primavera del 2007 sembré en invernadero 240 semillas de plantas silvestres 

colectadas de 10 poblaciones naturales de la región de Chamela, Jalisco. También sembré 50 

semillas de calabazas modificadas genéticamente, las cuales se mantuvieron en invernadero 

durante todo el experimento. Las plantas transgénicas se sembraron en macetas con un 

volumen de 30 litros; adicionalmente 3 semanas después sembré otros tres grupos de 10 

semillas de plantas transgénicas para asegurar la presencia de polen durante todo el periodo de 
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floración de las plantas silvestres. Los individuos adultos de plantas GM sólo fueron utilizados 

como donadores de polen. 

Por otra parte cuando las plántulas de la especie silvestre produjeron su tercera hoja 

verdadera se trasplantaron 110 plántulas a una parcela experimental ubicada dentro del 

campus del Instituto de Investigaciones en Ecosistemas y Sustentabilidad de la UNAM 

(Campus Morelia). Durante los primeros dos meses esas plantas juveniles se mantuvieron 

diariamente con riego en la parcela hasta el inicio de la época de lluvias. Ya en la época de 

lluvia, mantuve la parcela experimental deshierbada hasta que finalizó el ciclo de vida de las 

silvestres. 

 

Diseño experimental: F1 

Una vez que las plantas silvestres alcanzaron su madurez reproductiva inicié las 

cruzas. El diseño para obtener la F1 consistió en utilizar plantas silvestres y plantas 

transgénicas como donadoras de polen y como plantas receptoras de polen, únicamente utilicé 

calabazas silvestres. El diseño tuvo cuatro tratamientos, el primero incluyó únicamente polen 

transgénico, en él saturé el estigma de flores silvestres con más de 1000 granos. En los 

tratamientos restantes, apliqué cargas mixtas con polen de transgénico y de silvestre. En esos 

tratamientos representé tres diferentes proporciones, siempre fue mayor la cantidad de polen 

de transgénica que de plantas silvestres; 15:1, 7:1, 3:1 (15 veces más polen de plantas 

transgénicas que polen de plantas silvestres, etc.). Ver tabla 1.  
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Tabla 1. Tratamientos de cargas de polen usadas en experimento de cruzas manuales entre C. 

pepo transgénica y C. argyrosperma ssp. sororia para obtener la F1. 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

 

Esas proporciones de cargas de polen mixtas, fueron realizadas así debido a que un 

trabajo previo (Medina datos no publicados), demostró que las cargas con proporciones 

similares entre polen silvestre y transgénico, no producían híbridos con el transgene. Por otra 

parte, la cantidad de polen depositado, aseguró la fertilización de la mayoría de los óvulos 

(262 ± 34, n=5). Para obtener cargas de polen mixtas con distintas proporciones, utilicé 

pequeñas varillas de metal de diferentes diámetros (0.51 mm, 0.75 mm, 1.07 mm, 2.13 mm y 

3.15 mm). Realicé una estandarización de la cantidad de polen que cabía en la superficie plana 

circular del extremo de cada varilla, para lo cual conté los granos con la ayuda de un 

microscopio estereoscópico. Los promedios del número de granos en las cargas de polen 

fueron de 305 ± 52 (media y desviación estándar) granos de polen de plantas transgénicas por 

18 ± 6 granos de plantas silvestres para el tratamiento de 15:1; de 283 ± 42 granos de polen de 

transgénicas por 36 ± 11 granos de polen silvestre para el tratamiento de 7:1 y de 233 ± 23 

granos de polen transgénico por 75 ± 11 granos de polen silvestre en el tratamiento 3:1. 

 

Polen 
transgénico 

C. pepo 

Polen 
silvestre 

C. argyrosperma     

sororia 

 
Proporción 

 
Tratamiento 

1000 granos aprox. 0 Saturación 1 

300 granos aprox. 20 granos aprox. 15:1 2 

280 granos aprox. 40 granos aprox. 7:1 3 

240 granos aprox. 80 granos aprox. 3:1 4 
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Para asegurar el control de la polinización, diariamente (junio-septiembre de 2007) 

revisé cada una de las 101 plantas silvestres que llegaron a la etapa adulta en la parcela 

experimental, mientras que las plantas transgénicas las revisé en el invernadero. La tarde del 

día previo a la antesis, cerré con alambre plastificado cada una las flores femeninas de plantas 

silvestres que abrirían al día siguiente (la coloración crema es evidente en las flores que 

maduran la mañana siguiente). Cerré un mínimo de 5 flores estaminadas de plantas 

transgénicas y 5 flores masculinas de distintas plantas silvestres para usar su polen en las 

cruzas manuales. La mañana siguiente colecté el polen de los donadores transgénicos y 

silvestres. El polen de las plantas silvestres se mezcló en un recipiente plástico y en otro se 

mezcló el polen de las plantas transgénicas. De cada recipiente tomé granos de polen con 

ayuda de las diferentes varillas para realizar la polinización en flores pistiladas silvestres 

cerradas el día previo. Las flores donde realicé las cruzas manuales fueron etiquetadas con 

laminillas de aluminio. El resto de la temporada, seguí en desarrollo de todos los frutos y 

finalmente aquellos que lograron madurar fueron colectados en noviembre de 2007. 

Al inicio del 2008, extraje y limpié las semillas de cada fruto que alcanzó la madurez, 

determiné la maduración de las semillas por su peso (en una balanza Ohaus; Explorer 

E12140). En marzo del 2008, las semillas viables de cada tratamiento se sembraron 

individualmente en cámara de germinación (Conviron E15) y posteriormente se trasladaron al 

invernadero (5300 semillas). 
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F2 y retrocruzas 

 

Durante abril de 2008, trasplanté en la parcela experimental un máximo de 30 plántulas 

por cada fruto obtenido de la temporada anterior, a partir de ese momento hice las prácticas de 

mantenimiento en la parcela experimental de la misma manera que el año previo. A principios 

de julio, y una vez que las plantas híbridas F1 llegaron a la fase reproductiva, inicié con las 

cruzas manuales. En esta fase le di prioridad al tratamiento de saturación que contenía sólo 

polen híbrido, con ello traté de asegurar la producción de frutos para obtener la F2. 

Para conseguir la F2 realicé dos tipos de cruzas (julio-septiembre 2008), en las cuales 

consideré la presencia o ausencia del promotor 35S en los híbridos F1 (ver más adelante). En 

el primer tipo de cruzas, los híbridos no transgénicos (en adelante HNT) fueron los receptores 

de polen, mientras que los híbridos transgénicos (en adelante HT) fueron los donadores del 

mismo. En lo sucesivo referiré esta cruza como (HNT x HT). En el segundo tipo de cruza los 

híbridos transgénicos (HT) fueron receptores de polen de otros individuos híbridos 

transgénicos (HT). En adelante este tipo de cruza la nombraré: (HT x HT). 

Durante la etapa reproductiva de la generación F1, revisé diariamente cada una las 

plantas híbridas y cerré aquellas flores masculinas y femeninas que abrirían al día siguiente y 

que serían utilizadas en la cruzas manuales (julio- septiembre 2008). Realicé las cruzas 

manuales de saturación de la misma forma que el año anterior, mezclando polen de al menos 5 

plantas F1 de diferentes familias (frutos) en un recipiente plástico. Posteriormente, con ayuda 

de una antera libre de polen, saturé el estigma de las plantas híbridas receptoras. Etiqueté con 

papel aluminio las flores en las que se realizaron las cruzas. 
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Figura 1. Diagrama general de las cruzas realizadas para obtener las dos 

generaciones híbridas y una generación de retrocruzantes. Las flechas horizontales 

indican la dirección de la cruza y las verticales el tipo de progenie obtenida. 

 

Para obtener la generación de retrocruzantes, realicé dos tipos de cruzas de saturación 

de polen. En la primera, las plantas híbridas F1 que llevaban el transgene (HT) actuaron como 

receptoras de polen de plantas silvestres de C. argyrosperma ssp. sororia (en adelante S). Esta 

cruza la indicaré como (HT x S). En el otro tipo de cruza, las plantas silvestres fueron las 

receptoras y los híbridos F1 que portaban el transgene de resistencia a virus actuaron como 

donadores. Haré referencia a este tipo de cruza como (S x HT). De la misma manera como 

hice en las cruzas de saturación para obtener la F1 y F2, mezclé polen de por lo menos 5 

diferentes donadores para depositarlo en los estigmas. 

 

Análisis de paternidad 

La variedad transgénica de plantas tipo zucchini, Liberator III ® fue apropiada para 

realizar el experimento de paternidad debido a que permitió detectar la presencia y expresión 

de las secuencias del transgene en cada una de las plantas de las generaciones híbridas F1, F2 y 

de los retrocruzantes. Esto es posible, ya que al interior del casete introducido por ingeniería 

genética, se encuentra la secuencia del gen de neomicina fosfotransferasa (NPTII), usado 

como marcador genético, además de la secuencia del gen promotor de 35S del virus del 
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mosaico de la coliflor (35S CaMV), el cual activa la expresión de las 3 secuencias de proteínas 

de cubierta que otorgan resistencia contra los tres tipos de virus- (Tricoll et al. 1995). Figura. 

2. 

 

 

Figura 2. Esquema simplificado del casete transgénico que muestra las 

secuencias del gen marcador (NPTII), del gen de resistencia al virus mosaico 

amarillo de la calabaza zucchini (ZYMV), virus mosaico de la sandía (WMV-

2) y del virus mosaico del pepino (CMV), en calabazas modificadas 

genéticamente. Modificado de Tricoll et al. 1995. 

 

ELISA 

La proteína expresada por el gen marcador de la neomicina fosfotransferasa NPTII, la 

detecté realizando ensayos de inmunoabsorción enzimática (ELISA). Para ello tomé muestras 

de la 6ª hoja de cada una de las plántulas, corté 0.600g de tejido que molí en buffer de 

extracción con ayuda de una multiherramienta (Dremel Mod. 395T6). Esos extractos fueron 

sometidos al ensayo ELISA utilizando un kit comercial específico (AGDIA®) para detectar la 

proteína NPTII expresada en los organismos genéticamente modificados. El ensayo se basa en 

la utilización de un anticuerpo doble (ELISA DAS) y otro marcado con una enzima 

(peróxidasa), los conjugados de estos últimos presentan una actividad enzimática de tal 

manera que, al adicionar un sustrato reacciona produciendo un cambio de color observable. 

Los anticuerpos dobles reaccionan en presencia de la proteína NPTII, permitiendo determinar 

la expresión del gen transgénico (Tricoll et al. 1995, Mc Kenzie et al. 2000). Seguí el 

procedimiento de la prueba conforme lo indica el fabricante (AGDIA®), al finalizar la prueba 
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un vire del color en la muestra fue registrado como resultado positivo, muestras sin cambio 

fueron tomados como resultados negativos a la expresión del gen marcador. 

 

PCR 

Por otra parte, para determinar la presencia del gen promotor 35S del virus del mosaico 

de la coliflor (35S CaMV), hice amplificaciones de esa secuencia usando PCR ―punto final‖. 

De cada una de las plántulas, tomé una muestra de tejido (6ª hoja) para realizar extracción de 

ADN; corté 0.06g de tejido que fue molido con morteros y pistilos en nitrógeno líquido; utilicé 

el método CTAB para la extracción de ADN.  

Los oligonucleótidos usados para amplificación de la secuencia del promotor 35S fueron 5 

minutos -3 minutos GCT CCT ACA AAT GCC ATC A y 3’-5’ GAT AGT GGG ATT GTG 

CGT CA (Lipp et al. 1999). Realicé la amplificación de ADN de cada muestra en un 

termociclador para PCR (GenAmp 9700) usando el siguiente programa; 94oC por 1 minuto, 

después a 94oC por 45‖, posteriormente a 65oC por 65‖ y seguido de 72oC por 45‖, repetidos 

durante 35 ciclos, finalmente las muestras se mantuvieron a 72oC por 10 minutos. Los 

productos de PCR fueron analizados usando un gel de agarosa al 1.5% teñido con bromuro de 

etidio, en el gel se registró la presencia/ausencia del amplicón con un tamaño de 195 pares de 

bases que corresponde al promotor 35S del virus del mosaico de la coliflor (Lipp et al. 1999). 

No obstante que la técnica de PCR para amplificar secuencias del promotor 35S, se utiliza 

principalmente como un método de tamizado en la detección de organismos genéticamente 

modificados para tamaño de muestra grande (Hoslt et al. 1993), también ha sido utilizado para 

detecciones individuales (Tricoll et al. 1995). 
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Vigor de los híbridos 

Para evaluar la posibilidad que tienen los híbridos y retrocruzantes de persistir 

posteriormente a la fertilización estudié su desempeño. Contrasté el desempeño de las 

generaciones híbridas en relación al desempeño del parental transgénico y del parental 

silvestre. Para ello, cuantifiqué dentro del invernadero en una submuestra aleatoria de plantas 

híbridas y retrocruzantes el porcentaje de germinación de semillas, los días para germinar y el 

área foliar 14 días después de germinar. Después de trasplantar en la parcela experimental y 

una vez que las plantas llegaron a la etapa reproductiva, evalué la sobrevivencia (realicé un 

censo a la mitad de la etapa reproductiva, en septiembre). Durante toda la fase reproductiva 

evalué la fertilidad de los híbridos y retrocruzantes, cuantificando la producción de flores 

masculinas y la producción de flores femeninas, la viabilidad del polen, excepto para la cruza 

entre híbridos F1 (HNT x HT) y la retrocruza F2 (HT x S); para realizar esta comparación 

utilicé la progenie de la generación F1 que derivó del tratamiento de saturación, ya que tenía la 

certeza de que los individuos eran híbridos. 

Con esos datos, calculé la tasa reproductiva por generación, utilicé los valores de 

fertilidad y fecundidad multiplicada por la supervivencia (l x m). Con tales datos obtuve una 

tabla de vida simplificada con una sola cohorte. La fertilidad la obtuve dividiendo la 

producción total de semillas por generación por el número de plantas que supervivieron a la 

etapa reproductiva. La fertilidad masculina la obtuve como el producto de la producción de 

flores estaminadas, viabilidad del polen y los granos de polen producidos por flor dividido por 

el número de plantas supervivientes en la etapa reproductiva (utilicé la producción de granos 

de polen registrada para C. pepo de 28,016 granos Quesada et al. 1995). Esos valores los 

multipliqué por la proporción de supervivientes en la etapa reproductiva. Los datos de 

fertilidad de las plantas silvestres los obtuve, revisando una población silvestre (6 individuos) 
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al final de la temporada reproductiva, en la cual se produjeron 15 frutos de los que se contaron 

las semillas, mientras que la tasa de supervivencia la obtuve de las plantas sembradas en la 

parcela experimental. 

 

Análisis estadístico 

A partir del análisis de paternidad evalué la segregación mendeliana del transgene de 

resistencia a virus usando la prueba G de bondad de ajuste (Sokal y Rohlf, 1995). La prueba 

permitió determinar diferencias en la segregación esperada y la observada en la totalidad de la 

progenie y dentro de cada familia. Debido a que el transgene de resistencia a virus se 

comporta como un gen hemicigótico (Tricoll et al. 1995), las proporciones esperadas entre 

híbridos no transgénicos e híbridos transgénicos en la F1 fueron de: 1:1 (tratamiento de 

saturación). Para las proporciones teóricas esperadas en los tratamientos con mezcla de polen, 

consideré la presencia de polen no transgénico en el organismo GM y en la planta silvestre en 

correspondencia al polen transgénico (Figura 3). Estas proporciones teóricas, considerando un 

gen hemicigótico fueron de 17:15 (plantas sin transgene: híbridos transgénicos para el 

tratamiento con mezcla de 15:1), 9:7 (plantas sin transgene: híbridos transgénicos para el 

tratamiento 7:1), 5:3 (plantas sin transgene: híbridos transgénicos para el tratamiento 3:1). En 

las progenies de la generación F2, la proporción esperada de híbridos transgénicos: híbridos no 

transgénicos fue 1:1 (HNT x HT) y de 3:1 (HT x HT). Mientras que en la progenie derivada de 

retrocruzas puse a prueba la proporción entre retrocruzantes transgénicos: retrocruzantes no 

transgénicos de 1:1 para (HT x S) y (S x HT). 
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Figura 3. Proporción esperada en la progenie F1 derivada de carga de polen con mezcla 

de polen transgénico y silvestre del tratamiento 15:1. El transgene de resistencia a virus 

es hemicigótico, es decir la mitad de los microgametos producidos por la planta GM 

portarán el transgene, mientras que la otra mitad no. Por su parte todos los 

microgametos de parental silvestre carecerán del transgene. Las figuras sombreadas 

representan los gametos o la proporción que corresponde al transgene. T= transgénico, 

NT= no transgénico. 

 

 

Para evaluar el desempeño vegetativo y reproductivo entre líneas parentales, líneas 

híbridas y los retrocruzantes realicé un análisis de varianza usando un modelo lineal 

generalizado (GLM). Realicé comparaciones a posteriori entre líneas genéticas mediante la 

prueba de Tukey. También puse a prueba la homogeneidad entre líneas genéticas para la 

germinación de semillas, la sobrevivencia a la etapa adulta así como la viabilidad del polen 

realizando una prueba de X
2. Una comparación a posteriori usando el procedimiento 

Marascuilo me permitió detectar diferencias entre proporciones de las líneas genéticas 

(Marascuilo 1971, Zar 1999).  
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Con los datos promedio de algunas variables del ciclo de vida de las generaciones 

híbridas, obtuve una tasa neta de reproducción simplificada que incluyera características de 

sobrevivencia y reproducción (como indicador de la capacidad de fertilidad de los híbridos y 

retrocruzantes). La tasa la obtuve para la función femenina y masculina como el producto de la 

probabilidad de supervivencia a la etapa reproductiva por la fecundidad respectiva. 

  

                    
                  

                                       
 

 

F                                                                                                    

                                       
 

 

Antes de realizar los análisis, determiné si la presencia del transgene genera alguna 

diferencia en el desempeño entre los híbridos que portan el transgene y los que no lo llevan. 

Esto lo determiné realizando un análisis multivariado (MANOVA) en la generación F1 y F2 y 

un análisis de varianza para la generación de retrocruzantes. Adicionalmente, probé si hubo 

diferencias en el desempeño entre las progenies derivadas de los distintos tratamientos de 

polinización que se utilizaron para obtener la generación F1 (saturación, 15:1, 7:1, 3:1). Para 

cumplir con los supuestos de normalidad transformé las variables cuantificadas: el tiempo de 

germinación de semillas (Log10), la producción de flores masculinas (1/raíz cuadrada), de 

flores femeninas (Log10), el número de semillas (Log10) y la masa de las semillas (raíz 

cuadrada). Los factores de variación fueron la presencia/ ausencia del transgene y el 

tratamiento de polinización manual. El área foliar de las plántulas no se analizó, ya que sólo se 

contó con datos para el tratamiento de saturación. Para la generación F2, el análisis 

multivariado incluyó como variables el tiempo de germinación de las semillas, el área foliar 
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(Log10), la producción de flores estaminadas y de flores pistiladas en las cuales realicé la 

misma transformación que en la F1. El modelo incluyó como factores de variación el tipo de 

cruza (HNT x HT) o (HT x HT) y la presencia/ausencia del transgene en los progenie. Para las 

retrocruzas, la pequeña cantidad de individuos obtenidos para ambos tipos de retrocruza, 

impidió realizar un análisis multivariado, por lo que realicé un análisis univariado (GLM) para 

el tiempo de germinación de las semillas, el área foliar, la producción de flores estaminadas y 

pistiladas; de nueva cuenta las fuentes de variación fueron los dos tipos de retrocruzas que 

realicé (HT x S) y (S x HT) y la presencia/ausencia del transgene de resistencia en la progenie. 

 

 

 

RESULTADOS 

 

La compatibilidad sexual entre Cucurbita pepo modificadas genéticamente y el pariente 

silvestre distante C. argyrosperma ssp. sororia, me permitió obtener frutos y semillas viables 

en todos los tratamientos de la generación F1, en los dos tipos de cruzas para obtener la F2 y en 

los dos tipos de retrocruzas. Tabla 2. Para el tratamiento de saturación de la F1 con sólo polen 

transgénico, alrededor de un tercio de las cruzas que realicé fueron exitosas en el sentido de 

formar frutos con semillas. En los tratamientos de competencia de polen silvestre-transgénico, 

entre una tercera y una cuarta parte de las polinizaciones manuales produjo frutos maduros. 

Mientras que para la F2 la formación de frutos maduros ocurrió entre una décima parte y una 

sexta parte de las cruzas realizadas. Por otra parte, en los retrocruzamientos la maduración de 

frutos sucedió entre una y dos quintas partes del total de las cruzas realizadas.  
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Tabla 2. Tipo y número de cruzas manuales hechas para obtener las generaciones 

híbridas F1, F2 y de retrocruzamiento así como el número de semillas obtenidas 

por tipo de cruza. 

 

Generación Tipo de cruza Éxito de 
polinizaciones 

Total de semillas 
producidas 

F1 

S x T 
(saturación) 32% (181) 3273 

15:1 
(transgénico: silvestre) 23% (120) 752 

7:1 
(transgénico: silvestre) 24% (90) 568 

3:1 
(transgénico: silvestre) 33% (87) 1016 

F2 
HNT x HT 
(saturación) 15% (225) 3364 

HT x HT 
(saturación) 10% (182) 2016 

Retrocruzamientos 
HT x S 

(saturación) 18%  (48) 1002 

S x HT 
(saturación) 44%    (9) 391 

 

 
HERENCIA DEL TRANSGENE 

 

Generación F1 

El análisis genético de la progenie en las diferentes generaciones (F1, F2 y 

retrocruzantes), reveló la presencia del promotor 35S, además, de confirmar la expresión del 

gen marcador NPTII. En los cuatro diferentes tratamientos de cargas de polen a partir de los 

cuales obtuve la progenie F1, encontré que el transgene de resistencia a tres diferentes virus no 

segregó en la proporción mendeliana esperada, esto al analizar en conjunto los datos de cada 

tratamiento, ni en el tratamiento de saturación (sólo polen transgénico), (G = 76.98, g.l. = 39, 

P< 0.05), ni en el tratamiento con mezcla de polen transgénico-silvestre 15:1 (G = 34.25, g.l. = 

15, P< 0.05), ni en el tratamiento 7:1 (G = 63.03, g.l. = 11, P< 0.05), finalmente tampoco en la 

progenie del tratamiento 3:1 (G = 97.34, g.l.= 16,P< 0.05; Figura 4). 
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Sin embargo, cuando analicé por familias (fruto) dentro de cada tratamiento para 

obtener la F1, encontré que para un porcentaje grande de familias, la proporción observada de 

híbridos transgénicos ajustó con la proporción esperada. Para el tratamiento de saturación, el 

85% de las familias ajustó al teórico esperado de 1:1, mientras que el restante 15% de las 

familias no ajustó. En la progenie derivada del tratamiento con mezcla de polen de 15:1, el 

82% de las familias ajustó a la frecuencia esperada (17:15), lo cual contrasta con el 18% de las 

familias donde no ajustó. En el tratamiento de mezcla de polen 7:1, el 50% de las familias 

ajustaron al teórico esperado (9:7). Finalmente, en el tratamiento con mezcla de polen de 3:1, 

sólo el 35% de las familias ajustó a la frecuencia esperada (5:3) para híbridos transgénicos. 

Figura 4.  

Es probable que la proporción del total de familias que no ajustó al teórico esperado, 

haya causado que el valor total del estadístico G, no ajuste con el modelo de herencia 

mendeliano esperado en la F1. Encontré en la progenie F1 para los cuatro tratamientos una 

menor frecuencia de híbridos portadores del transgene que de plantas no portadoras. También 

observé entre los tratamientos, que al disminuir la proporción entre polen transgénico y polen 

silvestre depositado, la diferencia entre la frecuencia de híbridos transgénicos y plantas no 

transgénicas aumentó. 

 



79 
 

 

Figura 4. Herencia del transgene de resistencia a virus en la progenie F1 

derivada de cuatro tratamientos de polinización (saturación, 15:1,7:1, 3,1). Las 

columnas sombreadas, indican los individuos con el transgene de resistencia a 

virus. Las columnas en blanco, indican los individuos sin el transgene. La parte 

superior punteada representa los individuos que no se ajustaron al esperado 

según la herencia mendeliana. Arriba de las barras se indica la proporción no 

transgénico:transgénico a prueba. Los asteriscos indican diferencias 

significativas entre la herencia esperada y la observada. 

 

F2 y retrocruzas 

Dentro de la generación F2, el transgene con resistencia a tres diferentes virus, no 

segregó en la proporción mendeliana considerando la totalidad de la progenie en los dos tipos 

de cruzas. En las progenies derivadas de cruzamientos entre plantas híbridas F1 no 

transgénicas receptoras de polen y plantas híbridas F1 transgénicas donadoras (HNT x HT), no 

encontré un ajuste con la proporción teórica esperada 1:1 de híbridos F2 con y sin el transgene 

(G = 111.48, g.l. = 25, P< 0.05). Tampoco dentro la progenie derivada de cruzas con ambos 
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padres F1 transgénicos (HT x HT) la herencia ajustó al esperado 3:1 (G = 64.8, g.l. = 18, P< 

0.05). Figura 5. 

Al igual que en la F1, un análisis por familias mostró que la mayoría de ellas ajustó con 

la herencia mendeliana. En la progenie F2 derivada de la cruza (HNT x HT), el 71% de las 

familias ajustaron con la frecuencia esperada (1:1) de plantas con y sin el transgene. De 

manera semejante, el 63% de las familias de la cruza (HT x HT), ajustó con el teórico 

esperado de 3:1 de plantas con y sin el transgene. Figura 5. En este tipo de cruza F2, se observó 

un mayor número de híbridos transgénicos, debido a que el transgene segregó a partir de 

ambos padres; como consecuencia de este tipo de cruzamiento se podrían formar individuos F2 

homocigotos para la resistencia transgénica a virus. 

 

Figura 5. Herencia del transgene de resistencia a virus en la progenie F2 

derivada de dos tratamientos de polinización: uno con receptora F1 no 

transgénica con donador híbrido F1 transgénico y otro con ambos padres F1 

transgénicos. Las columnas sombreadas indican los individuos con el transgene 

de resistencia a virus. Las columnas en blanco indican los individuos sin el 

transgene. La parte superior punteada representa los individuos que no se 

ajustaron al esperado según la herencia mendeliana. Arriba de las barras se 

indica la proporción no transgénico:transgénico a prueba, los asteriscos indican 

diferencias significativas entre la herencia esperada y la observada. 
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En la progenie derivada de retrocruzamientos, el transgene segregó en forma 

mendeliana; tanto cuando los receptores fueron los híbridos transgénicos y los silvestres 

fueron donadores de polen (HT x S) (G = 1.14, g.l.= 2, P> 0.05), que cuando las plantas 

silvestres actuaron como receptoras de polen y los híbridos transgénicos como donadores de 

polen (S x HT) (G = 3.5, g.l.= 3, P> 0.05). Aquí el 100% de las familias ajustó con la 

proporción teórica 1:1 (con transgene: sin transgene). Figura 6. 

 

 

Figura 6. Herencia del transgene de resistencia a virus en la progenie derivada 

de dos tipos de retrocruzamientos. HT x S: plantas híbridas F1 transgénicas como 

receptoras y silvestre como donadoras de polen. S x HT: plantas silvestres como 

receptoras y plantas híbridas F1 como donadoras de polen. Las columnas 

sombreadas indican la frecuencia de individuos con el transgene de resistencia a 

virus, las columnas en blanco indican los individuos sin el transgene. 
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DESEMPEÑO DE LOS HÍBRIDOS Y RETROCRUZANTES 

El análisis multivariado en la generación F1, no arrojó diferencias significativas entre el 

desempeño de los híbridos que heredaron el transgene y los que no lo heredaron (en términos 

de tiempo de germinación de la semilla, producción de flores masculinas y femeninas, número 

de semillas por fruto y masa de las semillas). Tampoco encontré, diferencias significativas 

entre las progenies de los distintos tratamientos de polinización (saturación, 15:1, 7:1 y 3:1), 

en el desempeño de las variables mencionadas arriba. Tabla 3. En la progenie F2, no hubo 

diferencias en el desempeño entre híbridos segregantes y no segregantes del transgene (tiempo 

de germinación de semillas, área foliar de las plántulas a los 14 días, la producción de flores 

masculinas y femeninas). 

Tabla 3. Análisis multivariado de la generación F1 y F2, para tiempo de 

germinación de semillas, la producción de flores masculinas, la producción de 

flores femeninas, el número de semillas por fruto y la masa de las semillas entre 

los tratamientos de polinización saturación, 15:1, 7:1, 3:1, además de la 

presencia o ausencia del transgene. 

 

 

 

 

 

 

 

 De la misma manera no detecté diferencias significativas en el vigor entre 

retrocruzantes transgénicos y no transgénicos (tiempo de germinación de semillas, el área 

foliar de las plántulas, la producción de flores masculinas y femeninas), en ambos tipos de 

recruzamientos que realicé (HT x S) y (S x HT).Tabla 4. Debido a que no encontré

Generación Factores Estadístico 
Wilki λ 

g.l. F P 

 
F1 

Tratamiento de carga de polen 0.745 15,   97 0.727 0.751 
Presencia ausencia del 

transgene 
 

0, 835 5,  35 1.382 0.255 

 
F2 

Tipo de cruza 0.611 4,  17 2.69 0,066 
Presencia ausencia del 

transgene 
0.713 4,  17 1.71 0,194 
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Tabla 4. Análisis de varianza de la generación de retrocruzantes para el tiempo de germinación de semillas, el área foliar 

de las plántulas a los 14 días de germinación, de la producción media de flores pistiladas y estaminadas, así como de la 

presencia del transgene de resistencia a virus.

  Días germinar  Área foliar  Flores femeninas  Flores masculinas 
Factor  g.l. CM F P  g.l. CM F P  g.l. CM F P  g.l. CM F P 

Tipo de cruza  1 0.015 1.50 0.222 1 0.039 0.73 0.401 1 0.0001 0.005 0.965 1 0.016 0.05 0.823 
Presencia o 
ausencia del 

transgene 

 
1 0.0009 0.09 0.758 

 
1 0.149 2.80 0.108 

 
1 0.001 0.02 0.892 

 
1 0.186 0.59 0.446 

Interacción  1 0.0013 0.13 0.721  1 0.012 0.23 0.639  1 0.004 0.06 0.804  1 1.033 3.28 0.078 

Error  186     23 0.053    23 0.075    38 0.315   
Total  189     26     28     41    
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diferencias significativas en el vigor entre la progenie portadora y la no portadora del 

transgene (F1, F2 y retrocruzantes), decidí agrupar los datos de las progenies con y sin el 

transgene de resistencia a virus para compararlos con las líneas parentales. 

 

Desempeño vegetativo 

Aunque encontré diferencias significativas entre las líneas parentales y las líneas 

derivadas en variables como los días a germinar (F6,3942=27.32, P< 0.010, figura 7): área foliar 

a los 14 días (F 6,340= 73.34, P< 0.010, figura 8), en la producción media de flores femeninas 

(F 6,928= 30.26, P< 0.010, figura 9), la producción media de flores masculinas    (F 6,906 = 74.59, 

P< 0.010, figura 10 ), el número de semillas por fruto (F 5,143=15.89, P< 0.010, figura 11) y la 

masa de las semillas (F 6,1957=157.26, P< 0.10, figura 12), ninguna de esas diferencias se 

expresó como vigor híbrido. 

Durante la fase de establecimiento de las plántulas, las semillas híbridas F1 requirieron 

un período mayor para germinar que el parental silvestre. Figura 7. En la generación F2, no 

hubo diferencias significativas en el tiempo de germinación de semillas entre los dos tipos de 

cruzas realizadas, tampoco hubo diferencias al contrastar esta generación con los parentales 

transgénicos. Sin embargo, si hubo diferencias significativas respecto a los parentales 

silvestres (periodo mayor de germinación en ambos tipos de cruzas F2), pero no respecto a la 

generación F1. Por otra parte, las retrocruzas mostraron una diferencia significativa con la 

línea silvestre (periodo mayor para germinación) de las semillas, pero no hubo diferencia con 

relación a las generaciones F1, F2 y los parentales transgénicos. 
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Figura 7. Días para germinar de generaciones parentales, generaciones híbridas 

y retrocruzantes. Barras de LSM con errores estándar. Letras diferentes indican 

diferencias estadísticas significativas.  

 

En relación al área foliar de las plántulas a los 14 días de germinar, las generaciones 

híbridas F1, F2, y retrocruzantes tuvieron áreas foliares similares entre sí, pero sus áreas fueron 

intermedias en relación con las líneas parentales. Es decir el área foliar a los 14 días en ambas 

cruzas F2, fue menor al área del progenitor transgénico pero significativamente mayor que la 

del progenitor silvestre. Figura 8.  
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Figura 8. Área foliar de las plántulas 14 días después de germinar de generaciones 

parentales y generaciones híbridas y retrocruzantes. Barras de LSM con errores 

estándar. Letras diferentes indican diferencias estadísticas significativas. 

 

Ya en la fase reproductiva de las plantas, los resultados de la prueba de Tukey 

indicaron que la producción media de flores pistiladas en los híbridos F1, fue menor en 

relación de las líneas parentales y de las plantas híbridas F2, pero similar a las plantas 

retrocruzantes. La producción de flores femeninas de las plantas F2 y de las retrocruzantes fue 

similar a la expresada por las plantas silvestres pero significativamente menor a la producción 

de flores del parental transgénico. Figura 9. 
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Figura 9. Producción de flores pistiladas de las especies parentales y 

generaciones híbridas y retrocruzantes. Barras de LSM con errores estándar. Las 

letras diferentes indican diferencias estadísticas significativas. 

 

Por otra parte la producción de estructuras reproductivas masculinas de las líneas 

híbridas F1, F2 fue intermedia a la producción de flores estaminadas de las líneas parentales. A 

diferencia de las líneas retrocruzantes, que tuvieron una producción similar al parental 

transgénico. La línea híbrida F1, ambas líneas F2 y las retrocruzantes no fueron diferentes 

significativamente entre sí en la producción media de flores estaminadas. Fue notoria la 

disminución en la producción de flores macho en las líneas híbridas y retrocruzantes respecto 

al parental silvestre. Figura 10. 

 

0

2

4

6

8

10

12

14

Fl
o

re
s 

 p
is

ti
la

d
as

 

a a 

b 

c 

abc 
abc a 



88 
 

 

Figura 10. Producción de flores estaminadas de las especies parentales y 

generaciones heterogéneas y retrocruzantes. Barras de LSM con errores 

estándar. Las letras diferentes indican diferencias estadísticas significativas. 

 

Por derechos de patente y sus efectos legales, la producción de semillas por fruto de las 

generaciones híbridas y retrocruzantes no fueron comparadas con el parental transgénico, 

únicamente las contrasté con la línea parental silvestre. La prueba de Tukey indicó que todas 

las líneas híbridas F1, F2 y las retrocruzas, fueron significativamente distintas del silvestre, 

todas ellas mostraron una reducción importante en la cantidad de semillas producidas por 

fruto. Entre las líneas sintéticas F1, F2 y retrocruzantes las diferencias en la producción de 

semillas no fueron significativas. Figura 11. 
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Figura 11. Semillas por fruto de silvestre parental y generaciones híbridas y 

retrocruzantes. Barras de LSM con errores estándar. Letras diferentes indican 

diferencias estadísticas significativas. 

 

Por otra parte la masa promedio de las semillas de la generación F1 y F2 fue intermedia 

en relación a la masa de las líneas parentales, además de ser significativamente diferente. La 

masa de las semillas no fue diferente entre híbridos F1 y la retrocruza con madre híbrida y 

padre silvestre (HT x S). Mientras que, las líneas híbridas F2 no tuvieron diferencias 

significativas entre sí, pero expresaron una masa mayor que las F1 y los retrocruzantes. Por su 

parte la masas de las semillas de la retrocruza de madre silvestre con padre híbrido transgénico 

(S x HT), no fue diferente de la línea parental silvestre. Figura 12. 
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Figura 12. Masa de semillas de las especies parentales y generaciones híbridas y 

retrocruzantes. Barras de LSM con errores estándar. Letras diferentes indican 

diferencias estadísticas significativas. 

 

Seguí la floración diariamente para cada generación, a partir de la primera flor. El 

periodo de floración masculina del parental silvestre fue el segundo más largo (90 días) 

después de la generación F1. Mientras que, el periodo del parental transgénico fue el más 

breve. La generación F2 (H NT x HT y HT x HT) y la generación de retrocruzantes (HT x S, S 

x HT) tuvieron periodos similares de floración (≈ 80 días), y más cortos que en la generación 

F1. Figura 13.  

Respecto al periodo de flores pistiladas, éste fue más prolongado en la generación F1 

comparada con otras generaciones. El tiempo de expresión de flores femeninas fue semejante 

entre generaciones F2 y retrocruzantes (≈80 días). La expresión máxima de flores pistiladas 

ocurrió de forma más tardía en los parentales silvestres que en las generaciones F1 y F2. Figura 

14. 
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Figura 13. Número total de flores producidas por día durante el periodo de 

floración masculina en las líneas parentales (silvestre, transgénica), líneas 

híbridas (F1 y F2) y retrocruzantes. Conteo realizado en 30 individuos de cada 

línea genética. 
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Figura 14. . Número total de flores producidas por día durante la duración de la 

floración femenina en las generaciones parentales (silvestre, transgénica), 

híbridas (F1 y F2) y retrocruzantes. Conteo realizado en 30 individuos de cada 

línea genética. 
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Encontré diferencias significativas entre generaciones en la germinación de semillas 

(X2= 286.95, g.l.= 6, P<0.05), en la supervivencia de las plantas a la mitad de la etapa 

reproductiva (X2= 93.68, g.l.= 6, P<0.05) y en la viabilidad del polen (X2= 4254.95, g.l.= 4, 

P<0.05). Tabla 5. 

Respecto a la porción de semillas que germinaron, las generaciones híbridas y 

retrocruzantes siempre lo hicieron en menor proporción que el parental silvestre. Los híbridos 

de la F1 tuvieron una reducción del 26% en la proporción de germinación de semillas, los 

híbridos F2 (HNT x HT) 8% menos, mientras que en la progenie F2 (HT x HT) la disminución 

fue del 11%. En la retrocruza (HT x S) la reducción de la germinación fue del 29% y para la 

retrocruza (S x HT) fue del 36%. Tabla 5. Las proporciones de germinación de semillas entre 

las cruzas híbridas F2 no fueron diferentes entre sí y tampoco lo fueron con el parental 

transgénico. Por su parte la proporción de semillas germinadas de la retrocruza (HT x S) no 

fue diferente de la cruza F1, de las cruzas F2, y de la retrocruza (S x HT). Tabla 5. 

La supervivencia de los adultos F1 fue 22% menor respecto al parental silvestre. 

Igualmente, los híbridos F2 (HNT x HT) y (HT x HT) tuvieron una supervivencia menor en 

relación al silvestre del 13% y 11% respectivamente. Las proporciones de supervivencia entre 

los híbridos F1, híbridos F2 y los individuos retrocruzantes no difirieron significativamente 

entre sí. Tabla 5. 

Encontré en las generaciones híbridas F1, F2 y retrocruzantes, una menor viabilidad del 

polen respecto al parental silvestre, en individuos F1 la reducción fue del 44%, en plantas F2 

(HT x HT) fue del 37% y en la retrocruza (S x HT) la reducción fue del 19%. Cabe resaltar 

que los retrocruzantes (S x HT) mostraron una mayor proporción de polen viable que los 

híbridos F1.Tabla 5. 
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Tabla 5. Tasa de germinación de semillas, de supervivencia y de viabilidad de polen en las generaciones de parentales 

(silvestres y transgénicas), de híbridos (F1, F2) y retrocruzantes (RC).  

 

 

 

 

 

 

Tabla 6. Tasa reproductiva de la función femenina y masculina de las generaciones de parental silvestre, híbridos F1, F2 y 

retrocruzantes (RC). 

  Función femenina Función masculina 

 
Generación 

Tasa 
supervivencia 

 
Fertilidad 

Tasa 
reproductiva 

 
Fertilidad 

Tasa 
reproductiva 

Parental silvestre 0.85 59.67 50.72 59671.4 50720.7 
 
F1(saturación) 

 
0.62 

 
2.8 

 
1.75 

 
344.2 

 
215 

F1 (15:1) 0.62 1.98 1.24 --- --- 
F1 (7:1) 0.69 3.37 2.32 --- --- 
F1 (3:1) 0.66 5.05 3.31 --- --- 
F2(HNT x HT) 0.73 0.63 0.46 --- --- 
F2 (HT x HT) 0.74 1.07 0.79 532.8 394.3 
RC (S x HT) 0.93 1.05 4.77 11845 11015.8 

 
Variable 

Parental 
silvestre 

Parental 
transgénico 

F1 
Saturación 

F2 RC  

X
2
 H NT x HT HT x HT HT x S S x HT 

Germinación 
de semillas 

0.88  
(224) 

0.90 
(55) 

0.62 
(3273) 

0.80  
(1697) 

0.77 
(1119) 

0.69 
(165) 

0.52  
(172) 

X
2 = 286.95 

g.l. =6,P<0.05 

Supervivencia 0.85 
(110) 

0.54 
(55) 

0.63  
(1832) 

0.73  
(1282) 

0.74  
(816) 

0.79   
(112) 

0.93   
(85) 

X
2 = 93.68  

g.l. =6, P<0.05 
Viabilidad del 

polen 
0.97     
(16) 

0.96 
(21) 

0.53  
(34) __ 0.60  

(14) 
__ 
 

0.78   
(19) 

X
2 = 4254 

g.l. =4, P<0.05 
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Desempeño reproductivo 

La tasa reproductiva de las generaciones híbridas F1, F2 fue mínima respecto al 

parental silvestre. La función femenina de la generación F1 únicamente representó entre el 2% 

y el 6% de total de la función femenina del parental silvestre. Tabla 6. La tasa reproductiva de 

la generación F2 representó el 1%, mientras que en la retrocruza (S x HT) alcanzó el 9% en 

relación al parental silvestre. La función masculina de la generación F1 representó 6%, en la 

generación F2 (HT x HT) representó el 0.9% mientras que en los retrocruzantes (S x HT) 

alcanzó el 20% de valor del parental silvestre. Finalmente, la función reproductiva femenina y 

masculina de los retrocruzantes (S x HT) fueron 2.5 y 51 veces mayor que el respectivo valor 

en la generación F1. Tabla 6. 

 

 

DISCUSIÓN 

 

En este capítulo demostré mediante un experimento de cruzamientos manuales que 

Cucurbita pepo TRV tiene la capacidad de formar híbridos con C. argyrosperma ssp. sororia 

y que el transgene de resistencia a virus segrega en la progenie híbrida. También muestro 

evidencia de la transferencia del transgene de resistencia a virus desde los híbridos F1 hacia la 

progenie resultante de cruzamientos con otros individuos híbridos F1 (generación F2), y hacia 

retrocruzantes con plantas silvestres de C. argyrosperma ssp. sororia. En esta sección también 

discuto sobre la transferencia del transgene de resistencia a virus en calabazas en un contexto 

de hibridación interespecífica y su posible introgresión en poblaciones silvestres de calabaza. 

 



96 
 

Herencia del transgene 

El análisis de la segregación del transgene en la generación F1 originada de 

cruzamientos con sólo polen de plantas transgénicas, revela que casi la mitad (44%) de toda la 

progenie porta el transgene de resistencia a virus. Adicionalmente muestra que la mayor parte 

de las familias (más del 80%) ajustan con la proporción esperada (1:1 con el transgene: sin el 

transgene). Este resultado muestra cómo la hibridación entre genotipos domesticado-silvestre 

de estas especies, permite una estabilidad para la segregación del transgene de resistencia a 

virus. Este resultado amplía la posibilidad de escape del transgene de resistencia a virus a otras 

especies del género Cucurbita, más allá de los cruzamientos intraespecíficos en Cucurbita 

pepo (Spencer y Snow 2001; Fuchs et al. 2004; Laughlin et al. 2009), ya que C. argyrosperma 

ssp. sororia es la especie más lejana a C. pepo dentro del clado Cucurbita (Sanjur et al. 2002). 

Este trabajo es avanzado respecto a investigaciones previas de herencia del transgene 

debido a que es el primero en determinar la segregación de transgene cuantificando polen 

conespecífico y heteroespecífico. Este método me permitió observar cómo en la F1 

proveniente del tratamiento de polen mixto, al disminuir la diferencia entre polen transgénico 

y silvestre, el patrón de herencia mendeliana en las familias es menos frecuente. Lo cual 

sugiere un efecto denso-dependiente sobre la capacidad de fertilización de los 

microgametófitos de plantas modificadas en competencia con polen silvestre. Esto concuerda 

con lo observado en trabajos de competencia de polen; donde la fertilización conespecífica es 

favorecida como en C. pepo (Quesada et al. 1993; Quesada et al. 1995). Esta parte del trabajo 

demuestra que los tubos polínicos de plantas transgénicas tienen la capacidad de crecer en los 

estigmas de plantas silvestres aún en presencia de polen silvestre. De esta manera, la 

hibridación interespecífica entre C. pepo GM y C. argyrosperma ssp. sororia puede ocurrir y 
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no representa un impedimento para el escape y la expresión del transgene de resistencia a 

virus en este pariente silvestre. 

La segregación del transgene de resistencia a virus también fue evaluada en 

generaciones avanzadas. Para ello desarrollé la generación F2 a partir de cruzamientos 

manuales entre plantas F1 además de hacer retrocruzamientos controlados entre plantas 

híbridas F1 y plantas silvestres. Este trabajo logró determinar la presencia o ausencia del 

transgene, específicamente en aquellas plantas F1 que serían utilizadas como madre y padre y 

con ello determinar la herencia en la generación F2. 

Al igual que en la generación F1, la segregación del transgene no ajustó a la herencia 

mendeliana en la F2, de la misma forma que en la generación previa; ésta desviación ocurrió 

en sólo una fracción de las familias. El transgene ajustó a la herencia mendeliana en el 71% de 

las familias en la cruza HNT x HT y en el 63% de las familias ajustó al 3:1 esperado en las 

cruzas HT x HT. La herencia en ese porcentaje de familias concuerdan con el resultado del 

cruzamiento intraespecífico entre la acelga (Beta vulgaris) modificada con resistencia a 

herbicida y una acelga silvestre; la segregación de ese transgene ajustó al esperado 3:1 

(resistente: susceptible al herbicida) en una segunda generación de híbridos (Diezt- Pfeilstetter 

y Kirchner, 1998). Individuos híbridos F2 provenientes de la cruza entre padres F1 HT, podrían 

ser homocigotos para el transgene. No queda claro si una condición homocigótica puede 

generar un mayor nivel de expresión del transgene, comparado con los híbridos hemicigóticos 

(Halfhill et al. 2003) y si ello se traduce en una mayor resistencia contra virus.  

En la generación de plantas retrocruzantes el transgene segregó de forma mendeliana. 

Ya sea que el híbrido F1 transgénico funcione como donador o como receptor de polen; la 

herencia del transgene ajustó a la frecuencia mendeliana esperada 1:1. Estos resultados 

concuerdan con la herencia observada en dos generaciones consecutivas de retrocruzantes 
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intraespecíficos obtenidos en parcelas con polinización abierta entre C. pepo y C. pepo ssp. 

texana (Fuch et al. 2004b, Sasu et al. 2009). Mis resultados con la generación F2 y de 

retrocruzantes sugieren que el transgene de resistencia a virus es heredado de manera estable a 

través de varias generaciones, es decir que la introgresión del transgene de resistencia a virus 

puede suceder también con especies silvestres no directamente emparentadas a C. pepo como 

lo es C. argyrosperma ssp. sororia.  

El riesgo del escape del transgene puede ser real si consideramos otros factores. Si 

pensamos en un escenario futuro en donde concurren cultivares de C. pepo GM y plantas 

silvestres de C. argyrosperma ssp. sororia, podríamos encontrar sembradas en una hectárea 

hasta 12,000 plantas de calabazas transgénicas con resistencia a virus (TRV), mientras que en 

los caminos adyacentes, las poblaciones del pariente silvestre habría una decena de plantas en 

un tramo de 100 metros. Bajo este escenario habría sobre-representación de polen del cultivar 

GM, que favorecería el flujo de polen hacia el pariente silvestre. Así, algunas abejas llevarían 

cargas con sólo polen transgénico, mientras otras tendrían una carga mixta pero con una 

mayor proporción de polen transgénico que silvestre. Esto es factible, ya que las abejas llevan 

cargas mixtas que pueden conducir a la formación de híbridos como se corroboró en un 

análisis entre cultivares y plantas silvestres de C. pepo (Kirkpatric y Wilson 1988). Así, la 

condición que simulé en este trabajo en la cual el polen transgénico compite en mayor número 

con el polen conespecífico de las calabazas silvestres, puede ocurrir naturalmente.  

 

Desempeño híbrido 

No observé vigor híbrido en el desempeño vegetativo de las generaciones híbridas. Los 

híbridos F1 obtenidos de cruzamientos controlados entre C. pepo GM con resistencia a virus y 

C. argyrosperma ssp. sororia presentaron un bajo desempeño. Así; los híbridos F1 produjeron 
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menos flores que el parental silvestre, lo cual concuerda con lo observado en cruzamientos 

intraespecíficos entre C. pepo TRV y C. pepo de vida libre (Spencer y Snow 2001). La 

producción de flores estaminadas fue reducida en relación al parental silvestre, la producción 

de semillas por fruto también fue afectada y sólo representó una quinta parte de las semillas 

producidas por el parental silvestre. La misma tendencia ocurrió en híbridos intraespecíficos 

entre C. pepo TRV con resistencia a virus y C. pepo de vida libre, los cuales sólo produjeron 

un tercio de las semillas comparado con las plantas silvestres. 

El desempeñó reproductivo de los híbridos F1 fue malo. La función reproductiva de los 

híbridos reflejó un bajo nivel de fecundidad (3%) y de fertilidad masculina (0,4%) en relación 

al parental silvestre. Estos valores sugieren que el proceso de hibridación afectaría la 

adecuación por la vía femenina y masculina de forma diferente (Pertl et al. 2002), como 

consecuencia el transgene de resistencia a virus tendría mayor oportunidad de pasar a la 

segunda generación cuando el híbrido funciona como madre. El desempeño reproductivo de 

híbridos F1 interespecíficos (C. pepo TRV x C. argyrosperma ssp. sororia) fue tres veces 

menor que en híbridos intraespecíficos (C. pepo TRV x C. pepo de vida libre, Spencer y Snow 

2001), esto posiblemente influido por la lejanía filogenética entre estas dos especies 

(Rieseberg y Wendel 1993). 

El desempeño de los híbridos de la generación F2 también fue bajo, pero con una ligera 

mejoría en relación a la generación F1. El desempeño que expresaron los híbridos F2 fue 

independiente del tipo de planta madre: transgénica o no transgénica. Mis resultados 

concuerdan con lo observado en híbridos F2 derivados de plantas de Brassica napus GM con 

resistencia a herbicidas, los cuales también expresaron un vigor pobre (Hauser et al. 1998, 

Zhang et al. 2003). A pesar de la baja adecuación de los híbridos F2 TRV, las plantas 

permanecieron viables, por lo tanto esta generación podría funcionar como fuente de gametos 
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en retrocruzamientos, es decir pueden ser otra vía para la permanencia del transgene de 

resistencia a virus en las poblaciones silvestres de calabaza.  

La introgresión de un transgene en poblaciones silvestres dependerá también del vigor 

de los retrocruzantes (Hails y Morley 2005). Si bien los retrocruzantes expresaron en general 

un desempeño inferior al parental silvestre, algunas variables -a diferencia de la generación F1- 

en los retrocruzantes presentaron valores similares al parental silvestre (producción de flores 

pistiladas, la supervivencia y la masa de las semillas). Esta ligera mejoría en el desempeño 

respecto a la generación F1 puede favorecer la persistencia del transgene. Además recordemos 

que los retrocruzantes heredaron el transgene de forma mendeliana. 

La probabilidad de persistencia del transgene en la población silvestre puede variar 

según la dirección del retrocruzamiento con los híbridos F1. La posibilidad de transferir el 

transgene hacia la siguiente generación de retrocruzantes podría no ser igual para la función 

masculina y femenina de la generación retrocruzante. Encontré que los retrocruzantes 

provenientes de cruzas de plantas silvestres receptoras de polen híbrido TRV, produjeron 

significativamente más flores estaminadas y sus semillas fueron menos pesadas (parecidas al 

fenotipo silvestre) que los retrocruzantes derivados de híbrido receptores TRV y de padres 

silvestres. Es importante resaltar que los retrocruzantes derivados de plantas silvestres como 

receptoras de polen de híbridos TRV, alcanzaron una fecundidad del 9.4% y una fertilidad 

masculina del 19.9% relativa a C. argyrosperma ssp. sororia en condiciones experimentales. 

Mis datos sugieren que la introgresión del transgene de resistencia a virus en una población 

silvestre puede verse favorecida por la función masculina de los retrocruzantes, pero no 

podemos olvidar que en condiciones ambientales puede haber variación en el desempeño y 

esta ventaja podría cambiar en otro ambiente, e.g. en un experimento de trasplante recíproco 

entre Iris fulva, I. hexagona y sus híbridos, estos últimos presentaron mayor crecimiento del 
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rizoma que los parentales en tres de los cuatro sitios de trasplante (Emms y Arnold 1997, 

Campbell et al. 2006). 

 
Para la persistencia del transgene en una población de parientes silvestres deben 

considerarse otros factores. Por ejemplo factores ambientales como la magnitud de la 

incidencia de virus; suponiendo que la expresión del TRV en híbridos o retrocruzantes les 

otorga una ventaja en ambientes con alta incidencia, ello facilitaría la introgresión (Laughlin et 

al. 2009). Otro elemento a considerar sería la presencia de costos por la expresión del 

transgene. Si la expresión del transgene de resistencia a los virus en generaciones híbridas 

tuviera un efecto negativo en la adecuación, la secuencia introducida sería depurada del 

conjunto genético de la población. En C. pepo ssp. texana por ejemplo el transgene de 

resistencia a virus genera un costo indirecto en los introgresantes portadores; si bien la 

expresión de la resistencia reduce las infecciones virales también los hace más susceptibles al 

ataque de herbívoros que transmiten la bacteria mortífera Erwinia (Sasu et al. 2009). Queda 

pendiente estudiar el efecto que tienen estos factores en ambientes tropicales que comprende 

la zona de distribución natural de estas calabazas silvestres, allí las relaciones ecológicas 

serían más complejas que las que ocurren en los campos experimentales.  
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 CAP ÍTULO III 

INCIDENCIA DE VIRUS EN POBLACIONES NATURALES DE Cucurbita argyrosperma 

ssp. sororia 

 

INTRODUCCIÓN 

Después de los hongos, los virus son el grupo de patógenos que más pérdidas causan en 

los cultivos (Reddy et al. 2009). Las enfermedades causadas por virus en plantas cultivadas 

generan una importante reducción en la producción por superficie sembrada, lo cual resulta en 

pérdidas económicas de billones de dólares a nivel mundial (Sastry 2013). Las plantas 

cultivadas de la familia Cucurbitaceae (pepino, sandía, calabaza, etc.) son uno de los 

principales grupos que sufren infecciones por agentes virales. La calabacita (Cucurbita pepo. 

L.), representa un buen ejemplo de la diversidad de infecciones virales que pueden atacar a las 

plantas domesticadas, esta especie puede ser infectada por: el virus mosaico amarillo de la 

calabaza zucchini (ZYMV), el virus mosaico del pepino (CMV), el virus mosaico de la sandía 

(WMV-2), el virus de la mancha anular de la papaya (PRSV) o el virus mosaico de la calabaza 

(SqMV), entre otros (Lecoq et al. 1998). La pérdida económica debida a las infecciones 

virales en la calabacita está asociada a la magnitud de la infección en las plantaciones, se 

conoce que la propagación del virus al interior de un plantío puede abarcar desde un 20% 

hasta el 80% del área cultivada (Gianessi et al. 2002). Para el centro de origen de este cultivo: 

México, no existen datos sobre las pérdidas económicas causadas por virus, pero si en otros 

sitios como en Georgia (EUA), donde las pérdidas por estos patógenos en la calabacita fueron 
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estimadas en 2.6 millones de dólares durante 1997, (el valor de producción de este cultivo en 

USA en el 2013, fue estimado en 237.1 millones de dólares, Gianessi et al. 2002, AGMRC 

2014). 

La incidencia de virus (entendida como la proporción de plantas infectadas en una 

población) en calabacitas cultivadas en México está menos estudiada, existen datos para 

algunas localidades del norte y centro del país (Sinaloa y Guanajuato). Los virus detectados 

allí fueron: el virus mosaico amarillo de la calabaza zucchini (ZYMV), el virus mosaico de la 

sandía (WMV), el virus de la mancha anular de la papaya variante sandía (PRSV-W), el virus 

mosaico del pepino (CMV), y el virus mosaico de la calabaza (SqMV) (Félix-Gastélum et al. 

2007, Pérez-Moreno et al. 2004, Nelson et al. 1966). La incidencia puede ser del 44% para el 

ZYMV en lotes comerciales de calabaza en Sinaloa (Félix-Gastélum et al. 2007). 

Existen varias estrategias para contrarrestar los efectos negativos de los virus en los 

cultivares; incluyendo las mecánicas, las químicas, hasta el uso de variedades resistentes 

incluidas las plantas transgénicas (Reddy et al. 2009). Cualquier estrategia de control 

necesariamente debe considerar la escala en la cual ocurre de manera natural la enfermedad o 

las epidemias (Gilligan 2008), sin embargo realmente conocemos poco de la dinámica 

poblacional de los virus fuera de los ambientes agrícolas (Jones 2014). De hecho, la 

epidemiología de los virus, entendida como el estudio de los patrones de distribución en 

tiempo y espacio de la enfermedad, en los cultivares está ampliamente estudiada (Waggoner y 

Aylor 2000, Wren et al. 2006, Hull 2009), mientras que en las poblaciones silvestres recién 

comenzamos a entender la distribución natural de los virus (Raybound et al. 1999, Gilbert 

2002) y el efecto que pueden tener en la adecuación de esas poblaciones (Prendeville et al. 

2014).  
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Empezamos a entender que las infecciones virales en las poblaciones silvestres de plantas 

parecen ser frecuentes (Prendeville et al. 2014), por lo tanto las plantas silvestres pueden ser 

importantes para la persistencia de los virus en los cultivares entre temporadas de siembra. El 

desconocimiento de la dinámica poblacional de los virus en las poblaciones naturales puede 

volver ineficaces los programas de control (García-Arenal y Mc Donald 2003, Rodoni 2009). 

Conocemos todavía menos la dinámica de los virus en los sitios centro de domesticación 

de cultivos, esos sitios son importantes, ya que allí los virus y sus principales plantas 

hospederas (excepto nuevos encuentros) tienen centros de origen en común (Lovisolo et al. 

2003). Las plantas silvestres pueden servir como reservorio importante para los virus 

(Tomlinson 1970). Adicionalmente, las poblaciones naturales de plantas pueden ser una de las 

principales fuentes de diversidad genética para los virus, además de fuente de genes de 

resistencia contra virus (Cooper y Jones 2006). Por ejemplo en poblaciones silvestres de chile 

(Capsicum annuum var. aviculare) en México, hay diferente susceptibilidad al virus del 

mosaico amarillo del chiltepín (ChYMV) lo que sugiere un polimorfismo en la resistencia a 

ese virus en esas poblaciones (Pagan et al. 2010). 

En los centros de origen de los cultivos, la interacción entre patógenos y hospederos pudo 

ocurrir a largo plazo, y si las infecciones afectaron negativamente la adecuación del 

hospedero, estos últimos pudieron desarrollar resistencia, lo cual pudo desencadenar un 

proceso coevolutivo (Parker y Gilbert 2004). Actualmente en esos sitios donde concurren 

cultivares y sus parientes silvestres, los virus pueden continuar infectando simultáneamente a 

ambos grupos de plantas. Es en esos centros de origen donde se vuelve imperativo conocer 

cómo los patrones espaciales en las relaciones hospedero-patógeno afectan la incidencia del 

virus durante las epidemias (aminorando o exacerbando su desarrollo), y cómo el componente 
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temporal afecta la probabilidad de emergencia de nuevas características patógenas debido a la 

continua asociación con el hospedero (Burdon y Thrall 2014). Uno de los escasos trabajos que 

considera patrones espacio-temporales, describe cómo la incidencia del hongo Triphagmium 

ulmarie está influida por el aislamiento entre poblaciones naturales de la planta hospedera 

Filipendula ulmaria, en dicho trabajo la incidencia (en dos de cuatro años de evaluación), 

estuvo explicada por la cercanía a poblaciones infectadas (Burdon, Ericson y Muller 1995). 

Es notoria la falta de información de la prevalencia de virus -entendida como el 

cociente del número de poblaciones que presentan un virus en particular entre el total de 

poblaciones muestreadas-, en las poblaciones de parientes silvestres de cultivos en los centros 

de origen. La evaluación de la incidencia y prevalencia de estos virus en poblaciones silvestres 

adquiere relevancia en temas de bioseguridad sobre la liberación de organismos genéticamente 

modificados, ya que para los ZYMV, CMV, WMV2, PRSV y SqMV, además de ser los 

principales virus que infectan cucurbitáceas, se desarrollaron cultivares de calabaza y papaya 

con resistencia a esos virus (Tricoll et al. 1995, Lius et al. 1997, Lecoq et al. 1998). En el 

pasado se establecieron ensayos con variedades GM de calabaza y papaya con resistencia a 

virus en México (CIBIOGEM 2014). Bajo un escenario de un supuesto escape del transgene 

de resistencia hacia plantas silvestres de C. argyrosperma, el casete insertado podría estar 

expuesto a la interacción con virus que ocurren naturalmente en esas poblaciones silvestres. 

Un estudio reciente demostró que el pariente silvestre Cucurbita argyrosperma ssp. sororia es 

capaz de asimilar y expresar el transgene de resistencia a virus (ZYMV, CMV, WMV) vía 

hibridación con Cucurbita pepo GM (Cruz-Reyes et al. 2015). En ese contexto se abriría la 

posibilidad para que se presenten otros riesgos como la posible heterocapsidación de la 

secuencia de resistencia por otro virus o una posible recombinación entre genomas de virus 
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(Tepfer 2002). Sin embargo desconocemos si tales virus ocurren naturalmente fuera de las 

áreas de los cultivos, de manera específica: si utilizan a la C. argyrosperma ssp. sororia como 

un hospedero natural. Así estos datos son relevantes para determinar si el transgene de 

resistencia a virus puede tener interacción con otros virus en poblaciones silvestres de 

calabazas. 

En este trabajo me pregunto si las poblaciones silvestres de calabacita son hospederos 

comunes de virus que infectan a cultivares de calabaza. Para abordar esta cuestión evaluamos 

la epidemiología de diferentes virus en poblaciones naturales, específicamente la incidencia y 

la prevalencia de los virus ZYMV, CMV, WMV2, PRSV y SqMV en poblaciones naturales de 

la calabaza silvestre C. argyrosperma ssp. sororia en el sitio centro de origen y domesticación 

del género Cucurbita. 

MATERIALES Y MÉTODOS 

Hospederos y patógenos 

Cucurbita argyrosperma ssp. sororia (Cucurbitaceae) es una calabaza silvestre, 

herbácea rastrera o trepadora con crecimiento indeterminado, es una planta monoica, 

protándrica, autocompatible. Se distribuye desde el sur de Norteamérica hasta Centroamérica 

(de México a Nicaragua) en áreas de selva baja caducifolia (Merrick 1990). Esta calabaza 

silvestre se encuentra comúnmente en sitios perturbados, asociada a ambientes agrícolas, es 

una especie oportunista que coloniza rápidamente los espacios abiertos al inicio de la 

temporada de lluvias. Florece en la época de lluvia y su fructificación ocurre principalmente 

entre noviembre y diciembre (Lira, 1995). Al igual que otras especies del género Cucurbita es 

atacada por herbívoros coleópteros (Acalymma vittata, Diabrotica undecimpunctata, Metcalf y 

Rhodes 1990, Mariano 2001) así como por áfidos (Myzus persicae, Brunt et al. 1996). 
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Se conoce que las plantas domesticadas del género Cucurbita son hospederos comunes 

de virus. Los principales vectores de transmisión para el ZYMV, el CMV, el WMV-2 y del 

PRSV son insectos áfidos, mientras que el SqMV tiene como vectores a coleópteros además 

de poder ser transmitido mediante semillas (Freitag 1956, Lecoq et al. 1998). El ZYMV puede 

ser transmitido verticalmente vía semillas (Lecoq et al. 1998). Algunos de estos virus (ZYMV, 

el CMV, del WMV-2) tienen una distribución mundial y otros están restringidos localmente 

(SqMV, Paris 2008). Estos virus además de presentar una sola cadena de ARN (excepto el 

SqMV que presenta una doble cadena), pueden expresar una sintomatología común 

(malformaciones de hojas, decoloraciones, enanismo, etc.), además son transmitidos de forma 

semipersistente (son transmisores del virus durante un periodo breve) entre los hospederos 

(Brunt et al. 1996). 

Distribución del hospedero 

La ubicación geográfica y localización de las poblaciones silvestres de C. 

argyrosperma spp. sororia fue obtenida en el 2007 de los registros de colecta del Herbario 

Nacional de México (MEXU), de la página electrónica de la CONABIO, del Missouri 

Botanical Garden, así como de los registros de poblaciones que generamos durante este 

estudio. Durante tres años, colectamos muestras de 46 poblaciones silvestres de C. 

argyrosperma ssp. sororia a lo largo de 760 km de la costa mexicana del Pacífico, abarcando 

los estados de Sinaloa, Nayarit, Jalisco, Michoacán, Guerrero y Oaxaca. Las distintas 

poblaciones estuvieron separadas por al menos 10 km en la región de Chamela y hasta por 60 

kilómetros en el resto de la distribución. Elegimos poblaciones que tuvieron al menos 6 

individuos y tomamos muestras de tejido de cada individuo de tres diferentes guías. 
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Detección de virus 

Determinamos la presencia de virus en las poblaciones silvestres utilizando una prueba 

serológica comercial (DAS Elisa, AGDIA®). Colectamos y congelamos 5 hojas de cada 

individuo en cada una de las poblaciones muestreadas que tuviera al menos 6 individuos y las 

llevamos al laboratorio para realizar la prueba de detección. Las muestras fueron utilizadas 

para la detección por separado de cinco virus; el virus mosaico de la sandía (WMV-2), el virus 

mosaico amarillo de la calabaza zucchini (ZYMV), el virus mosaico del pepino (CMV), el 

virus mosaico de la calabaza (SqMV) y el virus de la mancha anular de la papaya (PRSV).  

La prevalencia de los virus en las poblaciones de C. argyrosperma ssp. sororia, fue 

obtenida dividiendo el número de poblaciones que presentan un virus en particular entre el 

total de poblaciones muestreadas (Nutter 1997). Mientras que la incidencia viral se definió a 

nivel de organismo, dividiendo el número de plantas infectadas por un virus en particular, 

entre el total de plantas muestreadas (Nutter 1997). 

Por otra parte, la tasa de colonización y la tasa de extinción de los virus en las 

poblaciones de C. argyrosperma ssp. sororia, fue obtenida como:  

tasa de colonización = (   )(      )
  

 

tasa de extinción =    

     
 

donde Ni es el número de poblaciones infectadas que no estaban infectadas en el censo 

anterior, Vi es el número de poblaciones infectadas, S es el número de poblaciones sanas, y t es 

el censo (Antonovics 2004). Un evento de colonización se refiere a la condición donde un 
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virus está presente en una población que el año o censo previo no lo presentaba. Por otra parte 

la extinción hace referencia a la ausencia de un virus en una población que en el censo previo 

tuvo individuos infectados con él. 

RESULTADOS 

Encontramos que la C. argyrosperma ssp. sororia es hospedero común de tres (ZYMV, 

PRSV, SqMV) de los cinco virus comúnmente encontrados en las especies cultivadas de 

calabazas. Esos tres virus fueron detectados en la calabacita silvestre a lo largo de todo el 

rango latitudinal del muestreo (desde Sinaloa hasta Oaxaca). Encontramos poblaciones 

silvestres sin virus y poblaciones con uno, dos virus (ZYMV-SqMV y SqMV-PRSV) y hasta 

tres virus (ZYMV-SqMV-PRSV). Figura 1. 

La tercera parte de las poblaciones muestreadas de la planta hospedera, presentaron 

infección por algún virus (ZYMV o PRSV, o SqMV). El ZYMV tuvo una prevalencia 

promedio de 0.32, el SqMV de 0.31 y el PRSV de 0.29 durante tres años. De estos tres virus, 

el ZYMV tuvo mayor cambio en la prevalencia entre años, casi duplicó el número de 

poblaciones infectadas, le siguió el virus PRSV mientras que el SqMV mostró mayor 

estabilidad en la prevalencia en estos tres años (Tabla 1). Sin embargo no hubo diferencias 

significativas en la prevalencia entre años para ninguno de los tres virus (ZYMV, X2=2.093, 

g.l.=2, P>0.05, para el PRSV, X
2=0.746, g.l.=2, P>0.05 y para el SqMV, X

2=0.042, g.l.=2, 

P>0.05). Finalmente, la prevalencia entre virus dentro de cada año, no varió de manera 

significativa (X2=1.04, g.l.=2, P>0.05). 
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Figura 1. Mapas de ubicación de poblaciones de C. argyrosperma ssp. sororia 

donde se evaluó incidencia viral en tres años consecutivos. Círculo negro= sin 

virus, círculo rojo= ZYMV, círculo verde= SqMV, círculo blanco= PRSV. Círculo 

combinado con verde/rojo = ZYMV-SqMV, círculo blanco/verde= SqMV-PRSV, 

círculo rojo/blanco= ZYMV-PRSV, círculo morado=  tres virus (ZYMV-PRSV-

SqMV).  ZYMV= virus mosaico amarillo de la calabaza zucchini, SqMV = virus 

mosaico de la calabaza, PRSV =virus de la mancha anular de la papaya.  

 

 

Tabla 1. Prevalencia de tres virus (ZYMV, PRSV, SqMV) en poblaciones silvestres 

de C. argyrosperma ssp. sororia en tres años. Poblaciones infectadas/total de 

poblaciones muestreadas. 

 Poblaciones infectadas 

Virus  2007 
n=27 

2008 
n=25 

2009 
n=22 

ZYMV 0.22 0.4 0.36 

PRSV 0.33  0.32 0.22 

SqMV 0.29 0.32 0.31 

 

En relación a las infecciones por más de un virus por población, en promedio durante 

los tres años, el 13% de las poblaciones presentaron dos virus. La prevalencia durante los tres 

años para la combinación de infección de SqMV y PRSV estuvo entre 0.22 y 0.5, para el 

ZYMV y el PRSV de 0.11 a 0.17 y para el par de virus ZYMV-SqMV fue de 0.09 a 0.20. 

Mientras que, la presencia de tres virus (ZYMV-SqMV-PRSV) en promedio fue del 5% de las 

poblaciones, con un rango del 0% al 8%, aunque el último año no detectamos poblaciones con 

tres virus (Figura 1). 
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Respecto a la incidencia, encontramos que el promedio de plantas de la calabacita 

silvestre infectadas en este periodo fue de 15.2% (n=114 individuos), del 9.4% (n=197), 9.2% 

(n=162) y para los virus del SqMV, del ZYMV y del PRSV respectivamente. También 

observamos cambios en la incidencia viral entre años. Los cambios más pronunciados entre 

años continuos, ocurrieron en la incidencia del virus mosaico de la calabaza que pasó de 8% a 

24 % (SqMV), mientras que los cambios para el ZYMV y el PRSV fueron más suaves, ya que 

pasaron del 5% al 13% y de 10% al 7% respectivamente (Figura 2). 

 
Figura 2. Incidencia de los virus del ZYMV, PRSV y SqMV virus en individuos de 

C. argyrosperma ssp. sororia en su rango de distribución de la costa pacífica 

mexicana en un lapso de tres años. 

 

Determinamos la probabilidad de encontrar poblaciones con más del 50% de los 

individuos infectados por un mismo virus, y ésta fue de 0.47, del 0.25 y 0.17 para SqMV, 

PRSV y ZYMV respectivamente (Figura 3). 
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Figura 3. Probabilidad de encontrar poblaciones en las que más de la mitad de 

las plantas presentan virus. Virus mosaico amarillo de la calabaza zucchini 

(ZYMV), virus de la mancha anular de la papaya (PRSV), virus mosaico de la 

calabaza (SqMV).  

 

Algunas poblaciones de C. argyrosperma ssp. sororia pueden estar infectadas por dos o 

más virus, ocasionalmente esas infecciones recaen sobre un mismo individuo. La incidencia 

por múltiples virus en las poblaciones de la calabacita silvestre fue mínima. El rango de la 

frecuencia de infección para la combinación de los virus PRSV-SqMV fue del 0.8% al 4%, 

para la combinación PRSV-ZYMV fue del 0.05% al 3% y para ZYMV-SqMV fue de 0.05% al 

4% en los tres años de muestreo. Encontramos que algunas infecciones múltiples en las 

plantas silvestres de calabaza, pueden ser más comunes y estar asociadas significativamente 

durante dos años consecutivos; el PRSV estableció infecciones mixtas con el SqMV y con el 

ZYMV de (Tabla 2). Mientras que, la infección en esta calabacita silvestre por el ZYMV y el 

SqMV podría ser menos frecuente, ya que la infección múltiple que incluye a estos dos virus 

no fue significativa (Tabla 2).  
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Tabla 2. Odds ratio de la probabilidad para detectar infecciones múltiples para 

dos virus en una misma planta de C. argyrosperma ssp. sororia.  

        Intervalo de confianza    

Combinación de virus Odds ratio P mínimo máximo año 

SqMV - PRSV 3.42 0.017 1.25 9.36 2007 

SqMV - PRSV 15.44 0.000 4.44 53. 68 2008 

SqMV - PRSV 0.47 0.499 0.05 4.08 2009 

PRSV - ZYMV 0.59 0.624 0.07 4.77 2007 

PRSV - ZYMV 6.18 0.004 1.79 21.30 2008 

PRSV - ZYMV 16.50 0.001 3.13 86.89 2009 

SqMV - ZYMV 0.44 0.444 0.06 3.54 2007 

SqMV- ZYMV 1.73 0.502 0.35 8.59 2008 

SqMV - ZYMV 2.32 0.182 0.67 7.99 2009 

 
 

En relación a la colonización de nuevas poblaciones de calabacitas por los tres virus 

(ZYMV, PRSV, SqMV), no encontramos diferencias significativas en la tasa de colonización 

de esos virus en el 2008 (X2=1.417, g.l.=2, P>0.05) ni en el 2009 (X2=0.210, g.l.=2, P>0.05). 

Respecto a la tasa de extinción, encontramos diferencias significativas entre los tres distintos 

virus en el 2008 (X2=25.004, g.l.=2, P<0.05) y en el 2009 (X2=14.400, g.l.=2, P<0.05, Tabla 

3). En ese periodo, la tasa de extinción siempre fue mayor que la tasa de colonización para los 

tres virus, exceptuando al SqMV que durante el 2008 infectó las mismas poblaciones que en el 

2007 (Tabla 3). Específicamente para el ZYMV, la tasa de extinción fue tres veces mayor que 

la tasa de colonización en el primer periodo (Z=-2.74, P<0.05, dos colas), para el segundo la 

diferencia aumentó hasta 14 veces (Z=-4.56, P<0.05, dos colas). Esa tendencia se repitió con 
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el PRSV: la diferencia fue de 11 veces (Z=-4.312, P<0.05, dos colas) y 14 veces (Z=-4.56, 

P<0.05, dos colas) entre la tasa de extinción y la tasa de colonización en el segundo y tercer 

año respectivamente. Para el SqMV, la tasa de extinción fue mayor (15 veces) que la tasa de 

colonización (Z=-2.58, P<0.05, dos colas) sólo en el segundo año (Tabla 3).  

Tabla 3. Tasa de colonización y extinción de virus en poblaciones de C. 

argyrosperma ssp. sororia para el segundo y tercer años de muestreo. El primer 

cálculo fue realizado con 17 poblaciones y el segundo con 9 poblaciones re-

muestreadas durante dos años consecutivos. 

 
  2008   2009 

Virus Tasa 
colonización 

Tasa 
extinción 

  Tasa 
colonización 

Tasa 
extinción 

ZYMV 0.200 0.667   0.071 1.0 

PRSV 0.067 0.800   0.071 1.0 

SqMV 0.111 0.0   0.033 0.5 

 

DISCUSIÓN 

En este trabajo describimos la dinámica de un sistema patógeno-hospedero; en 

particular estudiamos la incidencia y distribución de cinco virus en poblaciones de la calabaza 

silvestre C. argyrosperma ssp. sororia en el centro de domesticación. Mostramos que hay 

variación en la prevalencia de infecciones virales en las poblaciones silvestres durante tres 

años. Además, nuestros datos sugieren que ciertas combinaciones de infecciones virales 

mixtas son más comunes en esta calabaza silvestre. C. argyrosperma ssp. sororia es un 

hospedero común de los virus del ZYMV, del PRSV y del SqMV.  Estos tres virus se 

encuentran asociados temporal y espacialmente a las poblaciones de esta calabacita silvestre 

en la costa del Pacífico mexicano. En esas poblaciones esos virus tienen una prevalencia 
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importante; aproximadamente una tercera parte de las poblaciones muestreadas los presentan. 

Esto indica que en el centro de origen y domesticación del género Cucurbita, se estableció una 

relación ecológica importante entre estas plantas silvestres como hospederas con los virus del 

ZYMV, PRSV (Potivirus) y del SqMV (Comovirus) y sus vectores, la cual permitió a esos 

virus dispersarse en las poblaciones silvestres distribuidas en la vertiente de la costa del 

Pacífico mexicano.  

La incidencia de estos tres virus en las poblaciones de la calabacita silvestre 

muestreadas es baja. En general la presencia de virus en condiciones silvestres es poco  

evidente (Prendeville et al. 2012), nosotros detectamos que una sexta parte de los individuos 

muestreados en las poblaciones están infectados con los virus de ZYMV, del PRSV o del 

SqMV. Nuestros datos coinciden con la incidencia de patógenos en otros sistemas naturales, 

en los que se observó una incidencia menor al 15% (Burdon y Thrall 2014, Prendeville et al. 

2012).  

Por otra parte, los virus de WMV-2 y CMV no fueron detectados en las poblaciones de 

esta calabacita silvestre. Se considera que el WMV-2 es un patógeno más activo en cultivares 

de ambientes templados y para el CMV se tiene una baja incidencia en cultivos en 

Latinoamérica (Romay et al. 2014). Ambos virus han sido detectados en poblaciones norteñas 

de vida libre de C. pepo ssp. texana (Prendeville et al. 2012). No está claro cuáles son los 

factores que han impedido la dispersión de este par de virus en las poblaciones de esta 

calabacita silvestre.  

Este trabajo muestra que la infección por virus al interior de las poblaciones silvestres 

de calabaza es un proceso dinámico. Por ejemplo, el SqMV, aumentó su incidencia hasta tres 



123 
 

veces entre el segundo y el tercer año de muestreo; para el ZYMV y el PRSV, el cambio 

ocurrió pero fue menos acentuado. Además, el virus del SqMV, logró infectar la mayoría de 

los individuos de un parche en casi la mitad de las veces (47%) que fue detectado, en contraste 

con los ZYMV y PRSV, que sólo lo pudieron hacer en menos de una cuarta parte de las 

poblaciones en las que se encontraron.  

 Es probable que esas diferencias entre virus estén ligadas a los tipos de vectores y su 

comportamiento de forrajeo así como la forma de transmisión en el caso del SqMV. Los áfidos 

(Myzus), vectores de transmisión del ZYMV y del PRSV son polífagos, con un amplio rango 

de hospederos (Lecoq et al. 1998, Ng y Perry 2004), mientras que los coleópteros (Acalymma 

y Diabrotica) que transmiten el SqMV son casi monófagos del género Cucurbita debido 

posiblemente a una historia coevolutiva con estas plantas (Freitag 1956, Metcalf 1986). 

Además, estos escarabajos, tienden a moverse rápidamente entre parches de plantas (Lawrence 

y Bach 1989). En la especie Diabrotica virgifera se documentó un desplazamiento de insectos 

machos de 200m (Marquardt y Krupke 2009), mientras que en condiciones de poco viento, los 

áfidos tienen un rango de dispersión entre 20m hasta 100m de distancia (Loxdale y Lushai 

1999). Integrar la información acerca de los vectores es importante para entender la dinámica 

de las poblaciones de virus, que desde el punto de vista de la teoría del parásito hospedero, 

sugiere que la tasa de transmisión así como la presencia de hospederos susceptibles, 

representan factores importantes para el éxito del virus (Power 1996). 

Aunque en los centros de origen y domesticación de plantas pudieron ocurrir procesos 

coevolutivos entre plantas silvestres -que a la larga fueron domesticadas- y virus (Jones 2009), 

parece que no fue lo que sucedió en el centro mesoamericano de domesticación de cultivos 

para virus como el PRSV y el ZYMV. Las evidencias sugieren que el PRSV tuvo su origen 
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hace unos 400 años en Asia (Olarte Castillo et al. 2011). Según un análisis genético, el virus 

llegó a América hace unos 300 años, posiblemente a través del comercio de semillas de 

especies de cucurbitáceas infectadas (Gibbs et al. 2008). Al parecer, México tuvo un papel de 

pivote en la diseminación de la variante P del PRSV (que infecta a la papaya) hacia EUA y 

Australia. Es importante subrayar que México es centro de origen y domesticación de especies 

de los géneros Carica (papaya) y Cucurbita (Bateson et al. 2002). Para la otra variante del 

PRSV (W PRSV) que infecta únicamente a la Cucurbita no existen datos genéticos que 

permitan aclarar su origen. Análisis de muestras de plantas silvestres como C. argyrosperma 

ssp. sororia podrían ayudar a determinar relaciones del origen de la variante W PRSV.  

En relación al ZYMV, un análisis de la tasa molecular de evolución de 55 accesiones, 

sugiere que los linajes tienen una ancestría menor a los 800 años. En cuanto a su propagación 

en tiempos recientes, se plantea que el comercio facilitó su llegada al continente americano 

desde Europa en donde infectó varios cultivos de Cucurbita (Simmons et al. 2008, Gibs y 

Ohshima 2010). Para el grupo de potivirus al que pertenece ZYMV se sugiere un origen 

Asiático (Gibs y Ohshima 2010). Hasta donde sabemos no existen datos que permitan 

identificar el origen del SqMV.  

Las evidencias antes mencionadas sugieren que los PRSV y ZYMV, tuvieron su 

encuentro con esta calabacita silvestre recientemente. Una condición donde los virus colonizan 

un nuevo hospedero puede representar una oportunidad para estudiar la evolución de la 

resistencia a virus, en particular el modo y la tasa en que se generan los genes de resistencia en 

el hospedero (Gibbs et al. 2010). También se puede estudiar el papel que tiene el hospedero en 

la epidemiología de los virus en la llamada fase agroecológica (un tema en auge) en la que 

crecen las poblaciones de esta calabacita silvestre (Vincent et al. 2015). El que C. 
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argyrosperma ssp. sororia sea susceptible a infecciones múltiples de más de un tipo de virus 

puede resultar en infecciones antagónicas o sinérgicas con consecuencias epidemiológicas 

impredecibles (Syller 2012). Nuestros resultados sugieren que el virus del PRSV puede 

establecer infecciones múltiples con el ZYMV y con SqMV; mientras que, la infección 

simultánea de ZYMV y SqMV es menos común. Otro caso ocurre en los géneros Lagenaria y 

Cucumis de cucurbitáceas donde la presencia simultánea de proteínas virales de ZYMV y 

CMV pueden retrasar de manera recíproca la aparición de los picos de acumulación viral al 

interior de las células (Zeng et al. 2007). Por otra parte se conoce que la emergencia de 

enfermedades infecciosas en zonas tropicales puede deberse a relaciones sinérgicas entre virus 

(Fargette et al. 2006).  

Los resultados de la incidencia y la prevalencia del ZYMV, PRSV y SqMV en C. 

argyrosperma ssp. sororia sugieren que puede haber un proceso continuo de infección de 

individuos al interior de una población, pero también puede haber transferencia entre las 

poblaciones, lo cual resulta en una amplia dispersión de esos patógenos en las poblaciones 

silvestres. En particular la presencia de ZYMV en poblaciones de C. argyrosperma ssp. 

sororia es importante para la determinación del riesgo de liberación de calabazas transgénicas 

con resistencia a virus. 

Las infecciones mixtas son de particular relevancia en la determinación del riesgo 

ecológico de los cultivos genéticamente modificados con resistencia a virus mediada por 

proteínas de cubierta viral, específicamente en esta calabacita silvestre, porque es capaz de 

asimilar secuencias del transgene de resistencia a virus mediante hibridación con el cultivar de 

zucchini (C. pepo) modificado genéticamente (Cruz et al. 2015). Bajo una condición de 
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infección mixta, la posibilidad de recombinación entre el genoma de los virus presentes de 

manera natural y las secuencias del transgene puede ocurrir (Roosnick 1997). 

La resistencia a virus en plantas GM conferida mediante proteína de cubierta (CP), 

abre la posibilidad de heterocapsidación entre CP y el ARN perteneciente a otros virus que 

infecten esa planta (Tepfer 2002). Esta posibilidad se abordó en un campo experimental (con 

calabazas GM y no GM), se evaluó el movimiento de una cadena no transmisible por áfidos 

del ZYMV (MV) a través de la CP del virus del WMV, la cual sucedió posiblemente por 

heterocapsidación o recombinación, sin embargo la transmisión no alcanzó niveles epidémicos 

(2%) y su ocurrencia se restringió a las plantas modificadas (Fuchs et al. 1999).  

Por otra parte, la recombinación es importante en la evolución de los virus, ya que 

implica cambios en el material genético (Tepfer 2002, Worobey y Holmes 1999, Rubio et al. 

1999). En un trabajo experimental Torturo et al. (2008), encontraron que la tasa de 

recombinación entre el virus mosaico del pepino CMV y el virus de la aspermia del tomate 

(TAV) es similar entre plantas GM y plantas no GM de tabaco (Nicotiana tabacum), esto 

indicaría que las nuevas partículas virales surgidas a partir de la recombinación con el 

transgene de resistencia a virus (TRV) serían cualitativamente similares a las que surgieran de 

forma natural (Roossinck 1997). Un análisis de hipótesis de riesgo sobre la recombinación del 

virus CMV en plantas GM con el ARN de un virus que infecte naturalmente esas plantas, 

concluyó que la posibilidad de generar un nuevo virus es baja (Tepfer et al. 2015) 

La introgresión del transgene de resistencia a virus en un pariente silvestre puede 

volverlo una maleza, si el transgene otorga una ventaja sobre algún virus que limite el 

crecimiento de la población (Tepfer 2002). En un trabajo reciente se analizó el efecto de la 
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inoculación del virus del ZYMV sobre la tasa de crecimiento en poblaciones silvestres de C. 

pepo, el efecto fue variable e incluyó desde incrementos en la tasa de crecimiento hasta otras 

poblaciones que sufrieron una disminución (Prendeville et al. 2014). Esos efectos en la tasa de 

crecimiento ocurrieron aunque, la fecundidad de los individuos no se vio reducida. 

Desconocemos cuál es el efecto del ZYMV en la tasa de crecimiento de poblaciones silvestres 

de C. argyrosperma, mismas que pueden asimilar el TRV y que a la vez presentan infecciones 

naturales por el ZYMV. Por otra parte se sabe que la característica transgénica de resistencia a 

virus no impide la transmisión vertical del virus a través de semillas y polen en plantas 

retrocruzantes de C. pepo (Simmons et al. 2015, Harth et al. 2016).  

Faltan estudios ecológicos que aborden varias incógnitas sobre los efectos del transgene 

durante el proceso de hibridación; por ejemplo si en un contexto de genotipos híbridos, puede 

haber cambios en la preferencia de los polinizadores (Prendeville y Pilson 2009), o ¿cuál 

podría ser la participación del TRV en la interacción entre el vector de un virus y el hospedero 

híbrido? La interacción entre el huésped y el virus puede influir en la distribución de este 

último (Hall et al. 2010), por ejemplo el virus mosaico del pepino (CMV) puede provocar 

emisión de compuestos volátiles en C. pepo, para atraer vectores como los áfidos con lo cual 

facilita su dispersión (Mauck et al. 2010). Por otra parte las calabazas transgénicas pueden 

alterar la dinámica epidémica de los virus, ya que previenen la dispersión entre plantas del 

ZYMV y WMV (Klas et al. 2006), sin embargo, no impiden la transmisión vertical del ZYMV 

vía polen, que puede ser otra manera de dispersar este virus (Harth et al. 2016). Cabe 

preguntarse si estos procesos que fueron estudiados en condiciones experimentales también 

pueden ocurrir en condiciones naturales y en un contexto híbrido, en el cual los parásitos 

pueden presentar diversas respuestas ante hospederos híbridos (Fritz et al. 1999). 
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DISCUSIÓN GENERAL  

Y CONCLUSIONES 

 
 

La introgresión de secuencias transgénicas en poblaciones de parientes silvestres es 

uno de los principales riesgos ambientales de la utilización de cultivos genéticamente 

modificados (Snow et al. 2005). Dado que el flujo génico entre plantas cultivadas y parientes 

silvestres ocurre, el proceso también es posible entre las variedades de cultivos modificados 

genéticamente (GM) y los parientes silvestres. Para que ocurra el escape tiene que completarse 

el flujo génico. Primero el cultivo GM y el pariente silvestre deben crecer en cercanía, pero 

además tiene que suceder un traslape temporal en la fase reproductiva. Estas condiciones 

permitirían un entrecruzamiento entre ambos genotipos; para que el proceso continúe, la 

progenie producida tiene que ser viable y fértil (Gepts y Papa 2004). Cumplidas estas 

condiciones la introgresión del transgene puede iniciar si las plantas híbridas portadoras logran 

entrecruzarse con las plantas silvestres por varias generaciones (Kwit et al. 2011). La 

introgresión dependerá también del efecto que tenga la expresión del transgene en la 

adecuación de los portadores y de la constancia del flujo génico a través de varias temporadas 

(Stewart et al. 2003). Así, la formación de híbridos fértiles entre cultivos GM y parientes 

silvestres (o razas locales) es un punto clave para la posible introgresión de un transgene en 

poblaciones de parientes silvestres. 

No obstante lo anterior, la determinación del riesgo ambiental debido a la hibridación 

con los parientes silvestres, enfrenta dificultades al momento de su evaluación. Durante varias 

de las fases del flujo génico, la transferencia del transgene hacia los parientes silvestres puede 

verse interrumpida y cada fase puede evaluarse para determinar la probabilidad de 
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introgresión. Adicionalmente, el proceso de hibridación no siempre produce el mismo 

resultado en el desempeño de los híbridos, así que una generalización en relación al posible 

establecimiento de secuencias transgénicas considerando únicamente un bajo desempeño 

puede ser errónea. Es decir, es necesaria la evaluación del riesgo de introgresión caso por caso. 

Uno de los objetivos del análisis de riesgo es la evaluación de algún posible peligro para el 

ambiente debido a la liberación de OGM. Cumplir con ello representa un reto, debido a lo 

complicado de eliminar completamente la incertidumbre de la persistencia del transgene 

durante el proceso de hibridación (de Jong y Rong 2013). 

 Por otra parte, el análisis de riesgo ambiental enfrenta una dificultad en la definición 

del concepto de daño ambiental. Esto se refleja en la falta de un mecanismo claro y 

generalizable, que se pueda aplicar en el diseño de una prueba de hipótesis para probar un 

daño ambiental. La determinación del riesgo ambiental es específica debido a las distintas 

características transgénicas desarrolladas para diversos cultivos aprobados para su liberación: 

resistencia a herbicidas, expresión de pesticidas o resistencia a enfermedades (James 2013). La 

determinación del riesgo ambiental puede ser compleja si se considera el número de relaciones 

ecológicas en las que pueden participar los individuos portadores del transgene fuera de los 

ambientes agrícolas, esto aumenta las variables a considerar en el análisis de riesgo; por 

ejemplo los costos indirectos por la expresión del transgene (Sasu et al. 2009). 

El caso de la liberación comercial de calabacitas transgénicas resistentes a virus 

muestra cómo la evaluación de algunos cultivos GM fuera de los centros de origen, está 

desfasada con la investigación en los sitios considerados centro de origen. Para varios eventos 

de modificación transgénica, el análisis del escape de estas secuencias hacia los parientes 

silvestres en sitios de domesticación, puede estar atrasado en relación al proceso de liberación 

comercial en otras regiones del mundo. 
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La posibilidad de introgresión de secuencias transgénicas de resistencia a virus (TRV) 

en parientes silvestres directa y no directamente emparentados a la variedad de calabaza 

modificada (C. pepo), está influida en parte por la segregación mendeliana del transgene en las 

generaciones híbridas y por el desempeño de esos híbridos (Spencer y Snow 2001, Cruz-Reyes 

et al. 2015). En el caso de los híbridos de primera y segunda generación entre la calabacita 

silvestre (C. argyrosperma ssp. sororia) no directamente emparentado con el cultivar de C. 

pepo TRV, la herencia del transgene ocurre en una frecuencia menor a la esperada sin 

embargo, al interior de algunas familias la segregación del TRV es del 50%. Por otra parte, en 

la primera generación de retrocruzantes con el pariente silvestre, la herencia del transgene 

ajusta al modelo mendeliano.  

Mientras que la persistencia del transgene de resistencia virus en estas plantas 

silvestres puede verse favorecida por el modo de herencia, el desempeño de los híbridos 

podría no favorecerle. Aunque el desempeño y la fertilidad de los híbridos F1 y F2 son 

mínimos, los individuos son capaces de producir gametos viables en menor proporción. 

Mientras que en la generación de retrocruzantes se observa una pequeña mejoría en la función 

masculina comparado con la generación F1, esto podría aumentar la probabilidad de que el 

transgene de resistencia a virus pase a la siguiente generación. Así la posibilidad de 

introgresión del transgene en el pariente silvestre C. argyrosperma sororia puede ser mínima 

en las primeras generaciones de híbridos, pero podría incrementar en las generaciones 

avanzadas de retrocruzantes (Cruz-Reyes et al. 2015). En este punto, algunos factores como la 

magnitud del flujo del transgene o la ventaja adaptativa que otorgue a los portadores la 

expresión de la secuencia pueden ser decisivos para su establecimiento en las poblaciones 

silvestres (Stewart et al. 2003). 
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Una condicionante para que se presente una ventaja adaptativa en los portadores del 

transgene es que las poblaciones silvestres sean infectadas por virus contra los que es 

resistente la variedad transgénica. Como resultado de este trabajo, ahora sabemos que el virus 

mosaico amarillo de la calabaza zucchini (ZYMV), que es uno de los virus que resiste la 

calabacita transgénica (los otros son CMV, WMV), está presente en las poblaciones silvestres 

de C. argyrosperma ssp. sororia. En un escenario imaginario de escape del transgene de 

resistencia a virus hacia esta calabacita silvestre, la posibilidad de interacción con los virus 

que inciden naturalmente, se acotaría al ZYMV. Mientras que, la interacción entre los genes 

de resistencia al WMV y al CMV, parece poco probable, ya que los virus del WMV y CMV 

no se encontraron en las poblaciones silvestres en los tres años de estudio. En términos de 

bioseguridad es importante analizar la posibilidad de interacción con el ZYMV ya que, este 

puede reducir la tasa de crecimiento de las poblaciones silvestres de C. pepo (Prendeville et al. 

2014). Así, el transgene escapado podría liberar a las poblaciones de C. argyrosperma ssp. 

sororia de la restricción impuesta por el ZYMV. El siguiente paso debería ser la evaluación 

del efecto del ZYMV sobre la tasa de crecimiento poblacional de esta calabacita silvestre en el 

centro de origen del género Cucurbita.  

Por otra parte conocer la epidemiología de estos virus en ambientes naturales es 

importante, ya que la introducción de nuevos genotipos resistentes a virus puede favorecer la 

evolución de variantes virales con una tasa de transmisión secundaria mayor, lo que favorece 

la emergencia de nuevas enfermedades virales (Jeger et al. 2005). Parcelas experimentales con 

calabazas transgénicas resistentes al virus y no transgénicas sirvieron para demostrar que las 

primeras pueden alterar la transferencia del ZYMV en cultivares (Klas et al. 2006), aunque la 

transmisión vertical del ZYMV puede contrarrestar este efecto, al permitir la dispersión del 

virus ZYMV mediante semillas y polen (Harth et al. 2016). Además, la introducción de 
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nuevos genotipos agrícolas es uno de los principales factores involucrados en la emergencia de 

virus de plantas tropicales (Fargette et al. 2006). Futuros análisis de riesgo por el escape del 

transgene de resistencia a virus hacia poblaciones silvestres de C. argyrosperma ssp. sororia 

en el centro de origen de las calabacitas, deberían evaluar la influencia de la secuencia 

transgénica en la ecología del virus del ZYMV tanto en ambientes agrícolas como en los 

naturales. 
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