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RESUMEN 

Plasticidad fenotípica y bases genéticas de la producción y partición de biomasa en 

el cultivo de maíz 

En el contexto actual de cambio climático global resulta crítica la comprensión de 

los procesos ecofisiológicos determinantes de la captura y eficiencia de uso de los 

recursos, y de la producción y partición de biomasa. El objetivo de la presente tesis fue 

evaluar para estos rasgos: las diferencias entre líneas e híbridos; la plasticidad fenotípica 

de líneas, híbridos y la heterosis; los efectos génicos determinantes y el efecto de la 

calidad ambiental sobre la cuantificación de las heredabilidades. Para ello, se fenotipificó 

un experimento dialélico completo en 14 ambientes, producto de la combinación no 

factorial de localidad × año × régimen hídrico × N. Los rasgos evaluados fueron: el 

rendimiento en grano y sus componentes numéricos; la acumulación de biomasa, la 

captura y eficiencia en el uso de recursos (i.e., agua y radiación) a través del ciclo del 

cultivo; y la arquitectura y funcionalidad del sistema radical. Los resultados obtenidos 

permitieron identificar (i) diferentes patrones de respuesta al ambiente para diferentes 

rasgos (i.e., lineal, bilineal, ausencia de respuesta), (ii) una relación lineal y positiva entre 

la plasticidad fenotípica del rasgo y la de su heterosis, (iii) un predominio de los efectos 

génicos aditivos en ambientes de tipo potencial y con limitación preponderante de agua, 

y de los no aditivos en ambientes con limitación preponderante de N, (iv) una mayor 

captura y eficiencia en el uso de los recursos en híbridos respecto a líneas, dada 

principalmente por diferencias durante el llenado y en menor medida durante los períodos 

crítico y prefloración, y (v) una tendencia a mayor rendimiento en grano en genotipos con 

mayor longitud de raíces en estratos profundos (>120 cm) en postfloración. La 

información generada resulta de utilidad para el mejoramiento genético, especialmente 

en el diseño de estrategias de selección para diferentes situaciones ambientales. 

 

Palabras clave: Zea mays L., líneas endocriadas, híbridos, heterosis, acción génica, 

captura de recursos, eficiencia de uso de recursos, agua, radiación, raíces. 
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ABSTRACT 

Phenotypic plasticity and genetic bases for biomass production and its partitioning 

in maize  

In the current context of global climate change, it is critical to understand the 

ecophysiological processes determining resources capture and use efficiency, and the 

biomass production and its partitioning. The objective of this thesis was to evaluate for 

these traits: the differences between inbreds and hybrids; the inbreds, hybrids and 

heterosis phenotypic plasticity; the prevailing genetic effects and the influence of 

environmental quality on the quantification of heritabilities. For this, a complete diallel 

mating design was evaluated over 14 contrasting environments, product of the non-

factorial combination of site × year × water regime × N. The evaluated traits were grain 

yield and its numerical components; biomass accumulation, resources capture and use 

efficiency (i.e., water and radiation) throughout the crop cycle; and the architecture and 

functionality of the root system. The results allowed to identify (i) different patterns of 

environmental response for different traits (i.e., linear, bilinear, non-response), (ii) a linear 

and positive relationship between the trait phenotypic plasticity and the heterosis 

plasticity, (iii) a predominance of genetic additive effects in potential-type environments 

and under water limitation, and of non-additive genetic effects in environments with N 

limitation, (iv) greater resources capture and use efficiency in hybrids with respect to 

inbreds, mainly due to differences during grain-filling and, to a lesser extent, during 

critical and pre-flowering periods, and (v) a trend towards higher grain yield in genotypes 

with greater root length in deeper soil layers (> 120 cm) at post-flowering. The generated 

information is useful for maize breeding, especially for designing selection strategies for 

different environmental conditions. 

 

Keywords: Zea mays L., inbreds, hybrids, heterosis, gene action, resource capture, 

resource use efficiency, water, radiation, roots. 
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1.1 PLANTEO DEL PROBLEMA Y REVISIÓN DE ANTECEDENTES 

1.1.1 Contexto mundial 

Según la Organización para la Agricultura y la Alimentación de las Naciones 

Unidas (FAO), en la actualidad unas 795 millones de personas en todo el mundo están 

subalimentadas, y se prevé que la población total aumente en un 33% para 2050, 

alcanzando 9200 millones de personas (FAO, 2015). El mundo enfrenta un enorme 

desafío para garantizar la seguridad alimentaria, debiendo aumentar notablemente la 

producción de los principales cultivos (trigo, arroz, maíz y soja) para lograr abastecer la 

alimentación humana y animal. Las proyecciones sugieren que hacia 2050 la producción 

agrícola deberá aumentar un 60% a nivel mundial respecto a la situación de 2008 (FAO, 

2009), y duplicarse en los países en desarrollo, solamente para satisfacer las necesidades 

alimentarias, excluyendo la demanda adicional de productos agrícolas como materia 

prima para la producción de biocombustibles (FAO, 2011). Este objetivo no debería 

sustentarse en un aumento de la superficie cultivada, pues la mayor parte de las tierras 

agrícolas consideradas aptas ya se encuentra bajo producción (Fischer et al., 2014). Sería 

entonces necesaria una intensificación sustentable para armonizar el aumento de la 

demanda de alimentos con la protección necesaria de los recursos naturales y la calidad 

ambiental, evitando la expansión agrícola sobre los ecosistemas naturales (Tittonell, 

2014). Para cooperar con este equilibrio, la única alternativa posible sería intensificar la 

producción agrícola, aumentando los rendimientos potenciales (Godfray et al., 2010; 

Foley et al., 2011) y disminuyendo las brechas de rendimiento de los principales cultivos 

(Lobell et al., 2009). Para enfrentar este problema, la FAO (2011) sugiere aumentar la 

eficiencia de uso de los recursos reduciendo los efectos ambientales negativos de la 

producción de alimentos. Teniendo en cuenta la presión adicional generada por el cambio 

climático global (IPCC, 2014), será crítica la mejora de la capacidad de los cultivos para 

mantener los rendimientos con un menor suministro de recursos edáficos, tanto por 

mejora de su captura como de su utilización. Es necesario aumentar la tolerancia de los 

cultivos al estrés por déficit hídrico, de nitrógeno (N) y/o por salinidad (Tester y 

Langridge, 2010). Por lo tanto, es importante que los programas de mejoramiento 

desarrollen estrategias para seleccionar cultivos con mayores rendimientos y calidad de 

manera sustentable, haciendo un uso eficiente y seguro de los recursos naturales y de los 

insumos externos, asegurando los servicios ecosistémicos para la sociedad (Andrade, 

2011). 

El maíz (Zea mays L.) es el cereal con mayor volumen de producción a nivel 

mundial, superando al trigo y al arroz, lo cual lo vuelve una de las fuentes de alimento y 

energía más importantes en un contexto de aumento poblacional (FAOSTAT, 2020). 

Argentina es el cuarto productor mundial de maíz, siendo su participación del 42% en la 

producción agrícola nacional respecto a los cuatro principales cultivos exportables (soja, 

maíz, trigo, girasol) (MAGYP, 2020). Independientemente del avance de la producción 

de soja en las últimas décadas, la producción nacional de maíz continuó en aumento, el 

cual estuvo explicado principalmente por (i) aumentos en el rendimiento promedio, que 

ocurrieron a una tasa de 194 kg ha-1 año-1 (equivalente a 3,7% año-1) para el período 1990-

2004 pero de solo 42 kg ha-1 año-1 (equivalente a 0,62 % año-1) para el período 2004-

2019, y (ii) aumentos del área dedicada al cultivo de 0,47 106 ha año-1 para el período 

2010-2019, pasando de ca. 3,7 a 9 millones de has (i.e., 7,2% anual). La tasa de ganancia 

de rendimiento elevada durante 1990-2004 se debió, en gran medida, a la fuerte adopción 

de híbridos simples y el paquete tecnológico requerido para que estos expresaran su 

mayor potencial de rendimiento asociado al aumento de la heterosis (e.g. fertilización con 

nitrógeno). Sin embargo, el desafío de mantener elevada la tasa porcentual de ganancia 
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de rendimiento es muy complejo, pues el porcentaje de ganancia disminuye al aumentar 

el rendimiento medio (Otegui et al., 2015) y los fitomejoradores encuentran muy difícil 

aumentar la ganancia de rendimiento en cultivos que ya han sido sometidos a una fuerte 

presión de selección (Hall y Richards, 2013). Consecuentemente, una mejor comprensión 

de los procesos que controlan la determinación del rendimiento es fundamental para 

incrementar la eficiencia de los programas de mejoramiento genético.  

 

1.1.2 Explotación de la heterosis. Mejoramiento genético de la producción de biomasa y 

su partición en el cultivo de maíz 

La producción mundial de maíz se basa principalmente en el uso de híbridos 

simples o F1 (Duvick, 2005; Fisher y Edmeades, 2010), en los que se maximiza la 

explotación del vigor híbrido. El vigor híbrido se refiere a un aumento en el tamaño de 

órganos, tasas de crecimiento y desarrollo, acumulación de biomasa y rendimiento en 

grano observado en la descendencia F1 en relación a las líneas endocriadas que le dieron 

origen (Duvick, 1999). La posibilidad de utilizar híbridos de maíz en la producción 

comercial está motivada en parte por el aumento en la productividad del cultivo, siempre 

que la magnitud de la heterosis del rendimiento en grano sea suficiente para justificar el 

costo de producción de semillas híbridas. Sin embargo, la producción de semillas híbridas 

implica dos desafíos. Por un lado, ocurre una reducción en la productividad de las líneas 

parentales producto de la depresión por endocría, que disminuye el rendimiento en grano 

y conduce a un aumento en los costos de producción. Por el otro, año a año existe la 

necesidad de generar nuevas líneas endocriadas y evaluarlas en su cruza con un conjunto 

de líneas probadoras, para comparar el rendimiento de sus híbridos. Este proceso evalúa 

las aptitudes combinatorias general (ACG) y específica (ACE). A pesar de los avances en 

el mejoramiento de las líneas endocriadas, que mejoraron la participación en el 

rendimiento en grano de las líneas per se respecto a los efectos heteróticos (el aumento 

relativo del primero respecto a la heterosis fue de 1,9 a 3,5 veces desde 1905), la aptitud 

combinatoria específica continúa siendo crucial en la selección de híbridos superiores 

(Duvick, 1999, Troyer y Wellin 2009). Las limitaciones mencionadas explican la gran 

inversión requerida para la producción de semillas híbridas de maíz, así como los grandes 

esfuerzos en investigación para mejorar la comprensión del control genético de rasgos 

secundarios que estén altamente correlacionados con el rendimiento en grano, lo cual 

podría guiar la selección de las líneas parentales (Duvick y Cassman, 1999, Lee y 

Tollenaar, 2007, Cairns et al., 2013). 

Desde el punto de vista del mejoramiento genético, y habiendo maximizado la 

explotación de la heterosis como vía de incremento del rendimiento a partir del uso 

masivo de híbridos simples (Duvick, 2005), los estudios ecofisiológicos realizados sobre 

maíces liberados en las últimas décadas indican que el mejor desempeño productivo de 

los mismos se debe a una mayor captura y uso eficiente de los recursos ambientales 

(Tollenaar y Wu, 1999). La producción de biomasa aérea, uno de los principales 

determinantes fisiológicos del rendimiento en grano, suele interpretarse en función del 

aprovechamiento de dichos recursos (Loomis y Connor, 1992). Así, en términos 

ecofisiológicos definimos la producción de biomasa como el producto entre la cantidad 

de recursos disponibles (oferta ambiental), la capacidad de las plantas para tomarlos 

(eficiencia de captura) y su capacidad para utilizarlos en producir biomasa (eficiencia de 

uso) (Passioura, 1977; Muchow et al., 1990). En este marco conceptual, el aumento en la 

producción de biomasa aérea de maíz se debió a una mejora en la intercepción de luz, 

producto del aumento del índice de área foliar (IAF, m2 de hojas por m2 de suelo) en los 

híbridos simples más recientes (Dwyer et al., 1991), y a una mayor persistencia del 
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canopeo fotosintéticamente activo en postfloración (Luque et al., 2006; Lee y Tollenaar, 

2007). Estos rasgos dieron lugar a una mayor captura de la oferta radiativa que acompañó 

al incremento logrado en el número de granos (NG) y permitió sostener la relación fuente-

destino durante el llenado de los mismos. 

De lo descrito previamente se desprende que la determinación del rendimiento en 

maíz depende en gran medida de la generación y senescencia del canopeo, procesos que 

a su vez están condicionados por el establecimiento y funcionalidad del sistema radical 

para garantizar un acceso adecuado a los recursos edáficos (agua y nutrientes). Las 

tendencias descritas para el canopeo debieron asociarse a un sistema radical más activo 

(Tollenaar y Wu, 1999) que posibilitara un aumento en el consumo de agua que permitiera 

mantener la transpiración según el nivel de demanda y así la temperatura foliar cercana a 

la del ambiente. Estos últimos efectos, sin embargo, no han sido aún documentados en 

maíz como ocurriera ya en trigo (Reynolds et al., 2007). 

Por otro lado, los aumentos de rendimiento durante el último siglo se debieron al 

incremento en el número de granos, debido a un efecto combinado de una mayor partición 

de biomasa hacia la espiga en floración y una mayor producción de biomasa en 

postfloración. Al mismo tiempo ocurrieron: (i) una reducción del tamaño de panojas, lo 

cual redujo la dominancia apical y fue en parte responsable de la mayor partición de 

biomasa a espiga, (ii) un hábito foliar más erectófilo, que habría otorgado mayor 

tolerancia al aumento de la densidad, y (iii) un aumento de la proporción del ciclo 

representada por la fase postfloración respecto a la fase prefloración. Estos aspectos han 

sido ampliamente documentados para los EEUU y Canadá (Russell, 1985; Tollenaar, 

1989 y 1991; Cooper et al., 2004; Duvick, 2005). En Argentina, la ganancia genética del 

rendimiento entre 1980 y 2012 estuvo asociada a aumentos en la producción de biomasa 

y en el índice de cosecha, que no ocurrieron de manera constante, sino en períodos 

alternados (Curin et al., 2020). El reemplazo de los híbridos dobles por el uso masivo de 

híbridos simples, junto con la introducción de germoplasma dentado produjeron un 

aumento en la partición de materia seca hacia la espiga durante el período crítico (Echarte 

et al., 2004). A su vez, existieron aumentos en la radiación interceptada, particularmente 

durante el período de llenado, y en las eficiencias de uso de la radiación para producir 

biomasa y del agua para producir biomasa y rendimiento, que no estuvieron acompañados 

por modificaciones en la cantidad de agua evapotranspirada, sino que siguieron las 

tendencias de la biomasa aérea y del rendimiento en grano (Luque et al., 2006; Curin et 

al., 2020). 

El NG por planta (NGP) presenta una respuesta de tipo curvilinear a la tasa de 

crecimiento de la planta alrededor del período crítico (TCPPC), con modificaciones 

importantes en los parámetros de la relación producto del genotipo específico evaluado 

(Tollenaar et al., 1992; Echarte et al., 2004). En la respuesta del NGP a la TCPPC se 

destaca (i) la mayor dependencia del NGP respecto de la fuente de asimilados a medida 

que decrece la TCPPC, hasta alcanzar un umbral de TCPPC (i.e., umbral de fuente) por 

debajo del cual se verifica esterilidad de espigas (Andrade et al., 1999), y (ii) una genuina 

limitación por destinos a medida que se alcanzan altos valores de TCPPC, dadas las 

restricciones morfogénicas de la especie (espigas con un número máximo de flores 

definido y un número potencial de espigas posibles de establecerse por planta; Otegui, 

1997). La condición descrita en (ii), sin embargo, es cada vez menos frecuente en la 

producción comercial de maíz, donde las altas densidades utilizadas ubican al cultivo en 

rangos de TCPPC como los descritos en (i). Por otro lado, se ha establecido que las reservas 

de asimilados son de valor casi nulo para amortiguar condiciones desfavorables para el 

crecimiento durante la etapa crítica (Westgate et al., 1994), evidencia de cuan dependiente 

es la fijación de granos (cuaje) de la fotosíntesis diaria en ese período y de la proporción 
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de la misma que es asignada al crecimiento de la espiga (TCEPC). Existe variabilidad 

genotípica importante para la partición a espiga, i.e., en la relación TCEPC/TCPPC (Pagano 

y Maddonni, 2007; Borrás et al., 2009). 

 

1.1.3 Interacción genotipo × ambiente y plasticidad fenotípica 

La capacidad de un genotipo de producir múltiples fenotipos en respuesta a las 

condiciones ambientales o de crecimiento se denomina plasticidad fenotípica (Bradshaw, 

1965), y puede ser descrita y cuantificada a través de su norma de reacción (Gupta y 

Lewontin, 1982; Des Marais et al., 2013). Algunas de las interacciones genotipo por 

ambiente (G×E) pueden atribuirse a diferencias en la sensibilidad de los diferentes 

genotipos (Falconer y Mackay, 1996). Es decir, una modificación en el ambiente dada 

puede afectar de manera diferente y/o con distinta intensidad a algunos genotipos respecto 

a otros. Esto mismo podría ocurrir al considerar diferentes caracteres y diferentes 

momentos del ciclo del cultivo. La capacidad de los caracteres de permanecer inalterables 

ante cambios ambientales o ante variación genotípica se denomina robustez fenotípica; 

siendo robusto aquel caracter que mantenga su valor fenotípico constante (Nijhout, 2002; 

Klingenberg, 2019). Además, la respuesta de los rasgos a la variación ambiental difiere 

entre líneas endocriadas e híbridos, lo que modifica la expresión de la heterosis frente a 

cambios en el ambiente (Tollenaar et al., 2004; Munaro et al., 2011a; Munaro et al., 

2011b; Li et al., 2018).  

Trabajos previos muestran que el nivel de heterosis aumenta con la calidad 

ambiental en rasgos relacionados con el crecimiento (biomasa en madurez fisiológica, 

área foliar máxima), rendimiento, número y peso de granos, y eficiencia de uso de la 

radiación durante el llenado, mientras que no hubo una tendencia para los rasgos 

relacionados con la partición de biomasa, como el índice de cosecha (Munaro et al., 

2011b). Las respuestas observadas podrían haber sido causadas por una menor 

sensibilidad al ambiente de las líneas respecto a sus híbridos derivados, como ha sido 

demostrado para algunos rasgos en un número reducido de genotipos (Echarte y 

Tollenaar, 2006). También podrían deberse al número limitado de genotipos y ambientes 

evaluados (D’Andrea et al., 2009). En la actualidad, carecemos de estudios que incluyan 

la respuesta al ambiente de la heterosis de rasgos asociados con la partición de biomasa. 

El efecto que posee el ambiente sobre la expresión de los rasgos puede evaluarse 

a partir del análisis de los cambios que ocurren en el fenotipo frente a diferentes 

condiciones ambientales (i.e., a través de la estimación de la plasticidad fenotípica). La 

plasticidad fenotípica puede evaluarse de tres maneras distintas. La primera es mediante 

la cuantificación de la dispersión de los datos observados para los diferentes rasgos, a 

partir de relativizar valores extremos (e.g., los percentiles 10 y 90) a la mediana para cada 

rasgo en particular (Sadras y Slafer, 2012; D'Andrea et al., 2013; Ruiz et al., 2019). La 

segunda es a partir del uso de cocientes o relaciones de varianza, es decir, el cociente de 

la varianza del rasgo para cada genotipo respecto a la varianza del rasgo en la población 

(Dingemanse et al., 2010). La tercera es mediante la regresión del valor medio del rasgo 

para cada genotipo en función de un gradiente de condiciones ambientales, denominado 

índice ambiental (IA). En cada sitio, el valor de IA suele estar representado por el valor 

promedio de todos los genotipos para el rasgo bajo estudio (Finlay y Wilkinson, 1963; 

Eberhart y Russell, 1966). La pendiente (b) de la regresión lineal es una medida de la 

plasticidad fenotípica. Los genotipos con b=1 tienen un desempeño medio y se consideran 

estables. Aquellos con b>1 tienen una respuesta superior al ambiente y se consideran 

plásticos, mientras que los genotipos con b<1 son considerados de plasticidad reducida. 

Los dos últimos métodos (i.e., los cocientes de varianza y la pendiente de la respuesta al 
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IA) han arrojado valores similares de plasticidad para rendimiento y otros caracteres 

agronómicos en trigo (Sadras y Lawson, 2011; Sadras y Richards, 2014). El primer 

enfoque (i.e., la dispersión de datos) suele preferirse al analizar datos de diferentes fuentes 

(Sadras y Slafer, 2012) o cuando el número de ambientes evaluados es insuficiente para 

asegurar un ajuste lineal robusto (D'Andrea et al., 2013). En cambio, el tercer enfoque ha 

sido el preferido por mejoradores y ecólogos debido a su simplicidad de estimación y 

facilidad de interpretación (Hallauer y Carena, 2009; Walsh, 2017). 

 

1.1.4 Caracterización e importancia del sistema radical 

Como fuera mencionado en el punto 1.1.2., el mejoramiento de maíz se ha basado 

principalmente en el rendimiento y el fenotipo de la parte aérea, postergando la 

caracterización del fenotipo radical y el análisis de su evolución a través de la mejora del 

cultivo por las dificultades para su evaluación. Debido a la creciente demanda de mayor 

eficiencia en el uso de agua, nutrientes y otros recursos como los principales 

determinantes para lograr una intensificación sostenible, el interés en las raíces y su papel 

en la captura de recursos edáficos ha ido en aumento (Gregory, 2006; Lynch, 2007; 

Gewin, 2010; Gregory et al., 2013).  

La acumulación de biomasa en el sistema radical usualmente sigue un patrón 

sigmoideo similar al reportado para la biomasa aérea, aunque las fases de crecimiento de 

raíz y tallo pueden no coincidir exactamente (Gregory, 2006). En cultivos anuales, la 

asignación de materia seca a las raíces cambia a lo largo del ciclo y con las condiciones 

de crecimiento. Por lo general, las plantas canalizan relativamente más asimilados a las 

raíces durante el crecimiento temprano. A medida que avanza el desarrollo, las estructuras 

reproductivas comienzan a crecer activamente y adquieren dominancia, por lo cual la 

proporción de carbono translocado a las raíces disminuye con el tiempo. En cereales de 

invierno, como trigo y cebada, dicha proporción es de hasta un 50% durante el 

crecimiento vegetativo, pero hacia iniciación floral es solo un 18% y hacia floración se 

vuelve casi nula (Gregory y Atwell, 1991; Gregory et al., 1997; Palta y Gregory, 1997). 

Esto determina que ya no existan aumentos en la biomasa del sistema radical luego de 

floración; incluso, dependiendo de las condiciones edáficas, algunos estudios muestran 

que en cereales alrededor de floración se inicia la senescencia del sistema radical, con una 

disminución sustancial de su biomasa durante el llenado (Mengel y Barber, 1974; Amos 

y Walters, 2006). 

El comportamiento del cultivo de maíz está influenciado por numerosas 

características arquitecturales, anatómicas y fisiológicas del sistema radical que 

interactúan entre sí y determinan cómo será la distribución de las raíces en el perfil de 

suelo y, por lo tanto, la captura de los recursos edáficos (Gregory, 2006; Lynch y Brown, 

2012; York et al., 2013). La arquitectura del sistema radical (ASR: configuración espacial 

de las raíces en el suelo) es utilizada para describir la forma y estructura de los sistemas 

radicales. Su importancia en la productividad vegetal reside en el hecho de que los 

principales recursos del suelo se distribuyen heterogéneamente, por lo que el despliegue 

espacial del sistema radical determinará esencialmente la capacidad de la planta para 

capturar agua y nutrientes (Lynch, 1995; White y Brown, 2010). Por lo tanto, estudios 

que revelan el alcance y la naturaleza de la variación genética de la ASR tienen profundas 

implicancias para mejorar las eficiencias de uso del agua y los nutrientes, y para la mejora 

de la productividad bajo estreses abióticos o condiciones edáficas subóptimas (Wasson et 

al., 2012; Rogers y Benfey, 2015).  

Al inicio del ciclo de cultivo, la disponibilidad de muchos recursos del suelo, 

incluyendo N y Fósforo, es mayor en los estratos superiores del perfil (Jobbágy y Jackson, 
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2001), por lo tanto un sistema radical profuso que logre explorar de manera acabada el 

estrato superior optimizaría la captura de recursos (Lynch y Brown, 2001). El N es un 

nutriente móvil, que en los sistemas agrícolas puede escapar por lixiviación del perfil 

explorado por las raíces de los cultivos hacia estratos más profundos; también se puede 

perder del sistema por esta vía durante el barbecho (Di y Cameron, 2002; Thorup-

Kristensen, 2006). A medida que el ciclo del cultivo avanza, la oferta del recurso hídrico 

puede ser mayor en profundidad que en los estratos superficiales, más aún si se dan 

condiciones de falta de una suficiente recarga del perfil por lluvias durante el ciclo del 

cultivo (Asbjornsen et al., 2008). En estas condiciones, los estratos profundos 

contribuyen en mayor proporción al consumo hídrico total (Otegui et al., 1995), pudiendo 

entonces ser más ventajoso un sistema radical con buena exploración del perfil en 

profundidad. Por lo tanto, un genotipo que combine la capacidad de explorar los estratos 

superficiales, junto con la posibilidad de profundizar en el perfil permitiría co-optimizar 

la captura de diferentes recursos del suelo, que varíen en su distribución espacio-temporal 

(Dunbabin et al., 2003; Lynch, 2013; White et al., 2013b). 

Desde el punto de vista del mejoramiento genético, sería interesante diseñar 

genotipos que logren acceder y capturar el agua y los nutrientes de manera más eficiente, 

optimizando la exploración del suelo. Para lograrlo, es necesario mejorar el conocimiento 

actual del funcionamiento del sistema radical, identificando qué caracteres (determinantes 

de la arquitectura, anatomía y fisiología radical) sería útil incorporar en ideotipos futuros, 

comprender cuál es el control genético detrás de los mismos, la variabilidad genética 

disponible, y la capacidad para seleccionar el carácter o los alelos que lo determinen 

(White et al., 2013a). Asimismo, es necesario mejorar las técnicas disponibles para 

cuantificar y analizar el sistema radical en situaciones reales de cultivo (Richards, 2008). 

Existen diferencias en los patrones de crecimiento, arquitectura y respuestas a las 

propiedades del suelo entre especies y entre los genotipos de una misma especie, y existen 

algunos avances en la utilización de estas diferencias con fines prácticos (Uga et al., 2013; 

Wasson et al., 2014; Chimungu et al., 2015).  

 

1.1.5 Análisis genético de rasgos ecofisiológicos. Importancia para el mejoramiento 

genético 

La existencia de variabilidad genotípica significativa en atributos de interés es uno 

de los aspectos más importantes para la inclusión de estos en planes de mejoramiento 

genético. En este sentido, numerosos estudios han detectado variabilidad genotípica para 

rasgos ecofisiológicos relacionados con la captura de luz por el canopeo utilizando 

híbridos (Tollenaar 1989 y 1991; Luque et al., 2006, D’Andrea et al., 2009). No obstante, 

son muy escasos los trabajos que han evaluado dicha variabilidad en fuentes de 

germoplasma útiles para estudios más detallados de control génico (e.g., líneas 

endocriadas y sus híbridos derivados en experimentos dialélicos completos, poblaciones 

de RILs, etc.). Menos aún se conocen las tendencias generadas por el mejoramiento 

genético en el sistema radical, que a escala de cultivo solo han sido hipotetizadas por 

medio de modelos de simulación agronómicos para el caso de los híbridos producidos 

para el cinturón maicero norteamericano (Hammer et al., 2009). En este último caso, los 

autores postulan que el mejoramiento genético de maíz debió haber generado una 

tendencia hacia un hábito de crecimiento radical más profundo que permitió el acceso a 

mayor cantidad de agua por el cultivo. Esta tendencia sería debida a un menor ángulo 

radical respecto al eje vertical representado por el tallo, que posibilitaría una rápida 

exploración del perfil hacia estratos inferiores, en lugar de una proliferación horizontal 

con gran densidad de raíces en horizontes superficiales. En otro estudio, también 
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realizado a través de modelos de simulación y considerando dos ambientes contrastantes 

de nuestro país (semiárido sobre un haplustol éntico en Pilar, Córdoba, y húmedo sobre 

un argiudol típico en Pergamino, Buenos Aires), se confirman los beneficios de un 

sistema radical más profundo, sin penalización del rendimiento en buenas condiciones de 

disponibilidad hídrica (Carretero et al., 2014). Contra sus predicciones, los mayores 

beneficios del sistema radical profundo en condiciones de deficiencia hídrica se 

obtuvieron en el ambiente de Pergamino (11,7%) y no en el de Pilar (4,7%). En ambos 

casos (EEUU y Argentina) se destaca la necesidad de evaluar atributos asociados 

directamente al consumo de agua por los cultivos en los ambientes de interés. Las 

predicciones aún deben ser puestas a prueba con mediciones reales en condiciones de 

campo. 

Los rasgos ecofisiológicos aparentemente afectados por el proceso de mejora, 

como hojas más erectas, disminución del tamaño de la panoja y reducción de la 

concentración de proteína en grano (Duvick y Cassman, 1999), han surgido de análisis ex 

post efectuados con híbridos comerciales liberados en distintas épocas. Hasta el presente, 

la mejora basada exclusivamente en la selección por rendimiento fue suficientemente 

exitosa para mantener la ganancia genética para este rasgo en valores adecuados para 

satisfacer los requerimientos de una demanda creciente derivada principalmente del 

crecimiento poblacional (Miflin, 2000; Duvick, 2005). Más aún, algunos estudios 

indicaron un escaso o nulo beneficio de incluir rasgos secundarios para mejorar la 

estimación de la heredabilidad del rendimiento en grano (Bänziger et al., 1997). En gran 

medida esto es atribuible a la falta de un marco conceptual claro para definir rasgos de 

valor (i.e., funcionales) y no simples descriptores del fenotipo visual, pero también a la 

dificultad operativa para la inclusión de algunos atributos en el proceso de mejora (Austin, 

1993), como por ejemplo la fotosíntesis o el sistema radical (por tiempo demandado para 

su determinación, costo del instrumental necesario, etc.). Las evidencias de estancamiento 

en la mencionada ganancia genética a nivel internacional, tanto en esta especie como en 

otras de valor central para la alimentación humana (Miflin, 2000; Cassman et al., 2003; 

Duvick, 2005; Godfray et al., 2010; Foley et al., 2011), tornan crítico el desarrollo de 

protocolos experimentales adecuados para la inclusión de otros rasgos además del 

rendimiento. El ajuste de la metodología experimental junto con un análisis genético 

basado en el uso de poblaciones especialmente diseñadas para ello deberían permitir un 

avance sustancial. Por ejemplo, el uso de experimentos dialélicos completos (i.e., 

cruzamiento de un grupo de n líneas en todas las combinaciones posibles) sumados a 

estudios destinados a la detección de QTLs, mejorará el conocimiento de la arquitectura 

genética de estos rasgos, generando un impacto real en el diseño de estrategias de 

mejoramiento (Holland, 2007). 

El análisis dialélico tiene como finalidad el estudio del modo de herencia de un 

carácter complejo (Hayman, 1954), pero constituye a su vez una herramienta para 

mejoradores de maíz interesados en evaluar la aptitud combinatoria de líneas endocriadas 

(Griffing, 1956). La aptitud combinatoria de las líneas endocriadas es el factor último que 

determina la utilidad de una línea para la producción de híbridos (Hallauer y Miranda, 

1988). El valor de contar con el dato de la aptitud combinatoria de una línea reside en la 

posibilidad de predecir el comportamiento de los híbridos derivados de ella. En maíz, el 

comportamiento de una línea endocriada está correlacionado con su comportamiento en 

combinaciones híbridas, dicha correlación puede evaluarse a través de las regresiones 

padre-progenie (Hallauer y Miranda, 1988) o según qué proporción de la varianza se debe 

a la acción de genes aditivos (Falconer y Mackay, 1996). Sprague y Tatum (1942) fueron 

los primeros en particionar la aptitud combinatoria en aptitud combinatoria general y 

aptitud combinatoria específica. La ACG se refiere al comportamiento promedio de una 
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línea en combinaciones híbridas con otras líneas, y está relacionada con la acción génica 

aditiva. La ACE se refiere al desvío encontrado entre el comportamiento promedio 

observado para una combinación híbrida en particular y el que debería esperarse a partir 

del comportamiento de las líneas parentales involucradas (i.e., heterosis). La ACE es 

indicativa de la presencia de genes con efectos no aditivos (i.e., dominancia y epistasis). 

En este sentido, en el desarrollo de maíces híbridos, la ganancia en heterosis no explica 

toda la ganancia en rendimiento a través del tiempo; ganancias en “no-heterosis” 

(rendimiento de las líneas parentales) fueron también contribuciones importantes 

(Duvick, 1999). Por lo tanto, si bien la heterosis en sí misma es la causa más importante 

en la superioridad del rendimiento de los híbridos, hallar la mejor combinación entre 

líneas es siempre un requisito esencial para la producción de nuevos híbridos superiores 

(Duvick, 1999).  

En la última década se avanzó en estos aspectos en atributos relacionados con la 

captura de luz, producción de biomasa aérea y partición de la misma a estructuras 

reproductivas (Ahmadzadeh et al., 2004, Tollenaar et al., 2004, D’Andrea et al., 2009, 

Munaro et al., 2011 y D’Andrea et al., 2013). Sin embargo, no hay estudios que analicen 

las bases genéticas (i.e., correlaciones padre-progenie, heterosis y tipo de acción génica) 

de atributos relacionados con la producción y partición de biomasa total. Mucho menos 

se han cuantificado para rasgos relacionados con la densidad y funcionalidad del sistema 

radical en condiciones de cultivo; la mayoría de los estudios que cuantifican estos rasgos 

se basan en datos generados a partir de experimentos en condiciones controladas (Chun 

et al., 2005; Mace et al., 2011; Singh et al., 2011; Van Oosterom, et al., 2016) o se 

reducen al estudio de rasgos morfológicos (Trachsel et al, 2011; Chimungu et al., 2015, 

Zhang et al., 2018). 

En conclusión, al pobre conocimiento sobre el control de la partición de 

asimilados (i.e., naturaleza de los procesos involucrados, controles internos, sistemas de 

comunicación entre órganos) se suma la naturaleza incompleta del mismo (i.e., limitada 

a la parte aérea). Así, cambios en la ASR tendrían un efecto directo mayor sobre la 

acumulación de biomasa a través del acceso a una mayor oferta de recursos edáficos que 

los cambios mencionados en la arquitectura del canopeo y captura de luz. Sin embargo, 

estos últimos podrían tener efectos indirectos importantes a través de la duración de área 

foliar postfloración y la partición de asimilados hacia la espiga (Hammer et al., 2009). En 

la presente tesis se profundizará en el estudio de rasgos relacionados con la producción 

de biomasa, su partición a estructuras reproductivas, la captura y eficiencia de uso de 

recursos (agua y radiación) y la dimensión y funcionalidad del sistema radical en el 

cultivo de maíz. Para ello se analizarán la variabilidad existente, la plasticidad fenotípica 

y los componentes de la varianza genética utilizando un diseño dialélico completo 

constituido por 6 líneas endocriadas provistas por el Programa de Mejoramiento de Maíz 

del INTA Pergamino y sus híbridos derivados.  

 

1.2 OBJETIVOS E HIPÓTESIS 

1.2.1 Objetivo general  

Generar información valiosa para los mejoradores sobre las bases ecofisiológicas 

y genéticas que controlan la producción de asimilados y su partición en el cultivo de maíz. 

Esto incluye el estudio de rasgos como producción de biomasa, partición a estructuras 

reproductivas, dimensión y funcionalidad del sistema radical. Para ello se llevarán a cabo 

experimentos a campo tendientes a cuantificar los componentes de la varianza genética 

para un conjunto de líneas endocriadas del Programa de Mejoramiento de Maíz del INTA 
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Pergamino y sus híbridos derivados (dialélico completo) cultivados en distintos 

ambientes (i.e., con oferta variable de radiación incidente, temperatura, agua y/o N). 

 

1.2.2 Objetivos específicos 

(i) En un experimento dialélico completo de maíz constituido por 36 

genotipos (6 líneas endocriadas y sus 30 híbridos simples) y replicado en 14 ambientes 

contrastantes en que se fenotiparon rasgos relacionados con los componentes numéricos 

del rendimiento, la producción de biomasa aérea y su partición entre órganos vegetativos 

y reproductivos: 

a. analizar el comportamiento de líneas e híbridos a través de ambientes y 

establecer la plasticidad fenotípica de los atributos estudiados; 

b. evaluar la magnitud de la heterosis para cada atributo y establecer los 

efectos del ambiente en la expresión de la misma; 

c. caracterizar la variabilidad genotípica para dichos atributos y los efectos 

asociados a la acción génica aditiva (i.e., ACG) y no aditiva (i.e., ACE); 

d. estudiar la heredabilidad y el efecto del ambiente en su estimación para 

los diferentes rasgos;  

e. analizar la estabilidad de los distintos efectos génicos (ACG y ACE) a 

través de ambientes (E) contrastantes por variabilidad interanual 

(radiación incidente, temperatura, lluvias) y/o manejo (riego, N); i.e., 

interpretar las interacciones ACG×E y ACE×E observadas. 

(ii) En el mismo experimento dialélico pero con la exclusión de los 

cruzamientos recíprocos (i.e., 6 líneas endocriadas y sus 15 híbridos derivados), en el que 

se fenotiparon a través del ciclo del cultivo atributos relacionados con la captura de 

recursos (i.e., agua y radiación), las eficiencias de uso de estos y la arquitectura y 

funcionalidad del sistema radical: 

a. caracterizar la variabilidad genotípica para los atributos de interés;  

b. establecer diferencias entre grupos genotípicos (i.e., líneas e híbridos);  

c. cuantificar la magnitud de la heterosis y estudiar su relación con la 

productividad aérea.  

 

1.2.3 Hipótesis 

Hipótesis 1: La plasticidad de la heterosis (i.e., la respuesta de la heterosis al rango 

ambiental explorado) varía marcadamente entre rasgos, y su variación depende del grado 

de variación en la plasticidad fenotípica registrada entre híbridos y líneas. 

Predicción: Cuanto mayor es la diferencia en la plasticidad fenotípica entre 

híbridos y líneas, mayor es el nivel de heterosis y su plasticidad. 

 

Hipótesis 2: Las diferentes condiciones ambientales exploradas determinan 

cambios en la ACG y la ACE de los genotipos en atributos relacionados con la producción 

de biomasa aérea (e.g., TCEPC, TCPPC) y su partición (e.g., NGP/TCPPC, NGE/TCEPC, 

IC).  

Predicción: Es posible establecer relaciones genéticas entre el rendimiento en 

grano y los caracteres relacionados con la partición reproductiva, donde genotipos con 

elevada aptitud combinatoria para rendimiento en grano la presenten también para la 

eficiencia reproductiva por planta (NGP/TCPPC) o de la espiga (NGE/TCEPC) y para el 

índice de cosecha. 
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Hipótesis 3: Líneas e híbridos difieren en su capacidad de capturar recursos (i.e., 

radiación y agua), en la eficiencia con que los utilizan y, por lo tanto, en la acumulación 

de biomasa a través del ciclo de cultivo.  

Predicción: Los híbridos superarán a las líneas en la captura de recursos, su 

eficiencia de uso y en la acumulación de biomasa; dichas diferencias se magnificarán a 

medida que avanza la estación de crecimiento del cultivo. 

 

Hipótesis 4: La expresión de la heterosis es significativa para atributos 

relacionados con el sistema radical (profundidad de exploración de raíces, longitud 

radical), de la misma manera que lo observado para otros caracteres ecofisiológicos 

(biomasa aérea e índice de cosecha) y los determinantes numéricos del rendimiento 

(número y peso de los granos).  

Predicción: Aquellos híbridos con mayor presencia de raíces en estratos profundos 

tendrán niveles superiores de heterosis para la producción de biomasa aérea y el 

rendimiento en grano. 

 

1.3 ESTRUCTURA DE LA TESIS  

Esta tesis consta de un total de 6 capítulos. En el Capítulo 2 se presenta una 

descripción detallada del material genético utilizado, los experimentos realizados y la 

metodología empleada para medir y/o calcular las variables de interés, que permitieron 

poner a prueba las hipótesis formuladas. El detalle del análisis estadístico y de mediciones 

de interés particular para cada capítulo de resultados se encuentra en la sección materiales 

y métodos de cada uno. Los capítulos de resultados son 3. En el primero de ellos (Capítulo 

3) se evalúan las diferencias entre líneas e híbridos a través de 14 ambientes para un 

conjunto de rasgos relacionados con los componentes numéricos del rendimiento, la 

producción de biomasa aérea y su partición entre órganos vegetativos y reproductivos, y 

se cuantifica la heterosis y la plasticidad fenotípica para cada uno de estos rasgos. Los 

resultados de este capítulo permiten cumplir con los objetivos i.a e i.b y poner a prueba 

la hipótesis 1. En el Capítulo 4 se lleva a cabo el análisis genético para los rasgos 

evaluados en el Capítulo 3, cuantificando los cambios en la expresión de la ACG y la 

ACE a través de ambientes. Los resultados obtenidos en este capítulo responden a los 

objetivos i.c, i.d e i.e y ponen a prueba la hipótesis 2. En el Capítulo 5 se estudian la 

capacidad de capturar recursos (agua y radiación) y la eficiencia con que son utilizados 

en distintos momentos del ciclo del cultivo (prefloración, período crítico y llenado), en 

líneas e híbridos. A su vez, se caracteriza el sistema radical de estos grupos genotípicos, 

y se evalúan las diferencias en el nivel de heterosis expresado para diferentes rasgos. Este 

capítulo cumple con los objetivos ii.a, ii.b e ii.c y pone a prueba las hipótesis 3 y 4. 

Finalmente, en el Capítulo 6 se confrontan las hipótesis de trabajo, se realiza una 

discusión de las implicancias y alcance de los resultados obtenidos y se plantean posibles 

líneas de investigación a futuro.    



 
 

 

 

 

CAPÍTULO 2 

Material genético y diseño experimental 
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2.1 MATERIAL GENÉTICO  

El material genético evaluado consistió en un conjunto de (i) seis líneas 

endocriadas seleccionadas por sus características contrastantes en atributos relacionados 

con los determinantes ecofisiológicos del rendimiento (e.g., foliosidad, altura de planta, 

tamaño de espiga, persistencia del área foliar o stay-green, peso del grano, eficiencia 

reproductiva; Cuadro 2.1) y previamente fenotipadas (D’Andrea et al., 2006 y 2009) y 

(ii) los treinta híbridos simples derivados de sus respectivos cruzamientos (incluyendo 

recíprocos). Las líneas mencionadas en (i) constituyen una muestra representativa de la 

variabilidad existente en el germoplasma analizado en cuanto a época de mejoramiento, 

origen y background genético. La línea B100 pertenece a germoplasma americano tipo 

dentado (Hallauer et al., 1995) y el resto de las líneas a germoplasma argentino tipo flint 

(LP611, LP662, ZN6) y flint × argentino-caribeño (LP2, LP561) (Olmos et al., 2014). 

 

Cuadro 2.1. Características generales de las líneas bajo estudio.  

Línea 

endocriada 

Año de 

liberación 

Tipo de 

grano 
Fondo genético Origen 

B100 1993 
Amarillo 

dentado 
Desarrollada a partir de B85xH99. Luego 

retrocruzada por H99. Selección por pedigree 

Iowa-

EEUU 

ZN6 1959 Duro 
Desarrollada a partir de una población colorada 

dura 

INTA 

Pergamino 

LP662 1994 
Anaranjado 

duro 
Familia P465. Desarrollada a partir de cultivares 

sintéticos 

INTA 

Pergamino 

LP611 1995 
Anaranjado 

duro 
Familia P465. Selección recurrente de P465 x 

cultivares resistentes a roya 

INTA 

Pergamino 

LP561 1996 
Colorado 

duro 
Familia de composición argentina caribeña. 

Desarrollada a partir de sintética R4PC 

INTA 

Pergamino 

LP2 1999 
Amarillo 

semi-dentado 
Líneas caribeñas x sintética dura argentina 

INTA 

Pergamino 

 

 

2.2 AMBIENTES 

Para probar las hipótesis planteadas se llevaron a cabo siete ensayos a campo 

(Cuadro 2.2). Los experimentos fueron conducidos en las Estaciones Experimentales 

Agropecuarias de INTA ubicadas en Manfredi, provincia de Córdoba (31°49’ S, 63°46’ 

O) (solo en la campaña 2006/07), y Pergamino, provincia de Buenos Aires (33° 56’ S, 

60° 34’ O). La EEA Pergamino se encuentra ubicada en la zona núcleo maicera argentina, 

el suelo en el cual se implantaron los experimentos es un Argiudol típico. Manfredi 

representa una zona con menores precipitaciones medias (Hall et al., 1992), y el suelo es 

un Haplustol típico. El experimento de Manfredi fue realizado en secano, mientras que 

en Pergamino hubo dos experimentos en secano (campañas 2006/07 y 2008/09) y cuatro 

bajo riego (campañas 2006/07 y 2008/09, 2013/14 y 2014/15) (Cuadro 2.2). En todos los 

experimentos hubo dos niveles de nitrógeno. De esta manera, se generaron 14 ambientes 

a partir de la combinación de localidad × año × régimen hídrico × N (Cuadro 2.2).  
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Cuadro 2.2. Descripción general de los ambientes bajo estudio.  

Localidad Año 
Régimen 

hídrico 

N aplicado 

(kg N ha-1) 

Fecha de 

siembra 
Ambiente 

Manfredi 2006/07 Secano 0 
04/11/2006 

MA0607SN0 
   200 MA0607SN200 

Pergamino 2006/07 Riego 0 
01/11/2006 

PE0607RN0 

   200 PE0607RN200 

  Secano 0 
02/11/2006 

PE0607SN0 

   200 PE0607SN200 

 2008/09 Riego 0 
20/10/2008 

PE0809RN0 

   200 PE0809RN200 

  Secano 0 
23/10/2008 

PE0809SN0 

   200 PE0809SN200 

 2013/14 Riego 0 
25/10/2013 

PE1314RN0 

   200 PE1314RN200 

 2014/15 Riego 0 
24/10/2014 

PE1415RN0 

   200 PE1415RN200 

 

2.3 DISEÑO EXPERIMENTALY MANEJO DEL CULTIVO 

En todos los experimentos se registró diariamente a lo largo del ciclo del cultivo 

la temperatura media del aire, la radiación solar global incidente y las precipitaciones, 

con una estación meteorológica ubicada en el sitio del ensayo. La siembra se realizó 

manualmente en las fechas detalladas en el Cuadro 2.2. Cada parcela tuvo tres surcos de 

6 m de largo distantes a 0,7 m entre sí, con una densidad de 7 plantas m-2, a excepción del 

año 2013/14, en que el largo de las parcelas fue de 8 m, para permitir realizar muestreos 

destructivos del sistema radical (detallado en el Capítulo 5). El germoplasma se distribuyó 

en un diseño en bloques completos al azar con tres (Pergamino) o dos (Manfredi) 

repeticiones y un arreglo factorial. La parcela principal estuvo dada por la disponibilidad 

de N, la subparcela por el tipo de germoplasma (línea endocriada o híbrido), y la sub-

subparcela (de aquí en adelante denominada parcela) por el genotipo. Líneas e híbridos 

se separaron dentro de la parcela principal para evitar una interferencia fuerte de los 

híbridos sobre las líneas (i.e., a las subparcelas se les agregaron hileras adicionales de 

línea e híbrido, para evitar el sombreo de los híbridos sobre las líneas).  

Los experimentos bajo riego recibieron riego por aspersión, de modo de mantener 

el estrato superior del suelo en capacidad de campo.  En los experimentos fertilizados con 

N se aplicó urea (equivalente a 200 kg N ha-1) al voleo en el estado de 6 hojas liguladas 

(V6: Ritchie y Hanway, 1982), la que luego se incorporó al suelo de manera mecánica. 

Los experimentos se mantuvieron libres de malezas, plagas y enfermedades mediante los 

controles químicos y/o mecánicos necesarios. 

 

2.4 MEDICIONES A CAMPO 

Dentro de cada parcela se identificaron 5 (2006/07 y 2008/09) ó 7 (2013/14 y 

2014/15) plantas en el estado de V3, sobre las que se realizaron todas las mediciones no 
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destructivas hasta madurez fisiológica, momento en el cual se cosecharon todas las 

plantas marcadas. Las mediciones que se realizaron a lo largo del ciclo del cultivo fueron:  

 

(i) Dinámica de floración: en las plantas identificadas se determinaron 

diariamente, a partir del primer evento, las fechas de antesis y emisión de estigmas 

(silking) de las espigas apical y secundaria; 

(ii) Fenología foliar: sobre las plantas identificadas se registró semanalmente 

entre emergencia y antesis el número de hojas liguladas;  

(iii) Biomasa aérea por planta: se determinó a los ca. 15 días pre-silking, silking, 

silking+15 días y madurez fisiológica (BIOMF). En los tres primeros casos se realizó 

indirectamente en forma alométrica (Vega et al., 2000; Borrás y Otegui, 2001; Maddonni 

y Otegui, 2004) y a madurez en forma directa por cosecha de las plantas. Los modelos 

alométricos permiten predecir la biomasa aérea de la planta y de la espiga a partir de 

variables morfométricas. Las variables morfométricas que permitieron calcular el 

volumen del tallo fueron la altura de la planta desde el nivel del suelo hasta la lígula 

visible más alta, y el diámetro del tallo en la base de la planta (promedio del valor máximo 

y mínimo). Estas mediciones, junto con el diámetro máximo de la espiga, se realizaron 

en todas las plantas marcadas y sobre al menos 18 plantas en cada combinación de 

genotipo × ambiente (ambiente= localidad × año × régimen hídrico × N). Estas últimas 

se colectaron a intervalos regulares entre V6 y R2, se secaron en estufa a 65 °C y de ellas 

se determinó separadamente la biomasa de las espigas y del resto de la biomasa aérea. A 

partir de los datos obtenidos de las plantas colectadas, se construyeron los modelos 

alométricos para cada combinación de genotipo × ambiente, i.e., relación entre (i) 

biomasa aérea (excluida la espiga) y el volumen del tallo, y (ii) biomasa de la espiga y 

diámetro de la espiga. Los modelos ajustados (R2≥0.75, p<0,05) se utilizaron para la 

estimación no destructiva de la biomasa de la planta y de la espiga de las plantas 

marcadas; 

(iv) Rendimiento y sus componentes: a madurez fisiológica, se cosecharon las 

plantas identificadas y en ellas se determinó el rendimiento en grano por planta (RGP), el 

número de granos por planta (NGP), el peso individual del grano (PG, en mg) y la 

prolificidad (Pr, espigas pl-1), como el número de espigas por planta con al menos 1 grano. 

(v) Índice de cosecha (IC): a madurez fisiológica, se obtuvo como el cociente 

entre el RGP y la BIOMF.  

 

2.5 CALCULOS GENERALES 

A partir de los registros de temperatura se realizó el cálculo del tiempo térmico 

(TT, en ºC día) diario como la diferencia entre la temperatura media y una temperatura 

base de 8 °C (Ritchie y NeSmith, 1991). Se calculó el TT para los períodos de interés: (i) 

prefloración o vegetativo (TTPRE; desde la siembra hasta V14), (ii) crítico (TTPC; desde 

V14 hasta R2), (iii) postfloración (TTPOST; desde la siembra hasta R2), (iv) llenado efectivo 

de los granos (TTLL; desde R2 hasta madurez fisiológica) y (v) ciclo completo (TTMF). 

 El intervalo antesis-silking (ASI) se obtuvo para cada planta marcada como la 

diferencia en días entre la fecha de silking y de antesis, luego se promediaron los valores 

para cada parcela.  

A partir de las estimaciones de biomasa aérea por planta obtenidas a través de los 

modelos alómetricos (ajustados para cada genotipo y combinación de localidad × año × 

régimen hídrico × N) se obtuvieron los valores tasa de crecimiento por planta (TCPPC) y 

de la espiga apical (TCEPC) durante el período crítico como: 
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TCPPC =  
BiomasaR2 − BiomasaV14  

FechaR2−FechaV14

       [2.1] 

 

 

TCEPC =  
BiomasaE1R2  

FechaR2−FechaR1−220 °𝐶 𝑑í𝑎

       [2.2] 

 

donde BiomasaR2 y BiomasaV14 representan la biomasa total aérea estimada en los 

estadios R2 y V14, respectivamente, mientras que FechaR2 y FechaV14 se refieren a la fecha 

en que cada planta alcanzó dichos estadios. BiomasaE1R2 representa la biomasa estimada 

de la espiga apical en R2 y FechaR1-220 ºCdía es la fecha que corresponde a 220 ºC día previos 

a R1. La biomasa de las espigas se consideró cero al comienzo del crecimiento activo de 

la espiga en ca. -220 ºC día previos al momento de silking (Otegui y Bonhomme, 1998). 

  



 
 

 

 

 

CAPÍTULO 3 

Biomasa aérea y su partición: diferencias entre grupos genotípicos y 

plasticidad fenotípica1 

  

 
1 El contenido de este capítulo fue publicado en: Galizia, L.A., Munaro, E.M., Cirilo, A.G., Otegui, M.E., 

D’Andrea, K.E. 2020. Phenotypic plasticity for biomass partitioning in maize: genotype effects across a 

range of environments. Field Crops Research 256: 107914. https://doi.org/10.1016/j.fcr.2020.107914 
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3.1 INTRODUCCIÓN 

En maíz, el rendimiento está fuertemente asociado al número de granos por planta 

que es fijado durante el período crítico alrededor de floración (Cirilo y Andrade, 1994; 

Otegui, 1995). El número de granos fijados está determinado por: (i) las tasas de 

crecimiento de la espiga y de la planta durante el período alrededor de floración (Andrade 

et al., 1999), (ii) la partición de biomasa a la espiga durante el período crítico (i.e., 

TCEPC/TCPPC) (Pagano and Maddonni, 2007; Borrás et al., 2007), (iii) la sincronía entre 

las floraciones masculina (antesis) y femenina (silking) (Bolaños and Edmeades, 1993), 

que determinan el intervalo antesis-silking y (iv) la sincronía en la polinización de flores 

dentro de la espiga y entre espigas de una misma planta (Cárcova et al., 2000), que 

determina la prolificidad. 

A su vez, el rendimiento y sus determinantes numéricos y ecofisiológicos, como 

la mayoría de los caracteres métricos, son producto de las interacciones entre el genotipo 

(G), el ambiente (E) y la interacción entre ambos (G×E). Líneas e híbridos pueden tener 

una respuesta diferencial a cambios en el ambiente y, además, los distintos atributos 

pueden tener diferente plasticidad fenotípica (Sadras y Slafer, 2012; D’Andrea et al., 

2013). Del mismo modo, el nivel de heterosis así como su respuesta a los cambios 

ambientales pueden presentar diferentes comportamientos de acuerdo al atributo bajo 

estudio (Tollenaar et al., 2004; Munaro et al., 2011). Atributos con altos niveles de 

heterosis tienden a exhibir baja correlación entre los fenotipos parentales y de su 

descendencia híbrida (Flint-Garcia et al., 2009).  

La plasticidad fenotípica puede evaluarse a través de la respuesta del valor 

fenotípico a un gradiente ambiental. Una metodología que suele utilizarse consiste en 

caracterizar a los ambientes a través de un índice ambiental (IA) construido a partir de los 

valores promedio que todos los genotipos alcanzan en él, y comparar los genotipos a partir 

del ajuste de una recta de regresión para el desempeño de cada genotipo evaluado a través 

de dicho índice (Finlay y Wilkinson, 1963; Eberhart y Russell, 1966). La pendiente de la 

recta de regresión (b) es una medida de la plasticidad fenotípica; así, genotipos con b=1 

tienen un comportamiento equivalente al promedio, aquellos con b>1 tienen una mayor 

respuesta a los cambios ambientales que el promedio y por ende son considerados 

genotipos más plásticos, mientras que genotipos con b<1 son aquellos de menor 

plasticidad. Este enfoque es frecuentemente utilizado para estudiar la respuesta del 

rendimiento al ambiente, pero pocos son los trabajos que lo han empleado para 

caracterizar la respuesta de rasgos secundarios (Munaro et al., 2011)  

El principal objetivo de este capítulo es analizar el desempeño de los rasgos de 

interés a través de ambientes para establecer su plasticidad fenotípica, así como el efecto 

del ambiente sobre la expresión de la heterosis. En este sentido, la finalidad de este estudio 

es identificar las bases ecofisiológicas de la heterosis para rendimiento en grano, no solo 

a través de detectar cambios en el nivel medio de heterosis de los rasgos asociados, sino 

también interpretando las bases de la respuesta diferencial al ambiente (i.e., analizando la 

interacción G×E de la heterosis para los rasgos asociados). La hipótesis a probar es que 

la plasticidad de la heterosis (i.e., la respuesta de la heterosis al rango ambiental 

explorado) varía notablemente entre rasgos, y su variación depende del grado de variación 

entre líneas e híbridos en su plasticidad fenotípica. Un total de 14 ambientes contrastantes 

producto de la combinación de localidad × año × régimen hídrico × N (Cuadro 2.2) 

permitirán poner a prueba la hipótesis y establecer las posibles implicancias que los 

resultados puedan tener para el mejoramiento genético de maíz. Se espera que cuanto 

mayor sea la diferencia en la plasticidad fenotípica entre líneas e híbridos, mayor sea el 

nivel de heterosis y su plasticidad.  
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3.2 MATERIALES Y MÉTODOS 

En este capítulo se analizaron los datos provenientes de experimentos dialélicos 

completos en los que se evaluaron 12 atributos en 14 ambientes. Los atributos evaluados 

fueron: ASI, RGP, los componentes numéricos (i.e., Pr, NGP y PG) y ecofisiológicos 

(BIOMF, IC, TCPPC, TCEPC y TCEPC/TCPPC) del RGP, y las eficiencias reproductivas (i.e., 

NGE1/TCEPC y NGP/TCPPC). El detalle de los genotipos utilizados, ambientes evaluados, 

diseño experimental y atributos medidos se encuentra en el Capítulo 2. A continuación, 

se detallan el análisis estadístico y los cálculos de interés particular para este capítulo. 

 

3.2.1 Análisis estadístico 

ANOVA 

Los datos provenientes de los 14 ambientes para los 12 atributos fenotipados en 

el experimento dialélico completo (i.e., 30 híbridos F1 y las 6 líneas parentales) fueron 

analizados utilizando un modelo mixto con una estructura de varianza del error específica 

para cada ambiente (Smith et al., 2005). Los 14 ambientes evaluados se generaron a partir 

de la combinación no factorial de localidad × año × régimen hídrico × N (Cooper et al., 

1995).  Los modelos mixtos fueron ajustados con ASReml-4 (Gilmour y Thomson, 2014), 

empleando el método de estimación por máxima verosimilitud restringida (REML) para 

obtener los componentes de varianza y los valores predichos o mejores predictores 

lineales insesgados (BLUP, del inglés Best Linear Unbiased Predictors) para cada 

genotipo en cada ambiente. El efecto de los genotipos fue considerado como un efecto 

fijo, mientras que los ambientes fueron considerados como un efecto aleatorio. La 

estructura de la varianza del error en cada experimento fue modelada de acuerdo al 

enfoque de análisis espacial propuesto por Gilmour et al., (1997), que permite corregir 

las correlaciones espaciales entre parcelas vecinas en dos dimensiones (i.e., filas y 

columnas). Los datos de cada experimento fueron indexados por filas (r) y columnas (c) 

en un arreglo r × c y se ajustó un modelo autorregresivo de primer orden en la dirección 

de las filas y las columnas (denominado AR1 × AR1). Para detectar la existencia de 

patrones de variación espacial, se usaron herramientas de diagnóstico como variogramas 

y tendencias en filas y columnas de los residuales. Esto permitió establecer que el nivel 

de correlación espacial en los datos fue bajo. La evaluación del impacto del uso del 

análisis espacial y de varianzas del error específicas para cada experimento se basó en las 

reducciones en el valor del criterio de información de Akaike (AIC).  

El modelo ajustado fue: 

 

  𝑌ijkl =  𝜇 +   𝛾j + (𝛽/𝛾)𝑗𝑘 +  𝛼i + (𝛼𝛾)ij  + (𝛿/𝛼)𝑖𝑙 + 𝜀ijkl         [3.1] 

 

donde Yijkl es el valor del l-ésimo genotipo anidado en el i-ésimo grupo genotípico (GG; 

línea o híbrido), en la k-ésima repetición anidada en el j-ésimo ambiente; μ es la media 

general; γj es el efecto aleatorio del ambiente j y es ~ NID (0,𝜎𝑗
2), siendo j= 1,…,I, donde 

𝜎𝑗
2 es la varianza ambiental; (𝛽/𝛾)𝑗𝑘 es el efecto aleatorio de la repetición k anidada en 

el ambiente j, siendo k= 1, 2, 3 (excepto en Manfredi, donde k= 1, 2) y es ~ NID (0,𝜎𝑘
2), 

donde 𝜎𝑘
2 es la varianza de la repetición; αi es el efecto del grupo genotípico i, siendo i= 

1, 2; (𝛼𝛾)ij   es el efecto de la interacción entre el ambiente j y el grupo genotípico i, y es 

~ NID (0,𝜎𝑔𝑔𝑒
2 ), donde 𝜎𝑔𝑔𝑒

2  es la varianza de la interacción GG × ambiente;  (𝛿/𝛼)𝑖𝑙 es 

el efecto del genotipo l anidado en el grupo genotípico i, siendo l= 1,…,36, y εijkl es el 

error experimental asociado a 𝑌ijkl.  
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La comparación informal del estimador de un componente de la varianza con su 

error estándar se consideró un indicador de probable significancia estadística. Además, 

en cada ambiente se compararon las medias de líneas e híbridos usando un test-t (p≤0,05). 

 

Heterosis 

La heterosis se expresó en términos absolutos (Habs) y relativos. La primera se 

refiere a la diferencia en el valor medio entre cada híbrido (H) y el promedio de sus líneas 

parentales (P̅) y se expresa en las mismas unidades del carácter bajo estudio (Ecuación 

3.2). Esto permite tener una idea rápida y clara de la magnitud de la heterosis en términos 

del valor del rasgo per se. En algunas situaciones es de interés conocer la magnitud de la 

heterosis en términos relativos al valor del rasgo observado en las líneas parentales. En 

esos casos se expresó la heterosis en porcentaje (H%) según la ecuación 3.3. 

 

Habs  =  H −  P̅         [3.2] 

 

H% =  [
H − P̅ 

P̅
] × 100         [3.3] 

 

 

Índice ambiental y plasticidad 

Dado que las unidades y la magnitud de los valores observados varían 

ampliamente entre rasgos, los valores de BLUPs estimados para cada uno de los 36 

genotipos en cada uno de los 14 ambientes y para cada rasgo fueron normalizados. Esta 

normalización permitió la comparación de las plasticidades fenotípicas no solo entre 

grupos genotípicos, sino también entre rasgos. Los valores normalizados para cada 

genotipo en cada ambiente se obtuvieron según la ecuación 3.4. 

 

Valor Normalizado =  
( 𝑥−𝑚𝑖𝑛)

(𝑚𝑎𝑥 − 𝑚𝑖𝑛)
       [3.4] 

 

donde x es el valor de BLUP para cada genotipo en cada ambiente, max y min 

corresponden a los valores máximo y mínimo, respectivamente, obtenidos a través de los 

14 ambientes. Este procedimiento de normalización se prefirió entre otras alternativas 

(e.g., estandarización) ya que de este modo los valores permanecen en el rango de 0 a 1. 

Para cada combinación híbrida en cada ambiente se calculó la Habs normalizada (NHabs) 

como la diferencia en los valores fenotípicos normalizados entre el híbrido y el promedio 

de las líneas parentales. Finalmente, se obtuvo el promedio de todos los valores 

normalizados en cada ambiente, para cada grupo genotípico y para la NHabs. 

Para todos los rasgos se utilizó un índice ambiental común para cuantificar la 

calidad ambiental. En cada ambiente, se obtuvieron los valores de dicho índice a partir de 

los valores de rendimiento en grano por planta normalizados (NRGP) y balanceados por 

el número variable de genotipos en cada grupo genotípico. Para evitar el sesgo hacia 

valores más representativos de híbridos, producto de la mayor proporción evaluada de 

estos (30) respecto a las líneas (6), característico de los diseños dialélicos completos, se 

construyó un IA balanceado de NRGP. Este IA balanceado se obtuvo como el promedio 

de los valores medios dentro de cada grupo genotípico (i.e., para cada ambiente, los 

valores normalizados de híbridos y líneas se promediaron por separado, y luego se calculó 

la media entre ambos grupos genotípicos). Además, el valor de IA en cada ambiente se 

expresó en términos relativos (i.e., relativo al ambiente de mayor NRGP; IARR-NB) para 

mantener el rango de valores del eje x entre 0 y 1 (Figura 3.1). 
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Figura 3.1. Izquierda: Ranking de ambientes según rendimiento relativo, normalizado y 

balanceado (RR-NB). Derecha: Valores medios observados de rendimiento en grano por planta 

(g pl-1) para líneas (L) e híbridos (H) en función del índice ambiental RR-NB (IARR-NB) para los 

14 ambientes. 

 

La plasticidad fenotípica se analizó como la respuesta lineal (i.e., la pendiente) del 

promedio en cada ambiente de los valores normalizados dentro de cada grupo genotípico 

(línea o híbrido) al IARR-NB (Finlay y Wilkinson, 1963; Eberhart y Russell, 1966). Para 

los rasgos que tuvieron un modelo de respuesta bilineal se ajustó una regresión lineal 

segmentada utilizando la técnica de optimización iterativa del programa GraphPad Prism 

versión 6.01 (GraphPad Software, San Diego, California USA, www.graphpad.com). 

También se utilizó el análisis de regresión lineal para evaluar la plasticidad de la NHabs 

para cada rasgo. 

 

Análisis de componentes principales 

Las asociaciones entre los rasgos per se, sus plasticidades fenotípicas y la H% se 

estudiaron mediante el análisis de componentes principales (ACP). Para cada grupo 

genotípico se construyó un biplot utilizando las dos primeras componentes principales 

(CP1 y CP2), donde los genotipos fueron representados por símbolos (estrellas) y los 

rasgos por vectores. La existencia de asociaciones entre rasgos, en términos de las 

respuestas relativas de los genotipos, se puede observar a través del ángulo entre los 

vectores. Los ángulos agudos indican asociaciones positivas, los ángulos de 90º indican 

ausencia de asociación y los ángulos superiores a 90º indican asociaciones negativas 

(Chapman et al., 1997; Kroonenberg, 1997). El ACP se realizó con el paquete stats de R, 

en R 3.6.0 (R Core Team, 2019). 

 

3.3 RESULTADOS 

3.3.1 Caracterización ambiental 

Los 14 ambientes explorados permitieron exponer el cultivo a condiciones de 

crecimiento contrastantes (Cuadro 3.1). La campaña 2008/09 fue clasificada como fase 
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La Niña del fenómeno El Niño Oscilación del Sur (ENOS) 

(https://origin.cpc.ncep.noaa.gov), y estuvo acompañada de precipitaciones inferiores al 

promedio (16,8 mm y 21,5 mm durante los períodos crítico y de llenado de los granos, 

respectivamente) y niveles superiores a la media de las temperaturas máximas diarias 

(33,8 °C y 33 °C durante los períodos crítico y de llenado de los granos, respectivamente), 

así como de la radiación fotosintéticamente activa incidente (26,1 MJ m-2 d-1 y 29,4 MJ 

m-2 d-1 durante los períodos crítico y de llenado de los granos, respectivamente). El 

ambiente descrito representa una condición de crecimiento muy estresante para el cultivo 

de maíz, en particular en condiciones de secano. Las campañas 2006/2007 y 2014/2015 

correspondieron a la fase El Niño del ENOS (i.e., precipitaciones por encima del 

promedio en los ambientes evaluados), mientras que la campaña 2013/2014 fue 

clasificada como neutral. Estas tres campañas tuvieron precipitaciones superiores a la 

media a lo largo del ciclo, particularmente en el período crítico de 2014/2015 (278 mm) 

y en el período de llenado de los granos de 2013/2014 (529 mm). Este último se 

caracterizó por una elevada nubosidad y, en consecuencia, la radiación solar incidente 

media diaria más baja (16,1 MJ m-2 d-1) de todos los períodos y ambientes evaluados 

(Cuadro 3.1). El período crítico de la campaña 2014/15 registró las temperaturas medias 

más bajas (Cuadro 3.1), mientras que los valores más bajos de radiación solar incidente 

durante el período crítico (19,9 MJ m-2 d-1) se registraron en Manfredi. 

 

3.3.2 Análisis de modelos mixtos y heterosis porcentual  

A través de los 14 ambientes, la componente E fue significativa (i.e., componente 

de varianza > 2 errores estándar) para todos los rasgos evaluados, mientras que la 

interacción GG×E fue significativa para RGP, PG, BIOMF y TCEPC/TCPPC (Cuadro 3.2). 

Los híbridos alcanzaron valores medios más altos que las líneas para RGP, sus 

componentes numéricos (NGP y PG) y rasgos relacionados con la producción de biomasa 

(BIOMF y TCPPC), su partición (IC y TCEPC) y la eficiencia reproductiva de la espiga 

(NGE1/TCEPC) (p<0,05, Apéndice 1). Las líneas superaron a los híbridos solo en la 

partición de biomasa a la espiga (i.e., TCEPC/TCPPC) y en prolificidad (p<0,05, Apéndice 

1), una tendencia que ocurrió en 8 y 2 de los 14 ambientes, respectivamente. Sin embargo, 

una mayor partición de biomasa a las estructuras reproductivas no resultó en un aumento 

del NGP en las líneas. En la mayoría de los ambientes, ambos grupos genotípicos tuvieron 

valores de ASI similares (Apéndice 1), pero las líneas alcanzaron valores de ASI 

significativamente menores que los híbridos en 3 ambientes. Con respecto a la eficiencia 

reproductiva de la planta (i.e., NGP/TCPPC), existieron diferencias entre grupos 

genotípicos solo en 6 de los 14 ambientes, con valores medios más altos en los híbridos 

en la mayoría de los casos (Apéndice 1). 

El rasgo con mayor nivel de heterosis fue el RGP (109% en promedio, Apéndice 

2), seguido por NGP (71%), BIOMF (61%), TCPPC (54%), NGE1/TCEPC (36%), TCEPC 

(34%), IC (31%), PG (22%), NGP/TCPPC (14%) y ASI (13%). Los niveles de heterosis 

fueron negativos para prolificidad y TCEPC/TCPPC (-8 y -12%, respectivamente), dado 

que las líneas superaron a los híbridos en los valores medios de estos rasgos.  
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Cuadro 3.1. Condiciones de crecimiento experimentadas por el cultivo durante el período crítico para la determinación del rendimiento y el período de llenado 

de los granos en cada uno de los 14 ambientes evaluados. Para cada variable, los números en negrita en azul y rojo corresponden a los valores mínimo y máximo, 

respectivamente, registrados durante ambos períodos. 

Localidad Año 
Fecha de 

Siembra 

Régimen 

Hídrico 

N 
Ambiente 

Período Crítico    Período de Llenado 

TMax TMedia RFA Ppta+R  TMax TMedia RFA Ppta+R 

kg N ha-1 °C °C MJ m-2 d-1 mm   °C °C MJ m-2 d-1 mm 
               

Manfredi 2006/07 4/11/2006 Secano 0 MA0607SN0 29,5 23,3 19,9 41,5  26,8 20,7 20,1 132 

        200 MA0607SN200                   

Pergamino 2006/07 1/11/2006 Riego 0 PE0607RN0 29,3 22,8 24,0 142  29,1 21,0 25,2 191 
      200 PE0607RN200                   

  2/11/2006 Secano 0 PE0607SN0 29,3 22,8 24,0 127  29,1 21,0 25,2 161 
       200 PE0607SN200                   

 2008/09 20/10/2008 Riego 0 PE0809RN0 33,8 24,3 26,1 98,9  33,0 23,3 29,4 142 
      200 PE0809RN200                   

  23/10/2008 Secano 0 PE0809SN0 33,8 24,3 26,1 16,8  33,0 23,3 29,4 21.5 
       200 PE0809SN200                   

 2013/14 25/10/2013 Riego 0 PE1314RN0 31,4 24,8 23,9 126  25,7 20,5 16,1 529 
       200 PE1314RN200                   

 2014/15 24/10/2014 Riego 0 PE1415RN0 27,5 21,8 20,5 293  27,1 20,8 19,0 182 

        200 PE1415RN200                   

Ppta: precipitación acumulada, R: riego, RFA: radiación fotosintéticamente activa incidente media diaria, TMax: temperatura máxima media diaria, TMedia: temperatura media 

promedio diaria. 
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Cuadro 3.2. Izquierda: Valores medios ± desvío estándar y valores p para el efecto fijo grupo 

genotípico (GG). Derecha: Componentes de varianza estimados ± error estándar para los efectos 

aleatorios ambiente (E) e interacción GG×E. 

Rasgo 
GG   E GG×E 

L H p    

ASI (días) 2,9 ± 3,1 3,7 ± 3,2 <0,05 4,18 ± 1,86 0,04 ± 0,14 

RGP (g pl-1) 46 ± 25 93 ± 40 <0,001 546 ± 272 235 ± 24 

Pr (espigas pl-1) 1,09 ± 0,29 1,00 ± 0,17 <0,001 0,61 ± 0,27 0,0004 ± 0,001 

NGP (k pl-1) 232 ± 114 374 ± 125 <0,001 7002 ± 3018 843 ± 511 

PG (mg k-1) 195 ± 42 238 ± 50 <0,001 991 ± 461 277 ± 129 

BIOMF (g pl-1) 139 ± 42 220 ± 66 <0,001 1617 ± 774 560 ± 237 

IC 0,32 ± 0,13 0,41 ± 0,12 <0,001 0,01 ± 0,003 0,91 ± 0,51 

TCPPC (g pl-1 d-1) 2,34 ± 0,72 3,56 ± 1,06 <0,001 0,33 ± 0,16 0,09 ± 0,05 

TCEPC (g pl-1 d-1) 1,03 ± 0,46 1,35 ± 0,57 <0,001 0,14 ± 0,06 0,01 ± 1,17 

TCEPC/TCPPC 0,45 ± 0,16 0,38 ± 0,12 <0,05 0,01 ± 0,004 0,002 ± 0,001 

NGE1/TCEPC 235 ± 123 303 ± 118 <0,001 8737 ± 3481 58 ± 162 

NGP/TCPPC 105 ± 55 110 ± 39 0,162 1038 ± 432 87 ± 54 

ASI: intervalo antesis-silking; BIOMF: biomasa aérea en madurez fisiológica; H: híbridos; IC: índice de 

cosecha; L: líneas; NGE1: número de granos en la espiga apical; NGP: número de granos por planta; Pr: 

prolificidad; PG: peso individual de los granos; RGP: rendimiento en granos por planta; TCEPC: tasa de 

crecimiento de la espiga apical durante el período crítico; TCPPC: tasa de crecimiento por planta durante el 

período crítico. 

 

3.3.3. Plasticidad fenotípica diferencias entre líneas e híbridos 

Para la mayoría de los rasgos evaluados, la plasticidad fenotípica (i.e., la respuesta 

del valor medio normalizado del rasgo de cada grupo genotípico en cada ambiente al 

IARR-NB) fue significativa para ambos grupos genotípicos (Figura 3.2). Excepciones a esta 

tendencia fueron TCPPC, TCEPC y la partición de biomasa durante el período crítico (i.e., 

TCEPC/TCPPC), para los cuales ambos grupos genotípicos no mostraron respuesta a 

variaciones en el ambiente. Para el primer grupo de rasgos (i.e., aquellos con plasticidad 

fenotípica significativa), se pudieron distinguir dos patrones de respuesta. Uno fue el 

lineal simple, representativo de RGP, BIOMF, NGP, ASI y NGP/TCPPC. El otro fue el 

bilineal, para el cual se detectaron dos pendientes diferentes dependiendo del rango 

ambiental explorado. El patrón bilineal fue representativo de IC (Figura 3.2c), PG (Figura 

3.2e), prolificidad (Figura 3.2f) y NGE1/TCEPC (Figura 3.2k). En general, la plasticidad 

de los híbridos (bH) superó a la plasticidad de las líneas (bI), excepto para la prolificidad 

(Figura 3.2f) y NGP/TCPPC (Figura 3.2l); además, ambos grupos genotípicos tuvieron 

respuestas similares al gradiente de condiciones ambientales para IC, prolificidad, ASI, 

NGE1/TCEPC y NGP/TCPPC (Figuras 3.2c, f, i, k, l). 

Para RGP, BIOMF, NGP y PG, la respuesta de la heterosis absoluta normalizada 

(NHabs) a las variaciones ambientales fue positiva y significativa (p<0,05, Figuras 3.2a, 

b, d, e). La ausencia de una tendencia en la respuesta de NHabs a las variaciones 

ambientales registradas para IC, Pr, NGE1/TCEPC y NGP/TCPPC coincidió con la 

similitud entre líneas e híbridos en la respuesta de estos rasgos al IARR-NB, aunque el 

desempeño de los híbridos fue superior al de las líneas parentales para IC y NGE1/TCEPC. 
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Asimismo, se observó ausencia de respuesta de la NHabs al IARR-NB para TCPPC (Figura 

3.2g), TCEPC (Figura 3.2h) y TCEPC/TCPPC (Figura 3.2j). En cuanto al ASI, no hubo 

diferencias entre grupos genotípicos en ambientes de alta calidad, mientras que en 

ambientes de baja calidad el ASI de los híbridos superó el ASI de las líneas. Por lo tanto, 

la respuesta de la NHabs al IARR-NB fue negativa para este rasgo. A pesar de las respuestas 

descritas, es importante señalar que la heterosis relativa o porcentual siguió una tendencia 

diferente con respecto a la heterosis absoluta (datos no mostrados). Para la mayoría de los 

atributos evaluados la heterosis relativa no exhibió una respuesta al IARR-NB. Esto se 

observó para RGP, NGP, prolificidad, ASI y rasgos relacionados con la producción 

(TCEPC y TCPPC) y partición de biomasa (IC, TCEPC/TCPPC), así como con la eficiencia 

reproductiva de la planta (NGP/TCPPC). Solo en 3 rasgos existió una respuesta de la 

heterosis relativa al ambiente, que fue positiva para BIOMF y PG, y negativa para la 

eficiencia reproductiva de la espiga apical (NGE1/TCEPC).   

Para todo el conjunto de datos (i.e., incluyendo líneas e híbridos, pero excluyendo 

la prolificidad) pudo establecerse una tendencia positiva y significativa (R2=0,28, p<0,05) 

entre la plasticidad de la NHabs (bNHabs) y la plasticidad de los rasgos. Los elevados 

valores observados para la plasticidad fenotípica de la prolificidad se debieron a las 

pendientes iniciales extremadamente altas (>4) tanto para líneas como para híbridos. 

Cuando se eliminaron las pendientes iniciales, los valores de plasticidad de la prolificidad 

se ajustan perfectamente a todo el conjunto de datos e incluso mejoraron la relación 

(R2=0,29, p<0,01). Esta tendencia, sin embargo, fue impulsada por la respuesta detectada 

en los híbridos (Figura 3.3a), que no se mantuvo en las líneas. Al ordenar los rasgos según 

valores decrecientes de mediana (i.e., percentil 50) de la heterosis porcentual (Figura 

3.3b), pudieron identificarse dos grandes grupos de rasgos. El primero, con altos niveles 

de heterosis porcentual y alta plasticidad de la heterosis absoluta, estuvo conformado por 

RGP, BIOMF, NGP y TCPPC. El segundo con niveles bajos o negativos de heterosis 

porcentual y valores negativos de plasticidad de la heterosis absoluta incluyó al ASI, 

NGP/TCPPC, prolificidad y TCEPC/TCPPC. Los demás rasgos se ubicaron entre estos dos 

extremos, destacándose el PG por su valor bajo de heterosis porcentual y alto de 

plasticidad de la heterosis absoluta. 
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Figura 3.2. Respuesta al índice ambiental de rendimiento relativo normalizado y balanceado 

(IARR-NB) de los valores normalizados correspondientes a (a) rendimiento en granos por planta 

(RGP), (b) biomasa aérea en madurez fisiológica (BIOMF), (c) índice de cosecha (IC), (d) número 

de granos por planta (NGP), (e) peso individual de los granos (PG), (f) prolificidad (Pr), (g) tasa 

de crecimiento por planta durante el período crítico (TCPPC), (h) tasa de crecimiento de la espiga 

apical durante el período crítico (TCEPC), (i) intervalo antesis-silking (ASI), (j) partición de 

biomasa durante el período crítico (TCEPC/ TCPPC), (k) eficiencia reproductiva de la espiga apical 
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(NGE1/ TCEPC) y (l) eficiencia reproductiva de la planta (NGP/TCPPC). Los datos corresponden 

a líneas (círculos celestes), híbridos (círculos rojos) y heterosis absoluta (NHabs, cruces azules). 

Los valores de b correspondientes a las regresiones lineales ajustadas a líneas (bL) e híbridos (bH) 

representan la plasticidad fenotípica de cada grupo genotípico.   

 

 
Figura 3.3. (a) Respuesta de la plasticidad de la heterosis absoluta (bNHabs en Figura 3.2) a la 

plasticidad de los diferentes rasgos para cada grupo genotípico (bL y bH en Figura 3.2); y (b) rango 

de heterosis porcentual de los rasgos evaluados y su correspondiente bNHabs. En (a) los valores de 

prolificidad (símbolos vacíos) fueron excluidos del análisis de regresión y, en el caso de los 

atributos que exhibieron una respuesta bilineal, se computo un valor de b ponderado por el valor 

del punto de quiebre. En (b) los rasgos están ordenados según valor decreciente de heterosis 

porcentual correspondiente a P50. ASI: intervalo antesis-silking; BIOMF: biomasa aérea en 

madurez fisiológica; IC: índice de cosecha; NGE1: número de granos en la espiga apical; NGP: 

número de granos por planta; Pr: prolificidad; PG: peso individual de los granos; RGP: 

rendimiento en granos por planta; TCEPC: tasa de crecimiento de la espiga apical durante el 

período crítico; TCPPC: tasa de crecimiento por planta durante el período crítico. 

 

3.3.4 Asociaciones entre rasgos per se, plasticidades fenotípicas y porcentaje de heterosis 

Las asociaciones entre (i) atributos per se (Figuras 3.4a, c), (ii) plasticidades 

fenotípicas de rasgos (Figuras 3.4b, d) y (iii) porcentaje medio de heterosis (Figura 3.4e) 

se evaluaron mediante el análisis de componentes principales (ACP). Para los atributos 

per se, las dos primeras componentes principales explicaron el 64% y 74% de la 

variabilidad total para híbridos (Figura 3.4a) y líneas (Figura 3.4c), respectivamente. En 

híbridos, la CP1 estuvo dada principalmente por RGP, NGP, IC, ASI y TCPPC y la CP2 

por TCEPC y las eficiencias reproductivas. En líneas, la CP1 estuvo asociada a los rasgos 

mencionados para híbridos y a NGE1/TCEPC y, en cambio, la CP2 estuvo dada por PG, 

BIOMF, TCPPC y NGP/TCPPC. La variabilidad fenotípica observada para RGP a través de 

ambientes se asoció positivamente con la variación observada en sus componentes 

numéricos (NGP, PG y prolificidad), partición (IC) y producción de biomasa (TCPPC, 

TCEPC y BIOMF) y negativamente con el ASI. Los rasgos relacionados con las eficiencias 

reproductivas (NGE1/TCEPC y NGP/TCPPC) mostraron falta de asociación con el RGP, 

pero una asociación altamente positiva entre ellos. BIOMF, TCPPC y PG también 

mostraron una fuerte asociación positiva entre sí, como también la hubo entre NGP e IC. 
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Además, la prolificidad y particularmente la TCEPC/TCPPC presentaron vectores cortos, 

indicando que podría existir poca variabilidad en los genotipos evaluados de ambos 

grupos genotípicos o que dichos atributos no tuvieron un buen ajuste en estas dos 

dimensiones (i.e., CP1 y CP2). De manera similar a los híbridos, el RGP en las líneas (i) 

se asoció positivamente con el NGP, la partición (IC) y la producción de biomasa (TCPPC, 

TCEPC y BIOMF), (ii) se asoció negativamente con el ASI, y (iii) no se asoció con ninguna 

de las eficiencias reproductivas (Figura 3.4c). Interesante la variabilidad observada para 

RGP y NGP, que estuvo asociada débilmente o no se asoció, respectivamente, con la 

variabilidad en PG; esta tendencia fue diferente a la observada para los híbridos, en los 

que el RGP se asoció positivamente con ambos componentes numéricos del rendimiento 

en grano. 

Para las plasticidades fenotípicas, las dos primeras componentes principales 

explicaron alrededor del 53% y el 73% de la variabilidad total para híbridos (Figura 3.4b) 

y líneas (Figura 3.4d), respectivamente. En híbridos, la CP1 estuvo determinada 

principalmente por RGP, NGP, IC, TCEPC/TCPPC y NGP/TCPPC, mientras que la CP2 

estuvo asociada a TCEPC, TCPPC y NGE1/TCEPC. En líneas, la CP1 estuvo asociada a 

NGP, prolificidad, TCEPC, TCEPC/TCPPC y a ambas eficiencias reproductivas. El IC y la 

NGE1/TCEPC estuvieron asociados tanto a la CP1 como a la CP2. Además, la CP2 estuvo 

asociada a RGP, BIOMF, TCPPC y ASI. Para los híbridos, la plasticidad fenotípica del 

RGP estuvo positiva y estrechamente relacionada a las plasticidades fenotípicas de NGP 

y TCEPC/TCPPC, y en menor medida con las plasticidades de NGP/TCPPC, IC, BIOMF y 

TCEPC (Figura 3.4b). Además, la plasticidad del RGP casi no se asoció con las 

plasticidades del ASI y del NGE1/TCEPC. Similar a lo observado en los biplots de los 

atributos per se, la prolificidad exhibió vectores cortos; al igual que la plasticidad del PG. 

En las líneas, la plasticidad del RGP se asoció positivamente con las plasticidades 

fenotípicas de TCPPC, BIOMF, TCEPC, PG y NGP y negativamente con la plasticidad del 

ASI (Figura 3.4d). Además, la variación observada en la plasticidad del RGP no estuvo 

relacionada con la variación en las plasticidades de la prolificidad, IC, TCEPC/TCPPC y 

las eficiencias reproductivas. 

Finalmente, para el porcentaje de heterosis, las dos primeras componentes 

principales explicaron el 67% de la variabilidad total (Figura 3.4e). La CP1 estuvo dada 

por RGP, NGP, BIOMF, IC y NGE1/TCEPC. La CP2 estuvo dada por PG, ASI, TCEPC, 

TCPPC y ambas eficiencias reproductivas. El porcentaje de heterosis para RGP estuvo 

principalmente asociado al porcentaje de heterosis para BIOMF, IC y NGP, en segundo 

lugar al porcentaje de heterosis para PG, TCPPC y NGE1/TCEPC, y en menor medida al 

porcentaje de heterosis para TCEPC. El porcentaje de heterosis para RGP mostró (i) 

ausencia de asociación con el porcentaje de heterosis de NGP/TCPPC, como se observó 

para los rasgos per se de ambos grupos genotípicos (Figura 3.4a, c), y con ASI (vector 

comparativamente más corto) y (ii) asociación negativa con el porcentaje de heterosis de 

TCEPC/TCPPC.  
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Figura 3.4. Asociaciones entre valores medios de los rasgos (a y c), plasticidades fenotípicas (b y d) y porcentaje de heterosis (e) de acuerdo con los biplots 

construidos a partir de las componentes principales 1 y 2 (CP1 y CP2). (a) y (b) corresponden a los 30 híbridos mientras que (c) y (d) corresponden a las 6 líneas. 

Los genotipos fueron representados por estrellas y los rasgos por vectores desde el origen. 

ASI: intervalo antesis-silking, 

BIOMF: biomasa aérea en madurez

fisiológica, 

IC: índice de cosecha, 

NGE1: número de granos en la espiga

apical, 

NGP: número de granos por planta, 

PG: peso individual de los granos, 

Pr: prolificidad, 

RGP: rendimiento en grano por planta, 

TCEPC: tasa de crecimiento de la espiga

apical en el período crítico, 

TCPPC: tasa de crecimiento de la planta 

en el período crítico. 
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3.4 DISCUSIÓN 

3.4.1. Los atributos evaluados difieren en el patrón de respuesta a modificaciones en el 

ambiente  

Como ocurre corrientemente cuando las condiciones ambientales varían 

ampliamente y el fondo genético es diverso (Annichiarico, 2002), los efectos del E 

representaron la mayor proporción de la variación para todos los atributos evaluados, pero 

también la interacción GG×E tuvo un efecto importante para muchos rasgos (RGP, 

BIOMF, NGP, PG y TCEPC/TCPPC). Esta tendencia se verificó en los resultados del 

ANOVA (Cuadro 3.2) y en las diferencias en las pendientes de las normas de reacción de 

los grupos genotípicos (Figura 3.2). 

Una respuesta lineal a las variaciones ambientales pudo detectarse para RGP, 

BIOMF, NGP, ASI y NGP/TCPPC. Si bien este tipo de respuesta ya había sido 

documentada para rendimiento en grano (Francis y Kannenberg, 1978; Tollenaar y Lee, 

2002; Lee et al., 2003) y otros rasgos (Bänziger et al., 2002; Munaro et al., 2011b), es 

importante destacar que hubo algunos atributos con un patrón de respuesta diferente. 

Estos últimos estuvieron caracterizados por un modelo bilineal, que resalta la existencia 

de dos niveles de reacción dependiendo de la calidad ambiental, siendo siempre mayor el 

primer nivel (i.e., peores ambientes) que el segundo (mejores ambientes). La prolificidad 

pertenece a este último grupo de atributos. Hallauer (1974) demostró que la expresión del 

número de espigas granadas por planta en genotipos con diferentes niveles de 

heterocigosidad está influenciada por el ambiente en el que se cultivan las plantas 

(expresado como oferta variable de recursos por planta al modificar la densidad de 

siembra). Si bien no hubo interacción GG×E, las pendientes de las normas de reacción de 

ambos grupos genotípicos fueron significativas, mostrando una respuesta positiva al 

ambiente con un punto de quiebre de IARR-NB=0,26. En primer lugar, este punto de quiebre 

representa la condición ambiental (como proporción del potencial) por debajo de la cual 

se registra una fuerte caída en la prolificidad y, en consecuencia, en la capacidad 

reproductiva, lo que conduce a la esterilidad de las plantas (Vega et al., 2000; Borrás et 

al., 2007). Una respuesta bilineal similar se detectó para el índice de cosecha y el peso 

individual de los granos en ambos grupos genotípicos, lo que respalda la evidencia previa 

de una naturaleza relativamente estable de los rasgos mencionados en todos los ambientes 

en comparación con otros rasgos como el rendimiento en grano, biomasa total y número 

de granos (Passioura, 2006; Sadras y Slafer, 2012; D'Andrea et al., 2013; Ruiz et al., 

2019). Sin embargo, el punto de quiebre fue mayor para el peso de los granos (IARR-

NB=0,44) y el índice de cosecha (IARR-NB=0,40) que para la prolificidad, evidencia de la 

naturaleza aún más estable de esta última en comparación con los primeros. 

Sorprendentemente, el patrón de respuesta se mantuvo para ambos grupos genotípicos 

con casi ninguna diferencia en los puntos de quiebre entre ellos, lo que apoya la idea de 

un fuerte control genético para los rasgos mencionados (Duvick, 2005). En segundo lugar, 

el conocimiento sobre la existencia de un punto de quiebre ofrece a los mejoradores una 

referencia importante en la evaluación de rasgos secundarios, ya que es indicativo del 

rango ambiental objetivo en que debieran evaluarse las diferencias genotípicas. Así, las 

diferencias para los rasgos mencionados se visualizarán mejor en los malos ambientes, 

principalmente la prolificidad. En la actualidad, esta información no existe en los 

programas de mejoramiento, al menos en forma documentada.  

 

3.4.2. La magnitud de la heterosis varía entre rasgos y ambientes 

Para los rasgos analizados se encontraron diferentes niveles de heterosis, como 

fuera previamente demostrado por Tollenaar et al. (2004), Flint-García et al. (2009), 
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Munaro et al. (2011a) y Li et al. (2018). En coincidencia con estos estudios, el rasgo que 

exhibió el mayor porcentaje de heterosis respecto al padre-promedio fue el RGP (109% 

en promedio para el conjunto completo de datos). La naturaleza multiplicativa del RGP, 

que integra la expresión de numerosos rasgos a lo largo del ciclo del cultivo, explicaría 

su considerablemente mayor porcentaje de heterosis respecto a los demás rasgos 

(Lippman y Zamir, 2007; Flint-García et al., 2009). Los niveles de porcentaje de heterosis 

fueron similares a los reportados por Tollenaar et al. (2004) para RGP, NGP, PG, BIOMF, 

IC y prolificidad. Munaro et al. (2011a) evaluaron un subconjunto (12 híbridos) de los 

genotipos analizados en el trabajo actual con dosis de N contrastantes, y reportaron 

valores de heterosis porcentual similares para RGP, sus componentes numéricos (NGP, 

PG), ASI y rasgos relacionados con la producción (BIOMF, TCPPC, TCEPC) y partición de 

biomasa (IC, TCEPC/TCPPC) y eficiencias reproductivas (NGE1/TCEPC, NGP/TCPPC). 

Algunos rasgos mostraron una expresión de la heterosis comparativamente estable 

a través de ambientes para ambos grupos genotípicos (i.e., IC, PG y Pr). Los valores de 

heterosis absoluta para prolificidad fueron negativos en todo el rango de ambientes 

evaluados, como fuera observado en germoplasma templado sin restricciones abióticas 

(Tollenaar et al., 2004) y en germoplasma tropical bajo diferentes niveles de 

disponibilidad hídrica (Araus et al., 2010). La respuesta descrita se produjo a pesar del 

crecimiento vegetativo reducido que poseen las líneas y de la limitada plasticidad 

reproductiva de sus espigas (i.e., el número potencial de granos por espiga) debido al 

nivel de endogamia. El aumento en la profusión de yemas axilares que usualmente se 

observa en las líneas (evaluación visual) podría deberse a diferencias en el nivel de 

dominancia apical y/o en el balance hormonal (i.e., citoquininas/auxinas) respecto al de 

los híbridos, como se observó en una población F2 segregante para el gen teosinte 

branched1 (tb1) (Doebley et al., 1997). Opuesto a lo observado para prolificidad, el PG 

exhibió niveles de heterosis absoluta superiores en ambientes de mayor calidad, pero no 

hubo diferencias en los valores medios entre los grupos genotípicos en las situaciones 

ambientales más estresantes. Esta tendencia coincide con lo reportado por Araus et al. 

(2010), quienes encontraron efectos significativos del grupo genotípico (i.e., en la 

expresión de la heterosis) en el PG solo bajo el tratamiento bien regado. En el caso del 

índice de cosecha, los valores de heterosis absoluta fueron siempre positivos, pero no se 

encontró una respuesta positiva al ambiente del tipo de la registrada en la heterosis del 

número de granos por planta, como fuera propuesto en trabajos previos (Tollenaar et al., 

2004). Esta aparente falta de coincidencia probablemente esté relacionada con diferencias 

en el número (mayor en el presente trabajo) y características (ciclo más largo y algunas 

líneas con fondo genético templado × tropical en el presente estudio versus germoplasma 

templado precoz en op. cit. por Tollenaar et al.) de los genotipos utilizados en cada 

estudio. 

Algunos trabajos sugieren que la heterosis conferiría una mejor adaptación, con 

un aumento de los niveles de heterosis porcentual para RGP bajo diversos ambientes 

estresantes (i.e., estrés hídrico, por N y densidad) para los cuales las líneas expresan una 

mayor susceptibilidad (Blum, 1997; Betrán et al., 2003b; Tollenaar et al., 2004; Liu y 

Tollenaar, 2009; Araus et al., 2010). El trabajo actual, y resultados previos del grupo de 

trabajo (Munaro et al., 2011a), sugieren que la respuesta del porcentaje de heterosis del 

RGP podría cambiar bajo ciertas situaciones estresantes para el cultivo. Por un lado, los 

niveles más altos de heterosis para este rasgo se encontraron en los experimentos de 

Manfredi (183% de heterosis en promedio, para un IARR-NB promedio de 0,51), un 

ambiente caracterizado por una elevada limitación en la oferta de recursos durante el 

período de llenado de los granos debido a la baja radiación incidente y una baja relación 

oferta/demanda de agua (Munaro et al., 2018). Estas condiciones, que llevaron a un 
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aumento en el aborto de granos, acompañadas por una oferta de recursos limitante para 

el crecimiento de los granos, tuvieron un impacto comparativamente mayor sobre las 

líneas que sobre los híbridos. Es esperable que esta respuesta amplifique las diferencias 

ya conocidas en la caída de la fotosíntesis foliar en postfloración previamente reportadas 

(Ahmadzadeh et al., 2004) para estos grupos genotípicos (líneas > híbridos), amplificando 

el porcentaje de heterosis para la acumulación de biomasa durante el período de llenado 

y consecuentemente el porcentaje de heterosis para RGP (Tollenaar y Lee, 2006). Por 

otro lado, los cuatro valores más bajos de heterosis se encontraron cuando no se aplicó N 

(4 de 7 experimentos sin agregado de N). El principal efecto del estrés por N es la 

reducción en la expansión de los tejidos, seguida por la reducción de la capacidad 

fotosintética. El efecto de este estrés tendría un impacto menor en las líneas, debido a los 

requerimientos de recursos reducidos en tejidos que ya se ven afectados en su expansión 

por los efectos negativos de la endogamia (Munaro et al., 2011a), lo que lleva a la 

reducción en la heterosis porcentual observada. A las condiciones de déficit hídrico aplica 

un análisis diferente, ya que los efectos negativos de la reducción del potencial agua sobre 

la expansión de los tejidos podrían afectar la productividad de las líneas (i.e., biomasa y 

rendimiento en grano) proporcionalmente más que la productividad de los híbridos 

(Echarte y Tollenaar, 2006), lo que lleva a un aumento en la heterosis porcentual para los 

rasgos mencionados en estas condiciones. En conjunto, los efectos descritos para las 

diversas condiciones de crecimiento dieron lugar a diferentes tendencias en la heterosis 

absoluta y relativa, según el rasgo evaluado. 
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Figura 3.5. Diagrama de flujo de los principales determinantes fisiológicos (BIOMF e IC) y 

componentes numéricos del rendimiento en grano (NGP, PG y Pr). En las cajas se indican los 

valores de plasticidad fenotípica de los rasgos evaluados para líneas (bL), híbridos (bH) y heterosis 

absoluta (bNHAbs). Las flechas sólidas indican efectos directos y las punteadas eficiencias o 

particiones. Los rasgos (excepto RGP) fueron coloreados de acuerdo con el momento en que se 

evaluaron (verde para el período crítico, naranja para madurez fisiológica). ASI: intervalo antesis-

silking; BIOMF: biomasa aérea en madurez fisiológica; IC: índice de cosecha; NGE1: número de 

granos en la espiga apical; NGP: número de granos por planta; Pr: prolificidad; PG: peso 

individual de los granos; RGP: rendimiento en granos por planta; TCEPC: tasa de crecimiento de 

la espiga apical durante el período crítico; TCPPC: tasa de crecimiento por planta durante el 

período crítico. 

 

3.4.3. La mayor heterosis está relacionada con mayor plasticidad fenotípica  

Líneas e híbridos mostraron respuestas significativas a los cambios ambientales 

(cuantificados a través del IARR-NB) en la mayoría de los rasgos evaluados (Figuras 3.2, 

3.3 y 3.5). La plasticidad de la heterosis absoluta normalizada (bNHabs) registrada para 

los diferentes rasgos estuvo influenciada por cambios en el desempeño de líneas e 

híbridos a través de los ambientes, como fuera sugerido por Li et al. (2018). Esto permitió 

agrupar los rasgos en 3 categorías: (i) rasgos con heterosis positiva y con respuesta a la 

mejora en la calidad ambiental; (ii) rasgos con heterosis positiva o negativa pero sin una 

respuesta evidente al ambiente; y (iii) rasgos con una respuesta negativa a las mejoras en 
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el ambiente, independientemente de los valores medios de heterosis registrados en el 

rango de ambientes explorados. La producción de biomasa, así como el RGP y algunos 

de sus componentes numéricos (NGP y PG, pero no Pr) pertenecen a la primera categoría, 

un resultado esperado basado en estudios previos tanto en condiciones potenciales 

(Tollenaar et al., 2004) como bajo estrés abiótico (Munaro et al., 2011a). Las tasas de 

crecimiento de la planta y de la espiga alrededor de floración, los rasgos de partición de 

biomasa (IC y TCEPC/TCPPC), la prolificidad y eficiencia reproductiva de la espiga 

(NGE1/TCEPC) se ubicaron en el segundo grupo. Para los rasgos de partición, los valores 

medios más altos registrados entre los híbridos que entre las líneas produjeron una 

diferencia entre los grupos genotípicos que se sostuvo a través de todas las condiciones 

ambientales evaluadas. Una tendencia similar, pero de signo opuesto (líneas > híbridos, 

con heterosis promedio predominantemente negativa) se registró para la prolificidad. 

Estas respuestas determinaron la ausencia de tendencia en la respuesta de la heterosis 

absoluta al ambiente en estos rasgos, en concordancia con lo reportado para IC por 

Munaro et al. (2011b). La superioridad predominante de los híbridos sobre las líneas a 

través de ambientes podría asociarse a la capacidad limitada de las líneas para asignar 

biomasa a los destinos reproductivos (Tollenaar et al., 2004). Esta superioridad también 

se vio reflejada en una reducción similar en la eficiencia reproductiva de la espiga en las 

líneas a través de ambientes, una respuesta que merece mayor atención en investigaciones 

futuras para una correcta cuantificación de los efectos que tienen los asimilados con 

respecto a otros factores como la sincronía en la polinización a lo largo de la espiga (Oury 

et al., 2016; Rossini et al., 2020). Finalmente, el ASI fue el único rasgo con una 

plasticidad de la heterosis negativa, debido a que se registraron valores similares para este 

rasgo en ambos grupos genotípicos en ambientes de alta calidad, pero el aumento en el 

ASI bajo condiciones restrictivas fue mayor para los híbridos que para las líneas. Esta 

respuesta describe el nivel variable de estrés que pueden experimentar diferentes 

genotipos en un mismo ambiente, dependiendo de sus capacidades de crecimiento, en este 

caso moduladas por la expresión variable de los efectos heteróticos y endogámicos. La 

mayor demanda de recursos de los híbridos, producto de su mayor potencial de 

crecimiento producido por la expresión de la heterosis, usualmente expone a este grupo a 

deficiencias anticipadas de recursos a lo largo del ciclo en ambientes propensos a estrés. 

Tales deficiencias podrían deberse al consumo acelerado de los recursos (recursos del 

suelo como agua y nutrientes) o al sombreado mutuo (recursos aéreos como radiación 

solar). En general, las líneas están menos expuestas a las restricciones descritas ya que, 

por lo general, ni siquiera alcanzan el índice de área foliar crítico para maximizar la 

eficiencia de intercepción de la radiación bajo buenas condiciones de crecimiento 

(D’Andrea et al., 2009). 

Sin embargo, la respuesta de la heterosis relativa o porcentual al ambiente fue 

totalmente diferente a la descrita para la heterosis absoluta, un contraste que merece 

atención. Es interesante destacar que no es esperable que el beneficio relativo (porcentaje 

de heterosis) de explotar la heterosis para rendimiento en grano y algunos rasgos 

secundarios relacionados (NGP, BIOMF, ASI) varíe marcadamente entre ambientes, de 

modo similar a lo observado para un grupo de híbridos comerciales liberados en diferentes 

eras (Duvick, 1999). En este último caso se demostró que el porcentaje de heterosis para 

el RGP se mantuvo casi constante en respuesta al año de liberación. Sin embargo, se 

espera que la heredabilidad disminuya en condiciones de cultivo deficientes (Bänziger y 

Lafitte, 1997). En otras palabras, la perspectiva respecto a los ambientes de selección (i.e., 

criaderos) así como los efectos de los ambientes objetivo sobre el desempeño final de un 

genotipo varían ampliamente dependiendo del efecto genético de expresión predominante 

en el ambiente de evaluación (i.e., aditivo o heterótico/dominancia). Además, las 
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tendencias descritas sugieren que la búsqueda de acumular alelos favorables no debe 

descuidar la búsqueda del aumento de los efectos heteróticos mediante combinaciones 

favorables de líneas parentales, como podría ocurrir cuando se piramidan genes de 

resistencia con fines defensivos (Witcombe y Hash, 2000). De manera similar, lo 

mencionado respalda la evidencia en contra de un simple cambio de uso de híbridos al 

uso de variedades localmente adaptadas o variedades de polinización abierta para reducir 

la penalización en el rendimiento en grano al ir de ambientes de alto a bajo rendimiento 

(Setimela et al., 2017).  

 

3.4.4. Patrones de asociación de rasgos 

Las diferencias encontradas en las asociaciones entre rasgos según el enfoque 

empleado (i.e., rasgos per se, plasticidades fenotípicas o porcentaje de heterosis) serían 

indicativas de las diferentes bases genéticas que subyacen a la determinación del valor 

medio de un rasgo, su plasticidad fenotípica y su nivel de heterosis (Bradshaw, 1965). 

Esto ha sido demostrado recientemente en estudios de mapeo por asociación que tenían 

como objetivo establecer el control genético de los rasgos per se y de sus plasticidades 

fenotípicas (Gage et al., 2017, Kusmec et al., 2017). Tendencias similares se encontraron 

para los determinantes fisiológicos del PG en un estudio basado en una población de RILs 

(líneas endocriadas recombinantes) de maíz (Alvarez Prado et al., 2014), y en varios 

rasgos fisiológicos en una especie contrastante (autógama e invernal) como el trigo 

(Sadras y Rebetzke, 2013). 

Para los valores de los rasgos per se, el RGP promedio de ambos grupos 

genotípicos se asoció fuerte y negativamente con el ASI. Este resultado sostiene el 

concepto de que variaciones en el RGP a través de condiciones ambientales variables 

están mediadas por la respuesta al ambiente del ASI, ya que es un intermediario del NGP, 

particularmente en escenarios de déficit hídrico (Bolaños y Edmeades, 1993). El ASI es 

un indicador visual de procesos subyacentes que afectan el éxito reproductivo y que 

intervienen en la estabilidad del rendimiento, y pareciera ser uno de los caracteres 

secundarios más útiles en el mejoramiento de maíz porque (i) los mejoradores pueden 

observarlo y cuantificarlo fácilmente, (ii) su heredabilidad en ambientes propensos al 

estrés hídrico supera a la del RGP (0,51 y 0,43, respectivamente), y (iii) su correlación 

genética con el RGP (-0,6) es una de las más altas entre los rasgos secundarios evaluados 

(Bolaños y Edmeades, 1996, Edmeades et al., 2000, Araus et al., 2012).  

El RGP promedio de los híbridos también se asoció, pero positivamente, con 

BIOMF e IC, así como con los componentes numéricos del rendimiento (prolificidad, NGP 

y PG). Entre las líneas, el RGP también estuvo asociado positivamente con la prolificidad 

y el NGP, pero no con el PG. A su vez, el RGP de las líneas estuvo más relacionado con 

la TCEPC que el RGP de los híbridos. Las diferencias descritas entre grupos genotípicos 

podrían ser indicativas de una mayor sensibilidad a la asimilación de carbono y la 

partición a espiga durante el período crítico en las líneas. Una interpretación opuesta 

aplica a los híbridos, para los cuales el número de granos por unidad de TCPPC 

generalmente es mayor y el umbral de TCPPC para iniciar la fijación de granos es menor 

respecto a las líneas (Echarte y Tollenaar, 2006). Las líneas fueron más sensibles a las 

condiciones ambientales predominantes durante el período de llenado de los granos, una 

tendencia probablemente asociada a su patrón de senescencia foliar acelerado 

(Ahmadzadeh et al., 2004; Tollenaar et al., 2004). El patrón de asociación de rasgos para 

el porcentaje de heterosis fue muy similar al observado para los rasgos per se, pero con 

una relevancia menor del porcentaje de heterosis para prolificidad, un rasgo con variación 

reducida en ambos grupos genotípicos. Las variaciones en el RGP promedio en los 

híbridos y en su porcentaje de heterosis a través de ambientes se vieron afectadas por las 
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variaciones registradas en el PG, una tendencia probablemente originada en los diferentes 

grados de déficit hídrico que exploró el cultivo durante el período de llenado de los granos 

en los diferentes ambientes (Munaro et al., 2018). Es esperable encontrar reducciones 

pronunciadas en el PG final en ambientes expuestos a sequías terminales (Borrás et al., 

2004), como los asociados a fases extremas del fenómeno ENOS registrados en este 

trabajo. Por lo tanto, la evaluación correcta de la variabilidad climática regional implica 

un desafío adicional en la evaluación de la heterosis. 

Respecto a las plasticidades de los rasgos, la del RGP de los híbridos estuvo 

estrechamente relacionada con la plasticidad del NGP y con sus determinantes 

fisiológicos, BIOMF y, en menor medida, IC. Esta respuesta concuerda con reportes 

previos referidos a la respuesta del RGP per se a sus componentes (Otegui et al., 1995) y 

está en línea con estudios previos del grupo de trabajo con los mismos genotipos y un 

subconjunto de los ambientes evaluados en el trabajo actual (Munaro et al., 2018). La 

plasticidad registrada en el NGP se relacionó con la plasticidad del IC, destacando cómo 

los cambios en el NGP determinan cambios en el IC, ya que IC es una función del NGP 

y del PG (Tollenaar et al., 2004).  

 

CONCLUSIÓN 

En este capítulo se examinaron las bases ecofisiológicas responsables de la 

determinación del rendimiento en grano en dos grupos genotípicos contrastantes, se 

caracterizó su respuesta a los cambios ambientales y su efecto sobre la expresión de la 

heterosis. Las variaciones en el comportamiento de los grupos genotípicos a través de 

ambientes para varios rasgos, así como las variaciones de la heterosis absoluta, se 

resumen en la Figura 3.5 junto con un diagrama de flujo que describe las relaciones entre 

rasgos. Todos los rasgos relacionados con la producción final de biomasa (i.e., RGP, 

NGP, PG, BIOMF) estuvieron en el grupo de elevado vigor híbrido, que aumentó con la 

mejora de las condiciones ambientales. Por el contrario, todos los demás rasgos (IC, 

prolificidad, TCPPC, TCEPC, TCEPC/TCPPC, NGE1/TCEPC y NGP/TCPPC) no vieron 

modificada o incluso disminuyeron (ASI) su heterosis bajo condiciones ambientales 

superiores. Sin embargo, los híbridos tuvieron una mayor partición a las estructuras 

reproductivas en madurez fisiológica (IC) que las líneas, lo cual estuvo acompañado por 

un aumento en el NGE1/TCEPC, pero no por un aumento en el NGP/TCPPC. La relación 

positiva entre la plasticidad fenotípica y la plasticidad de la heterosis absoluta demuestra 

que los rasgos con mayor respuesta al ambiente fueron los más afectados por la depresión 

por endocría, exhibiendo niveles superiores de heterosis absoluta. Además, el 

conocimiento sobre la existencia de un punto de quiebre para algunos rasgos secundarios 

proporciona a los mejoradores una referencia interesante, ya que es indicativo del rango 

ambiental objetivo donde pueden encontrarse diferencias genotípicas. El uso de diferentes 

marcos conceptuales para estudiar la asociación entre caracteres (i.e., valores de rasgos 

per se, plasticidades fenotípicas o porcentaje de heterosis) fue útil para establecer 

asociaciones entre rasgos en respuesta a condiciones ambientales cambiantes, así como 

diferencias entre grupos genotípicos en los rasgos involucrados en la determinación del 

RGP. El hecho de que los porcentajes de heterosis para rendimiento en grano y 

características secundarias relevantes no variaron notablemente entre ambientes, mientras 

que es esperable que la heredabilidad disminuya en condiciones de cultivo deficitarias 

plantea varias consideraciones para tener en cuenta. En primer lugar, establece una 

controversia en la guía de los esfuerzos del mejoramiento con el objetivo de desarrollar 

híbridos superiores con un desempeño exitoso, particularmente en los futuros escenarios 

climáticos. Los mejoradores deberán equilibrar la búsqueda de acumular alelos favorables 

con la búsqueda de efectos heteróticos crecientes por medio de combinaciones favorables 
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de líneas parentales. Finalmente, los resultados de este capítulo no sustentan la idea de 

pasar de genotipos con alto (híbridos) a moderado (variedades de polinización abierta) 

nivel de heterosis cuando se pasa de ambientes de alto a bajo rendimiento, porque el 

beneficio relativo de los efectos heteróticos se mantiene a través de ambientes. En función 

de todo lo expuesto, se acepta la hipótesis de trabajo. Los niveles de plasticidad de la 

heterosis variaron notablemente dependiendo del rasgo evaluado, los rasgos que 

registraron mayor plasticidad de la heterosis fueron también los de mayor plasticidad 

fenotípica tanto en líneas como en híbridos (Figura 3.3a). A su vez, la plasticidad de la 

heterosis y el nivel de heterosis porcentual de los rasgos fueron mayores cuanto mayor 

fue la diferencia en la plasticidad fenotípica entre líneas e híbridos.  
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CAPÍTULO 4 

Biomasa aérea y su partición: análisis genético 
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4.1 INTRODUCCIÓN  

El mejoramiento de los cultivos está principalmente dirigido a la mejora de su 

potencial productivo, asociado a caracteres cuantitativos con una arquitectura genética 

compleja. La selección se basa en la expresión o fenotipo final de dichos caracteres, que 

resulta de una combinación de efectos genéticos, desviaciones ambientales y su 

interacción. Cada uno de estos efectos, a su vez, incidirá con magnitud, dirección y peso 

relativo diferentes (Falconer y Mackay, 1996; Mariotti y Collavino, 2014).  

Los efectos genéticos previamente mencionados, pueden explicarse por (i) los 

efectos aditivos de los genes, (ii) las interacciones que involucran a los alelos de un mismo 

loci, (i.e., dominancia), y (iii) las interacciones entre alelos de distintos loci (i.e., epistasis) 

(Falconer y Mackay, 1996). La caracterización y cuantificación de los distintos efectos 

génicos involucrados en la expresión del genotipo son importantes, no solo desde el punto 

de vista de la comprensión de los mecanismos genéticos, sino también para delinear 

posibles estrategias de selección.  

El conjunto de las expresiones fenotípicas de cada uno de los individuos que 

conforman una población puede analizarse a través de las varianzas poblacionales. A 

partir de ellas pueden cuantificarse los principales componentes que determinan la 

variabilidad fenotípica. Cuantificar los efectos genéticos y ambientales que determinan la 

variabilidad observada en las poblaciones es relevante desde el punto de vista del 

mejoramiento genético, ya que la selección y su eficiencia se fundamentan en la 

discriminación, evaluación y manejo de los componentes de la varianza poblacional 

(Mariotti y Collavino, 2014). 

La correlación entre genotipo y fenotipo determinará la eficiencia de selección. El 

grado de determinación genética o heredabilidad en sentido amplio (H2) permite estimar 

la magnitud con que influye el efecto genotípico total (i.e., diversos tipos de acción 

génica) sobre la determinación del fenotipo, a partir del cociente entre las varianzas 

genética y fenotípica (sumatoria de las varianzas genotípica y ambiental). En aquellos 

casos en que se logre cuantificar el componente aditivo de la varianza genética, el cociente 

entre las varianzas aditiva y fenotípica será un estimador de la heredabilidad en sentido 

estricto (h2). La h2 es de mayor utilidad y valor predictivo en el mejoramiento genético 

que la H2, dado que los efectos aditivos son determinantes de la respuesta a la selección, 

al ser los que efectivamente se transfieren de una generación a la siguiente, y se fijan en 

la medida en que se acumulan en estado homocigota en la descendencia.    

La producción de híbridos de maíz se basa en la selección de líneas endocriadas 

que generen híbridos superiores a partir de la correcta cuantificación de la ACG y ACE. 

Uno de los diseños genéticos más empleados para cuantificar los efectos de la ACG y la 

ACE, así como la naturaleza y magnitud de los efectos genéticos y la heredabilidad de 

los rasgos, es el análisis dialélico (Griffing, 1956). El diseño dialélico completo consiste 

en el cruzamiento en todas las combinaciones posibles, incluyendo recíprocos, de n 

genotipos, obteniendo n2 familias de hermanos completos. La ACG y la ACE pueden 

interactuar con el ambiente y producir cambios en las estimaciones de las aptitudes 

combinatorias a través de estos. Por lo tanto, es recomendable contar con estimaciones 

provenientes de diferentes ambientes (Rojas y Sprague, 1952; Matzinger et al., 1959).   

La ganancia genética del rendimiento basada en la selección únicamente por este 

rasgo acompañado por resistencia a enfermedades y tolerancia al vuelco, ha sido 

suficiente para acompañar la creciente demanda poblacional. Pero el sostenimiento de las 

tasas de ganancia implica un aumento progresivo en el tamaño de los programas de 

mejoramiento, que hace cada vez más necesario evaluar el posible aumento en la 

eficiencia de selección que podría alcanzarse si explotáramos el mayor conocimiento 

actual de fisiología y genética de los cultivos (Austin, 1993). La varianza genética y la 
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heredabilidad del rendimiento serían menores bajo condiciones de estrés debido a que la 

varianza genética disminuiría más marcadamente que la varianza ambiental a medida que 

aumenta el nivel de estrés. Además, los niveles de varianza del error serían más altos, ya 

sea producto de un stand de plantas heterogéneo y/o por heterogeneidad en las 

características edáficas, ambas condiciones intrínsecas de las evaluaciones que se realizan 

bajo estrés abiótico y que dificultan o impiden la selección, afectando el progreso genético 

(Blum, 1988, Bänziger et al., 2006). A su vez, Ceccarelli (1996) sugiere que la magnitud 

de la heredabilidad se vería afectada por el material genético empleado en los estudios 

que muestran que la heredabilidad en ambientes de bajo potencial es menor que en 

ambientes de alto potencial; e.g., por uso de material genético seleccionado en ambientes 

potenciales y luego evaluado en ambientes de bajo potencial. Estos materiales tendrían 

una adaptación baja a condiciones desfavorables, con una varianza genética reducida y, 

por lo tanto, baja heredabilidad. Existen entonces dos caminos posibles para abordar esta 

problemática. Una alternativa sería realizar no solo la evaluación de germoplasma, sino 

también la selección en sí misma en ambientes desfavorables. La otra alternativa es el uso 

de caracteres secundarios que estén correlacionados con el rendimiento en ambientes de 

bajo potencial.   

El uso de caracteres secundarios cuya varianza genética y heredabilidad sean 

elevadas bajo estrés resultaría útil para aumentar la eficiencia de selección (Bänziger y 

Lafitte, 1997; Bolaños y Edmeades, 1996; Ludlow y Muchow, 1990). El éxito de la 

mejora del rendimiento mediante selección indirecta por un rasgo secundario dependerá 

de encontrar al mismo tiempo una alta correlación entre los efectos aditivos que 

determinan a ambos caracteres junto con una elevada heredabilidad y facilidad en su 

medición (Blum, 1988; Falconer y Mackay, 1996). En este marco, trabajos realizados con 

maíces tropicales sometidos a estrés hídrico alrededor de floración muestran la alta 

correlación del rendimiento con el ASI y la prolificidad. Estos rasgos a su vez, bajo 

condiciones de estrés severo, registraron valores de heredabilidad superiores a los del 

rendimiento en grano (Bolaños y Edmeades, 1996). El ASI, la prolificidad y la 

senescencia foliar también mostraron valores altos de heredabilidad en ambientes 

deficitarios en N, y su uso junto al rendimiento mejoró la eficiencia de selección en dichos 

ambientes (Bänziger y Laffite, 1997).  

En el Capítulo 3 se presentaron las diferencias entre grupos genotípicos (i.e., 

líneas e híbridos) en atributos relacionados con la producción y partición de biomasa 

aérea, tomando como base experimentos dialélicos completos replicados en 14 ambientes 

diversos. Allí se profundizó en comprender las diferencias existentes en la plasticidad 

fenotípica de dichos atributos y su impacto en la expresión de la heterosis. En el presente 

capítulo se profundizará en el análisis genético de los mencionados atributos y en cómo 

el ambiente explorado impacta en las estimaciones de los componentes genéticos. Los 

objetivos particulares de este capítulo son: (i) determinar la ACG y ACE para los atributos 

analizados en el Capítulo 3, (ii) cuantificar las varianzas genética y aditiva y obtener las 

estimaciones de heredabilidad en cada ambiente y para cada rasgo, (iii) analizar la 

estabilidad de (ii) a través de un gradiente ambiental y (iv) estudiar en tres ambientes 

contrastantes, en cuanto al tipo y/o nivel de estrés explorado, los cambios en las 

estimaciones de la heredabilidad y la expresión de los efectos aditivos y no aditivos en 

los rasgos estudiados. Con ello se busca poner a prueba la hipótesis de que modificaciones 

en las condiciones ambientales que explora el cultivo determinan cambios en las 

estimaciones de la ACG y la ACE en los atributos relacionados con la producción y 

partición de biomasa.  
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4.2 MATERIALES Y MÉTODOS 

El conjunto de datos utilizados para el análisis de este capítulo proviene de 

experimentos dialélicos completos donde se utilizaron 6 líneas endocriadas y sus 30 

híbridos simples derivados. Una descripción detallada de los genotipos utilizados, así 

como de los ambientes donde se condujeron los experimentos, el diseño experimental, el 

manejo aplicado y las mediciones realizadas se encuentra en los Capítulos 2 y 3 de la 

presente tesis. A continuación, se mencionan detalles sobre cálculos de interés particular 

para los objetivos de este capítulo. 

 

4.2.1 Análisis genético 

Para cada atributo se llevaron a cabo análisis de la varianza empleando el método 

3 propuesto por Griffing (1956), es decir aquel que incluye en el análisis los dos conjuntos 

de cruzamientos (i.e., directos y recíprocos) en todas las combinaciones posibles entre las 

líneas endocriadas, excluyendo del análisis a los parentales. La inclusión de padres 

endogámicos en los cálculos puede sesgar las estimaciones de los cuadrados medios y 

varianzas de la ACG y la ACE, particularmente en aquellos rasgos cuyo nivel de 

expresión se ve afectado por la endocría (Shattuck et al., 1993). El método 3 provee 

estimaciones insesgadas de la ACE junto con estimaciones de los efectos materno y 

recíproco (Yao et al., 2013). Para cada uno de los atributos se realizaron dos análisis: (i) 

un análisis individual para cada ambiente en particular y (ii) un análisis multiambiental 

(i. e., a través de los 14 ambientes). Asimismo, para ambos casos se ajustaron el modelo 

I (de efectos fijos) y el modelo II (de efectos aleatorios), teniendo en cuenta un diseño en 

bloques completos al azar (Griffing, 1956). El modelo de efectos fijos permitió estimar 

los efectos de la ACG y ACE para cada genotipo y atributo a través de los ambientes 

evaluados, así como en los 3 ambientes más contrastantes. A su vez, los modelos de 

efectos aleatorios, ajustados para cada atributo a través de ambientes y en cada uno de los 

14 ambientes en particular, permitieron obtener estimaciones de las varianzas y, a partir 

de éstas, las heredabilidades en sentido amplio y estricto. Todos los análisis mencionados 

se realizaron con el programa DIALLEL-SAS05 (Zhang et al., 2005). 

El modelo individual ajustado (Ecuación 4.1) en cada ambiente fue: 

 

𝑌𝑖𝑗𝑘 =  𝜇 +  𝛽𝑘  + 𝑎𝑐𝑔𝑖 +  𝑎𝑐𝑔𝑗 + 𝑎𝑐𝑒𝑖𝑗 + 𝑟𝑒𝑐𝑖𝑗 + 𝑒𝑖𝑗𝑘    [4.1] 

 

El modelo multiambiental ajustado (Ecuación 4.2) fue: 

 

𝑌𝑖𝑗𝑘𝑙 =  𝜇 +  𝐸𝑙 +  𝛽𝑘 (𝐸𝑙) +  𝑎𝑐𝑔𝑖 +  𝑎𝑐𝑔𝑗 + 𝑎𝑐𝑒𝑖𝑗 + 𝑟𝑒𝑐𝑖𝑗 + 𝑎𝑐𝑔𝑖  ×  𝐸𝑙  +  𝑎𝑐𝑔𝑗  ×

 𝐸𝑙 +  𝑎𝑐𝑒𝑖𝑗  ×  𝐸𝑙 + 𝑟𝑒𝑐𝑖𝑗  ×   𝐸𝑙 + 𝑒𝑖𝑗𝑘𝑙      [4.2] 

 

𝑟𝑒𝑐𝑖𝑗 =  𝑚𝑖 +  𝑚𝑗 + 𝑛𝑚𝑖𝑗          [4.3] 

 

donde Yijk o Yijkl es el valor observado para cada cruza entre los parentales i y j en el bloque 

k em el ambiente l (Ecuaciones 4.1 y 4.2, respectivamente); μ es la media general; El es 

el efecto del l-ésimo ambiente, siendo l = 1,…, 14; βk (El) es el efecto de k-ésimo bloque 

anidado en el l-ésimo ambiente, siendo k = 1, 2, 3 (excepto para Manfredi, donde k = 1, 

2); acgi es el efecto de la ACG del padre i, siendo i = 1,…, 6; acgj es el efecto de la ACG 

del padre j, siendo i = 1,…, 6; aceij es el efecto de la ACE de la cruza entre los parentales 

i y j; recij es el efecto recíproco de la cruza entre i y j; mi es el efecto materno del parental 

i; mj es el efecto materno del parental j; nmij es el efecto no materno de la cruza entre i y 

j (Ecuación 4.3) y, eijk o eijkl es el residual (Ecuaciones 4.1 y 4.2, respectivamente).  
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En el modelo de efectos aleatorios se consideró a los genotipos como una muestra 

aleatoria de la población de líneas disponibles en el programa de mejoramiento, y 

entonces los efectos de acgi, aceij y recij fueron considerados aleatorios, con distribución 

normal e independiente, media igual a cero y varianzas 𝜎𝑎𝑐𝑔
2 , 𝜎𝑎𝑐𝑒

2  y 𝜎𝑟𝑒𝑐
2 , 

respectivamente. 

 

4.2.2 Estimación de los componentes de la varianza y heredabilidad 

Las estimaciones de los componentes de la varianza se basaron en los análisis de 

varianza obtenidos en 4.2.1, igualando los cuadrados medios observados a sus esperanzas 

matemáticas (Cuadros 4.1 y 4.2) y resolviendo el sistema de ecuaciones resultantes para 

los diferentes componentes (Griffing, 1956; Zhang y Kang, 1997). A continuación, se 

muestra brevemente el modo de cálculo empleado.  

 

Análisis por ambiente individual 

 
Cuadro 4.1. Análisis de la varianza para un diseño en bloques completos al azar para un ambiente 

y esperanza de los cuadrados medios para el modelo de efectos aleatorios.   

FV gl CM E(CM) 

G [𝑝 (𝑝 − 1)] −  1   𝜎𝑒
2 + 𝑘𝜎𝐺

2 

   ACG p – 1 CMACG 𝜎𝑒
2 + 2𝑘𝜎𝐴𝐶𝐸 

2 + 2𝑘(𝑝 − 2)𝜎𝐴𝐶𝐺 
2  

   ACE p (p – 3)/2 CMACE 𝜎𝑒
2 + 2𝑘𝜎𝐴𝐶𝐸 

2  

   REC p (p – 1)/2 CMREC 𝜎𝑒
2 + 2𝑘𝜎𝑅𝐸𝐶 

2  

      M p – 1  𝜎𝑒
2 + 2𝑘𝜎𝑁𝑀 

2 + 2𝑘𝑝𝜎𝑀 
2  

      NM (p – 1) (p – 2)/2  𝜎𝑒
2 + 2𝑘𝜎𝑁𝑀 

2  

B   (k – 1)   

Error [𝑝 (𝑝 –  1) − 1] (𝑘 − 1)   CMe 𝜎𝑒
2 

k: bloques, p: parentales 

ACG: aptitud combinatoria general, ACE: aptitud combinatoria específica, B: bloque, CM: cuadrado 

medio, E(CM): esperanza del cuadrado medio, FV: fuente de variación, G: genotipo, gl: grados de libertad, 

M: materno, NM: no materno, REC: recíproco.  
 

𝜎𝐴𝐶𝐺
2 = (𝐶𝑀𝐴𝐶𝐺 −  𝐶𝑀𝐴𝐶𝐸)/2𝑘 (𝑝 − 2)      [4.4] 

 

𝜎𝐴𝐶𝐸
2 = (𝐶𝑀𝐴𝐶𝐸 −  𝐶𝑀𝑒)/2𝑘        [4.5] 

 

𝜎𝑅𝐸𝐶
2 = (𝐶𝑀𝑅𝐸𝐶 − 𝐶𝑀𝑒)/2𝑘        [4.6] 
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Dado que las líneas utilizadas pueden considerarse homocigotas (con un 

coeficiente de endocría F=1) y suponiendo que no existe epistasis, las varianzas aditiva y 

dominante pueden estimarse como (Gardner, 1963): 

 

𝜎𝐴
2 = 2 𝜎𝐴𝐶𝐺

2            [4.7] 

 

𝜎𝐷
2 = 𝜎𝐴𝐶𝐸

2            [4.8] 

 

Y la varianza fenotípica: 

 

𝜎𝑃
2 = 𝜎𝐴

2 + 𝜎𝐷
2 + 𝜎𝑅𝐸𝐶

2 +
𝐶𝑀𝑒

𝑘⁄         [4.9] 
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Análisis multiambiental 

 

Cuadro 4.2. Análisis de la varianza combinado a través de ambientes para un diseño en bloques 

completos al azar y esperanza de los cuadrados medios para el modelo de efectos aleatorios. 

FV gl CM E(CM) 

E l – 1   

G p (p – 1)  𝜎𝑒
2 + 𝑘𝜎𝐴𝐶𝐺×E 

2 + 𝑘𝑙𝜎𝐺
2 

   ACG p – 1 CMACG 
𝜎𝑒

2 + 2𝑘𝜎𝐴𝐶𝐸×E 
2 + 2𝑘𝑙𝜎𝐴𝐶𝐸

2 + 2𝑘(𝑝 − 2)𝜎𝐴𝐶𝐺×E 
2

+ 2𝑘𝑙 (𝑝 − 2)𝜎
𝐴𝐶𝐺
2  

   ACE p (p – 3)/2 CMACE 𝜎𝑒
2 + 2𝑘𝜎𝐴𝐶𝐸×E 

2 + 2𝑘𝑙𝜎𝐴𝐶𝐸
2  

   REC p (p – 1)/2 CMREC 𝜎𝑒
2 + 2𝑘𝜎𝑅𝐸𝐶×E 

2 + 2𝑘𝑙𝜎𝑅𝐸𝐶
2  

      M p – 1  𝜎𝑒
2 + 2𝑘𝜎𝑁𝑀×E 

2 + 2𝑘𝑙𝜎𝑁𝑀
2 + 2𝑘𝑝𝜎𝑀×E 

2 + 2𝑘𝑙𝑝𝜎
𝑀
2  

      NM (p – 1) (p – 2)/2  𝜎𝑒
2 + 2𝑘𝜎𝑁𝑀×E 

2 + 2𝑘𝑙𝜎𝑁𝑀
2  

G×E p (p – 1) (l – 1)  𝜎𝑒
2 + 𝑘𝜎𝐺×E

2  

   ACG×E (p – 1) (l – 1) CMACG×E 𝜎𝑒
2 + 2𝑘𝜎𝐴𝐶𝐸×E

2 + 2𝑘(𝑝 − 2)𝜎𝐴𝐶𝐺×E
2  

   ACE×E p (p – 3) (l – 1)/2 CMACE×E 𝜎𝑒
2 + 2𝑘𝜎𝐴𝐶𝐸×E

2  

   REC×E p (p – 1) (l – 1)/2 CMREC×E 𝜎𝑒
2 + 2𝑘𝜎𝑅𝐸𝐶×E

2  

      M×E (p – 1) (l – 1)  𝜎𝑒
2 + 2𝑘𝜎𝑁𝑀×E

2 + 2𝑘𝑝𝜎𝑀×E
2  

      NM×E (p – 1) (p – 2) (l – 1)/2  𝜎𝑒
2 + 2𝑘𝜎𝑁𝑀×E

2  

B (E) l (k – 1)   

Error [p (p – 1)][l (k – 1)] CMe 𝜎𝑒
2 

k: bloques, l: ambientes, p: parentales.  

ACG: aptitud combinatoria general, ACE: aptitud combinatoria específica, B: bloque, CM: cuadrado 

medio, E: ambiente, E(CM): esperanza del cuadrado medio, FV: fuente de variación, G: genotipo, gl: grados 

de libertad, M: materno, NM: no materno, REC: recíproco.  

 

𝜎𝐴𝐶𝐺×𝐸
2 = (𝐶𝑀𝐴𝐶𝐺×𝐸 −  𝐶𝑀𝐴𝐶𝐸×𝐸)/2𝑘 (𝑝 − 2)     [4.10] 

 

𝜎𝐴𝐶𝐸×𝐸
2 = (𝐶𝑀𝐴𝐶𝐸×𝐸 −  𝐶𝑀𝐸𝑟)/2𝑘       [4.11] 

 

𝜎𝑅𝐸𝐶×𝐸
2 = (𝐶𝑀𝑅𝐸𝐶×𝐸 −  𝐶𝑀𝐸𝑟)/2𝑘       [4.12] 
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𝜎𝐴𝐶𝐺
2 = (𝐶𝑀𝐴𝐶𝐺 −  𝐶𝑀𝐴𝐶𝐺×𝐸 −  𝐶𝑀𝐴𝐶𝐸 +  𝐶𝑀𝐴𝐶𝐸×𝐸)/2𝑘𝑙 (𝑝 − 2)  [4.13] 

 

𝜎𝐴𝐶𝐸
2 = (𝐶𝑀𝐴𝐶𝐸 −  𝐶𝑀𝐴𝐶𝐸×𝐸)/2𝑘𝑙        [4.14] 

 

𝜎𝑅𝐸𝐶
2 = (𝐶𝑀𝑅𝐸𝐶 − 𝐶𝑀𝑅𝐸𝐶×𝐸)/2𝑘𝑙       [4.15] 

 

Debido a que las líneas utilizadas pueden considerarse homocigotas (F=1) y 

suponiendo que no existe epistasis, las varianzas aditiva y dominante pueden estimarse 

como (Gardner, 1963): 

 

𝜎𝐴
2 = 2 𝜎𝐴𝐶𝐺

2            [4.16] 

 

𝜎𝐷
2 = 𝜎𝐴𝐶𝐸

2            [4.17] 

 

𝜎𝐴×𝐸
2 = 2 𝜎𝐴𝐶𝐺×𝐸

2           [4.18] 

 

𝜎𝐷×𝐸
2 = 𝜎𝐴𝐶𝐸×𝐸

2           [4.19] 

 

Y la varianza fenotípica: 

 

𝜎𝑃
2 = 𝜎𝐴

2 + 𝜎𝐷
2 + 𝜎𝑅𝐸𝐶

2 +
𝜎𝐴×𝐸

2

𝑙
⁄ +

𝜎𝐷×𝐸
2  

𝑙
⁄      

𝜎𝑅𝐸𝐶×𝐸
2

𝑙
⁄ +

𝐶𝑀𝑒
𝑘𝑙⁄     [4.20] 

 

Heredabilidad e Índice de Baker 

 

Las heredabilidades se estimaron como: 

 

𝐻2 =  
𝜎𝐴

2+𝜎𝐷
2

𝜎𝑃
2           [4.21] 

 

ℎ2 =  
𝜎𝐴

2

𝜎𝑃
2          [4.22] 

 

La importancia relativa de los efectos de la ACG y la ACE se cuantificó 

empleando el índice de Baker (1978) de acuerdo a: 

 

Í𝑛𝑑𝑖𝑐𝑒 𝑑𝑒 𝐵𝑎𝑘𝑒𝑟 =  
2𝐶𝑀𝐴𝐶𝐺

(2𝐶𝑀𝐴𝐶𝐺+ 𝐶𝑀𝐴𝐶𝐸)
      [4.23] 

 

Para cada atributo, se analizaron los cambios en la magnitud de las varianzas 

aditiva y genética (a través de las estimaciones de heredabilidad), fenotípica y del error 

en respuesta a modificaciones en la calidad del ambiente explorado, valorando a cada 

ambiente de acuerdo al RGP relativo, normalizado y balanceado (RR-NB) como fuera 

previamente descrito y empleado en el Capítulo 3 (Figura 3.1). De esta manera, para cada 

atributo en particular se ajustaron regresiones lineales simples para la respuesta de H2 y 

h2 al índice ambiental de RR-NB.  

 

4.2.3 Análisis de componentes principales 

Las asociaciones entre las estimaciones de las ACG y ACE se estudiaron a través 

del análisis de componentes principales. Para cada una de éstas se construyó un biplot 
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utilizando las dos primeras componentes principales (CP1 y CP2), donde los rasgos 

fueron representados por vectores y los genotipos por el nombre para la ACG o por 

estrellas para la ACE. El ACP se realizó con el paquete ggbiplot versión 0.6 de R, en R 

3.6.0 (R Core Team, 2019). 
 

4.3 RESULTADOS 

4.3.1 Análisis genético multiambiental. Cuantificación de los componentes de aptitud 

combinatoria y heredabilidad 

En el análisis genético combinado a través de ambientes según el modelo de 

efectos fijos, los efectos del genotipo, el ambiente y la interacción entre ambos fueron 

significativos para todos los rasgos (p<0,001; Apéndice 3). La proporción de la 

componente ambiental fue siempre preponderante (84-94%), seguida en orden de 

magnitud por el genotipo (2-15%) y finalmente por la interacción G×E (0,4-4%). A su 

vez, la componente G fue entre 5 y 14 veces mayor que la interacción G×E en rasgos 

como el ASI, el IC y el RGP; entre 2 y 4 veces mayor para los componentes numéricos 

del rendimiento (NGP, PG y prolificidad), los rasgos asociados con la acumulación de 

biomasa (TCEPC, TCPPC y BIOMF) y las eficiencias reproductivas (NGE1/TCEPC y 

NGP/TCPPC); y solo 1,5 veces mayor para la partición de biomasa en el período crítico 

(TCEPC/TCPPC).   

El análisis de los efectos genéticos permitió la partición de este componente en 

los efectos de ACG, ACE y recíproco (REC). En este sentido se observó que tanto la 

ACG como la ACE fueron significativas (p<0,01) para todos los rasgos, mientras que los 

efectos recíprocos solo fueron significativos (p<0,05) para TCPPC y NGE1/TCEPC 

(Apéndice 3). En general, los efectos de la ACG superaron en magnitud a los de la ACE, 

excepto para BIOMF y la partición en el período crítico. Esto se vio reflejado en los 

menores valores del índice de Baker y en los valores de h2= 0 debidos a estimaciones de 

varianza aditiva nula (Cuadro 4.3). Los atributos en los que los efectos de la ACG fueron 

preponderantes, y por ende de mayor varianza aditiva y mayor h2, fueron el ASI, el IC y 

la prolificidad. Sin embargo, el ambiente tuvo influencia sobre los efectos de ACG y 

ACE, verificándose a través de las interacciones ACG×E y ACE×E significativas 

(p<0,01) para la mayoría de los caracteres, excepto para la prolificidad (ACG×E) y el ASI 

(ACE×E). En cuanto a la interacción REC×E, para varios atributos estos efectos fueron 

significativos (p<0,05) en el análisis a través de ambientes, pero el efecto REC fue 

mayoritariamente no significativo (p>0,05) en análisis individuales por ambiente (datos 

no mostrados). 

Los valores de heredabilidad en sentido estricto estimados a través de todos los 

ambientes fueron (i) altos para ASI, IC y Pr (>0,67), (ii) intermedios (entre 0,33 y 0,66) 

para RGP, NGP, PG y TCEPC, (iii) bajos para TCPPC, NGE1/TCEPC y NGP/TCPPC (<0,33) 

y (iv) nulos (h2=0) para BIOMF y TCEPC/TCPPC (Cuadro 4.3). En cuanto a la H2, el ASI, 

seguido por el IC, el RGP, el PG, la BIOMF, el NGP y la TCPPC fueron los atributos que 

alcanzaron los valores más elevados (H2 >0,70). Esto indica la relevancia de la varianza 

genética no aditiva y de la combinación híbrida particular en rasgos como RGP, BIOMF, 

TCPPC, NGP y PG.  
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Cuadro 4.3. Índice de Baker, heredabilidad en sentido estricto (h2) y heredabilidad en sentido 

amplio (H2) para los 12 rasgos evaluados a través de los 14 ambientes.  

Rasgo Índice de Baker h2 H2 

ASI (días) 0,98 0,88 0,95 

RGP (g pl-1) 0,90 0,55 0,84 

Pr (espigas pl-1) 0,97 0,67 0,67 

NGP (gr pl-1) 0,93 0,58 0,74 

PG (mg gr-1) 0,87 0,44 0,76 

BIOMF (g pl-1) 0,47 0,00 0,75 

IC 0,98 0,84 0,88 

TCPPC (g pl-1 d-1) 0,76 0,15 0,70 

TCEPC (g pl-1 d-1) 0,89 0,46 0,65 

TCEPC/ TCPPC 0,47 0,00 0,56 

NGE1/ TCEPC 0,83 0,30 0,66 

NGP/ TCPPC 0,72 0,02 0,53 

ASI: intervalo antesis-silking; BIOMF: biomasa aérea en madurez fisiológica; IC: índice de cosecha; NGE1: 

número de granos en la espiga apical; NGP: número de granos por planta; Pr: prolificidad; PG: peso 

individual de los granos; RGP: rendimiento en granos por planta; TCEPC: tasa de crecimiento de la espiga 

apical durante el período crítico; TCPPC: tasa de crecimiento por planta durante el período crítico. 

 

4.3.2 Comportamiento de las líneas para los efectos de aptitud combinatoria general y 

específica 

El efecto favorable de una línea se asocia con valores positivos de ACG para todos 

los rasgos excepto para ASI; para este último un valor negativo de ACG es indicativo de 

una línea más conveniente. En este sentido, la línea B100 se destacó produciendo híbridos 

de mejor desempeño (p<0,05) para RGP, NGP, PG, IC, TCPPC, TCEPC y ASI (Figuras 

4.1 y 4.2). Contrariamente, la línea LP611 tuvo una influencia desfavorable sobre su 

progenie híbrida, registrando el mayor valor de ACG para ASI, y los menores valores 

para RGP, Pr, NGP, PG, BIOMF, IC, TCPPC y TCEPC. La línea ZN6 se destacó por su 

ACG positiva para Pr, BIOMF y, junto con LP2, para las eficiencias reproductivas, tanto 

de la espiga apical como de la planta. Por último, la línea LP662 registró la mayor ACG 

para la partición de biomasa a espiga en el período crítico, pero las menores ACG para 

las eficiencias reproductivas (Figuras 4.1 y 4.2).  

Respecto a las estimaciones de la ACE para cada híbrido, se destacan atributos 

como RGP, PG, BIOMF, TCPPC, TCEPC, ASI, TCEPC/TCPPC y las eficiencias 

reproductivas, en los que la mayoría (i.e., mayor al 50%) de los efectos estimados de ACE 

fueron significativos (p<0,05), mientras que para prolificidad e IC, dos rasgos que se 

destacaron por la relevancia de los efectos de la ACG en su determinación (Cuadro 4.3 y 

Apéndice 3), la mayoría de las estimaciones de la ACE no fueron significativas (p>0,05) 

(Figura 4.2). En cuanto al comportamiento de los genotipos en particular, se destacó el 

híbrido ZN6×LP662 por sus valores positivos de ACE para RGP, PG y BIOMF. En 

cambio, el híbrido LP662×LP611 registró valores negativos de ACE para RGP, NGP, PG 
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y BIOMF. Un comportamiento intermedio tuvo el híbrido LP2×LP611, destacándose 

favorablemente en atributos como BIOMF, PG, TCEPC y TCEPC/TCPPC, i.e., con valores 

positivos de ACE, pero con efecto desfavorable sobre otros rasgos como ASI (valor 

positivo), IC, TCPPC y NGE1/TCEPC (valor negativo). Para la mayoría de los caracteres 

estudiados, las estimaciones de los efectos del cruzamiento recíproco para cada híbrido 

en particular no fueron significativas (Figura 4.2).  

 

 
Figura 4.1. Aptitud combinatoria general (ACG) de las 6 líneas parentales para los 12 atributos 

analizados y evaluados en los 14 ambientes (12 para ASI). Los valores de ACG fueron 

estandarizados restándoles el valor medio y dividiendo por el desvío estándar. ASI: intervalo 

antesis-silking; BIOMF: biomasa aérea en madurez fisiológica; IC: índice de cosecha; NGE1: 

número de granos en la espiga apical; NGP: número de granos por planta; Pr: prolificidad; PG: 

peso individual de los granos; RGP: rendimiento en granos por planta; TCEPC: tasa de crecimiento 

de la espiga apical durante el período crítico; TCPPC: tasa de crecimiento por planta durante el 

período crítico. 
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Figura 4.2. Efectos de la aptitud combinatoria general (ACG; en la diagonal descendente de 

izquierda a derecha), la específica (ACE; valores sobre la diagonal) y el recíproco (REC; valores 

bajo la diagonal) estimados para los 12 atributos analizados. Los datos corresponden a 6 líneas 

evaluadas a través de sus 30 híbridos derivados en 14 ambientes. Los efectos de ACG fueron 

coloreados con una escala de verde a amarillo, que indica valores más positivos a más negativos, 

respectivamente. Los efectos de ACE y REC fueron coloreados con una escala de rojo a azul, que 

indica valores más positivos a más negativos, respectivamente. En gris se muestran los efectos no 

significativos (p>0,05). ASI: intervalo antesis-silking; BIOMF: biomasa aérea en madurez 

fisiológica; IC: índice de cosecha; NGE1: número de granos en la espiga apical; NGP: número de 

granos por planta; Pr: prolificidad; PG: peso individual de los granos; RGP: rendimiento en granos 

por planta; TCEPC: tasa de crecimiento de la espiga apical durante el período crítico; TCPPC: tasa 

de crecimiento por planta durante el período crítico. 

 

 

4.3.3 Cambios en las estimaciones de heredabilidad a través de ambientes 

El análisis genético por ambiente con el modelo de efectos aleatorios permitió 

cuantificar las variancias y, por lo tanto, las heredabilidades en cada uno de los ambientes 

evaluados. De esta manera, se pudo estudiar cómo ambas heredabilidades y la varianza 

fenotípica fueron modificadas en función de la calidad ambiental para todos los atributos 

analizados (Figura 4.3).  

Los valores de varianza fenotípica (𝜎𝑃
2), en general, no mostraron una tendencia a 

través de ambientes para la mayoría de los rasgos (Figura 4.3). Sin embargo, para NGP, 

IC y ASI hubo una disminución en la 𝜎𝑃
2 con el aumento de la calidad ambiental (p<0,05, 

datos no mostrados), que solo en el caso del ASI estuvo acompañada de respuestas 
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significativas (y positivas) de las heredabilidades al ambiente. Este resultado indica que 

la participación de ambas varianzas genéticas, aditiva y no aditiva, es importante en 

ambientes superiores para dicho rasgo (Figura 4.3). A su vez, los niveles de heredabilidad 

alcanzados en cada ambiente para ASI e IC superaron a los de RGP en la mayoría de los 

casos. La H2 mostró respuestas positivas al ambiente para 7 de los 12 atributos analizados 

(BIOMF, PG, Pr, ASI, TCEPC/TCPPC, NGE1/TCEPC y NGP/TCPPC) (Figura 4.3). En cuanto 

a la h2, no se encontró respuesta a la calidad ambiental, excepto para el ASI, como fuera 

mencionado previamente. Dicho atributo fue el único que registró una respuesta positiva 

y significativa (p<0,05) de ambas heredabilidades a la mejora del ambiente, junto con una 

mayor 𝜎𝑃
2 en ambientes de menor calidad.  

 

 
Figura 4.3. Heredabilidad en sentido estricto (h2, cuadrados verdes), amplio (H2, cuadrados 

naranjas) y varianza fenotípica (𝜎𝑃
2, barras grises) en función del índice ambiental de rendimiento 
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relativo normalizado y balanceado (IARR-NB) para los 12 caracteres evaluados. ASI: intervalo 

antesis-silking; BIOMF: biomasa aérea en madurez fisiológica; IC: índice de cosecha; NGE1: 

número de granos en la espiga apical; NGP: número de granos por planta; Pr: prolificidad; PG: 

peso individual de los granos; RGP: rendimiento en granos por planta; TCEPC: tasa de crecimiento 

de la espiga apical durante el período crítico; TCPPC: tasa de crecimiento por planta durante el 

período crítico. 

 

 

4.3.4 Comportamiento de los parámetros genéticos en ambientes contrastantes: potencial 

y con restricción de N o agua 

Debido a la ausencia de patrones en la respuesta de las heredabilidades al gradiente 

de calidad ambiental, y para evaluar el impacto sobre las estimaciones mencionadas de 

los diferentes tipos de estrés que permitieron generar este gradiente (i.e., déficit hídrico o 

de N), se seleccionaron 3 ambientes representativos de (i) una situación de rendimiento 

potencial, como aquel ambiente bajo riego y con aplicación de N en que se obtuvo el 

mayor RGP, dada por el ambiente PE1415RN200 (RR-NB=1; Figura 3.1), (ii) una 

situación limitada por N, en la que el cultivo bajo riego sin fertilizar exploró la mayor 

merma relativa de rendimiento respecto al potencial, dada por el ambiente PE0607RN0 

(RR-NB=0,41; Figura 3.1) y (iii) una situación limitada por agua, en la que el cultivo 

fertilizado sin riego exploró la mayor merma relativa de rendimiento respecto al potencial, 

dada por el ambiente PE0809SN200 (RR-NB=0,20; Figura 3.1). En estos 3 ambientes 

contrastantes se analizó el comportamiento de las heredabilidades y del índice de Baker 

(Figura 4.4), así como también los cambios en las estimaciones de la ACG para cada una 

de las 6 líneas estudiadas (Figura 4.5). 

En la mayoría de los atributos, los valores de h2 y H2 fueron más elevados en el 

ambiente potencial, algo menores en el ambiente con estrés hídrico, e intermedios a bajos 

o nulos en el ambiente con estrés por N (Figura 4.4). La mayoría de los caracteres mostró 

valores similares (i.e., <10%) de h2 en el ambiente potencial y en el de menor rendimiento 

(i.e., PE0809SN200, con limitación preponderante de agua): RGP, Pr, NGP, PG, BIOMF, 

TCPPC y NGE1/TCEPC. A su vez, la TCEPC tuvo mayor h2 en el ambiente de menor 

rendimiento, en el que todos los atributos registraron valores del índice de Baker mayores 

a 0,8. El ASI y el PG se caracterizaron por registrar los menores valores de H2 y h2 en el 

ambiente con estrés hídrico, junto con valores intermedios (PG) o altos (ASI) en el 

ambiente con restricción de N. Un valor elevado bajo estrés por N también se encontró 

para la H2 de la partición de biomasa en el período crítico (i.e., TCEPC/TCPPC). Además, 

el menor valor de h2 del PG se encontró en el ambiente potencial. Este atributo registró, 

en promedio, el valor más elevado del índice de Baker, seguido por el ASI. A su vez, los 

valores del índice de Baker para la mayoría de los rasgos, excepto ASI, PG y TCEPC, 

fueron mayores y con similar magnitud en los ambientes potencial y con déficit hídrico, 

indicativo de la preponderancia de los efectos aditivos en esos ambientes, y de una mayor 

relevancia de los efectos no aditivos bajo estrés nitrogenado. Esta última condición 

también se refleja en la predominancia de valores de h2 cercanos a cero en el ambiente 

deficitario en N. Excepciones a esta tendencia, como fuera mencionado previamente, se 

hallaron para el PG y el ASI.  
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Figura 4.4. Cambios en la heredabilidad en sentido amplio (H2) y estricto (h2) y en el índice de 

Baker al pasar del ambiente potencial (PE1415RN200) a un ambiente con limitación 

preponderante de N (PE0607RN0) o de agua (PE0809SN200) en los atributos bajo estudio. ASI: 

intervalo antesis-silking; BIOMF: biomasa aérea en madurez fisiológica; IC: índice de cosecha; 

NGE1: número de granos en la espiga apical; NGP: número de granos por planta; Pr: prolificidad; 

PG: peso individual de los granos; RGP: rendimiento en granos por planta; TCEPC: tasa de 

crecimiento de la espiga apical durante el período crítico; TCPPC: tasa de crecimiento por planta 

durante el período crítico. 

 

En cuanto al desempeño de las líneas en particular, en la mayoría de los rasgos 

hubo cambios de ranking entre las de mayor y menor ACG en cada uno de los tres 

ambientes (Figura 4.5). Esto coincide con lo mencionado previamente respecto a la 

significancia de la interacción ACG×E para la mayoría de los caracteres (Apéndice 3). 

De todos modos, hubo líneas que mantuvieron su tendencia a incrementar o disminuir los 

niveles de ciertos rasgos en su progenie. Por ejemplo, B100 redujo el ASI y aumentó el 

RGP consistentemente a través de ambientes (i.e., conserva el signo de la ACG 

independientemente del ambiente), así como ZN6 generó incrementos consistentes en el 

número de espigas por planta. En cuanto a lo observado en cada condición ambiental 

particular, solo en la situación de estrés hídrico severo se pudieron identificar genotipos 

con un claro comportamiento superior o inferior. En este sentido, la línea ZN6 generó 

reducciones en el ASI junto con los mayores aumentos en el resto de los atributos (excepto 

en PG, en que fue superada por B100 y tuvo valores similares a LP2). Por el contrario, 

LP611 fue la línea con peor desempeño en ese mismo ambiente, produciendo aumentos 

en el ASI y la mayor reducción en los atributos restantes. En el ambiente potencial la línea 

LP611 también estuvo entre las que mayores reducciones produjo en atributos como RGP, 

Pr, PG, BIOMF, IC y TCPPC, a la vez que generó el mayor incremento del ASI en su 

progenie. La línea LP2 en el ambiente potencial se destacó por su alta ACG para RGP, 

NGP, PG, BIOMF, IC, y TCPPC. Por el contrario, en el ambiente con déficit de N, LP2 fue 

uno de los genotipos de influencia más desfavorable, ya que provocó un aumento del ASI, 

junto con reducciones de RGP, PG, BIOMF, TCPPC y TCEPC acompañadas de un 

desempeño favorable para las eficiencias reproductivas. La línea B100, tanto en el 

ambiente potencial como en el limitado por N, produjo reducciones en ASI y aumentos 

en RGP, IC, TCPPC y TCEPC. En cambio, la respuesta de B100 para NGP, NGE1/TCEPC 

y NGP/TCPPC fue opuesta en estos dos ambientes. Tuvo valores elevados de ACG en el 

ambiente potencial, pero los menores valores de ACG en el ambiente con estrés por N.    
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Figura 4.5. Efectos de la ACG estimados en 6 líneas para los 12 atributos estudiados cuando 

fueron evaluados en ambientes (i) potencial (rombo verde), (ii) con limitación preponderante de 

N (rombo azul), o (iii) con limitación preponderante de agua (rombo rojo). También se indica la 

ACG obtenida a través de los 14 ambientes de la Figura 4.1 (cruz gris). Los valores de ACG 

fueron estandarizados restándoles el valor medio y dividiendo por el desvío estándar. ASI: 

intervalo antesis-silking; BIOMF: biomasa aérea en madurez fisiológica; IC: índice de cosecha; 

NGE1: número de granos en la espiga apical; NGP: número de granos por planta; Pr: prolificidad; 

PG: peso individual de los granos; RGP: rendimiento en granos por planta; TCEPC: tasa de 

crecimiento de la espiga apical durante el período crítico; TCPPC: tasa de crecimiento por planta 

durante el período crítico. 
 

 

4.3.5 Asociaciones entre rasgos según ACG y ACE 

Las relaciones entre rasgos de acuerdo con sus ACG y ACE se estudiaron 

mediante el análisis de componentes principales, para un ambiente potencial 

(PE1415RN200), un ambiente con limitación preponderante de N (PE0607RN0) o de 

agua (PE0809SN200). En el caso de la ACG, las componentes principales 1 y 2 

explicaron el 51,3% y el 21,4% de la variación total, respectivamente, totalizando un 

72,7% (Figura 4.6a). La CP1 estuvo explicada principalmente por las variaciones en RGP, 
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NGP, Pr, BIOMF, IC, TCPPC y TCEPC, mientras que la CP2 por las variaciones en ASI, 

PG y ambas eficiencias reproductivas. Las variaciones de ACG para el ambiente potencial 

fueron explicadas de manera similar por ambas CPs (Figura 4.6a), para el ambiente con 

estrés hídrico preponderante por la CP1 y para el ambiente con estrés por N por la CP2. 

En cuanto a la ACE la variación total explicada fue un 51,7% (CP1= 29,2% y CP2= 

22,5%; Figura 4.6b). La CP1 estuvo mayormente asociada a variaciones de RGP, PG, 

BIOMF, TCPPC y TCEPC, mientras que la CP2 a NGP, IC y ambas eficiencias 

reproductivas. Las variaciones de ACE para los ambientes potencial y con limitación 

hídrica estuvieron asociadas a la CP1, mientras que para el ambiente con limitación 

preponderante de N estuvieron asociadas de manera similar a ambas CPs (Figura 4.6b). 

La ACG del RGP en los 3 ambientes seleccionados se asoció positivamente con 

las ACGs de la producción y partición de biomasa en madurez (BIOMF e IC), los 

componentes numéricos del rendimiento NGP y Pr, y en menor medida al PG, la 

acumulación y partición de biomasa en el período crítico (TCEPC, TCPPC y TCEPC 

/TCPPC), y las eficiencias reproductivas (NGE1/TCEPC y NGP/TCPPC). Además, la ACG 

del RGP se asoció negativamente con la ACG del ASI, mientras que la ACG del NGP no 

mostró relación con las ACGs del PG y del ASI. La variación encontrada para la ACE 

del RGP se asoció positivamente con la de las ACEs de sus componentes numéricos (Pr, 

NGP y PG), la producción y partición de biomasa en madurez (BIOMF e IC), la partición 

en el período crítico, y negativamente a la ACE del ASI. Cabe destacar que tanto la ACE 

de la prolificidad como del ASI estuvieron representadas por vectores de menor longitud 

que el resto de los atributos mencionados, indicando un menor aporte a la variabilidad 

explicada por las dimensiones estudiadas.  

 

 
Figura 4.6. Asociaciones entre los efectos de ACG (a) y ACE (b) para los 12 rasgos evaluados 

en 3 ambientes contrastantes, de acuerdo con los biplots construidos a partir de las componentes 

principales 1 y 2 (CP1y CP2). Los rasgos fueron representados por vectores desde el origen y los 

genotipos en (a) indicando sus nombres, mientras que en (b) están representados por estrellas. Las 

elipses representan los 3 ambientes considerados: potencial (PE1415RN200), con limitación 

preponderante de N (PE0607RN0) o de agua (PE0809SN200). ASI: intervalo antesis-silking; 

BIOMF: biomasa aérea en madurez fisiológica; IC: índice de cosecha; NGE1: número de granos 

en la espiga apical; NGP: número de granos por planta; Pr: prolificidad; PG: peso individual de 
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los granos; RGP: rendimiento en granos por planta; TCEPC: tasa de crecimiento de la espiga apical 

durante el período crítico; TCPPC: tasa de crecimiento por planta durante el período crítico. 

 

4.4 DISCUSIÓN 

En este capítulo se realizó un análisis genético que permitió caracterizar la 

naturaleza de la acción génica determinante del rendimiento en grano, sus componentes 

numéricos y los caracteres ecofisiológicos relacionados con la producción y partición de 

biomasa aérea a través de un amplio gradiente de condiciones ambientales. Las diferentes 

combinaciones de disponibilidad de agua, N, años y/o localidades permitieron explorar 

una amplia variación ambiental, que posibilitó estudiar con mayor solidez los efectos 

génicos preponderantes, como así también identificar genotipos con un comportamiento 

consistente a través de los ambientes (i.e., líneas que en el 60% de los ambientes 

permanecieron entre las de mayor o menor ACG para los rasgos bajo estudio). Sin 

embargo, las interacciones ACG×E y ACE×E fueron significativas para la mayoría de los 

caracteres. Esto refleja los cambios de ranking a través de ambientes de las estimaciones 

de los efectos de ACG y ACE para cada genotipo en particular (datos no mostrados). 

También indica la conveniencia de utilizar diferentes líneas parentales para el desarrollo 

de híbridos que se destinen a diferentes condiciones de crecimiento (Makumbi et al., 

2011). En este sentido, es importante destacar que el análisis de este capítulo se enfocó 

en (i) identificar aquellos atributos para los cuales existe cierta consistencia en las 

estimaciones de la ACG, (ii) establecer la existencia de patrones de respuesta al ambiente 

para la heredabilidad de los atributos, y (iii) explorar si las respuestas encontradas 

responden a un comportamiento particular asociado a un estrés preponderante (i.e., por N 

o agua). 

 

4.4.1 Respuesta a través de ambientes: Efectos génicos preponderantes 

En cuanto al primer enfoque, en la mayoría de los ambientes la mayor ACG para 

RGP la registró la línea B100, de origen dentado americano, mientras que la línea de 

menor ACG fue LP611, un material de origen flint argentino. La línea LP2, de textura 

semi-dentada, se ubicó también entre las líneas de mayor ACG. Esta relación entre el tipo 

de grano y la ACG para RGP estaría relacionada al mayor potencial de rendimiento que 

poseen los materiales dentados. Resultados similares fueron encontrados en un análisis 

dialélico en el que se evaluaron líneas de maíz blanco de textura flint originarias del 

noroeste de España y líneas dentadas americanas (Malvar et al., 2008). En una 

comparación reciente de híbridos comerciales actuales de tipo flint y dentados de 

Argentina, los primeros alcanzaron un 80% del rendimiento registrado por los segundos 

(Tamagno et al., 2015). Ese menor rendimiento estuvo asociado a menor NGP, PG y 

TCPPC. En la presente tesis, las líneas de origen flint tuvieron en general menor ACG para 

el NGP, pero no hubo una tendencia clara hacia menores niveles de ACG para PG y 

TCPPC.  

Respecto a los rasgos secundarios, las líneas de mayor y menor ACG para RGP 

fueron, en general, las de mayor y menor ACG para rasgos en los que predominaron los 

efectos genéticos aditivos, como ASI, NGP, IC y TCEPC. En los híbridos, pudieron 

detectarse atributos para los que buena parte de las estimaciones de la ACE fueron 

significativas (i.e., >67%), a pesar de la preponderancia que tuvo la componente 

ambiental (Figura 4.2 y Apéndice 3). Estos fueron TCPPC, NGE1/TCEPC y NGP/TCPPC, 

rasgos que se caracterizaron por bajos valores de h2, pero moderados a altos de H2 

indicativos de la importancia que los efectos genéticos no aditivos poseen en su 



56 

 

determinación. Estos resultados representan un avance sustancial en un tema para el cual 

prácticamente se carece de referencias equivalentes con las cuales establecer 

comparaciones. La mayoría de los estudios que atiende la ACG y ACE de rasgos 

secundarios lo hace para aquellos de fácil medición (e.g., vigor inicial, fenología, PG) o 

simplemente descriptivos del individuo (e.g., altura de planta, número de hojas) pero no 

de los procesos conducentes a la determinación del rendimiento (Revilla et al., 1999). En 

los que se incorpora ambientes variados, generalmente sólo se atiende la aptitud 

combinatoria para el rendimiento en grano (Betrán et al., 2003a). El único trabajo que 

contempla rasgos fisiológicos determinantes del rendimiento no incluye ambientes 

variados y no detecta efectos genéticos significativos para los rasgos de interés, 

probablemente por una elección de parentales inadecuada y/o híbridos evaluados de 

cantidad insuficiente (Lee et al., 2005). 

 

4.4.2 Respuesta a través de ambientes: heredabilidad 

 El amplio rango de calidades ambientales y niveles de estrés explorados, con 

rendimientos promedio para los híbridos comprendidos entre 2100 y 9870 kg ha-1, 

permitieron evaluar el nivel de precisión (i.e., heredabilidad) con que pueden 

caracterizarse los genotipos en cuanto a RGP y rasgos secundarios potencialmente 

incorporables a un índice de selección, como ya fuera hecho para tolerancia al estrés 

hídrico en maíces tropicales del CIMMYT. Para dichos maíces se empleó un índice de 

selección que combinaba el rendimiento alcanzado en todos los regímenes hídricos con 

menores niveles de ASI, esterilidad y senescencia foliar bajo condiciones de estrés, y 

menor tamaño de panoja y hojas más erectas en condiciones de buena disponibilidad 

hídrica (Edmeades et al., 1999). En coincidencia con los trabajos de ese grupo de 

investigación, en la presente tesis se confirmó que (i) el ASI es el atributo secundario más 

destacado en cuanto a sus valores de heredabilidad aún bajo estrés (Bolaños y Edmeades, 

1996, Betrán et al., 2003b), superando a la heredabilidad del RGP en todos los ambientes 

explorados, y (ii) la heredabilidad en sentido amplio tuvo una tendencia a aumentar con 

la mejora de la calidad ambiental para RGP y PG (Bolaños y Edmeades, 1996). Sin 

embargo, hubo una disminución en la heredabilidad de la prolificidad y del ASI a medida 

que empeoraron las condiciones ambientales, contrariamente a la tendencia a mayor o 

similar heredabilidad reportadas para prolificidad o ASI, respectivamente, en ambientes 

bajo estrés (Bolaños y Edmeades, 1996). Es posible que las diferencias se deban al 

diferente nivel de variabilidad presente en el germoplasma evaluado y a las condiciones 

ambientales exploradas. Por un lado, el rango absoluto de RGP explorado en el trabajo 

de CIMMYT es mucho menor (350 a 3500 kg ha-1) y sesgado a niveles muy bajos, 

reflejando un menor potencial de rendimiento de los genotipos y/o del ambiente. Del 

mismo modo, en esta tesis el rango explorado (i.e., valores promedio para cada ensayo) 

para ASI fue de 0,8 a 7,5 días y para prolificidad de 0,8 a 1,1 espigas planta-1, mientras 

que Bolaños y Edmeades (1996) exploraron valores de 0 a 19 días para ASI y de 0,2 a 1,2 

espigas por planta para prolificidad, lo cual también constituye una evidencia de la calidad 

de ambientes evaluados en cada estudio.  

En cuanto a los niveles de heredabilidad, tanto el ASI como el IC tuvieron valores 

de H2 mayores a los del RGP a través de todos los ambientes (Figura 4.3). A su vez, para 

el ASI, la prolificidad, el NGP y el IC fueron preponderantes los efectos génicos de 

naturaleza aditiva, reflejados en valores elevados del índice de Baker y de h2, que 

superaron a los alcanzados por el RGP (Cuadro 4.3). Numerosos trabajos reportan valores 

elevados de heredabilidad que usualmente superan a los del RGP, tanto para el IC (Hay, 

1995) como para el ASI, habiéndose identificado QTLs asociados a este último rasgo 
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(Ribaut et al., 1996, Welcker et al., 2007, Araus et al., 2012, Zhao et al., 2018). En el 

caso de la BIOMF y la partición durante el período crítico (TCEPC/TCPPC) su 

determinación estuvo principalmente asociada a la acción génica no aditiva, con valores 

nulos de h2 y moderados de H2 (0,75 y 0,56, respectivamente), algo no reportado hasta el 

presente. 

 

4.4.3 Respuesta a condiciones ambientales específicas: potencial, estrés hídrico o 

deficiencia de N 

Dado que las interacciones ACG×E y ACE×E fueron significativas para la 

mayoría de los caracteres, fue también importante evaluar las respuestas a estreses en 

particular (i.e., por N o agua) de modo de mejorar la comprensión de las interacciones 

con el ambiente. Los valores de h2 fueron mayores en el ambiente potencial, levemente 

menores bajo preponderancia de déficit hídrico, y notablemente inferiores en el ambiente 

con preponderancia de déficit de N, habiendo incluso hallado en este último caso valores 

de h2 nulos para varios atributos. Esto indicaría que tanto bajo estrés hídrico como en 

condición potencial tuvieron mayor importancia los efectos de naturaleza aditiva, con 

valores del índice de Baker mayores a 0,73 (Figura 4.4). En cambio, bajo estrés por N se 

alcanzaron los menores valores del índice, indicativo de la mayor relevancia que tuvieron 

en ese ambiente los efectos genéticos no aditivos. En coincidencia con Bänziger et al. 

(1997), pero abarcando un mayor número de rasgos secundarios, se pudo establecer que 

los menores niveles de heredabilidad hallados en el ambiente con déficit de N se debieron 

más a una disminución en la varianza genética que a un considerable mayor nivel de error 

respecto al ambiente potencial (datos no mostrados). A su vez, bajo déficit hídrico hubo 

una tendencia consistente a mayores niveles de error, que no redundaron en una caída en 

los niveles de h2. 

Numerosos trabajos muestran la importancia de los efectos aditivos en la 

determinación del RGP (Welcker, et al., 2005; Jumbo y Carena, 2008; Malvar et al., 

2008), así como otros destacan la importancia de los efectos no aditivos (San Vicente et 

al., 1998, Srdić, et al., 2007, Badu-Apraku et al., 2016) o de ambos dependiendo del nivel 

de estrés (Betrán et al., 2003a; Makumbi et al., 2011, Annor, et al., 2019). Una tendencia 

similar a la encontrada para el rendimiento en grano fue hallada en genotipos tropicales, 

en los que los efectos aditivos predominaron en condiciones óptimas de crecimiento y 

bajo estrés hídrico, mientras que los efectos no aditivos prevalecieron bajo estrés por N 

(Betrán et al., 2003a; Makumbi et al., 2011). Annor et al. (2019), en cambio, encontraron 

predominancia de efectos genéticos aditivos en la determinación del RGP de maíces 

precoces solo en condiciones óptimas de crecimiento, mientras que los no aditivos 

tuvieron lugar en ambas condiciones de estrés (i.e., hídrico o de N).  

La predominancia de los efectos aditivos junto con niveles superiores de h2 en los 

ambientes potencial y bajo estrés hídrico, y de los no aditivos bajo limitación por N se 

mantuvo para la mayoría de los caracteres secundarios evaluados, y puede observarse 

claramente en la escasa dispersión que mostraron los genotipos respecto a los valores de 

ACG para el ambiente con restricción de N (Figura 4.6a) y la gran dispersión de los 

genotipos al evaluar valores de ACE en ese mismo ambiente (Figura 4.6b). La evaluación 

temprana será más eficiente en aquellas situaciones en que los efectos de la ACG 

predominen sobre los de la ACE, haciendo en esos casos más probable generar híbridos 

promisorios a partir del cruzamiento de líneas con buena ACG. En cambio, será necesario 

tener en cuenta la importancia de los efectos de la ACE en la determinación del RGP al 

realizar evaluaciones en condiciones de baja disponibilidad de N. Aquí toman mayor 

relevancia aún caracteres secundarios con una fuerte componente aditiva en su 
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determinación, como el ASI, en el que los niveles de h2 fueron altos, con valores que 

superaron a la h2 del RGP tanto en el ambiente potencial como bajo estrés por N. En el 

caso particular de estos dos rasgos, sus ACG y ACE estuvieron asociadas negativamente 

con aumentos en el RGP asociados a disminuciones en el ASI (Figura 4.6), como es 

deseable. Estas tendencias destacan la importancia para el proceso de selección de la 

complementariedad que pueden ofrecer rasgos secundarios de fácil medición y fuerte 

asociación con el RGP.    

En cuanto al comportamiento de los genotipos en particular, es notable el cambio 

de ranking observado en la línea ZN6, que en general posee un desempeño intermedio, 

pero en la condición de déficit hídrico alcanza los mayores valores de ACG para la 

mayoría de los atributos manteniendo un ASI bajo. Esto sugiere la existencia de efectos 

génicos de naturaleza preponderantemente aditiva que implican un beneficio particular 

bajo estrés hídrico. En un programa de mejoramiento cuyo objetivo sea generar materiales 

elite con tolerancia a estrés hídrico, debieran combinarse las evaluaciones que se suelen 

realizar en las condiciones ambientales a las que usualmente se expondrá el cultivo con 

evaluaciones en ambientes que aseguren la ocurrencia del estrés, tal como es sugerido 

para mejorar la tolerancia a estrés hídrico (Carena et al., 2009) y a la combinación de 

estreses hídrico y por N (Bänziger et al., 2012).  

Por último, es necesario mencionar que, a pesar de que el número de líneas 

evaluadas puede considerarse insuficiente para representar la población de referencia 

(i.e., el Programa de Mejoramiento de Maíz de INTA Pergamino), las mismas fueron 

elegidas a partir de la evaluación previa de un número mayor (D’Andrea et al., 2006, 

2008) que puede considerarse representativo de gran parte de la variabilidad disponible 

en cuanto a los rasgos ecofisiológicos que determinan el rendimiento y que son el foco 

del presente trabajo. Aun así, la interpretación de las varianzas y heredabilidades debe 

realizarse teniendo en cuenta este contexto y, consecuentemente, el valor indicativo de 

los efectos genéticos asociados (Mariotti y Collavino, 2014).   

 

CONCLUSIÓN 

El mejoramiento genético basado en evaluaciones multiambientales junto a un 

adecuado manejo del cultivo han sido exitosos en aumentar el rendimiento en ambientes 

de buena disponibilidad de recursos o con niveles moderados de estrés. Sin embargo, la 

inclusión de evaluaciones en las que puedan manipularse tanto el momento de ocurrencia 

como la intensidad del estrés podría aumentar la eficiencia de selección, disminuyendo el 

costo de las evaluaciones multilocalidad. Es aquí donde toman relevancia rasgos 

secundarios que tengan una alta correlación con el rendimiento junto con alta 

heredabilidad en condiciones ambientales en las que la heredabilidad del rendimiento 

pueda verse disminuida, como ocurrió bajo estrés por N. No obstante, la divergencia con 

algunos trabajos previos y el número acotado de líneas del presente estudio alertan sobre 

un uso prudencial de los resultados.  

Conocer las bases genéticas que determinan los caracteres es importante para 

establecer la estrategia de selección. Aquellos atributos que posean una fuerte 

componente aditiva podrían emplearse exitosamente en un índice de selección aplicable 

en programas de selección recurrente, con el objetivo de aumentar la frecuencia de alelos 

de genes con efectos aditivos. Dada la respuesta diferencial encontrada a estrés hídrico y 

a estrés por N, sería recomendable contar con programas de mejoramiento que consideren 

cada uno de estos estreses.  

Finalmente, la hipótesis de trabajo no se rechaza. Los resultados hallados en el 

presente capítulo muestran que las condiciones ambientales pueden determinar cambios 
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en las estimaciones de las ACG y ACE para los diferentes genotipos y rasgos, pero a su 

vez se pueden establecer relaciones positivas entre las ACGs y ACEs del RGP y las 

particiones reproductivas (TCEPC/TCPPC e IC). Mientras que las asociaciones del RGP 

con las eficiencias reproductivas fueron también positivas, pero de menor magnitud.    



 
 

 

 

CAPÍTULO 5 

Captura, partición y eficiencia en el uso de recursos:  

diferencias entre grupos genotípicos 
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5.1 INTRODUCCIÓN  

El rendimiento en los cultivos de grano resulta de la integración de numerosos 

procesos ecofisiológicos que tienen lugar a lo largo del ciclo del cultivo. La expresión de 

estos procesos depende tanto del genotipo en particular, como de las condiciones 

ambientales y de la interacción entre ambos. En híbridos modernos comerciales de maíz 

de Argentina, los aumentos en el rendimiento se han debido principalmente a un aumento 

en la eficiencia de uso de los recursos, independientemente de la condición de crecimiento 

(Curin et al., 2020), a diferencia de lo sugerido por otros trabajos que también propusieron 

mejoras en la eficiencia de captura y principalmente bajo condiciones de estrés (Tollenaar 

y Wu, 1999). El rendimiento en grano puede interpretarse como una integración a través 

del ciclo del cultivo del producto entre la cantidad de recursos disponibles (oferta 

ambiental), la capacidad de las plantas para tomarlos (eficiencia de captura) y utilizarlos 

en producir biomasa (eficiencia de uso) más su capacidad de asignar una parte importante 

de ellos (i.e., partición) a los órganos de cosecha (Passioura, 1977; Muchow et al., 1990).  

La captura de recursos implica la intercepción de radiación por el canopeo y la 

absorción de agua y nutrientes por las raíces. La primera puede mejorarse buscando 

alcanzar el índice de área foliar crítico (i.e., aquel que permite una intercepción del 95%) 

al inicio del período crítico y sosteniendo su nivel durante la mayor parte de la etapa 

postfloración. Estos objetivos se logran mediante una generación rápida y temprana del 

área foliar más un retraso en la senescencia (Tollenaar y Wu, 1999). La segunda puede 

incrementarse a través de una mejora en la exploración del perfil del suelo (e.g., mayor 

profundidad de raíces y/o alcanzar la densidad crítica de raíces en más estratos) que 

permita sostener la provisión de agua y nutrientes durante el ciclo y con ello la provisión 

de asimilados, principalmente luego de floración (Mackay y Barber, 1986; Blum, 2009; 

Sinclair, 2018).  

Respecto al uso de recursos, existe una estrecha relación entre el intercambio de 

agua y carbono que ocurre a nivel estomático. En ausencia de otras limitantes, ella implica 

una relación lineal entre la producción de biomasa y la transpiración del cultivo (de Wit, 

1958; Passioura, 1977). La pendiente de esta relación varía entre especies, pero su valor 

es relativamente estable dentro de una especie entre aquellas que ya han sido mejoradas 

(Sinclair, 2012), particularmente cuando crecen bajo las mismas condiciones de demanda 

y oferta hídrica. En este sentido, en híbridos de maíz liberados en Argentina entre los años 

1980 y 2012 no se encontró un efecto indirecto de la selección por rendimiento en grano 

que produjera un aumento en la transpiración del cultivo pero sí en la producción de 

biomasa (Curin et al., 2020). Esta tendencia se tradujo en una mejora de la eficiencia en 

el uso del agua (EUA) del modo propuesto por algunos autores (Blum, 2009; Sinclair 

2018), quienes sostenían que el mejoramiento debía orientarse a un uso más efectivo 

(mejora del crecimiento por unidad de agua consumida) antes que solo eficiente del 

recurso (e.g., menor consumo hídrico sin aumento del crecimiento). Este uso más efectivo 

podría alcanzarse a través de (i) una mayor proporción del agua consumida en el período 

postfloración, que permita sostener la producción de biomasa y la generación de 

rendimiento (Passioura, 2002), o (ii) una mayor exploración del perfil de suelo, que 

mejore el acceso y por ende el agua disponible para los cultivos (Palta et al., 2011). Estas 

propuestas han sido ampliamente exploradas para cultivos como trigo en el ambiente 

mediterráneo de Australia (op, cit.) pero no para maíz, probablemente porque en los 

principales países productores el cultivo suele ocupar los mejores ambientes agrícolas 

(Otegui et al., 2021). En estudios realizados con modelos de simulación para las 

condiciones de EEUU se ha demostrado que el mejoramiento del cultivo de maíz habría 

generado cambios en el sistema radical que aumentaron la captura de agua (Hammer et 

al., 2009). Analizando idiotipos alternativos, un estudio local propuso que un sistema 
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radical más profundo puede generar aumentos del orden del 5 al 12% del rendimiento en 

grano para los ambientes templados de Pilar (Córdoba) y Pergamino (Buenos Aires), 

respectivamente (Carretero et al., 2014). Estas modificaciones del sistema radical 

supondrían un mayor beneficio bajo condiciones de déficit hídrico.      

Entonces, desde el punto de vista del mejoramiento genético, un idiotipo deseable 

sería aquel que logre una mayor captura de los recursos disponibles y que sea más efectivo 

en su uso para la producción de granos. Esta mayor eficacia podría alcanzarse 

optimizando la proporción de esos recursos que son capturados en postfloración (que es 

cuando ocurre el llenando efectivo de los granos) y entendiendo por optimizar a alcanzar 

la relación de consumo pre/postfloración que maximiza el rendimiento en grano 

(Passioura, 2002). Además, la biomasa alojada en los granos de maíz proviene 

principalmente de carbono que es fijado durante el período de llenado (Below et al., 1981; 

Cliquet, et al., 1990, Borrás et al., 2004). Por lo tanto, prolongar la duración del período 

postfloración podría permitir un aumento en la disponibilidad de asimilados a ser 

asignados en esos órganos (Lee y Tollenaar, 2007). Para ello, sería necesario que el 

período vegetativo se vea reducido por un adelanto en la fecha de floración, de modo de 

no modificar la longitud total del ciclo. Esto podría tener algún impacto negativo sobre el 

área foliar, dado que implicaría un menor número total de hojas, pero en la actualidad los 

híbridos comerciales han alcanzado hacia floración un 95% de intercepción de la 

radiación incidente en muchas situaciones de cultivo (Tollenaar y Wu, 1999). A su vez, 

el menor consumo de agua en el período vegetativo permitiría que el cultivo tenga un 

mejor estado hídrico al llegar al período crítico para la determinación del rendimiento en 

maíz (Cirilo y Andrade, 1994; Otegui et al., 1995), siempre que esta estrategia no 

condicione el desarrollo del sistema radical, tanto en densidad como en profundización.  

En la actualidad, son escasos los trabajos que han evaluado rasgos relacionados 

con la densidad y funcionalidad del sistema radical en condiciones de cultivo para el perfil 

completo de suelo, y su relación con la captura de recursos y la generación del 

rendimiento. La mayoría de la información disponible en el cultivo de maíz se limita a 

trabajos realizados (i) con modelos de simulación (Hammer et al., 2009; Carretero et al., 

2014), (ii) en condiciones controladas (Chun, et al., 2005; Van Oosterom, et al., 2016, 

Salungyu et al., 2020), y en ocasiones limitados al estudio de rasgos morfológicos como 

la presencia de aerénquima, número, ramificaciones y ángulo de raíces nodales y 

adventicias (Zhu et al., 2010; Trachsel et al, 2011; Chimungu et al., 2015, Zhang et al., 

2018; Salungyu et al., 2020), (iii) empleando diferentes metodologías no invasivas como 

tomografía, resonancia magnética, inducción electromagnética y georradares con 

limitaciones asociadas a la falta de contraste entre la porosidad del suelo y la raíz (Gregory 

et al., 2013), la heterogeneidad del suelo y el contenido de humedad y materia orgánica 

(Mooney et al., 2012), dificultades para cuantificar raíces finas o profundas (Wasson et 

al., 2020) o empleando dispositivos especialmente construidos para estos estudios pero 

con un sustrato que no consiste en un perfil de suelo real (Van Dusschoten, et al., 2016; 

Thorup-Kristensen, et al., 2020), y/o (iv) a una profundidad limitada del perfil (Trachsel 

et al, 2013; Hirte, et al., 2018). Menos aún conocemos el nivel de heterosis que presentan 

estos rasgos y los efectos que la depresión por endocría puede tener sobre ellos. El 

objetivo del presente capítulo es evaluar la productividad de biomasa aérea, el 

rendimiento en grano, la captura de recursos a lo largo del ciclo del cultivo (agua y 

radiación), las eficiencias de uso de estos recursos y los perfiles de extracción de agua y 

distribución del sistema radical en condiciones de campo. Para ello se utilizará un 

experimento dialélico, con el fin de establecer diferencias entre líneas endocriadas e 

híbridos derivados. Dadas las dificultades asociadas al estudio de raíces a campo, el 

trabajo se limitó a solo dos ciclos agrícolas y por ello no formó parte de los análisis 
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multiambientales previos. Las hipótesis que se pondrán a prueba son: (i) líneas e híbridos 

difieren en su capacidad de capturar recursos (i.e., radiación y agua), en la eficiencia con 

que los utilizan y, por lo tanto, en la acumulación de biomasa a través del ciclo de cultivo 

y, (ii) la expresión de la heterosis es significativa para atributos relacionados con el 

sistema radical (profundidad de exploración de raíces, longitud radical), de la misma 

manera que lo observado para otros caracteres ecofisiológicos (biomasa aérea e índice de 

cosecha) y los determinantes numéricos del rendimiento (número y peso de los granos).  

 

5.2 MATERIALES Y MÉTODOS  

El diseño experimental general fue detallado en el Capítulo 2. En el presente se 

muestran resultados obtenidos en los experimentos realizados en las campañas 2013/14 

(PE1314IRN200) y 2014/15 (PE1415IRN200) (Cuadro 2.2) para el conjunto de las 6 

líneas endocriadas y 15 de los 30 híbridos derivados. La exclusión del análisis de los 

cruzamientos recíprocos se debió a la imposibilidad de realizar las determinaciones 

referidas a la captura de agua y muestreos de raíces en un número tan elevado de 

genotipos, decisión respaldada en evidencias previas que indicaban la ausencia de efectos 

recíprocos significativos para el germoplasma y los diversos rasgos evaluados (D’Andrea 

et al., 2009), como también fuera documentado en el Capítulo 4 de esta tesis.  

 

5.2.1 Mediciones a campo, cálculos y modelos asociados   

En cada parcela se determinaron la fenología foliar, las fechas de floración 

masculina y femenina, la biomasa aérea por planta (a los ca. 15 días pre-silking-V14-, 

silking, silking+15 días-R2- y madurez fisiológica) y el rendimiento en grano por planta 

(RGP) de acuerdo con lo descrito en el Capítulo 2. A continuación, se detallan mediciones 

realizadas para cumplir con los objetivos específicos del presente capítulo, y los cálculos 

asociados a las mismas.  

 

Radiación interceptada por el canopeo 

Los valores de radiación fotosintéticamente activa (RFA) incidente diaria se 

obtuvieron a partir de los datos meteorológicos de radiación solar global incidente diaria 

y utilizando un coeficiente de 0,45 (Monteith, 1965). La fracción de la RFA interceptada 

por el canopeo (fRFAi) se obtuvo a partir de mediciones instantáneas, realizadas cada 15 

días alrededor del mediodía en días diáfanos y utilizando un sensor lineal de 1 m 

(Cavadevices, CABA, Argentina). El sensor se ubicó en diagonal, centrado en el surco 

central de la parcela, y en cada parcela se realizaron (i) 1 medición sobre el canopeo 

(RFASC) y (ii) 3 mediciones por debajo de las hojas verdes y por encima de las hojas 

senescidas (RFABC), las cuales se promediaron. Los valores de fRFAi en cada fecha de 

medición se obtuvieron a partir de la Ecuación 5.1: 

 

𝑓𝑅𝐹𝐴𝑖  =  1 −  
𝑅𝐹𝐴𝐵𝐶

𝑅𝐹𝐴𝑆𝐶
        [5.1] 

 

La fRFAi diaria se obtuvo a partir del ajuste de un modelo no lineal (Ecuación 5.2) 

a la evolución de la fRFAi en función de los días desde la siembra, empleando el programa 

GraphPad Prism versión 6.01 (GraphPad Software, San Diego, California USA, 

www.graphpad.com). 

http://www.graphpad.com/
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𝑦 = 𝑎 ×  𝑒{−0,5 [log(𝑥 𝑏⁄ ) 𝑐⁄ ]2}        [5.2] 

 

La RFA interceptada (RFAi) por el canopeo en cada día se obtuvo como el 

producto entre los valores diarios de RFA y la fRFAi diaria estimada. La suma de valores 

diarios de RFAi permitió calcular la RFAi acumulada (RFAia) durante los períodos 

indicados en el Cuadro 5.1.  

 

Cuadro 5.1. Descripción de variables exclusivas del Capítulo 5. 

Variable y unidades 
Período 

S-V14 V14-R2 R2-MF S-MF 

Radiación fotosintéticamente activa 

interceptada acumulada (MJ m-2) 
RFAia-PRE RFAia-PC RFAia-LL RFAia-MF 

Evapotranspiración del cultivo 

(mm) 
ETC-PRE ETC-PC ETC-LL ETC-MF 

Biomasa aérea por planta  

(g planta-1) 
BIOPRE BIOPC BIOLL BIOMF 

Eficiencia en el uso de la radiación 

(g MJ-1) 
EURBIO-PRE EURBIO-PC EURBIO-LL EURBIO-MF 

Eficiencia en el uso del agua  

(kg ha-1 mm-1) 
EUABIO-ETC-PRE EUABIO-ETC-PC EUABIO-ETC-LL EUABIO-ETC-MF 

Eficiencia en el uso de la radiación 

para producir grano (g MJ-1) 
-- -- -- EURRG-MF 

Eficiencia en el uso del agua para 

producir grano (kg ha-1 mm-1) 
-- -- -- EUARG-ETC-MF 

LL: llenado efectivo del grano; MF: madurez fisiológica; PC: período crítico; S: siembra  

  

Humedad del suelo 

Se realizaron mediciones hasta una profundidad de suelo de 180 cm. Los 

momentos elegidos fueron (i) a la siembra, a partir de muestreo con barreno y a través del 

método de humedad gravimétrica (%HG; Ecuación 5.1), y (ii) en V6, V14 (prefloración), 

R1, R2 y R6. En (ii) para el estrato de 0-30 cm se estimó a través de %HG, y para los 

estratos restantes por medio de una sonda de neutrones Troxler 4300 (Troxler Electronic 

Laboratories, Inc., USA) a intervalos de 30 cm hasta llegar a los 180 cm de profundidad.  

 

%𝐻𝐺 =  
(𝑝𝑒𝑠𝑜 𝑠𝑢𝑒𝑙𝑜 ℎú𝑚𝑒𝑑𝑜−𝑝𝑒𝑠𝑜 𝑠𝑢𝑒𝑙𝑜 𝑠𝑒𝑐𝑜)

𝑝𝑒𝑠𝑜 𝑠𝑢𝑒𝑙𝑜 𝑠𝑒𝑐𝑜
 × 100     [5.3] 

 

Para el cálculo de la %HG el peso de suelo húmedo indica el peso obtenido 

inmediatamente luego de realizado el muestreo, y peso de suelo seco indica el peso 

obtenido para esa misma muestra luego de 72 hs de secado a 105 ºC.  

Las lecturas de humedad obtenidas con la sonda fueron transformadas a %HG a 

partir de dos modelos ajustados (R2>0,72, p<0,001) para el tipo de suelo en que se 

realizaron los experimentos y diferentes según el estrato de suelo. Para las mediciones 

realizadas dentro del estrato de 30 a 90 cm se empleó la Ecuación 5.4 y para el estrato de 

90 a 180 cm se empleó la Ecuación 5.5.  

 

%𝐻𝐺 =  
𝑙𝑒𝑐𝑡𝑢𝑟𝑎−87,05

23,98
         [5.4] 
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%𝐻𝐺 =  
𝑙𝑒𝑐𝑡𝑢𝑟𝑎−53,62

19,55
         [5.5] 

 

A partir de la multiplicación de los valores de %HG por los de densidad aparente 

de cada estrato en particular se obtuvieron los valores de humedad volumétrica, que 

multiplicada por la profundidad del estrato (300 mm) permitió expresar la humedad del 

suelo en valores de lámina de agua (en mm).  

 

Evapotranspiración del cultivo (ETC) 

 

Para cada uno de los intervalos de tiempo entre las mediciones de humedad se 

estimó la ETC mediante el método del balance (Ecuación 5.6), a partir de los datos de 

precipitaciones efectivas acumuladas en cada período (Ppt, en mm), riegos aplicados (R, 

mm) y diferencia entre la lámina al inicio (LI) y al final (LF) de cada período. Las pérdidas 

por drenaje profundo fuera de la zona de alcance de las raíces se asumieron como 

despreciables.  

 

𝐸𝑇𝐶 =  𝐿𝐼 − 𝐿𝐹 +  𝑃𝑝𝑡 + 𝑅          [5.6] 

 

La ETC diaria se estimó ajustando el modelo detallado en la Ecuación 5.2 a los 

valores de ETC acumulados a lo largo del ciclo y obtenidos para los momentos en que se 

determinó la humedad del suelo en función de los días desde la siembra. A partir de este 

modelo se pudieron integrar los valores de ETC acumulada para los períodos de interés 

(Cuadro 5.1.)  

 

Longitud y densidad del sistema radical 

En la campaña 2013/14 se realizaron muestreos a los ca. 15 días pre-silking (V14) 

y en R2, mediante la extracción de cilindros poco perturbados de 5 cm de diámetro hasta 

los 2 metros de profundidad, con un calador montado sobre un tractor. Los cilindros se 

extrajeron a aproximadamente 17,5 cm de distancia de la hilera de siembra, es decir en 

una distancia media entre el centro del entresurco y el surco. Las muestras se fraccionaron 

en estratos de 20 cm de profundidad hasta los 2 metros y se almacenaron en freezer a -20 

°C hasta su lavado, que se realizó empleando un tamiz con una malla de 149 micrones de 

abertura, para minimizar la pérdida de material. Una vez lavadas, las muestras se 

almacenaron en alcohol 70°, para luego ser escaneadas en un equipo Epson Perfection 

V700. Al momento del escaneo las muestras de raíces se dispersaron en agua dentro de 

una bandeja de acrílico transparente de igual tamaño que la superficie de digitalización, 

evitando la superposición de fragmentos de raíz. Las imágenes adquiridas con el escáner 

se analizaron con el software WinRHIZO (Regent Instruments Inc., Ottawa, ON Canadá), 

que permitió obtener valores de longitud radical (LR) según el método de intersección de 

línea propuesto por Tennant (1975). A partir de los valores de longitud radical y 

considerando el volumen de suelo del que provino la muestra (i.e., un cilindro de 5 cm de 

diámetro y 20 cm de alto) se obtuvo el valor de densidad de raíces (cm cm-3) a partir del 

cociente entre LR y dicho volumen. 
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Biomasa aérea por planta 

A partir de los valores de biomasa total aérea estimados a través de los modelos 

alométricos descritos en el Capítulo 2, y ajustando el modelo detallado en la Ecuación 5.2 

a los valores de biomasa en función de los días desde la siembra, se obtuvieron los valores 

de biomasa total aérea diaria a lo largo del ciclo. A partir de estos valores predichos para 

cada día, se pudieron integrar los valores de biomasa acumulada para los períodos 

indicados en el Cuadro 5.1.  

 

Eficiencias en el uso de los recursos  

Se estimó la eficiencia en el uso de la radiación (EUR) para producir biomasa 

como el cociente entre la biomasa total aérea y la RFAi acumuladas durante cada período 

(Cuadro 5.1.). A su vez, se estimó la EUR para producción de rendimiento en grano 

(EURRG-MF) como el cociente entre el RG y la RFAia durante el ciclo del cultivo. Para los 

mismos períodos se estimaron las eficiencias en el uso del agua (EUA) como el cociente 

entre la biomasa y la ETC acumuladas en cada momento de interés (Cuadro 5.1.). La EUA 

para producir rendimiento en granos (EUARG-ETC-MF) se estimó como el cociente entre el 

RG y la ETC acumulada desde la siembra hasta madurez fisiológica. A partir de los 

modelos de paso diario para la producción de biomasa aérea y el agua evapotranspirada 

se computaron los valores de eficiencia en el uso del agua diarios, y a partir de ellos se 

obtuvo el valor de EUA máxima para la producción de biomasa (EUAMAX).  

 

Heterosis:  

La heterosis de cada variable se expresó en términos porcentuales (H%) como en 

la Ecuación 3.3. 

 

5.2.2 Análisis estadístico 

Los atributos fueron analizados mediante análisis de la varianza, ajustando 

modelos lineales mixtos con el método de máxima verosimilitud restringida (REML) 

utilizando el paquete nlme versión 3.1-131.1 (Pinheiro et al., 2018) en R 3.6.0 (R Core 

Team, 2019).  

Para evaluar los efectos del grupo genotípico, del ambiente y de la interacción 

entre ambos se realizó un ANOVA combinado a través de las dos campañas. El modelo 

ajustado fue: 

 

  𝑌ijkl =  𝜇 +   𝛾j + (𝛽/𝛾)𝑗𝑘 +  𝛼i + (𝛼𝛾)ij  + (𝛿/𝛼)𝑖𝑙 + 𝜀ijkl         [5.7] 

 

donde Yijkl es el valor del l-ésimo genotipo anidado en el i-ésimo grupo genotípico (GG; 

línea o híbrido), en el k-ésimo bloque anidado en el j-ésimo ambiente; μ es la media 

general; γj es el efecto fijo del ambiente j, siendo j= 1, 2; (𝛽/𝛾)𝑗𝑘 es el efecto aleatorio 

del bloque k anidado en el ambiente j, siendo k= 1, 2, 3; αi es el efecto fijo del grupo 

genotípico i, siendo i= 1, 2; (𝛼𝛾)ij   es el efecto de la interacción entre el ambiente j y el 

grupo genotípico i;  (𝛿/𝛼)𝑖𝑙 es el efecto aleatorio del genotipo l anidado en el grupo 

genotípico i, siendo l= 1,…,15, y εijkl es el error experimental asociado a 𝑌ijkl. Para cada 

variable se ajustaron modelos homocedásticos y heterocedásticos (para ambiente, grupo 

genotípico y ambos a la vez), optando por el modelo que mostró el menor valor de AIC 
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(Criterio de Información de Akaike). Las medias de la combinación de los diferentes 

niveles de GG×E se compararon mediante el test de LSD (p<0,05). 

Además, para los rasgos relacionados con el sistema radical que solo fueron 

cuantificados durante el año 2013/14, se ajustaron dos modelos. El primero permitió 

comparar, para los diferentes estratos, diferencias entre grupos genotípicos y momentos 

de muestreo (prefloración y postfloración). El modelo de ANOVA empleado fue el 

especificado en la Ecuación 5.8. El segundo modelo permitió comparar los genotipos que 

se evaluaron dentro de cada grupo genotípico, de acuerdo a la Ecuación 5.9. 

 

  𝑌ijkl =  𝜇 + 𝛽𝑘 +   𝛾j +  𝛼i + (𝛼𝛾)ij  + (𝛿/𝛼)𝑖𝑙 + 𝜀ijkl          [5.8] 

 

donde Yijkl es el valor del l-ésimo genotipo anidado en el i-ésimo grupo genotípico (GG; 

línea o híbrido), en el k-ésimo bloque, en el j-ésimo muestreo; μ es la media general; 𝛽𝑘 

es el efecto aleatorio del bloque k, siendo k= 1, 2, 3; γj es el efecto fijo del muestreo j, 

siendo j= 1, 2; αi es el efecto fijo del grupo genotípico i, siendo i= 1, 2; (𝛼𝛾)ij   es el efecto 

de la interacción entre el muestreo j y el grupo genotípico i; (𝛿/𝛼)𝑖𝑙 es el efecto aleatorio 

del genotipo l anidado en el grupo genotípico i, siendo l= 1,…,15, y εijkl es el error 

experimental asociado a 𝑌ijkl.  

 

  𝑌jk =  𝜇 + 𝛽𝑘 + 𝛿𝑗 + 𝜀jk              [5.9] 

 

donde Yjk es el valor del j-ésimo genotipo, en el k-ésimo bloque; μ es la media general; 

𝛽𝑘 es el efecto aleatorio del bloque k, siendo k= 1, 2, 3; 𝛿𝑗 es el efecto fijo del genotipo j, 

siendo j= 1,…,15, y εjk  es el error experimental asociado a 𝑌jk. 

Las asociaciones entre rasgos se estudiaron a partir del análisis de componentes 

principales para líneas, híbridos y heterosis. Para cada uno de estos, en cada año, se 

construyó un biplot con las dos primeras componentes principales (CP1 y CP2), donde 

los genotipos fueron representados por puntos (nombre del genotipo) y los rasgos por 

vectores desde el origen. El ACP se realizó con el paquete ggbiplot versión 0.6 de R, en 

R 3.6.0 (R Core Team, 2019). 

 

5.3 RESULTADOS  

5.3.1. Condiciones de crecimiento y ciclo de los grupos genotípicos 

Las campañas en que se realizaron los experimentos expusieron al cultivo a 

condiciones ambientales diferentes (Figura 5.1). El primer año se caracterizó por 

temperatura media 1,8 ºC y 2,4 ºC mayor que el segundo, en promedio para ambos grupos 

genotípicos durante los períodos prefloración y crítico, respectivamente. Esto impactó en 

una menor duración en días del ciclo del cultivo y del período prefloración en 2013/14 

para ambos grupos genotípicos (Figura 5.1). La RFA media diaria fue también mayor 

durante los períodos prefloración y crítico (0,5 y 1,5 MJ m-2 d-1, respectivamente) pero 

0,8 MJ m-2 d-1 menor durante el llenado. Las precipitaciones acumuladas durante el ciclo 

fueron 112 mm menores en la campaña 2013/14, y se distribuyeron de manera diferente 

entre años. En la campaña 2013/14 fueron en promedio 394 mm menores para el período 

prefloración, pero 32 y 250 mm mayores para los períodos crítico y de llenado, 

respectivamente. El déficit de presión de vapor fue similar entre años para el período 

prefloración (1,48 y 1,43 kPa para 2013/14 y 2014/15, respectivamente), 0,34 kPa mayor 

en 2013/14 para el período crítico, y 0,34 kPa menor durante el período de llenado de 

dicha campaña.   
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Figura 5.1. Condiciones de crecimiento experimentadas por el cultivo durante el ciclo de 

crecimiento en las dos campañas evaluadas. En la parte inferior se indica la duración promedio 

para cada grupo genotípico (L: líneas; H: híbridos) de los períodos de prefloración (PRE), crítico 

(PC) y de llenado de los granos (LL). DPV: déficit de presión de vapor, Ppt: precipitación 

acumulada, RFA: radiación fotosintéticamente activa incidente media diaria, TMedia: temperatura 

media promedio diaria. 

 

5.3.2. Ciclo del cultivo, captura y eficiencias de uso de recursos: diferencias entre grupos 

genotípicos 

Para la mayoría de los atributos relacionados con duración del ciclo, captura de 

radiación, producción de biomasa y eficiencias de uso de los recursos, la interacción 

grupo genotípico × ambiente (i.e., año) fue significativa; no así para la evapotranspiración 

del cultivo (Cuadro 5.2). En 2013/14, no hubo diferencias en la duración total del ciclo 

entre líneas e híbridos, pero sí en 2014/15 en que el ciclo de líneas fue 85 °C día menor 

que el de híbridos. La duración del período vegetativo fue menor en híbridos solo en la 

campaña 2013/14. El período crítico fue levemente diferente entre grupos genotípicos 

(menor para líneas en 2013/14, pero menor para híbridos en 2014/15), mientras la 

duración del período de llenado efectivo de los granos fue mayor en ambos años (67 y 

109 °C día en 2013/14 y 2014/15, respectivamente) para los híbridos. Como resultado de 

estas tendencias, una mayor parte de la duración del ciclo total fue asignada al crecimiento 

postfloración entre los híbridos.  

L

H

L

H

PRE PC LL

2013/14 2014/15
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La radiación interceptada durante el ciclo del cultivo y en los períodos vegetativo, 

crítico y de llenado fue siempre superior para híbridos, independientemente del año y de 

la etapa del cultivo considerada (Cuadro 5.2). Esto se asoció a mayores niveles de fRFAi 

máxima y en madurez fisiológica (Cuadro 5.2). La ETC fue mayor en el año 2013/14, 

tanto para el ciclo completo como para cada una de las etapas consideradas. Solo en esa 

campaña se detectaron diferencias entre líneas e híbridos, siendo la ETC durante el 

período de llenado y en el ciclo del cultivo mayor entre los segundos. Contrariamente a 

la ETC, la producción de biomasa aérea total y el rendimiento en grano fueron mayores 

en 2014/15 (Cuadro 5.2). Sin embargo, la biomasa acumulada durante el período de 

llenado efectivo fue similar entre años para líneas, y menor en 2014/15 para híbridos. La 

producción de biomasa en cada período fue mayor para híbridos, excepto en 2013/14 en 

que líneas e híbridos solo se diferenciaron en la biomasa aérea acumulada durante el 

período de llenado.  

Las eficiencias en el uso de recursos para la producción de biomasa, tanto por 

radiación o agua, fueron mayores durante la campaña 2014/15 para todos los períodos 

considerados, excepto durante el llenado del grano (Cuadro 5.2). Además, la EUAMAX y 

las eficiencias de uso para rendimiento en grano fueron también mayores durante 

2014/15. Los grupos genotípicos se diferenciaron en sus eficiencias en la mayoría de los 

casos, y las diferencias tendieron a ser más evidentes en 2014/15 (Cuadro 5.2 y Figura 

5.2). En general, los híbridos superaron a las líneas en los valores de EUA y de EUR, 

tanto para la producción de biomasa como de rendimiento en grano. En ambos años, las 

líneas tuvieron valores de EUR para la producción de biomasa relativamente similares en 

las distintas etapas evaluadas (entre 1,9 y 2,4 g MJ-1 y entre 2,6 y 3,1 g MJ-1 para 2013/14 

y 2014/15, respectivamente). En cambio, los híbridos presentaron mayor variabilidad 

entre períodos (entre 1,8 y 3,1 g MJ-1 y entre 2,3 y 4,5 g MJ-1 para 2013/14 y 2014/15, 

respectivamente), existiendo diferencias respecto al período con mayor EUR según el 

año. En 2013/14, los híbridos fueron más eficientes en la producción de biomasa durante 

el período de llenado efectivo, mientras que en 2014/15 la eficiencia fue mayor en el 

período prefloración y disminuyó con el progreso del ciclo (Figura 5.2). Respecto a las 

EUAs de cada etapa, en 2013/14 los grupos genotípicos se diferenciaron solo en la EUA 

durante el llenado de los granos, lo cual estuvo acompañado por diferencias en las EUAs 

para el ciclo completo tanto para la producción de biomasa como de granos. En cambio, 

en 2014/15, los híbridos superaron a las líneas en las EUAs de todos los períodos 

considerados. En ambos años, y para ambos grupos genotípicos, la EUA fue en aumento 

con el avance del ciclo de cultivo. 
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Cuadro 5.2. Valores medios ± desvío estándar para los rasgos relacionados con la duración del 

ciclo, la captura y eficiencia de uso de recursos y producción de biomasa, y significancia 

estadística correspondiente a los efectos fijos del ANOVA combinado a través de las 2 campañas.  

Rasgo 
 Grupo Genotípico (GG) Ambiente (E) GG E GG×E 

  L H 2013-14 2014-15       

TTPRE (ºC día) 827 ± 62 782 ± 41 780 ± 52 810 ± 48 *** *** *** 

TTPC (ºC día) 407 ± 8 404 ± 9 410 ± 5 400 ± 9 * *** *** 

TTLL (ºC día) 641 ± 136 729 ± 89 7825 ± 75 627 ± 84 *** *** *** 

TTMF (ºC día) 1876 ± 147 1916 ± 78 1972 ± 78 1837 ± 78 * *** *** 

fRFAiMAX  0,76 ± 0,11 0,93 ± 0,05 0,88 ± 0,09 0,88 ± 0,12 *** ns * 

fRFAiMF  0,43 ± 0,13 0,67 ± 0,10 0,64 ± 0,15 0,57 ± 0,15 *** * ns 

RFAia-PRE (MJ m-2) 93 ± 36 124 ± 32 126 ± 37 105 ± 32 *** *** ** 

RFAia-PC (MJ m-2) 211 ± 38 262 ± 25 266 ± 31 228 ± 33 *** *** ns 

RFAia-LL (MJ m-2) 201 ± 60 316 ± 44 269 ± 58 297 ± 80 *** *** *** 

RFAia-MF (MJ m-2) 504 ± 84 703 ± 51 661 ± 102 630 ± 116 *** ** ** 

ETC-PRE (mm) 227 ± 36 229 ± 40 256 ± 17 201 ± 34 ns *** ns 

ETC-PC (mm) 157 ± 22 165 ± 17 167 ± 15 158 ± 21 * ns ns 

ETC-LL (mm) 129 ± 33 143 ± 25 139 ± 31 138 ± 25 * ns ns 

ETC-MF (mm) 513 ± 52 537 ± 50 562 ± 41 498 ± 39 ** *** ns 

BIOPRE (g pl-1) 34 ± 10 50 ± 19 33 ± 7 58 ± 17 *** *** *** 

BIOPC (g pl-1) 68 ± 14 100 ± 33 69 ± 12 113 ± 31 *** *** *** 

BIOLL (g pl-1) 67 ± 21 118 ± 23 109 ± 33 97 ± 31 *** ** ** 

BIOMF (g pl-1) 172 ± 33 273 ± 48 216 ± 44 273 ± 67 *** *** *** 

RGP (g pl-1) 67 ± 22 124 ± 22 97 ± 26 118 ± 38 *** *** *** 

EURBIO-PRE (g MJ-1) 2,8 ± 1,0 3,1 ± 1,5 2,0 ± 0,6 4,1 ± 1,2 ** *** *** 

EURBIO-PC (g MJ-1) 2,4 ± 0,6 2,8 ± 1,1 1,9 ± 0,3 3,5 ± 0,8 *** *** *** 

EURBIO-LL (g MJ-1) 2,5 ± 1,0 2,7 ± 0,6 2,9 ± 0,8 2,4 ± 0,6 ns *** *** 

EURBIO-MF (g MJ-1) 2,4 ± 0,5 2,7 ± 0,5 2,3 ± 0,3 3,0 ± 0,4 *** *** ns 

EURRG-MF (g MJ-1) 1,0 ± 0,4 1,3 ± 0,2 1,0 ± 0,2 1,3 ± 0,3 *** *** ns 

EUABIO-ETC-PRE (kg ha-1 mm-1) 11,1 ± 4,6 17,1 ± 9,1 9,2 ± 2,2 21,5 ± 8,0 *** *** *** 

EUABIO-ETC-PC (kg ha-1 mm-1) 31,6 ± 8,4 44,2 ± 16,6 29,5 ± 5,7 51,6 ± 14,8 *** *** *** 

EUABIO-ETC-LL (kg ha-1 mm-1) 38,6 ± 13,7 60,7 ± 13,3 57,2 ± 17,4 51,3 ± 15,7 *** * ns 

EUABIO-ETC-MF (kg ha-1 mm-1) 23,7 ± 5,0 36,4 ± 8,5 26,7 ± 5,0 38,7 ± 9,4 *** *** *** 

EUAMAX (kg ha-1 mm-1) 42,0 ± 7,4 70,1 ± 21,2 48,3 ± 9,2 75,5 ± 23,3 *** *** *** 

EUARG-ETC- MF (kg ha-1 mm-1) 9,4 ± 3,3 16,7 ± 3,7 12,3 ± 3,2 16,9 ± 5,2 *** *** *** 

*, **, *** y ns indican significancia con p≤0,05, p≤0,01, p≤0,001 y no significativo, respectivamente. BIO: 

biomasa aérea acumulada durante el período indicado; ETC: evapotranspiración del cultivo acumulada 

durante el período indicado; EUA: eficiencia de uso del agua evapotranspirada para producir biomasa (BIO) 

o rendimiento en grano (RG) durante el período indicado (PRE, PC, LL ó MF); EUAMAX: eficiencia de uso 

del agua evapotranspirada para producir biomasa máxima; EUR: eficiencia de uso de la radiación 

interceptada acumulada para producir biomasa (BIO) o rendimiento en grano (RG) durante el período 

indicado (PRE, PC, LL ó MF); fRFAiMAX: fracción de radiación fotosintéticamente activa interceptada 

máxima; fRFAiMF: fracción de radiación fotosintéticamente activa interceptada en madurez fisiológica; H: 

híbrido; L: línea; LL: período de llenado efectivo de los granos (desde R2 hasta madurez fisiológica); MF: 
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período del ciclo desde la siembra hasta madurez fisiológica; PC: período crítico; PRE: período del ciclo 

comprendido desde la siembra hasta V14; RFAia: radiación fotosintéticamente activa interceptada 

acumulada durante el período indicado; RGP: rendimiento en grano por planta; TT: tiempo térmico 

acumulado durante el período indicado. 

 

 

Figura 5.2. Eficiencia de uso de la radiación interceptada acumulada (EUR, g MJ-1) y del agua 

evapotranspirada (EUA, kg ha-1 mm-1) durante los períodos de prefloración (PRE), crítico (PC), 

de llenado efectivo de los granos (LL) y para el ciclo completo (BIO-MF) para producir biomasa, 

y eficiencias para producir rendimiento en granos (RG-MF) para líneas (L) e híbridos (H) durante 

dos campañas agrícolas (2013/14 y 2014/15). Letras en común sobre las barras indican que los 

valores no difieren significativamente en el test LSD de comparación de medias realizado para 

cada período en particular (p<0,05). 
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5.3.2 Perfiles de distribución de raíces y lámina de agua 

En la campaña 2013/14 se realizaron cuantificaciones del sistema radical en el 

inicio y final del período crítico (de aquí en adelante denominados prefloración y 

postfloración, respectivamente). Estas estuvieron acompañadas de mediciones del perfil 

de distribución de agua en el suelo, que se repitieron en la campaña 2014/15. Los grupos 

genotípicos no difirieron en la longitud total de raíces en prefloración, pero sí en el 

muestreo de postfloración, siendo la longitud mayor en híbridos (Figura 5.3). Esa mayor 

longitud alcanzada por los híbridos en postfloración se debió a un aumento en la longitud 

en todos los estratos, excepto en el de 20 a 60 cm, en el cual disminuyó la longitud radical 

con respecto a prefloración. En las líneas no hubo diferencias en la longitud total de raíces 

entre momentos de muestreo, pero sí cambios en la distribución de las mismas. Hacia 

postfloración disminuyó la longitud en los estratos superficiales y aumentó la longitud en 

el estrato de 60 a 120 cm.   
 

 

Figura 5.3. Longitud radical en los estratos de 0 a 20, 20 a 60, 60 a 120, mayor a 120 cm de 

profundidad y total (valores a la derecha de cada barra) para el promedio de 6 líneas endocriadas 

(L) y de 15 híbridos (H) en el inicio (prefloración; PRE) y final (postfloración; POST) del período 

crítico en la campaña 2013/14. Valores medios seguidos por una letra en común no difieren 

significativamente en el test LSD de comparación de medias realizado para cada estrato en 

particular (p<0,05). 

 

Al analizar el comportamiento de los genotipos dentro de cada grupo, se 

encontraron diferencias en la longitud total del sistema radical, y en la longitud alcanzada 

en cada estrato (Figuras 5.4 y 5.5). Los rangos de valores de longitud total alcanzados 

fueron (i) en prefloración de 958 a 3542 cm para líneas (370% de variación entre el menor 

y el mayor valor) y de 1942 a 2949 cm para híbridos (152%), y (ii) en postfloración de 

1536 a 2781 cm para líneas (181%) y de 2131 a 3607 cm para híbridos (169%). Es decir 

que en general fueron más variables los valores hallados en líneas, principalmente en 

prefloración. En prefloración, las líneas LP662 y LP2 se destacaron por registrar una 

longitud aproximadamente 3 veces mayor que LP561. En postfloración, fueron las líneas 

ZN6, LP561 y LP2 las que alcanzaron los mayores valores de longitud total; siendo las 

dos primeras, las que registraron los menores valores en prefloración, junto con B100. En 

el muestreo de prefloración solo hubo diferencias entre líneas en la longitud de raíces 

encontradas en el estrato de 0 a 20 cm, pero en postfloración se hallaron diferencias en 

los estratos de 60 a 120 cm y >120 cm, en los que la línea ZN6 registró la mayor longitud 

en ambos estratos (Figuras 5.4 y 5.7).   
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Los híbridos B100×LP662, ZN6×LP662 y ZN6×LP2 registraron los mayores 

valores de longitud total del sistema radical tanto en prefloración como en postfloración 

(Figura 5.5); superando en un 44 % y 62 % a los híbridos con menor longitud en 

prefloración (LP611×LP561) y postfloración (LP561×B100 y LP611×ZN6), 

respectivamente. Al analizar la distribución del sistema radical en los distintos estratos 

del suelo, el híbrido ZN6×LP662 tuvo en prefloración la mayor longitud radical en el 

estrato de 0 a 20 cm y a >120 cm (Figuras 5.5 y 5.8). En postfloración, ZN6×LP2 estuvo 

entre los híbridos que mayor longitud de raíces alcanzaron en los estratos de 0 a 20 y de 

60 a 120 cm de profundidad. Los híbridos B100×LP662, LP611×LP561 y ZN6×LP662 

fueron los de mayor densidad de raíces en profundidades mayores a 120 cm (Figuras 5.5 

y 5.8). 

 

  

Figura 5.4. Longitud radical en los estratos de 0 a 20, 20 a 60, 60 a 120, mayor a 120 cm de 

profundidad y total (valores a la derecha de cada barra) para 6 líneas endocriadas en el inicio 

(prefloración) y final (postfloración) del período crítico en la campaña 2013/14. Valores medios 

seguidos por una letra en común no difieren significativamente en el test LSD de comparación de 

medias realizado para cada estrato en particular (p<0,05). 

 

 

 

Figura 5.5. Longitud radical en los estratos de 0 a 20, 20 a 60, 60 a 120, mayor a 120 cm de 

profundidad y total (valores a la derecha de cada barra) para 15 híbridos en el inicio (prefloración) 

y final (postfloración) del período crítico en la campaña 2013/14. Valores medios seguidos por 

una letra en común no difieren significativamente en el test LSD de comparación de medias 

realizado para cada estrato en particular (p<0,05). 
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 La lámina de agua en el perfil de suelo, relacionada con la funcionalidad del 

sistema radical y su capacidad de extracción de agua, fue mayor en postfloración que en 

prefloración en 2013/14, tanto en líneas como híbridos (Figuras 5.6, 5.7 y 5.8). En 

postfloración se pudieron establecer algunas diferencias entre grupos genotípicos, con 

menor lámina total en híbridos, indicativa de la mayor capacidad extractiva de este grupo. 

Esta tendencia estuvo asociada a menor contenido de humedad en el estrato superior y en 

profundidad (i.e., <120cm). En 2014/15, no hubo diferencias en el contenido de agua del 

perfil entre mediciones para un mismo grupo genotípico (Figura 5.6), ni entre grupos 

genotípicos en los diferentes estratos para una misma medición, pero hubo una 

disminución en el contenido de agua de los estratos superficiales (i.e., >60 cm) hacia 

postfloración.  

 

 

Figura 5.6. Lámina de agua en los estratos de 0 a 30, 30 a 60, 60 a 120, mayor a 120 cm de 

profundidad y total (valores a la derecha de cada barra) para el promedio de 6 líneas endocriadas 

(L) y 15 híbridos (H) en el inicio (prefloración; PRE) y final (postfloración; POST) del período 

crítico en dos años (2013/14 y 2014/15). Valores medios seguidos por una letra en común no 

difieren significativamente en el test LSD de comparación de medias realizado para cada estrato 

en particular en cada año (p<0,05). 

 

Respecto a la distribución de raíces en el perfil (i.e., proporción de la longitud total 

en cada estrato), la mayor cantidad de raíces se halló en los estratos superficiales, en 

ambos grupos genotípicos para ambos muestreos. Esto se vio reflejado también en la 

mayor densidad de raíces (Figuras 5.7 y 5.8), lo cual estuvo acompañado por una marcada 

disminución hacia prefloración en el contenido de agua de los estratos superficiales 

respecto a la humedad existente en la siembra.   
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Figura 5.7. Perfiles de proporción de longitud total de raíces en cada estrato de 20 cm, densidad 

radical y lámina de agua para las 6 líneas endocriadas en el inicio (PRE) y final (POST) del 

período crítico en la campaña 2013/14. Además, se indican la lámina de agua a la siembra, 

capacidad de campo (CC) y punto de marchitez permanente (PMP). Los puntos que a la derecha 

presentan un asterisco difieren significativamente (p<0,1) en el test LSD de comparación de 

medias realizado entre momentos de muestreo para cada estrato en particular. 
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Figura 5.8. Perfiles de proporción de longitud total de raíces en cada estrato de 20 cm, densidad 

radical y lámina de agua para 6 híbridos en el inicio (PRE) y final (POST) del período crítico en 

la campaña 2013/14. Además, se indican la lámina de agua a la siembra, capacidad de campo 

(CC) y punto de marchitez permanente (PMP). Los puntos que a la derecha presentan un asterisco 

difieren significativamente (p<0,1) en el test LSD de comparación de medias realizado entre 

momentos de muestreo para cada estrato en particular. 
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La preponderancia de los estratos superficiales en la distribución de raíces tendió 

a mantenerse o aumentar levemente hacia postfloración al considerar el estrato más 

superficial (i.e., 0-20 cm), pero en algunos genotipos se observó una tendencia a la 

disminución en la proporción de raíces presentes en los estratos de 20 a 40 y 40 a 60 cm 

de profundidad, acompañada de un aumento en la preponderancia de estratos más 

profundos (Figura 5.7). Como ejemplo de esto, en las líneas se vieron aumentos en la 

proporción de raíces presentes en los estratos de 80 a 120 cm en ZN6 y de 100 a 120 cm 

en LP662. Estas mismas líneas tendieron a tener una mayor disminución en el contenido 

de agua en estratos más profundos respecto al agua disponible a la siembra.  

En cuanto a los híbridos, el análisis se centró en un grupo reducido de los 15 

genotipos elegidos a partir de lo observado en sus líneas parentales (B100, ZN6, LP611 

y LP662) por ser (i) B100, la línea con mayor ACG para rendimiento en grano a través 

de ambientes (de acuerdo con lo evaluado en el Capítulo 4, Figura 4.6), (ii) ZN6 por los 

elevados valores de ACG para varios atributos en el ambiente con limitación 

preponderante de agua (PE0809SN200), (iii) LP611 por sus reducidos niveles de ACG 

en general a través de ambientes y en particular en el ambiente con limitación hídrica y 

(iv) LP662 ya que fue la línea que mayor reducción tuvo en la longitud total de raíces 

entre el muestreo de prefloración y el de postfloración (Figura 5.4). El híbrido B100×ZN6 

se destacó por la relevancia que tomó hacia postfloración la proporción de raíces presentes 

en estratos de más de 80 cm de profundidad, siendo incluso relevantes estratos de más de 

150 cm. Esto se vio reflejado en la reducción en el contenido de agua en estratos 

profundos respecto al agua en la siembra, más notoria que en otros genotipos. Similar 

distribución de raíces se observó en el híbrido B100×LP662, aunque con una de las 

mayores densidades de raíces no dio lugar a una reducción equivalente de la humedad del 

suelo. Los híbridos LP611×ZN6 y ZN6×LP662 se destacaron por la presencia de raíces 

con niveles de densidad relativamente estables desde los 20 hasta los 160 cm ó 180 cm 

(LP611×ZN6 y ZN6×LP662, respectivamente), que estuvieron acompañados por 

reducciones notorias en la lámina en todo el perfil, incluso en el estrato más profundo 

(i.e., 150 a 180 cm) para el segundo híbrido. En cambio, LP662×LP611 se destacó por 

concentrar buena parte de su sistema radical en el estrato superficial, particularmente en 

postfloración, lo que se reflejó en el consumo de agua concentrado en estratos más 

superficiales.  

 

5.3.3 Heterosis y asociaciones entre rasgos  

Los diferentes rasgos evaluados difirieron tanto en el nivel de heterosis como en 

la variabilidad observada (Figura 5.9). Los rasgos que registraron mayor nivel de 

heterosis (i.e., >50%) en promedio para ambos años estuvieron asociados al crecimiento, 

como el rendimiento en grano (90%), la biomasa aérea acumulada durante los diferentes 

períodos bajo estudio (49%, 46%, 83% y 60%, para los períodos de prefloración, crítico, 

llenado y ciclo completo respectivamente) y la longitud de raíces en postfloración en el 

estrato de 120 a 200 cm (79%, para 2013/14). Además, se encontraron valores elevados 

para rasgos asociados con la captura de radiación como la fRFAi en madurez fisiológica 

(60%) y la RFAi durante el llenado (61%) y las EUAs (i) máxima (65%), (ii) para 

rendimiento en grano (72%), (iii) para producir biomasa aérea durante prefloración 

(50%), (iv) durante el período de llenado (61%) y (v) en todo el ciclo (53%). A su vez, 

los rasgos con mayor nivel de heterosis tendieron a registrar mayor variabilidad (i.e., 

diferencia entre percentiles 10 y 90), la longitud de raíces en postfloración en el estrato 

de 120 a 200 cm fue el rasgo que registró mayor dispersión.   
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Figura 5.9. Heterosis promedio y percentiles 90 (P90) y 10 (P10) para los datos obtenidos en las 

campañas 2013/14 y 2014/15. Los datos de longitud de raíces (LR) solo se muestran para 2013/14. 

BIO: biomasa aérea acumulada desde siembra hasta el estadio indicado; ETC: evapotranspiración 

del cultivo acumulada desde siembra hasta el estadio indicado; EUA: eficiencia de uso del agua 

evapotranspirada para producir biomasa (BIO) o rendimiento en grano (RG) durante el período 

indicado; EUAMAX: EUA para producir biomasa máxima; EUR: eficiencia de uso de la radiación 

interceptada acumulada para producir biomasa (BIO) o rendimiento en grano (RG) durante el 

período indicado; fRFAiMAX: fracción de radiación fotosintéticamente activa interceptada 

máxima; fRFAiMF: fracción de radiación fotosintéticamente activa interceptada en madurez 

fisiológica; LL: período de llenado efectivo de los granos (desde R2 hasta madurez fisiológica); 

LRPOST-0-200: LR total en R2; LRPOST-120-200: LR en R2 en el estrato de 120 a 200 cm; LRPRE-0-200: LR 

total en V14; LRPRE-120-200: LR en V14 en el estrato de 120 a 200 cm; MF: desde siembra hasta 

madurez fisiológica; PC: período crítico; PRE: desde la siembra hasta V14; RFAia: radiación 

fotosintéticamente activa interceptada acumulada desde la siembra hasta el estadio indicado; 

%
 H

e
te

r
o

s
is

B
IO

L
L

L
R

P
O

S
T

-1
2
0
-2

0
0

R
G

P

E
U

A
B

IO
-E

T
C

-L
L

R
F

A
ia

-P
R

E

fR
F

A
iM

F

B
IO

M
F

E
U

A
R

G
-E

T
C

-  
M

F

L
R

P
O

S
T

-0
-2

0
0

R
F

A
ia

-L
L

E
U

A
B

IO
-E

T
C

-M
F

E
U

R
B

IO
-L

L

R
F

A
ia

-M
F

E
U

A
M

A
X

R
F

A
ia

-P
C

B
IO

P
R

E

E
U

R
R

G
-M

F

fR
F

A
iM

A
X

E
T

C
-L

L

B
IO

P
C

E
U

A
B

IO
-E

T
C

-P
R

E

E
U

R
B

IO
-M

F

T
T

L
L

E
T

C
-M

F

E
U

A
B

IO
-E

T
C

-P
C

L
R

P
R

E
-1

2
0
-2

0
0

E
T

C
-P

C

L
R

P
R

E
-0

-2
0
0

E
T

C
-P

R
E

T
T

P
C

T
T

M
F

E
U

R
B

IO
-P

C

T
T

P
R

E

E
U

R
B

IO
-P

R
E

-5 0

0

5 0

1 0 0

1 5 0

2 0 0

P 9 0

P 1 0

P ro m e d io2 0 1 3 /1 4

%
 H

e
te

r
o

s
is

R
G

P

E
U

A
R

G
-E

T
C

-  
M

F

E
U

A
M

A
X

E
U

A
B

IO
-E

T
C

-P
R

E

R
F

A
ia

-L
L

B
IO

P
R

E

B
IO

P
C

B
IO

M
F

fR
F

A
iM

F

E
U

A
B

IO
-E

T
C

-P
C

E
U

A
B

IO
-E

T
C

-M
F

B
IO

L
L

E
U

A
B

IO
-E

T
C

-L
L

R
F

A
ia

-M
F

E
U

R
B

IO
-P

C

E
U

R
R

G
-M

F

E
U

R
B

IO
-P

R
E

R
F

A
ia

-P
C

fR
F

A
iM

A
X

R
F

A
ia

-P
R

E

T
T

L
L

E
U

R
B

IO
-M

F

E
T

C
-L

L

T
T

M
F

E
T

C
-P

C

E
T

C
-M

F

T
T

P
R

E

E
T

C
-P

R
E

T
T

P
C

E
U

R
B

IO
-L

L

-5 0

0

5 0

1 0 0

1 5 0

2 0 0

2 0 1 4 /1 5



79 

 

RGP: rendimiento en granos por planta; TT: tiempo térmico acumulado desde la siembra hasta el 

estadio indicado  

 

Por otro lado, los rasgos relacionados con la duración del ciclo y la 

evapotranspiración de agua registraron valores de heterosis menores al 20%. La ETC 

registró valores de heterosis promedio de ambos años entre 0% y 12%. La duración total 

del ciclo del cultivo tuvo un 2% de heterosis en promedio. Sin embargo, hubo diferencias 

según las subetapas consideradas, con valores de heterosis negativos (-5%) para la 

duración del período de prefloración y positivos (15%) para el período de llenado. Estos 

rasgos se caracterizaron también por la escasa dispersión de los datos observados en los 

diferentes genotipos. Las EURs registraron valores promedio en el rango del 5% al 26%. 

La expresión de la heterosis en la longitud de raíces del perfil completo (i.e., 0 a 200 cm) 

fue notoria en postfloración (42%), mientras que en prefloración fue solo del 6%, tanto 

para el perfil completo como para el estrato de 120 a 200 cm.   

Para analizar la asociación que los rasgos estudiados en el presente capítulo 

tuvieron con el RGP y sus determinantes numéricos, se realizaron análisis de 

componentes principales considerando ambos grupos genotípicos y la heterosis en ambas 

campañas (Figura 5.10). En líneas, en 2013/14, las CP1 y CP2 permitieron resumir el 

49% y 25% de la variación observada, respectivamente, mientras que en 2014/15 dichas 

componentes resumieron un 39% y 25% de la variación, respectivamente. En ambas 

campañas el RGP se asoció positivamente con la BIOMF y el IC, el NGP y con la mayoría 

de las eficiencias de uso tanto de agua como de radiación. A su vez, se asoció 

negativamente con la prolificidad y el ASI. En 2013/14, además se asoció negativamente 

con la LRPRE-120-200 y en menor medida con la LRPRE-0-200, y no mostró asociación con las 

LRPOST-120-200 y LRPOST-0-200. En ambas campañas, la RFAia-MF se asoció con la ETC-MF. 

Las proporciones de ciclo (i.e., TTLL/MF), recursos capturados (i.e., RFAia-LL/MF y ETC-

LL/MF) y biomasa acumulada (i.e., BIOLL/MF) durante el llenado de los granos respecto al 

total del ciclo, se asociaron positivamente entre sí, pero no mostraron asociación con el 

RGP. 

En híbridos en 2013/14, las CP1 y CP2 explicaron el 40% y 19% de la variación 

total, respectivamente, y en 2014/15 estas explicaron el 35% y 20% de la variación total, 

respectivamente (Figura 5.10). En los dos años evaluados el RGP se asoció positivamente 

con las EUAs y EURs, sus componentes numéricos NGP y prolificidad (con PG solo se 

asoció en 2014/15), con BIOMF y con fRFAiMAX y fRFAiMF. En 2013/14 el RGP se asoció 

positivamente con las LRPRE-0-200 y LRPOST-120-200, no se asoció con LRPOST-0-200 y se asoció 

negativamente con LRPRE-120-200. A su vez, en ambos años el RGP se asoció, débil y 

negativamente con el ASI y la duración total del ciclo. Al igual que en líneas, no hubo 

asociación, o estas fueron muy débiles, entre el RGP y la proporción de recursos, ciclo y 

producción de biomasa asignada al llenado de los granos respecto al total del ciclo. En 

ambos años, la ETC-MF estuvo asociada positivamente con fRFAiMAX y RFAia-MF.  

En cuanto a la heterosis, en 2013/14 la CP1 resumió un 38% de la variabilidad 

total, mientras que la CP2 resumió un 23% (Figura 5.10). En 2014/15, la CP1 resumió un 

36% y la CP2 un 28%. En ambos años, la heterosis para RGP se asoció positivamente 

con la heterosis de las EUAs y EURs, sus determinantes ecofisiológicos BIOMF e IC, sus 

componentes numéricos NGP, y en menor medida PG. En 2013/14 se asoció 

positivamente con las heterosis para LRPOST-120-200, LRPRE-120-200 y fRFAiMAX, y 

negativamente con las heterosis de LRPRE-0-200, LRPOST-0-200 y prolificidad.  

Respecto al desempeño que tuvieron los genotipos, en el caso de las líneas, solo 

B100 tuvo un buen comportamiento relativo para RGP en ambos años, en tanto que 

LP662 y LP2 sólo participaron de ese comportamiento en el segundo. Todas lo hicieron 
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a través de un mejor comportamiento relativo para NGP e IC, pero solo B100 y LP662 

tuvieron también un buen comportamiento relativo para PG y BIOMF. Además, las dos 

primeras se caracterizaron por una mejora relativa en las EURBIO-MF y EUABIO-ETC-MF, 

pero no en la fRFAiMAX, mientras que lo inverso ocurrió para LP2. En cuanto a los 

híbridos, LP2×LP662 y LP2×LP611, en ambos años; B100×ZN6 y LP611×B100, en el 

primero; y LP561×B100 en el segundo; se destacaron por su buen comportamiento 

relativo para RGP, que en algunos casos no implicó una asociación positiva en el % de 

heterosis. Ejemplo de ello fueron los híbridos LP2×LP662 y B100×ZN6. Además de los 

genotipos mencionados, LP611×ZN6 en ambos años, y LP561×ZN6 y LP611×LP561 en 

el segundo año tuvieron un buen comportamiento relativo para el % de heterosis del RGP. 

En todos los casos, los híbridos mencionados tuvieron también un comportamiento 

superior para el NGP y las eficiencias de uso de los recursos, mientras que para el PG 

solo en el segundo año. En el primer año, los híbridos LP2×LP662, B100×ZN6 y 

LP611×B100 se asociaron a un IC superior, mientras que LP2×LP611 tuvo un 

comportamiento opuesto. Este último, en ambos años tuvo un comportamiento superior 

para fRFAiMAX y RFAia-MF, al igual que LP2×LP662 solo en el segundo año. En cuanto al 

% de heterosis para RGP, en ambos años los genotipos que se destacaron por su 

comportamiento superior lo hicieron a través de mayores % de heterosis para BIOMF, IC, 

NGP y eficiencias de uso de recursos, pero un PG intermedio.  
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Figura 5.10. Asociaciones entre valores medios de los rasgos observados durante las campañas 2013/14 y 2014/15 en 6 líneas (a), 15 híbridos (b) y el porcentaje 

de heterosis (c) de acuerdo con los biplots construidos a partir de las componentes principales 1 y 2 (CP1 y CP2). Los genotipos fueron representados por sus 

nombres y los rasgos por vectores desde el origen. ASI: intervalo antesis-silking; BIO: biomasa aérea acumulada desde la siembra hasta el estadio indicado; 

ETC: evapotranspiración del cultivo acumulada desde la siembra hasta el estadio indicado; EUA: eficiencia de uso del agua evapotranspirada para producir 

biomasa (BIO) o rendimiento en grano (RG) durante el período indicado; EUAMAX: EUA para producir biomasa máxima; EUR: eficiencia de uso de la radiación 

interceptada acumulada para producir biomasa (BIO) o rendimiento en grano (RG) durante el período indicado; fRFAiMAX: fracción de radiación 

fotosintéticamente activa interceptada máxima; fRFAiMF: fracción de radiación fotosintéticamente activa interceptada en madurez fisiológica; IC: índice de 

cosecha; LL: período de llenado efectivo de los granos (desde R2 hasta madurez fisiológica); LRPOST-0-200: LR total en R2; LRPOST-120-200: LR en R2 en el estrato 

de 120 a 200 cm; LRPRE-0-200: LR total en V14; LRPRE-120-200: LR en V14 en el estrato de 120 a 200 cm; MF: período desde siembra hasta madurez fisiológica; 

NGP: número de granos por planta; Pr: prolificidad; PG: peso individual de los granos; RFAia: radiación fotosintéticamente activa interceptada acumulada desde 

la siembra hasta el estadio indicado; RGP: rendimiento en granos por planta; TT: tiempo térmico acumulado desde la siembra hasta el estadio indicado. 
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5.4 DISCUSIÓN  

En el presente capítulo se amplió el alcance de la investigación hacia aspectos 

relativos al sistema radical del cultivo, permitiendo establecer diferencias entre grupos 

genotípicos en cuando a la captura de recursos, la eficiencia con que son usados y la 

acumulación de biomasa; analizando las variaciones en la partición del total acumulado 

(en tiempo térmico, recursos, biomasa aérea) en las diferentes etapas del ciclo (Figura 

5.11). A su vez se pudieron explorar asociaciones entre la arquitectura del sistema radical 

y su funcionalidad.  

 

 
Figura 5.11. Diagrama de flujo de la determinación del rendimiento en función de la captura de 

recursos y su conversión en biomasa y rendimiento. Para los atributos que fueron cuantificados 

en el presente capítulo se muestra un resumen de los datos observados. ETC: evapotranspiración 

del cultivo; EUA: eficiencia de uso del agua evapotranspirada para producir biomasa; EUR: 

eficiencia de uso de la radiación interceptada acumulada para producir biomasa; fRFAi: fracción 

de radiación fotosintéticamente activa interceptada; IAF: índice de área foliar; RFAia: radiación 

fotosintéticamente activa interceptada acumulada; RGP: rendimiento en granos por planta; TT: 

tiempo térmico. 

 

5.4.1 Diferencias entre grupos genotípicos 

En cuanto a la duración del ciclo desde la siembra a madurez fisiológica, líneas e 

híbridos en 2013/14 no difirieron, mientras que en la campaña 2014/15 el ciclo de híbridos 

fue solo un 5% más largo (i.e., 85 ºC día) (Figura 5.1). Sin embargo, los grupos 

genotípicos difirieron en la partición de la duración del ciclo en sus distintos períodos. 

Los híbridos tuvieron menor duración del período vegetativo y una mayor duración del 

período reproductivo. La menor duración del período vegetativo se debería a una mayor 

tasa de aparición de hojas producto de la heterosis que expresan, como fuera ya 
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demostrado para materiales canadienses en que la duración total del ciclo de líneas e 

híbridos no difirió, pero los híbridos tuvieron una floración más temprana y una mayor 

duración del período de llenado de los granos (Tollenaar et al., 2004). Asimismo, en un 

trabajo que evaluó un subconjunto de los genotipos aquí estudiados, se demostró que los 

requerimientos de tiempo térmico para llegar a antesis fueron menores en híbridos que en 

líneas, y que esta diferencia no implicó una reducción en el número final de hojas, sino 

una mayor tasa de aparición de las mismas (D’Andrea et al., 2009). El vigor híbrido 

permitió que los híbridos desplieguen un canopeo que, a diferencia de lo encontrado en 

líneas que difícilmente alcancen el IAF crítico (D’Andrea et al., 2009), logran no solo 

alcanzarlo (Tollenaar y Wu, 1999; Munaro et al., 2011a) sino también mantener niveles 

de intercepción elevados aún en madurez fisiológica (Cuadro 5.2). Esto, junto con la 

mayor duración del período de llenado activo de los granos y, sumado a un sistema radical 

más denso en postfloración, especialmente en los estratos más profundos (Figura 5.3), 

permitió que los híbridos logren sostener una mayor captura de radiación, en particular 

durante el período de llenado activo. En maíz, el llenado de los granos es altamente 

dependiente de la fotosíntesis actual (Borrás et al., 2004), por lo tanto, capturar una mayor 

cantidad de recursos durante el llenado es crítico para alcanzar un mayor rendimiento.  

Las diferencias en la acumulación de biomasa entre líneas e híbridos se expresaron 

principalmente en el período de llenado efectivo de los granos y en el período crítico, así 

como las diferencias en la extensión del sistema radical se hallaron en el muestreo 

realizado al final del período crítico. Líneas e híbridos difieren en los factores que limitan 

su rendimiento en grano. En híbridos, el rendimiento está correlacionado tanto con la 

biomasa aérea en madurez fisiológica como con el índice de cosecha, mientras que, en 

líneas, la mayor limitante para el rendimiento estaría asociada a una capacidad limitada 

para asignar biomasa a los granos más que a su capacidad de acumular materia seca 

(Tollenaar et al., 2004). Esa menor capacidad de alojar biomasa en los granos hace que 

las diferencias en la acumulación de biomasa entre líneas e híbridos se vean magnificadas 

en el período de llenado de los granos (Cuadro 5.2). 

Por otro lado, los grupos genotípicos no se diferenciaron en la captura del recurso 

agua, sino en la eficiencia en que lo utilizaron. A pesar de que los híbridos lograron 

alcanzar niveles notablemente mayores de radiación interceptada, producción de biomasa 

y rendimiento, líneas e híbridos solo difirieron en 34 mm en la ETC acumulada a lo largo 

del ciclo en la campaña 2013/14, mientras que en 2014/15 no hubo diferencias entre 

grupos genotípicos ni en la ETC total, ni en la ETC de los distintos períodos. Aun así, 

probablemente las líneas hayan tenido una menor participación de la transpiración 

respecto a la evaporación directa del suelo debido a su menor área foliar y, en 

consecuencia, cobertura (Villalobos y Fereres, 1990) como lo indican los menores valores 

fRFAiMAX y fRFAiMF encontrados en este grupo (Cuadro 5.2). Sumado a esto, la tendencia 

a una mayor lámina de agua en el perfil del suelo en las líneas respecto a los híbridos es 

indicativa de una mayor cantidad de agua transpirada por los segundos (Figura 5.6). A su 

vez, el mayor vigor de los híbridos en rasgos como la producción de biomasa y 

rendimiento en grano dio lugar a mayores eficiencias de conversión del agua consumida 

en biomasa y rendimiento (Cuadro 5.2). La mayor EUA encontrada en los híbridos para 

todos los períodos analizados generalmente estuvo acompañada por una mayor EUR, 

tanto para producir biomasa como rendimiento en grano. Esta tendencia es esperable 

considerando la relación implícita de ambas eficiencias según la aproximación utilizada 

para interpretar la determinación del rendimiento a través de la producción de biomasa y 

esta última a partir de la captura y uso de un recurso dado (Caviglia et al., 2004). En 

general, las eficiencias de uso, incluso la EUAMAX, fueron mayores en 2014/15, excepto 

para la EUR durante el llenado, que solo se diferenció y fue superior en híbridos en 
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2013/14. Esta mayor eficiencia posiblemente haya estado motorizada por la elevada 

nubosidad que caracterizó al período de llenado en 2013/14, con niveles de RFA 

notoriamente menores (Figura 5.1), condición que aumenta la EUR de maíz al 

incrementar la componente difusa de la radiación incidente (Gao et al., 2018).  

 

5.4.2 Sistema radical y su impacto en la expresión de la heterosis 

En maíz, se estima que la biomasa radical es máxima inmediatamente después de 

antesis, hallándose la mayor parte del sistema radical en los primeros 30 cm del suelo 

(Dwyer et al., 1996; Amos y Walters, 2006, Fan et al., 2016). En el presente trabajo, la 

mayor proporción del sistema radical tanto en líneas como en híbridos se alojó en los 

estratos más superficiales (i.e., primeros 40 cm; Figuras 5.7 y 5.8). Sin embargo, al inicio 

del período crítico, líneas e híbridos no difirieron en la longitud total del sistema radical, 

ni en la longitud de raíces hallada en cada estrato en particular, así como tampoco hubo 

diferencias en la lámina de agua en los distintos estratos (Figuras 5.3 y 5.6). Los híbridos 

tuvieron mayor densidad radical en postfloración en estratos de profundidad mayor a 60 

cm y una mayor extracción de agua en profundidades mayores a 120 cm que las líneas. 

Una mayor longitud de raíces en estratos profundos (mayores a 120 cm) en postfloración 

estuvo correlacionada positivamente con el rendimiento en grano en líneas e híbridos 

(r=0,43, p<0,001, datos no mostrados). Trabajos previos que, basados en el uso de 

modelos de simulación, simularon un sistema radical más profundo, demostraron que este 

podría impactar positivamente en el rendimiento en grano (Hammer et al., 2009, 

Carretero et al., 2014). Los datos de esta tesis permiten corroborar en condiciones de 

campo que dicha relación existiría, y que entonces, el acceso a una mayor cantidad de 

agua disponible, por una mayor exploración del perfil en profundidad, permite no solo un 

mejor aprovechamiento del agua sino también una mejora en la explotación de la heterosis 

(Araus et al., 2010).  

La longitud de raíces en estratos de más de 120 cm de profundidad fue el rasgo 

que, junto con el rendimiento en grano y la biomasa acumulada durante el llenado, mostró 

mayores niveles de heterosis. En maíces tropicales, se ha demostrado que variaciones en 

el rendimiento entre híbridos y líneas bajo diferentes niveles de estrés hídrico, estuvieron 

explicadas por un mejor estado hídrico en los híbridos, y que, independientemente de la 

condición hídrica (i.e., bien regado o bajo dos intensidades de estrés hídrico), la expresión 

de la heterosis estuvo mediada por un mejor uso del agua (Araus et al., 2010). Los autores 

de dicho trabajo postulan que las líneas, aún en condiciones de buena disponibilidad 

hídrica, estuvieron sometidas a algún grado de déficit hídrico que originó una disminución 

en la disponibilidad de fotoasimilados durante el llenado. En cambio, los híbridos tendrían 

raíces más profundas que les ofrecen una ventaja en el estado hídrico de la planta, 

particularmente bajo condiciones ambientales de alto déficit de presión de vapor. Los 

resultados de esta tesis indicarían que en maíces templados existiría una tendencia similar, 

y que la expresión de la heterosis para rendimiento está relacionada con el acceso al agua 

disponible en el perfil, específicamente en los estratos más profundos durante el período 

de llenado de los granos, lo cual permite un sostenimiento del área foliar verde. A su vez, 

la longitud de raíces a más de 120 cm en postfloración estuvo asociada positivamente con 

el sostenimiento del área foliar verde durante el llenado (i.e., fRFAiMF) y con la RFAia 

durante el llenado de los granos (r=0,37 y r=0,39, respectivamente, p<0,05, datos no 

mostrados), indicando que los genotipos que accedieron al agua almacenada en los 

estratos más profundos sostuvieron un mayor nivel de actividad fotosintética durante el 

llenado, y esto desencadenaría un mayor rendimiento (Ahmadzadeh, et al., 2004; 

Tollenaar et al., 2004). Estos resultados coinciden también con hallazgos recientes en 
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girasol (Mangieri et al., 2017), que establecieron que la mayor supervivencia y actividad 

del sistema radical era responsable de la mayor persistencia del área foliar en híbridos 

stay-green respecto a los fast dry-down, en un proceso mediado por las citoquininas. 

En resumen, contar con mayor densidad de raíces en estratos profundos en 

postfloración hace posible que el cultivo acceda a agua en profundidad manteniendo el 

área foliar verde y por ende la actividad fotosintética durante el llenado, y esto permite 

sostener la provisión de asimilados a los granos. La existencia de variabilidad genotípica 

entre los genotipos evaluados (Figuras 5.4, 5.5, 5.7 y 5.8) indica que la identificación de 

genotipos con raíces más profundas permitiría sostener y/o aumentar los beneficios que 

la explotación de la heterosis ha generado en el cultivo de maíz. El desarrollo de genotipos 

con sistemas radicales con una arquitectura más eficiente, y no simplemente con un mayor 

tamaño, generará aumentos en el rendimiento. En este sentido, combinar un sistema 

radical más profundo junto con características que disminuyan el costo metabólico de la 

exploración del suelo, permitiría mejorar la captura de agua y generaría aumentos en el 

rendimiento en grano bajo estrés hídrico, como se ha demostrado para genotipos con 

mayor aerénquima cortical (Chimungu et al., 2015) o con un menor número de raíces 

laterales (Zhan et al., 2015).  

 

5.4.3 Asociación entre rasgos 

Al explorar cual fue la relación de los diferentes rasgos estudiados con el RGP 

pudo establecerse que tanto en líneas como en híbridos la capacidad de acumular biomasa, 

su partición a destinos reproductivos (i.e., IC) y las eficiencias con que se utilizaron los 

recursos capturados fueron los atributos que más fuertemente se asociaron con el 

rendimiento en grano, así como con su nivel de heterosis (Figura 5.10). En general, las 

asociaciones del RGP con la cantidad de recursos (agua y radiación) capturados fueron 

inexistentes o débiles (i.e., ángulos entre vectores > 45º o vectores de menor longitud). 

Estas tendencias respecto a qué rasgos mostraron la mayor asociación con el RGP (e.g., 

eficiencias de uso, IC, producción de biomasa) y cuáles no (e.g., RFAia-MF y ETC-MF) 

coinciden con los rasgos para los cuales se encontró ganancia genética en maíces 

templados comerciales empleados en Argentina desde 1980, como efectos indirectos de 

la selección por rendimiento en grano (Curin et al., 2020). La mejora genética produjo un 

aumento en la eficiencia de uso de los recursos que no implico una mayor cantidad de 

recursos necesarios para sostener la ganancia de rendimiento alcanzada.   

A su vez, la longitud total del sistema radical tanto en prefloración como en 

postfloración no se asoció con el RGP ni en líneas ni híbridos (en estos solo positivamente 

la LRPRE0-200) y se asoció negativamente con su heterosis. Sin embargo, la heterosis del 

RGP se asoció positivamente con una mayor longitud de raíces en los estratos más 

profundos (i.e., >120 cm), y el RGP en híbridos se asoció positivamente con la LRPOST120-

200. Estas tendencias respecto al sistema radical apoyan el beneficio que representaría para 

el cultivo un sistema radical más profundo pero no necesariamente más denso en los 

estratos superficiales, como el idiotipo propuesto por Lynch (2013) que permite co-

optimizar la captura de agua y N, minimizando el costo metabólico asociado al 

crecimiento y mantenimiento de un sistema radical profuso. En este mismo sentido, para 

maíces templados americanos se ha demostrado que el mejoramiento del cultivo ha 

generado aumentos en el rendimiento que fueron acompañados por cambios en la 

arquitectura del sistema radical, pero no en la cantidad de agua capturada, aun incluyendo 

en el estudio tanto híbridos simples como dobles (Messina et al., 2021). Estos cambios 

habrían generado un sistema radical de menor tamaño, más eficiente en la captura de 

agua, que permitió destinar una mayor proporción de asimilados a la espiga, mejorando 
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indirectamente la estabilidad reproductiva, lo cual permite la mejor adaptación del cultivo 

a las altas densidades de siembra utilizadas en la actualidad. Es necesario profundizar en 

el estudio de rasgos relacionados con la arquitectura del sistema radical, de modo de poder 

establecer qué características generarán un impacto positivo en el RGP de los cultivos. A 

su vez, dadas las dificultades que plantea el fenotipado a campo del sistema radical en un 

gran número de genotipos, como los que requiere evaluar un programa de mejoramiento, 

será crítico el desarrollo de estrategias de fenotipado de alto caudal que permitan la 

inclusión de estos rasgos en el proceso de selección.    

 

CONCLUSIÓN 

El presente capítulo permitió abordar e integrar aspectos del cultivo sobre los 

cuales existe escasa información disponible, inexistente en muchos casos para líneas 

endocriadas y mucho menos aun para un diseño dialélico completo. Esto posibilitó 

profundizar en el estudio de las bases de la heterosis, destacando la importancia del 

sistema radical y del estado hídrico del cultivo en la expresión de la misma. A su vez, se 

detectó la existencia de variabilidad genotípica para los rasgos cuantificados del sistema 

radical, y se pudo corroborar a campo la importancia que la profundización de las raíces 

posee en la determinación del rendimiento en grano. Por último, se pudo establecer que 

son las eficiencias de uso y no la cantidad de recursos capturados las que permiten 

alcanzar un mayor rendimiento en grano.  

Respecto a las hipótesis de trabajo, la primera hipótesis se rechaza parcialmente. 

Si bien los grupos genotípicos mostraron diferencias notables en su capacidad de 

acumulación de biomasa, y en la mayoría de las eficiencias de uso de los recursos, las 

diferencias en la captura de estos solo se hallaron para la radiación interceptada. En 

cuando al agua evapotranspirada, solo se detectaron diferencias entre grupos genotípicos 

en el período de llenado en la campaña 2013/14. En cuanto a la segunda hipótesis, esta 

no fue rechazada. Los rasgos relacionados con el sistema radical tuvieron heterosis y esta 

fue particularmente relevante en postfloración. La presencia de raíces en profundidad (> 

120 cm) en postfloración mostró una relación positiva con el rendimiento.   

  



 
 

 

 

CAPÍTULO 6 

Conclusiones generales 
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6.1 INTRODUCCIÓN 

La producción de biomasa de un cultivo suele interpretarse como el producto entre 

la oferta de recursos, la eficiencia para su captura y la eficiencia para su conversión en 

biomasa. Una proporción de esta biomasa es lo que se cosecha en forma de grano. La 

acumulación de biomasa, tanto aérea como radical sigue un patrón sigmoideo, siendo la 

biomasa aérea máxima en madurez fisiológica, mientras que la biomasa radical se hace 

máxima hacia el final del período crítico (Amos y Walters, 2006), momento a partir del 

cual los fotoasimilados se destinan principalmente al llenado de los granos. A su vez, la 

tasa de crecimiento de la planta durante el período crítico junto con la asignación de 

biomasa a la espiga (i.e., TCEPC/TCPPC) determinan la tasa de crecimiento de la espiga 

en el PC, que en función de la eficiencia reproductiva (i.e., NGE1/TCEPC) determinará el 

número de granos fijados, el principal determinante del rendimiento en grano en el cultivo 

de maíz. Esta aproximación ecofisiológica para definir la generación del rendimiento ha 

sido ampliamente descrita tanto en híbridos (Andrade et al., 1999; Pagano y Maddonni, 

2007; Borrás et al., 2007) como en líneas de maíz (Echarte y Tollenaar, 2006; D’Andrea 

et al., 2009; Munaro et al., 2011a; D’Andrea et al., 2013). Sin embargo, el énfasis ha 

estado mayormente puesto en la producción de biomasa aérea, siendo escaso el 

conocimiento referido al sistema radical, especialmente en condiciones de cultivo a 

campo.  

Previo al inicio de este proyecto, en los trabajos realizados por Munaro et al. (2011 

a y b) se estudió (i) la respuesta a la disponibilidad de nitrógeno de líneas, híbridos y la 

heterosis del rendimiento en grano y de sus determinantes ecofisiológicos y (ii) la 

interacción de la heterosis con el ambiente para algunos de los rasgos estudiados en la 

presente tesis. Esos estudios se centraron en el análisis de 6 líneas endocriadas y 12 de 

los híbridos simples que derivan del cruzamiento entre ellas. El presente trabajo amplió 

el análisis a un mayor número de ambientes y a la totalidad de los híbridos (30), condición 

necesaria para una interpretación correcta del control genético de dichos rasgos. Además, 

en el presente estudio se incorporó el análisis de la plasticidad fenotípica de líneas e 

híbridos, y rasgos que no habían sido previamente caracterizados. Al presente, los 

estudios que evalúan plasticidad fenotípica y la interacción de la heterosis con el ambiente 

en maíz se reducen a su análisis en híbridos o a un grupo reducido de rasgos, usualmente 

morfológicos y de fácil medición (Li et al., 2018), pero no aquellos de naturaleza 

funcional (e.g., representativos de la capacidad de fijar carbono como la EUR) en cuanto 

a la determinación del rendimiento en grano.     

El desarrollo de esta tesis permitió profundizar en el conocimiento que a la 

actualidad poseemos respecto a las bases ecofisiológicas y genéticas que subyacen a 

diferentes procesos y características del cultivo de maíz. A partir del fenotipado de 

numerosos atributos en 14 ambientes y tomando como base un diseño dialélico completo 

se logró (i) establecer diferencias en la plasticidad fenotípica de líneas, híbridos y 

heterosis; (ii) estudiar las bases genéticas determinantes de los rasgos, y su diferente 

expresión en función del ambiente; (iii) caracterizar la capacidad de capturar recursos y 

la eficiencia con que son utilizados a través del ciclo del cultivo tanto en líneas como en 

híbridos; y (iv) describir la arquitectura del sistema radical de líneas e híbridos, y su 

relación con la captura de agua y la heterosis (Figura 6.1).   

Es importante destacar que la presente tesis no solo ha profundizado en el estudio 

de características poco exploradas (i.e., plasticidad de la heterosis, arquitectura del 

sistema radical, bases genéticas de atributos secundarios, etc.), sino que además el trabajo 

fue realizado utilizando germoplasma de background genético diverso (e.g., origen, tipo 

de grano), en general poco estudiado más allá de centros internacionales de investigación 

como el CIMMYT (cimmyt.org). Gran parte de la información disponible sobre el cultivo 
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de maíz ha sido generada empleando materiales de origen norteamericano o europeo. Las 

líneas endocriadas empleadas en esta tesis fueron seleccionadas por sus características 

contrastantes respecto a algunos determinantes ecofisiológicos del rendimiento (e.g., 

foliosidad, altura de planta, tamaño de espiga, persistencia del área foliar, peso del grano, 

eficiencia reproductiva; Cuadro 2.1) a partir de un número mayor de líneas evaluadas 

(D’Andrea et al., 2006). Pero, además de la variabilidad fenotípica, estas líneas 

representan buena parte de la variabilidad genotípica disponible en el Programa de 

Mejoramiento de Maíz del INTA Pergamino ya que pertenecen a sus diferentes grupos 

heteróticos (i.e., Argentino Caribe, P465, dentado americano). La información fue 

generada a partir del uso de germoplasma de origen, en su mayoría, local. 

 



 
 

 

Figura 6.1. Diagrama de flujo de los principales determinantes ecofisiológicos y numéricos del rendimiento en grano. Las flechas sólidas indican efectos directos 

y las punteadas eficiencias o particiones. Los rasgos (excepto RGP) fueron coloreados de acuerdo con el momento en que se evaluaron (verde para el período 

crítico, naranja para madurez fisiológica). Para los rasgos en que se cuantificó la plasticidad fenotípica de líneas, híbridos y de la heterosis, y la respuesta de las 
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heredabilidades en sentido estricto (h2) y amplio (H2) al índice ambiental, se muestra la respuesta encontrada, en los casos en que fue significativa. Para los 

rasgos relacionados con captura de recursos y arquitectura del sistema radical se muestra un resumen de los datos observados. ASI: intervalo antesis-silking; 

BIOMF: biomasa aérea en madurez fisiológica; ETC: evapotranspiración del cultivo; EUA: eficiencia de uso del agua evapotranspirada para producir biomasa; 

EUR: eficiencia de uso de la radiación interceptada acumulada para producir biomasa; IARR-NB: índice ambiental de rendimiento relativo normalizado balanceado; 

IC: índice de cosecha; NGE1: número de granos en la espiga apical; NGP: número de granos por planta; Pr: prolificidad; PG: peso individual de los granos; 

RFAia: radiación fotosintéticamente activa interceptada acumulada; RGP: rendimiento en granos por planta; TCEPC: tasa de crecimiento de la espiga apical 

durante el período crítico; TCPPC: tasa de crecimiento por planta durante el período crítico. 



 
 

6.2 AVANCES LOGRADOS Y APORTES AL CONOCIMIENTO. 

CONFRONTACIÓN DE HIPÓTESIS 

6.2.1 Plasticidad fenotípica 

En la primera parte de resultados de la presente tesis se abordó el estudio de la 

plasticidad fenotípica del rendimiento y de rasgos relacionados con sus componentes 

numéricos, el ASI, la producción de biomasa aérea y su partición entre órganos 

vegetativos y reproductivos, tanto en el período crítico como en madurez fisiológica. 

Líneas e híbridos mostraron diferentes tipos de respuesta a los cambios en la calidad 

ambiental (i.e., al IARR-NB) para los diferentes rasgos, pudiendo detectar 3 tipos de 

respuesta: (i) lineal, para el RGP, NGP, BIOMF, ASI y NGP/TCPPC; (ii) bilineal, en rasgos 

como PG, IC, prolificidad y NGE1/TCEPC; y (iii) ausencia de respuesta al IA, para TCPPC, 

TCEPC y TCEPC/TCPPC. La respuesta bilineal permitió identificar valores umbrales de IA 

en los que se produjo un cambio en la respuesta al ambiente, siendo esta siempre mayor 

para el rango de peores ambientes (i.e., valores de IA por debajo del punto de quiebre). 

Es decir que, estos rasgos mantuvieron estable su valor fenotípico en el rango de 

ambientes de calidad superior al punto de quiebre, pero por debajo de éste su valor 

fenotípico se vio disminuido y de similar manera para líneas e híbridos. En cuanto a los 

rasgos para los que no se halló un modelo de respuesta al ambiente, no es posible afirmar 

que se trate de caracteres con una fuerte robustez fenotípica (i.e., que mantienen su valor 

fenotípico constante), ya que los mismos mostraron una considerable dispersión de 

valores medios, pero sin una tendencia clara a través de los cambios en la calidad 

ambiental. En este sentido, modificar el modo en que se cuantificó la calidad del ambiente 

(e.g., incluyendo variables agroclimáticas) podría permitir mejorar la predicción del 

comportamiento de estos caracteres frente a cambios ambientales. A su vez, es posible 

que haya variabilidad genotípica dentro de los híbridos y líneas estudiados que no se 

visualizan en el análisis por haber trabajado a nivel de grupo genotípico, pero que podrían 

explicar esta falta de respuesta.      

Se encontró además una relación positiva entre la plasticidad de la heterosis y la 

plasticidad fenotípica de los diferentes rasgos evaluados, tanto al evaluarlos en líneas 

como en híbridos (Figura 6.2a). Los rasgos que exhibieron la mayor plasticidad de la 

heterosis fueron más plásticos en ambos grupos genotípicos (i.e., RGP, NGP, PG, 

BIOMF). También fueron los rasgos en los que la plasticidad fue proporcionalmente mayor 

en híbridos que en líneas (i.e., mayor relación bH/bL) y, en general, presentaron mayor 

nivel de heterosis porcentual (promedio de todos los ambientes) (Figura 6.2b y 6.2c). 

Estos resultados están en línea con la hipótesis 1: “la plasticidad de la heterosis (i.e., la 

respuesta de la heterosis al rango ambiental explorado) varía marcadamente entre 

rasgos, y su variación depende del grado de variación en la plasticidad fenotípica 

registrada entre híbridos y líneas”, por lo cual la misma no fue rechazada. Los diferentes 

rasgos evaluados mostraron valores de plasticidad tanto del rasgo per se como de la 

heterosis muy diferentes, y aquellos de mayor plasticidad fenotípica fueron también 

aquellos en que se halló mayor plasticidad de la heterosis, y esa plasticidad fue mayor 

cuando en proporción la plasticidad fenotípica observada en híbridos fue superior a la 

observada en líneas. 
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Figura 6.2. Correlaciones de Pearson entre (a) la plasticidad fenotípica de los rasgos para cada 

grupo genotípico (bL y bH) y la plasticidad de la heterosis absoluta (bNHabs); (b) el cociente entre 

la plasticidad del rasgo en híbridos y la plasticidad del rasgo en líneas (bH/bL) y la plasticidad de 

la heterosis absoluta (bNHabs); y (c) el cociente entre la plasticidad del rasgo en híbridos y la 

plasticidad del rasgo en líneas (bH/bL) y la heterosis porcentual. En (a) los valores de prolificidad 

fueron excluidos del análisis de regresión. En el caso de los atributos que exhibieron una respuesta 

bilineal, se computo un valor de b ponderado por el valor del punto de quiebre. Para cada 

correlación se indican los valores del coeficiente de Pearson (r). ASI: intervalo antesis-silking; 

BIOMF: biomasa aérea en madurez fisiológica; IC: índice de cosecha; NGE1: número de granos 

en la espiga apical; NGP: número de granos por planta; Pr: prolificidad; PG: peso individual de 

los granos; RGP: rendimiento en granos por planta; TCEPC: tasa de crecimiento de la espiga apical 

durante el período crítico; TCPPC: tasa de crecimiento por planta durante el período crítico. 

 

6.2.2 Bases genéticas 

En la segunda parte de los resultados se profundizó en el estudio de las bases 

genéticas determinantes del rendimiento en grano, sus componentes numéricos, el ASI, 

la producción de biomasa aérea y su partición entre órganos vegetativos y reproductivos, 

tanto en el período crítico como en madurez. Para la mayoría de los atributos evaluados 

las interacciones de las ACG y ACE con el ambiente fueron significativas, de acuerdo 

con lo planteado en la hipótesis 2 “Las diferentes condiciones ambientales exploradas 

determinan cambios en la ACG y la ACE de los genotipos en atributos relacionados con 

la producción de biomasa aérea (e.g., TCEPC, TCPPC) y su partición (e.g., NGP/TCPPC, 

NGE/TCEPC, IC)”, la cual no ha sido rechazada. Pudieron identificarse líneas que 

mostraron cambios de ranking para sus valores de ACG para varios atributos, bajo 

situaciones ambientales particulares. Por ejemplo, la línea ZN6 tuvo un comportamiento 

intermedio en el análisis multiambiental, pero en el ambiente con limitación 

preponderante de agua tuvo un comportamiento superior al resto de los genotipos 

evaluados (Figura 4.5). Contrariamente, la línea LP611 tuvo un mal desempeño en 

general en el análisis multiambiental y en el ambiente con limitación de agua, pero su 

desempeño estuvo entre los superiores en el ambiente con limitación preponderante de N. 

A su vez, dependiendo de la situación ambiental particular (i.e., potencial, con 

limitación preponderante de agua o N) hubo cambios en la relevancia que tuvieron los 

efectos aditivos y no aditivos en la determinación de los caracteres. Excepto para el ASI 

y el PG, que en todas las situaciones mostraron una fuerte preponderancia de los efectos 

aditivos en su determinación (Figura 4.4), en el resto de los caracteres evaluados en la 

situación ambiental con limitación preponderante de N fue notoria la mayor relevancia 

que tomaron los efectos no aditivos en la determinación de los rasgos, respecto a lo 

encontrado para los ambientes potencial y con limitación hídrica. Esta información es 
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sumamente importante para guiar la estrategia de selección a seguir dependiendo del 

ambiente objetivo. Dada la relevancia que los efectos aditivos han tenido tanto en el 

ambiente potencial como bajo limitación por agua, es esperable que una estrategia a largo 

plazo como la selección recurrente pueda ser exitosa, ya que esta permite aumentar la 

frecuencia de alelos con efectos aditivos en la población mejorada. A su vez, si el objetivo 

del programa de mejoramiento es generar materiales con un comportamiento superior 

bajo limitación por N, es necesario tener en consideración la relevancia que aquí toman 

los efectos no aditivos, y cómo entonces debieran comparativamente asignarse más 

recursos a la evaluación de los híbridos per se.  

Al intentar establecer tendencias en la respuesta de las heredabilidades al cambio 

en la calidad ambiental, cuantificado a través del IARR-NB, se encontró una respuesta lineal 

para la H2 en varios atributos (BIOMF, PG, Pr, ASI, TCEPC/TCPPC, NGE1/TCEPC y 

NGP/TCPPC) pero para la h2 solo se halló una respuesta para el ASI, un rasgo que a su 

vez superó los valores h2 del RGP en todos los ambientes. Teniendo en cuenta lo 

mencionado previamente respecto a la relevancia diferencial de los efectos aditivos y no 

aditivos de acuerdo a si la limitación principal estuvo más ligada al N o al agua, es 

esperable esta falta de una tendencia clara a través del IA. Dicho IA fue construido a partir 

de ambientes que combinaron diferentes niveles tanto de estrés hídrico como por N, que 

permitieron generar un gradiente amplio de calidad ambiental en cuanto al rendimiento 

que el cultivo logró alcanzar en ellos, pero que no permite discernir el nivel de estrés del 

tipo de limitación que lo produjo (i.e., por N o de agua). Con respecto a esto último, es 

posible que, si el IA fuera una cuantificación del nivel de estrés hídrico o por N explorado 

en cada ambiente, mejore la asociación de los cambios en las heredabilidades con la 

calidad ambiental. 

      

6.2.3 Captura y eficiencia de uso de recursos 

En la tercera y última parte de resultados se integraron a los caracteres de 

producción y partición de biomasa aérea, caracteres relacionados con la duración del 

ciclo, la captura y eficiencia de uso de recursos, y la arquitectura y funcionalidad del 

sistema radical. Estos últimos, han sido prácticamente inexplorados en líneas 

endocriadas, y escasamente estudiados en el cultivo de maíz en general, en especial bajo 

condiciones de cultivo a campo. 

Los grupos genotípicos no difirieron en la duración total del ciclo (solo en 2014/15 

difirieron en 85 ºC día), pero sí en la duración relativa de los diferentes períodos (Cuadro 

5.2). Los híbridos tuvieron menor duración de los períodos vegetativo y crítico, y mayor 

duración del período de llenado de los granos. En cuanto a la captura de recursos, los 

híbridos superaron a las líneas en la captura de radiación en todos los períodos 

considerados, pero no hubo diferencias en la cantidad de agua evapotranspirada, excepto 

en el período de llenado de la campaña 2013/14, en que fue 16 mm mayor para híbridos. 

La producción de biomasa fue también mayor en híbridos para los distintos períodos del 

ciclo. Respecto a las eficiencias de uso, en general los híbridos superaron a las líneas, 

especialmente en la campaña 2014/15 (Figura 5.2). Por lo tanto, la hipótesis 3 “Líneas e 

híbridos difieren en su capacidad de capturar recursos (i.e., radiación y agua), en la 

eficiencia con que los utilizan y, por lo tanto, en la acumulación de biomasa a través del 

ciclo de cultivo” ha sido parcialmente rechazada. Los grupos genotípicos no difirieron en 

el uso de agua, aunque es esperable que sí hayan diferido en la proporción de la misma 

que se perdió por evaporación del suelo y la que fue destinada a transpiración por las 

plantas. Dada la mayor cantidad de radiación interceptada por los híbridos, su mayor área 

foliar y por ende cobertura y captura de radiación, es probable que la cantidad de agua 
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transpirada haya sido superior, y que la mayor cobertura del suelo en este grupo haya 

disminuido las pérdidas por evaporación directa desde el suelo respecto a lo que ocurre 

con las líneas, que en ningún caso alcanzaron el IAF crítico. La cuantificación correcta 

de estos aspectos requerirá de estudios futuros más detallados. 

En cuanto a la arquitectura y funcionalidad del sistema radical, no hubo 

diferencias entre líneas e híbridos en la longitud del mismo en prefloración, pero sí en 

postfloración, siendo los niveles de heterosis para el perfil completo de un 42%, y de un 

79% si se considera la longitud de raíces en el estrato de 120 a 200 cm de profundidad. 

Estos niveles de heterosis ubicaron a estos caracteres entre los rasgos con mayor 

expresión de la heterosis, junto con el RGP y la biomasa aérea acumulada para los 

diferentes períodos estudiados (Figura 5.9). De este modo, la hipótesis 4 “La expresión 

de la heterosis es significativa para atributos relacionados con el sistema radical 

(profundidad de exploración de raíces, longitud radical), de la misma manera que lo 

observado para otros caracteres ecofisiológicos (biomasa aérea e índice de cosecha) y 

los determinantes numéricos del rendimiento (número y peso de los granos)” fue 

parcialmente rechazada, dado que la expresión de la heterosis fue notable para los 

atributos relacionados con la longitud del sistema radical en postfloración, pero esto no 

ocurrió en el muestreo de prefloración.  

   

6.3 IMPLICANCIAS Y PERSPECTIVAS A FUTURO 

Los resultados obtenidos en esta tesis han generado información de utilidad tanto 

para la ecofisiología como para el mejoramiento del cultivo de maíz. A través de los 

diferentes capítulos se han mostrado resultados novedosos respecto al conocimiento 

existente al presente. En la actualidad, no existen en la bibliografía datos publicados en 

los que se evalúen los caracteres aquí estudiados en un grupo de ambientes tan grande y 

variable en cuanto a localidades, años, disponibilidad hídrica y de N involucrados, y 

mucho menos con un diseño genético que permita una correcta estimación de los 

controles genéticos, como lo es el experimento dialélico completo. A su vez, se han 

cuantificado, en un número menor de ambientes, pero no por esto con menor relevancia, 

atributos que al momento han sido poco descritos, en general en maíz y mucho menos 

aún en distintos tipos de germoplasma (i.e., líneas endocriadas y sus híbridos derivados), 

como aquellos rasgos relacionados con la captura de agua y la arquitectura del sistema 

radical. Para todos los atributos evaluados se ha cuantificado el nivel de heterosis, siendo 

la primera vez que se cuantifican niveles de heterosis para la longitud del sistema radical 

considerando prácticamente el perfil de suelo completo en un experimento llevado a cabo 

en condiciones de cultivo a campo (Figura 6.3). A continuación, se discuten algunas de 

las implicancias que pueden tener los resultados obtenidos, y se plantean posibles líneas 

de investigación futura.  
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Figura 6.3. Representación esquemática del ciclo del cultivo de maíz indicando todos los rasgos para los que fue computada la heterosis porcentual. Las cajas 

fueron coloreadas con una escala de rojo a azul, que indica valores más positivos a más negativos, respectivamente, de acuerdo al nivel de heterosis porcentual 

observado en la campaña 2013/14. ASI: intervalo antesis-silking; BIO: biomasa aérea acumulada durante el período indicado; ETC: evapotranspiración del 

cultivo acumulada durante el período indicado; EUA: eficiencia de uso del agua evapotranspirada para producir biomasa (BIO) o rendimiento en grano (RG) 

durante el período indicado; EUAMAX: eficiencia de uso del agua evapotranspirada para producir biomasa máxima; EUR: eficiencia de uso de la radiación 

interceptada acumulada para producir biomasa (BIO) o rendimiento en grano (RG) durante el período indicado; fRFAiMAX: fracción de radiación 
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fotosintéticamente activa interceptada máxima; fRFAiMF: fracción de radiación fotosintéticamente activa interceptada en madurez fisiológica; IC: índice de 

cosecha; LL: período de llenado efectivo de los granos (desde R2 hasta madurez fisiológica); LRPOST-0-200: longitud total de raíces en R2; LRPOST-120-200: longitud 

de raíces en R2 en el estrato de 120 a 200 cm;  LRPRE-0-200: longitud total de raíces en V14;  LRPRE-120-200: longitud de raíces en V14 en el estrato de 120 a 200 cm; 

MF: período del ciclo desde la siembra hasta madurez fisiológica; NGE1: número de granos en la espiga apical; NGP: número de granos por planta; PC: período 

crítico; Pr: prolificidad; PG: peso individual de los granos; PRE: período del ciclo comprendido desde la siembra hasta V14; RFAia: radiación fotosintéticamente 

activa interceptada acumulada durante el período indicado; RGP: rendimiento en granos por planta; TCEPC: tasa de crecimiento de la espiga apical durante el 

período crítico; TCPPC: tasa de crecimiento por planta durante el período crítico; TT: tiempo térmico acumulado durante el período indicado. 
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6.3.1 Implicancias para el mejoramiento genético  

El mejoramiento genético de maíz se basa en el mejoramiento de poblaciones que 

dan origen a líneas, con el objetivo de maximizar el rendimiento del híbrido a través de 

la explotación de la heterosis. Los ambientes en los que no se aplicó N estuvieron entre 

los de menor heterosis porcentual para el rendimiento en grano. A su vez, al analizar lo 

ocurrido con las ACG y ACE en ambientes particulares, el ambiente con estrés 

preponderante por N se diferenció por la mayor relevancia que allí tuvieron los efectos 

de la ACE respecto a la ACG. Por lo tanto, frente al creciente interés en una agricultura 

que reduzca el uso de insumos y la aplicación de fertilizantes, los programas de 

mejoramiento que se enfoquen en estos sistemas de producción deberán no solo realizar 

las evaluaciones bajo dichas condiciones, sino también aumentar los recursos destinados 

a explorar combinaciones híbridas de modo de mejorar la capacidad de identificar 

híbridos superiores. Además, sería deseable profundizar en el estudio de caracteres 

secundarios con una base genética más aditiva, que permitan aumentar la eficiencia de 

selección, ya sea fenotípica o genómica, dada la alta demanda de recursos que las 

evaluaciones de híbridos generan en los programas de mejoramiento.  

Respecto a los ambientes con limitación hídrica, en los que fueron más relevantes 

los efectos de la ACG respecto a la ACE, pudieron identificarse líneas con un 

comportamiento de la ACG para la mayoría de los rasgos favorable (e.g., ZN6), 

intermedio (e.g., LP2, LP561) o desfavorable (e.g., LP611) (Figura 4.5). En general, ZN6 

tuvo buena ACG en el ambiente con estrés preponderante por agua, y en la campaña en 

que se caracterizó el sistema radical mostró una capacidad de extracción de agua en 

estratos profundos mayor que las otras líneas evaluadas (Figura 5.7). A su vez, algunos 

de sus híbridos derivados (e.g., B100×ZN6) tuvieron un comportamiento similar. Este 

podría ser un indicador de que la mayor exploración del perfil en profundidad es un rasgo 

beneficioso, y lo será más aún frente a escenarios de escases hídrica. En la campaña 

2013/14 hubo una correlación positiva (r=0,43, p<0,001) entre el RGP y la longitud de 

raíces en postfloración en el estrato de 120-200 cm. 

En ambientes que se caracterizan por una elevada probabilidad de falta de recarga 

hídrica suficiente de los estratos superficiales por precipitaciones durante el ciclo, pero 

con un perfil de suelo que permita al cultivo proveerse de agua disponible en profundidad, 

un sistema radical profundo será beneficioso. Esto indican las simulaciones realizadas en 

el trabajo de Carretero et al. (2014), que muestran el beneficio de un sistema radical 

profundo para las condiciones de cultivo de la región Pampeana. Este trabajo, junto con 

los datos mostrados en la presente tesis referidos a una correlación positiva entre un 

sistema radical profundo y el RGP, indican que la inclusión de este rasgo en el 

mejoramiento del cultivo podría tener un impacto positivo en el aumento del rendimiento. 

Si bien los datos aquí mostrados deben considerarse preliminares, ya que las evaluaciones 

de la arquitectura del sistema radical solo fueron realizadas en una campaña, es 

importante destacar, como se mencionó previamente, que la mayor longitud de raíces en 

postfloración en el estrato de 120-200 cm estuvo correlacionada con un mayor RGP 

(r=0,43, p<0,001). Esta asociación positiva posiblemente se deba a que una persistencia 

funcional del sistema radical permite sostener el área foliar verde por un período más 

prolongado, lo cual permite acumular una mayor cantidad de RFAi durante el llenado de 

los granos (correlación entre LRPOST-120-200 y RFAia-LL: r=0,39, p=0,002). Es necesario 

profundizar en el estudio de estas asociaciones y en las implicancias que pueden tener 

sobre el rendimiento en grano bajo diferentes situaciones de cultivo.  

En un programa de mejoramiento sería impracticable poder fenotipar la 

profundización del sistema radical completo en un gran número de genotipos. Incluso es 

improbable que esto pueda realizarse a través del uso de herramientas como la selección 
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genómica. Sin embargo, teniendo en cuenta la relevancia que un sistema radical profundo 

tiene en el desempeño productivo del cultivo, es importante destacar que existen algunos 

rasgos de relativamente simple y rápida determinación que están correlacionados con una 

mayor profundización radical. Por ejemplo, un menor ángulo radical estuvo 

correlacionado con la mayor profundización del sistema radicular en maíz, en un trabajo 

en que se evaluó la distribución de la biomasa radical en estratos de 10 cm para los 

primeros 60 cm del perfil (Trachsel et al., 2013). En dicho trabajo, se evaluó también el 

número de raíces de la corona, y hallaron que ambos atributos no se modificaron en los 

diferentes momentos de muestreo realizados a lo largo del ciclo (c.a., prefloración, 

floración y madurez fisiológica). Un menor número de raíces de la corona tiene un 

impacto positivo en la tolerancia a estrés hídrico, generando aumentos en la 

profundización radical y la captura de agua en profundidad (Gao y Lynch, 2016). 

Además, el mejoramiento de maíz, en materiales estadounidenses, indirectamente ha 

disminuido el ángulo radical (York, et al., 2015), a la vez que aumentó la eficiencia del 

sistema radical al reducir su tamaño manteniendo la capacidad de extracción de agua 

(Messina et al., 2021). Es necesario profundizar en el estudio de este tipo de rasgos que 

son de fácil y rápida medición, cuya determinación podría incluso realizarse de manera 

automatizada en plataformas de fenotipado de alto caudal, haciendo uso del gran avance 

que en las últimas décadas ha habido en el análisis de imágenes, inteligencia artificial y 

en el desarrollo de capacidades para analizar la gran cantidad de información que estas 

plataformas pueden generar. Este tipo de estrategias combinadas con, por ejemplo, 

selección genómica no solo para rendimiento en grano sino también para rasgos del tipo 

de los previamente descritos, junto a otros rasgos relevantes como la tolerancia a 

enfermedades, y el aprovechamiento de modelos de simulación que permiten realizar 

predicciones respecto al impacto que las modificaciones en unos pocos rasgos pueden 

tener en el fenotipo del cultivo en diferentes situaciones ambientales, podrían permitir 

sostener la creciente demanda de producción de alimentos (Cooper et al., 2014;  

Bernardo, 2020).     

 

6.3.2 Investigaciones futuras 

Caracterización de los genotipos y del ambiente: tipo de estrés predominante y su 

impacto en la expresión fenotípica de los rasgos 

El análisis de la plasticidad fenotípica para los diferentes rasgos se centró en 

comprender las diferencias existentes al nivel de grupo genotípico (i.e., líneas e híbridos), 

y en cómo estas impactaron en la plasticidad de la heterosis. Sin embargo, hubo rasgos 

para los que se encontraron diferencias entre líneas e híbridos, pero no pudo encontrarse 

una tendencia en función del gradiente de índice ambiental (i.e., TCPPC, TCEPC). Como 

se mencionó previamente, es posible que esta falta de respuesta se deba a diferencias 

genotípicas dentro de los GG, que hayan quedado enmascaradas al haber realizado el 

análisis a nivel de grupos. Profundizar en el análisis de la base de datos utilizada en la 

presente tesis a nivel de respuestas de genotipos particulares podría, por un lado, permitir 

establecer si al menos algunos genotipos presentan una tendencia en función del 

ambiente. Por otro lado, estudiar diferencias y asociaciones en la plasticidad fenotípica 

para los diferentes rasgos evaluados permitiría identificar: (i) si existen genotipos con 

diferentes niveles de plasticidad para cada rasgo, (ii) establecer asociaciones entre 

genotipos con mayor o menor plasticidad del RGP y los rasgos secundarios analizados, y 

(iii) estudiar la predictibilidad del comportamiento de los híbridos a partir del desempeño 

de las líneas parentales.  
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Por otro lado, la cuantificación de la calidad del ambiente se realizó a través del 

rendimiento en grano, una aproximación ampliamente difundida por su capacidad de 

resumir en un valor todos los factores que influencian al RGP y a su vez de fácil 

interpretación. El amplio rango de valores de rendimiento (Figura 3.1) fue generado a 

partir de la combinación de niveles de disponibilidad de N, agua, localidades (Cuadro 

2.2). Estos factores pueden condicionar al RGP a través de diferentes procesos 

ecofisiológicos, y afectar de diferente modo a los diferentes rasgos secundarios. Un re-

análisis de los datos presentados en los capítulos 3 y 4, cuantificando la calidad del 

ambiente a través de índices de estrés que incorporen variables agroclimáticas, 

permitiendo desglosar los factores limitantes (e.g., disponibilidad hídrica, N, radiación, 

etc.) presentes en cada situación podría ser de utilidad. Este enfoque permitiría (i) evaluar 

qué atributos se ven más influenciados por cada factor limitante, (ii) identificar genotipos 

con mayor o menor sensibilidad frente a cada situación, y (iii) establecer tendencias en la 

respuesta de la heredabilidad a dicho índice. A su vez, una mejor descripción de cada 

condición ambiental podría permitir ahondar en la comprensión de qué efectos 

genotípicos (e.g., aditivos, no aditivos) preponderan en cada situación. 

 

Bases determinantes de la heterosis: efectos del ambiente y su impacto en los 

distintos niveles de organización  

Además de lo descrito respecto al análisis de la plasticidad fenotípica, es 

importante profundizar en el estudio de las bases que determinan la heterosis. La presente 

tesis abordó su análisis en diferentes rasgos relacionados con la determinación del 

rendimiento a través de un gran número de genotipos. El estudio de las respuestas 

encontradas en cada genotipo particular, y los cambios en dichas respuestas en función 

de características ambientales específicas podría aportar información valiosa para 

comprender este fenómeno. Previamente se discutió la implicancia que un sistema radical 

profundo podría tener en el estado hídrico de la planta, y que este podría tener un impacto 

en el nivel de heterosis. Líneas de trabajo futuras debieran abordar el estudio del estado 

hídrico de la planta en sus diferentes niveles de organización (e.g., celular, órganos, 

cultivo) de modo de lograr comprender si los genotipos que expresan un mayor nivel de 

heterosis presentan también un mejor estado hídrico. La posibilidad de comprender y 

predecir este fenómeno tendría un gran impacto en el mejoramiento genético y la 

producción de maíz.     

 

Utilidad y bases genéticas de características determinantes de la arquitectura del 

sistema radical 

La creciente demanda de alimentos enfrenta a los programas de mejoramiento al 

desafío de sostener o aumentar la tasa de ganancia del rendimiento, en un contexto de 

mayor sostenibilidad ambiental y de cambio climático global.  En este marco, los atributos 

relacionados con el sistema radical de los cultivos podrían tomar gran relevancia en el 

diseño de estrategias de mejoramiento. El sistema radical interviene en (i) la captura de 

recursos, pudiendo mejorar la eficiencia de absorción y el aprovechamiento de los 

fertilizantes; (ii) la captura de agua, permitiendo el acceso al agua almacenada en 

profundidad; (iii) la interacción con microorganismos del suelo, pudiendo impactar en la 

captura y fijación de nutrientes; y (iv) la acumulación de carbono en el suelo, pudiendo 

influenciar las propiedades del suelo y el stock de carbono acumulado en él (Villarino, et 

al., 2021). Profundizar en el entendimiento y el impacto que estas características pueden 

tener sobre el agroecosistema, y la contribución que pueda hacerse desde el mejoramiento 

genético de estos atributos resulta crucial para lograr el desarrollo de nuevos cultivares, 

con mayor rendimiento y mejor adaptación a un sistema productivo más sostenible.  
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Para poder incluir estos rasgos en un programa de mejoramiento genético será 

necesario, como primer paso, identificar caracteres que representen verdaderamente una 

oportunidad para alcanzar los objetivos mencionados. Luego, deberá profundizarse en el 

estudio de las bases genéticas que determinan dichos rasgos, su plasticidad fenotípica, e 

identificar la disponibilidad de variabilidad genética. Además, deberá cuantificarse el 

posible impacto en la economía del carbono de la planta, de modo de no generar 

competencia con la asignación de fotoasimilados a órganos de cosecha, logrando sistemas 

más sostenibles sin disminuir su productividad. Para lograrlo, será necesario el desarrollo 

de protocolos experimentales con mayor capacidad de procesamiento que permitan 

aumentar la precisión y velocidad de las determinaciones relativas al sistema radical, de 

modo de poder ampliar el número de genotipos y de condiciones ambientales evaluadas. 

La generación de esta información será determinante para definir la existencia de rasgos 

que podrían utilizarse en la selección de genotipos con un desempeño superior.  
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Apéndice 1 

Valores medios de cada rasgo ± desvío estándar para cada grupo genotípico (GG) en cada ambiente. Dentro de cada columna, los valores mayor y menor se 

muestran en rojo y azul, respectivamente, tanto para líneas (L) como híbridos (H). 

Ambiente GG 
ASI RGP Pr NGP PG BIOMF IC TCPPC TCEPC TCEPC/TCPPC NGE1/TCEPC NGP/TCPPC 

(días) (g pl-1) (espigas pl-1) (granos pl-1) (mg grano-1) (g pl-1)   (g pl-1 d-1) (g pl-1 d-1)       

MA0607RN0 L -  - - 25 ± 10 a 1,1 ± 0,2 a 119 ± 58 a 222 ± 56 a 98 ± 17 a 0,25 ± 0,1 a 2,5 ± 0,6 a 0,6 ± 0,1 a 0,3 ± 0,0 a 180 ± 80 a 49 ± 22 a 
 H -  - - 71 ± 24 b 1,0 ± 0,1 a 294 ± 99 b 246 ± 41 a 163 ± 39 b 0,43 ± 0,1 b 4,3 ± 1,1 b 1,1 ± 0,3 b 0,3 ± 0,1 a 264 ± 71 b 68 ± 20 b 

MA0607RN1 L -  - - 28 ± 11 a 1,2 ± 0,3 a 136 ± 63 a 217 ± 43 a 101 ± 18 a 0,27 ± 0,1 a 2,8 ± 0,9 a 0,7 ± 0,2 a 0,3 ± 0,0 a 168 ± 43 a 47 ± 12 a 
 H -  - - 90 ± 23 b 1,0 ± 0,1 a 352 ± 83 b 256 ± 37 b 198 ± 42 b 0,45 ± 0,1 b 5,0 ± 1,2 b 1,3 ± 0,4 b 0,3 ± 0,1 a 297 ± 100 b 73 ± 20 b 

PE0607IRN0 L 2,6 ± 2,4 a 32 ± 13 a 1,0 ± 0,2 a 169 ± 69 a 197 ± 37 a 93 ± 27 a 0,35 ± 0,1 a 1,7 ± 0,7 a 0,7 ± 0,3 a 0,4 ± 0,0 a 231 ± 69 a 103 ± 34 a 
 H 3,6 ± 2,6 a 58 ± 18 b 1,0 ± 0,1 a 257 ± 67 b 225 ± 35 b 133 ± 30 b 0,43 ± 0,1 b 2,0 ± 0,7 a 0,8 ± 0,2 a 0,4 ± 0,1 a 337 ± 82 b 138 ± 39 b 

PE0607IRN1 L 1,8 ± 2,6 a 58 ± 13 a 1,2 ± 0,4 a 283 ± 41 a 208 ± 43 a 138 ± 19 a 0,42 ± 0,1 a 2,7 ± 0,8 a 1,0 ± 0,3 a 0,4 ± 0,1 a 276 ± 67 a 110 ± 31 a 
 H 0,9 ± 1,8 a 133 ± 20 b 1,1 ± 0,2 a 478 ± 67 b 280 ± 34 b 250 ± 36 b 0,53 ± 0,0 b 3,9 ± 0,9 b 1,5 ± 0,4 b 0,4 ± 0,1 a 343 ± 96 b 128 ± 33 b 

PE0607RN0 L 0,6 ± 1,5 a 61 ± 18 a 1,1 ± 0,2 a 282 ± 75 a 214 ± 28 a 152 ± 34 a 0,39 ± 0,1 a 1,7 ± 0,8 a 1,0 ± 0,4 a 0,6 ± 0,2 a 287 ± 67 a 183 ± 59 a 
 H 1,4 ± 1,5 b 105 ± 19 b 1,0 ± 0,2 a 411 ± 65 b 256 ± 29 b 217 ± 35 b 0,49 ± 0,1 b 3,0 ± 0,9 b 1,2 ± 0,3 a 0,4 ± 0,1 b 372 ± 86 b 148 ± 37 b 

PE0607RN1 L 0,3 ± 1,2 a 54 ± 20 a 1,2 ± 0,4 a 273 ± 83 a 197 ± 41 a 172 ± 33 a 0,31 ± 0,1 a 1,9 ± 0,7 a 1,0 ± 0,4 a 0,5 ± 0,1 a 294 ± 109 a 151 ± 64 a 
 H 0,6 ± 1,3 a 141 ± 17 b 1,1 ± 0,2 a 491 ± 58 b 288 ± 32 b 286 ± 40 b 0,50 ± 0,1 b 3,7 ± 1,0 b 1,4 ± 0,4 b 0,4 ± 0,1 b 388 ± 113 b 140 ± 40 a 

PE0809IRN0 L 3,9 ± 2,7 a 44 ± 27 a 1,1 ± 0,3 a 224 ± 128 a 197 ± 32 a 156 ± 36 a 0,27 ± 0,1 a 2,7 ± 0,5 a 1,6 ± 0,3 a 0,6 ± 0,1 a 125 ± 70 a 84 ± 48 a 
 H 4,8 ± 2,7 a 104 ± 23 b 1,0 ± 0,1 a 416 ± 74 b 248 ± 24 b 274 ± 38 b 0,38 ± 0,1 b 4,0 ± 0,6 b 2,2 ± 0,4 b 0,6 ± 0,1 b 193 ± 42 b 105 ± 19 a 

PE0809IRN1 L 3,8 ± 3,9 a 51 ± 28 a 1,2 ± 0,3 a 264 ± 120 a 190 ± 27 a 173 ± 45 a 0,29 ± 0,1 a 2,9 ± 0,5 a 1,8 ± 0,4 a 0,6 ± 0,1 a 128 ± 40 a 89 ± 33 a 
 H 5,0 ± 2,8 a 103 ± 28 b 1,0 ± 0,1 a 404 ± 92 b 254 ± 25 b 278 ± 45 b 0,37 ± 0,1 b 4,1 ± 0,6 b 2,2 ± 0,6 b 0,5 ± 0,1 b 189 ± 46 b 99 ± 17 a 

PE0809RN0 L 5,1 ± 4,6 a 22 ± 16 a 1,0 ± 0,3 a 155 ± 101 a 136 ± 30 a 119 ± 29 a 0,17 ± 0,1 a 2,3 ± 0,5 a 1,1 ± 0,4 a 0,5 ± 0,2 a 113 ± 51 a 66 ± 38 a 
 H 6,5 ± 3,6 a 34 ± 15 b 0,9 ± 0,2 a 230 ± 95 b 147 ± 24 a 152 ± 25 b 0,22 ± 0,1 b 3,3 ± 0,7 b 1,5 ± 0,6 b 0,4 ± 0,1 b 157 ± 46 b 70 ± 26 a 

PE0809RN1 L 5,6 ± 4,3 a 18 ± 14 a 0,8 ± 0,3 a 124 ± 96 a 147 ± 42 a 121 ± 25 a 0,14 ± 0,1 a 2,5 ± 0,6 a 1,1 ± 0,5 a 0,4 ± 0,2 a 97 ± 61 a 46 ± 32 a 
 H 7,5 ± 4,4 a 30 ± 19 b 0,8 ± 0,3 a 197 ± 117 b 148 ± 24 a 154 ± 39 b 0,19 ± 0,1 a 3,3 ± 0,7 b 1,3 ± 0,7 a 0,4 ± 0,1 a 147 ± 52 b 57 ± 27 a 

PE1314IRN0 L 3,1 ± 1,2 a 58 ± 21 a 1,0 ± 0,1 a 290 ± 103 a 203 ± 20 a 144 ± 33 a 0,40 ± 0,1 a 2,2 ± 0,5 a 0,8 ± 0,1 a 0,4 ± 0,1 a 339 ± 102 a 131 ± 35 a 
 H 3,9 ± 1,5 b 96 ± 15 b 1,0 ± 0,1 a 416 ± 66 b 232 ± 22 b 215 ± 25 b 0,45 ± 0,0 b 3,5 ± 0,5 b 1,2 ± 0,2 b 0,4 ± 0,1 b 354 ± 55 a 121 ± 16 a 

PE1314IRN1 L 2,8 ± 1,3 a 64 ± 20 a 1,1 ± 0,1 a 330 ± 114 a 200 ± 38 a 160 ± 25 a 0,40 ± 0,1 a 2,7 ± 0,3 a 1,0 ± 0,2 a 0,4 ± 0,0 a 319 ± 93 a 121 ± 35 a 
 H 3,2 ± 1,2 a 114 ± 14 b 1,0 ± 0,1 b 463 ± 61 b 246 ± 19 b 243 ± 28 b 0,47 ± 0,0 b 3,7 ± 0,6 b 1,3 ± 0,2 b 0,4 ± 0,1 a 349 ± 56 a 126 ± 19 a 

PE1415IRN0 L 3,6 ± 1,8 a 43 ± 21 a 1,1 ± 0,1 a 218 ± 95 a 199 ± 26 a 111 ± 37 a 0,38 ± 0,1 a 1,7 ± 0,6 a 0,6 ± 0,2 a 0,4 ± 0,1 a 379 ± 142 a 128 ± 46 a 
 H 5,3 ± 2,1 b 71 ± 14 b 1,0 ± 0,1 a 301 ± 54 b 237 ± 18 b 177 ± 30 b 0,40 ± 0,0 a 2,5 ± 0,5 b 0,7 ± 0,1 b 0,3 ± 0,0 b 431 ± 72 b 123 ± 16 a 

PE1415IRN1 L 2,0 ± 1,7 a 69 ± 24 a 1,2 ± 0,2 a 316 ± 97 a 217 ± 29 a 184 ± 35 a 0,37 ± 0,1 a 2,5 ± 0,4 a 1,0 ± 0,3 a 0,4 ± 0,1 a 322 ± 89 a 125 ± 29 a 

  H 1,8 ± 1,3 a 139 ± 22 b 1,1 ± 0,2 b 495 ± 68 b 280 ± 23 b 313 ± 37 b 0,44 ± 0,0 b 4,3 ± 0,6 b 1,2 ± 0,2 b 0,3 ± 0,1 b 396 ± 67 b 116 ± 17 a 

ASI: intervalo antesis-silking; BIOMF: biomasa aérea en madurez fisiológica; IC: índice de cosecha; NGE1: número de granos en la espiga apical; NGP: número de granos por 

planta; Pr: prolificidad; PG: peso individual de los granos; RGP: rendimiento en granos por planta; TCEPC: tasa de crecimiento de la espiga apical durante el período crítico; 

TCPPC: tasa de crecimiento por planta durante el período crítico. Medias seguidas por una letra en común no difirieron significativamente en el test-t realizado en cada ambiente, 

con un 5% de significancia.   
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Apéndice 2 

Valores de % de heterosis promedio para cada ambiente. Los valores mayor y menor se muestran en rojo y azul, respectivamente. 

Ambiente ASI RGP Pr NGP PG BIOMF IC TCPPC TCEPC 
TCEPC/ 

TCPPC 

NGE1/ 

TCEPC 

NGP/ 

TCPPC 

MA0607RN0 - 186 -9 136 12 76 62 66 62 3 42 41 

MA0607RN1 - 180 -11 148 19 86 53 64 52 -6 52 51 

PE0607IRN0 29 88 -7 53 16 46 23 28 17 -5 38 29 

PE0607IRN1 -57 120 -11 69 33 96 16 47 41 -1 24 16 

PE0607RN0 -30 75 -7 47 20 44 23 76 20 -35 26 -13 

PE0607RN1 44 153 -7 84 45 74 54 85 37 -29 28 -4 

PE0809IRN0 22 131 -7 99 26 70 43 49 28 -10 66 30 

PE0809IRN1 35 105 -9 62 34 62 29 42 22 -11 51 12 

PE0809RN0 19 68 -8 43 9 30 32 44 26 -12 44 8 

PE0809RN1 18 87 -9 53 1 29 39 39 29 -12 72 30 

PE1314IRN0 24 68 0 48 14 50 12 58 42 -11 9 -5 

PE1314IRN1 16 79 -8 45 23 52 18 38 36 0 13 7 

PE1415IRN0 43 73 -5 45 19 61 11 49 27 -16 19 2 

PE1415IRN1 -4 104 -10 59 30 69 21 72 31 -23 24 -6 

PROMEDIO 13 109 -8 71 22 61 31 54 34 -12 36 14 

ASI: intervalo antesis-silking; BIOMF: biomasa aérea en madurez fisiológica; IC: índice de cosecha; NGE1: número de granos en la espiga apical; NGP: número de granos por 

planta; Pr: prolificidad; PG: peso individual de los granos; RGP: rendimiento en granos por planta; TCEPC: tasa de crecimiento de la espiga apical durante el período crítico; 

TCPPC: tasa de crecimiento por planta durante el período crítico. 
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Apéndice 3 

ANOVA combinado a través de los 14 ambientes para los 12 rasgos evaluados. 

*, **, *** y ns indican significancia con p ≤ 0,05, p ≤ 0,01, p ≤ 0,001 y no significativo, respectivamente. # valores entre paréntesis indican gl. para ASI.  

ASI: intervalo antesis-silking; B: bloque, BIOMF: biomasa aérea en madurez fisiológica; E: ambiente; G: genotipo; gl: grados de libertad; IC: índice de cosecha; M: materno; 

NGE1: número de granos en la espiga apical; NGP: número de granos por planta; NM: no materno; Pr: prolificidad; PG: peso individual de los granos; REC: recíproco; RGP: 

rendimiento en granos por planta; TCEPC: tasa de crecimiento de la espiga apical durante el período crítico; TCPPC: tasa de crecimiento por planta durante el período crítico 

FV gl# 

Cuadrados Medios 

ASI RGP Pr NGP PG BIOMF IC TCPPC TCEPC TCEPC/ 

TCPPC 

NGE1/ 

TCEPC 

NGP/ 

TCPPC (días) (g pl-1) (espigas pl-1) (gr pl-1) (mg gr-1) (g pl-1)   (g pl-1 d-1) (g pl-1 d-1) 

E 13 (11) 443 
*** 112296 

*** 0,59 
*** 889190 

*** 156725 
*** 293744 

*** 0,871 
*** 49,62 

*** 15,64 
*** 0,657 

*** 797264 
*** 73054 

*** 

G 29 79 
*** 2388 

*** 0,06 
*** 26467 

*** 4794 
*** 4632 

*** 0,037 
*** 3,03 

*** 0,53 
*** 0,014 

*** 27364 
*** 2533 

*** 

  ACG 5 413 
*** 9702 

*** 0,29 
*** 115585 

*** 15744 
*** 4762 

*** 0,192 
*** 7,28 

*** 1,82 
*** 0,016 

** 79375 
*** 5415 

*** 

  ACE 9 19 
*** 2175 

*** 0,02 
*** 17402 

*** 4703 
*** 10598 

*** 0,008 
*** 4,49 

*** 0,45 
*** 0,036 

*** 33461 
*** 4248 

*** 

  REC 15 4 
ns 244 

ns 0,02 
ns 4061 

ns 830 
ns 1108 

ns 0,004 
ns 0,50 

* 0,16 
ns 0,003 

ns 7362 
*** 606 

ns 

    M 5 6 
ns 336 

ns 0,03 
ns 2423 

ns 1041 
ns 1596 

ns 0,005 
ns 0,40 

ns 0,12 
ns 0,001 

ns 3428 
ns 385 

ns 

    NM 10 4 
ns 198 

ns 0,02 
ns 4881 

ns 725 
ns 863 

ns 0,003 
ns 0,60 

* 0,17 
ns 0,004 

ns 9337 
*** 716 

ns 

G×E 377 (319) 6 
*** 

472 
*** 

0,03 
*** 

8232 
*** 

1164 
*** 

1475 
*** 

0,005 
*** 

0,91 
*** 

0,20 
*** 

0,009 
*** 

8757 
*** 

1120 
*** 

   ACG×E 65 (55) 11 
*** 923 

*** 0,04 
ns 19991 

*** 2485 
*** 2500 

*** 0,013 
*** 1,87 

*** 0,39 
*** 0,021 

*** 17973 
*** 2461 

*** 

   ACE×E 117 (99) 4 
ns 379 

*** 0,03 
*** 5545 

** 1231 
*** 1346 

** 0,004 
** 0,99 

*** 0,20 
*** 0,010 

*** 10713 
*** 1458 

*** 

   REC×E 195 (165) 3 
ns 377 

*** 0,03 
*** 5924 

*** 719 
ns 1211 

* 0,004 
ns 0,50 

*** 0,13 
* 0,005 

ns 4457 
*** 476 

* 

     M×E 65 (55) 5 
** 368 

** 0,03 
** 6904 

*** 703 
ns 1146 

ns 0,004 
ns 0,50 

*** 0,10 
ns 0,004 

ns 5038 
*** 534 

* 

     NM×E 130 (110) 3 
ns 382 

*** 0,02 
** 5434 

** 726 
ns 1244 

* 0,003 
ns 0,60 

*** 0,14 
** 0,006 

* 4172 
*** 448 

ns 

B(E)  26 (24) 8 
*** 1047 

*** 0,04 
** 15258 

*** 1441 
*** 3473 

*** 0,007 
*** 1,60 

*** 0,54 
*** 0,021 

*** 7368 
*** 1425 

*** 

Error 754 (696) 3 
 

238 
 

0,02 
 

3751 
 

614 
 

947 
 

0,003 
 

0,29 
 

0,10 
 

0,004 
 

2648 
 

394 
 


