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16.1. Ganancia global y progreso genético del rendimiento en grano en maíz. 

Según cálculos basados en la información disponible a nivel mundial (FAOSTAT, 
2022), ha sido posible mantener una ganancia global de rendimiento de maíz del 
orden de 66 kg ha-1 año-1 (ca. 1,73% anual) durante el período 1961-2020 (Capítulo 
1). Esta ganancia es el resultado del mejoramiento sostenido y simultáneo de la 
genética y el manejo (Tollenaar y Lee, 2002), por lo que la cuantificación correcta 
de la contribución de cada fuente ha sido siempre objeto de estudio para evitar es-
tancamientos de la ganancia global. Si bien esta ganancia es elevada y permitiría 
cubrir el requerimiento de aumento global para los cereales de 1,16-1,31% citado 
por algunos autores (Hall y Richards, 2013), estaría por debajo del crecimiento de 
2,4% anual estimado para el período 2008-2050 por otros para evitar incorporar 
nueva superficie a la producción agrícola (Ray et al., 2013). Éste es un objetivo muy 
complejo de lograr, ya que la conversión de la ganancia absoluta (kg ha-1 año-1) en 
ganancia porcentual disminuye a medida que el rendimiento medio aumenta (Ray et 
al., 2013), estableciendo así un desafío cada vez mayor a la mejora del mismo (Hall 
y Richards, 2013; Otegui et al., 2015). Utilizando los registros públicos disponibles 
para el período 1970-2021 (SAGyP, 2022), se pueden distinguir tres etapas en la 
evolución del rendimiento de maíz en Argentina (Capítulo 1). La primera etapa, que 
se extendió hasta el año 1990, se caracterizó por un rendimiento medio de 3209 kg 
ha-1 y una ganancia global de 63,9 kg ha-1 año-1 (Otegui y Mercau, 2018), equivalente 
a 1,99 % anual. Esta etapa estuvo dominada por el uso de híbridos de cuatro y tres 
vías (Luque et al., 2006), predominantemente de tipo colorado duro o flint, un labo-
reo tradicional del suelo (Nocelli Pac, 2018) y reducido uso de fertilizantes (Grasso 
y Gonzalez Sanjuan, 2018). La segunda etapa, que tuvo lugar entre 1990 y 2004, 
fue la de máximo incremento del rendimiento, alcanzó una ganancia global de 3,57 
% anual (194 kg ha-1 año-1 y rendimiento medio de 5440 kg ha-1). A lo largo de esta 
etapa tuvo lugar una fuerte adopción de híbridos simples, con inclusión de eventos 
transgénicos (Trigo, 2011) y germoplasma dentado, y un aumento importante de 
la siembra directa (Nocelli Pac, 2018) y el uso de fertilizantes (Grasso y Gonzalez 
Sanjuan, 2018). Finalmente, a partir del año 2004 se registró una desaceleración 
del aumento de rendimiento a sólo 52,7 kg ha-1 año-1, que redujo la ganancia por-
centual a 0,76% anual respecto a un valor medio para el período de 6914 kg ha-1. 
Entre los aspectos distintivos de esta última etapa se encuentra la fuerte expansión 
en área del cultivo de maíz a partir del año 2010, principalmente en áreas por fuera 
de la zona núcleo tradicional ubicada en la región húmeda templada Central. Esta 
expansión estuvo acompañada de un aumento de la ocurrencia de fases La Niña 
(i.e. lluvias por debajo del promedio en la zona central de Argentina) del fenómeno 
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El Niño Oscilación del Sur (ENOS) y de la superficie destinada a maíz de siembra 
tardía (Capítulo 12)(Otegui y Mercau, 2018; Otegui et al., 2021).

Numerosos trabajos llevados a cabo en distintos países han buscado cuantifi-
car la contribución de la ganancia genética a la ganancia global de rendimiento de 
maíz, con estimaciones muy variables (<10% a >70%) según la fuente consulta-
da (Mella et al., 1984; Derieux et al., 1987; Eyhérabide et al., 1994; Eyhérabide y 
Damilano, 2001; Duvick, 2005; Smith et al., 2015; Zhang et al., 2021; Rizzo et al., 
2022). Aunque la mayoría de los autores utiliza la aproximación clásica de eva-
luar simultáneamente un conjunto de cultivares en función de su año de liberación 
al mercado, la variación en el nivel estimado de contribución es alta por diversas 
razones; por ejemplo, distintos trabajos incluyen híbridos de diferente nivel de he-
terosis (e.g. dobles, simples), las condiciones de crecimiento no son comparables 
(e.g. ensayos muy distantes en el tiempo y/o con manejo muy contrastante), el 
ambiente del estudio no es exactamente el ambiente objetivo del programa de me-
joramiento de los híbridos evaluados, etc. En un estudio reciente (Curin et al., 2021) 
se analizaron los efectos del mejoramiento genético sobre el RG del maíz en Argen-
tina, utilizando para ello un conjunto de experimentos (Luque et al., 2006; D’Andrea 
et al., 2008; Curin et al., 2020) conducidos en un mismo sitio (INTA Pergamino), con 
híbridos representativos de distintas épocas del mejoramiento (desde 1965 hasta la 
actualidad) y cuyo ambiente objetivo de selección fue el del ambiente de evaluación 
(i.e. siembras tempranas en la zona núcleo maicera de Argentina). Al considerar to-
dos los híbridos, se estableció en primer lugar que el mejoramiento genético produjo 
un progreso porcentual del RG de 1,14% año-1 entre 1965 y 2015. Esta ganancia no 
difirió sustancialmente (1,12% año-1) al considerar sólo los híbridos simples. Dichos 
valores de progreso genético fueron superiores a los reportados por Amas et al. 
(2022; 0,9% año-1 entre 1980 y 2016) y Di Matteo et al. (2016; 0,83% año-1 sin dis-
criminar por nivel de heterosis y 0,55% año-1 al incluir sólo los híbridos simples) para 
un conjunto similar de híbridos evaluados en Pergamino (Amas et al., 2022) o un 
ambiente fuera de la zona maicera núcleo (i.e. Balcarce; Di Matteo et al., 2016). Las 
diferencias podrían explicarse por (i) el menor periodo de mejoramiento explorado 
(Amas et al., 2022) o (ii) el menor número de híbridos incluidos y el ambiente de 
evaluación (Di Matteo et al., 2016). En segundo lugar, se estableció que la ganancia 
global de RG para el partido de Pergamino durante los últimos 50 años (período 
entre las cosechas de 1970 y 2020) fue de ca. 142 kg ha-1 año-1, siendo la ganancia 
porcentual de 2,36% año-1 (Figura 16.1a). Se estimó entonces que el mejoramiento 
genético habría contribuido con ca. 48,3% a la mejora global de RG consideran-
do todos los híbridos. Teniendo en cuenta exclusivamente el período posterior a 
1993, en que empezaron a predominar los híbridos simples y rápidamente (desde 
1997) los híbridos simples genéticamente modificados, las estimaciones fueron de 
2,46% año-1 para la ganancia global y 0,97% año-1 para el progreso genético (Fi-
gura 16.1b). Así, la contribución del mejoramiento genético a la ganancia global de 
RG sería de 39,8%, lo cual representaría una caída de casi 18% en los últimos 27 
años. En este periodo toma relevancia la adopción de siembras tardías en el cultivo 
de maíz, las cuales tuvieron un aumento sostenido a partir de 2008 (Otegui et al., 
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2021). Estas siembras exponen al cultivo a condiciones más desventajosas (Bonelli 
et al., 2016), las cuales aún no son atendidas con igual intensidad que las tempra-
nas por los programas de mejoramiento orientados a la región templada (Curin et 
al., 2021). Sin embargo, cuando se analizó el progreso genético para RG en fechas 
de siembra tardías (0.8% año-1), el mismo fue similar al progreso reportado para 
siembras tempranas (0.9% año-1; Amas et al., 2022).

Figura 16.1: Rendimiento en grano (RG) estandarizado correspondiente a (i) el partido de 
Pergamino (círculos blancos), y (ii) los experimentos incluidos en Luque et al (2006), D’An-
drea et al., (2008) y Curin et al., (2020) (círculos negros). Los datos para Pergamino co-
rresponden a la serie histórica desde 1970 a la actualidad (a) o desde 1993 a la actualidad 
(b). Los datos experimentales corresponden a (a) todos los híbridos evaluados en todos los 
experimentos (n= 34), o (b) sólo a híbridos F1 liberados desde 1993 (n= 17). Las líneas (pun-
teadas para el partido de Pergamino y llenas para los experimentos) representan los modelos 
lineales ajustados a cada conjunto de datos, de los cuales se indica la pendiente (b) y el 
coeficiente de determinación (r2). En (a), la flecha vertical señala el lanzamiento al mercado 
de híbridos genéticamente modificados (1997) y las flechas horizontales destacan el tipo de 
híbrido predominante en el mercado. Extraída de Curin et al. (2021).

16.2. Mejoramiento para rendimiento potencial. Efecto sobre los rasgos eco-
fisiológicos asociados

La selección en maíz, como en muchos otros cultivos, ha sido hecha primaria-
mente sobre el RG y sobre rasgos morfológicos de fácil observación (vigor de plan-
ta, resistencia a enfermedades, tamaño de panoja) o medición (altura de planta y de 
inserción de espiga, porcentaje de vuelco y quebrado, número de espigas, tipo de 
grano)(Duvick, 2005). Los segundos se suelen denominar ‘rasgos secundarios’. Así, 
la ganancia sostenida en RG del último siglo estuvo acompañada por modificaciones 
en múltiples rasgos en los híbridos más modernos. Además de aumentar significa-
tivamente la resistencia al vuelco, a enfermedades y a insectos (Duvick, 2005), los 
cambios más importantes fueron (i) una disminución del tamaño de panojas, redu-
ciéndose la dominancia apical e incrementándose la partición de biomasa a espiga; 
(ii) una reducción en el intervalo entre antesis y silking (ASI), (iii) la reducción de la 
esterilidad de plantas, (iv) un hábito foliar más erectófilo, otorgando mayor tolerancia 
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al aumento de la densidad, (v) un aumento de la proporción del ciclo representada 
por la fase postfloración respecto a la fase prefloración, lo que permitió una mayor 
acumulación de biomasa durante el período post-floración, resultado de una dismi-
nución en la tasa de senescencia foliar y de un mayor stay green funcional durante 
el llenado, y (vi) un incremento del número de granos (NG), principal componente 
numérico determinante del RG (Capítulo 4). Estos aspectos han sido ampliamente 
documentados para los EEUU y Canadá (Tollenaar, 1989, 1991; Tollenaar y Aguile-
ra, 1992; Cooper et al., 2004; Duvick, 2005; Fischer y Edmeades, 2010). En algunos 
estudios conducidos en ambientes templado-fríos (Tollenaar, 1989), el índice de 
cosecha (IC) parece no haber tenido cambios significativos, sugiriendo que en ellos 
la ganancia genética observada puede ser atribuida al mejoramiento en la acumu-
lación de materia seca (Tollenaar, 1991). La ganancia en la producción de biomasa 
final mencionada en los híbridos más recientes se tradujo en incrementos en la rela-
ción C:N, tanto en tejidos vegetativos como reproductivos (Evans, 1993). A partir de 
la década de 1970, el incremento de RG ha sido acompañado por una disminución 
entre 0,03% y 1% de la proteína y un incremento de la concentración de almidón del 
grano (Ciampitti y Vyn, 2012; Duvick, 2005). 

En estudios recientes se analizaron los rasgos secundarios determinantes de la 
mejora observada en el RG, integrando aquellos relacionados con la generación y 
partición de biomasa a estructuras reproductivas con los relacionados con el meta-
bolismo del N (DeBruin et al., 2017; Mueller et al., 2019). Dichos estudios reportan 
una ganancia en RG entre 100 y 140 kg ha-1 año-1 para el periodo comprendido entre 
1930 y 2015. Dicha ganancia estuvo asociada en un primer momento (hasta 1976) 
al incremento del NG y luego al aumento del peso individual del grano (PG) (De-
Bruin et al., 2017; Mueller et al., 2019). El incremento en la eficiencia fisiológica de 
uso del N (EUNf) en función del año de liberación (0,28 kg kg-1 año-1) ocurrió simul-
taneamente con un aumento en el índice de cosecha de N (ICN; 0,16% año-1) pero 
con un descenso en la concentración de N en grano de 1,34% en 1958 a 1,07% en 
2015. El aumento del RG por unidad de N absorbido fue más que proporcional al 
aumento en el ICN y, consecuentemente, se produjo la dilución de N en el grano. 
Adicionalmente, la ganancia estimada para el IC fue de 0.19% año-1. El cambio en 
ambos índices fue impulsado íntegramente por un incremento del N o la biomasa 
en el grano, debido a que no hubo ganancias en el contenido de N o biomasa en 
tallos y hojas. Los cambios mencionados sugieren que la mejora en RG no fue sólo 
por mayor acumulación de biomasa, sino también por una cambio en la partición del 
N acumulado en la planta hacia el grano (Mueller et al., 2019). Se demostró que la 
removilización durante el llenado del grano del N absorbido hasta la floración fue 
mayor en los tallos que en las hojas en lo híbridos más nuevos. Este análisis sugiere 
que el mejoramiento de la EUNf en híbridos modernos puede ser atribuida a una 
mayor eficiencia en la removilización del N de tallos para sostener el crecimiento 
de los granos, permitiendo una mayor retención N en las hojas durante el periodo 
reproductivo (Mueller et al., 2019). Complementariamente, se estableció (DeBruin 
et al., 2017) que los híbridos más nuevos tenían (i) una mayor concentración de 
N foliar en floración, lo cual representa una ventaja significativa para un mayor al-
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macenamiento de N de potencial removilización al grano, y una oportunidad para 
incrementar la tasa fotosintética, y (ii) un incremento en el contenido de N en el 
grano, resaltando la necesidad de una mejora en la absorción de N en postfloración 
(Haegele et al., 2013).

En Argentina, la ganancia genética del RG entre 1980 y 2015 estuvo asociada 
con ambos determinantes fisiológicos (i.e. biomasa total e IC) pero en forma alter-
nada y no simultánea. El IC se incrementó hasta 1993-96 para luego estabilizarse, 
mientras que la producción de biomasa aumentó recién a partir de 1993 (Curin et 
al., 2020, 2021). El reemplazo de los híbridos dobles por simples junto con la intro-
ducción de germoplasma dentado produjo aumentos en (i) el número de flores por 
espiga, (ii) la partición de biomasa hacia la espiga durante el período crítico (i.e., 
hubo incrementos en la tasa de crecimiento de la espiga, pero no de la tasa de cre-
cimiento de partes vegetativas), (iii) el NG, (iv) la radiación interceptada, particular-
mente durante el período de llenado, (v) la producción de biomasa en postfloración, 
(vi) la eficiencia de uso de la radiación o de conversión (ec) para producir biomasa, 
y (vii) la eficiencia del uso del agua (EUA) para producir biomasa y rendimiento, 
que no estuvieron acompañados por modificaciones en la cantidad de agua eva-
potranspirada (Echarte et al., 2004; Luque et al., 2006; Curin et al., 2020, 2021; 
Cagnola et al., 2021; Amas et al., 2022). Asimismo, el mejoramiento ha aumentado 
la fotosíntesis de la hoja de la espiga en cultivos creciendo en altas densidades 
(Cagnola et al., 2021). Esta respuesta se explica en gran medida por el hábito más 
erectófilo (el coeficiente de atenuación disminuyó a una tasa de 1,1 % año-1 desde 
1989 hasta 2012), que aumentó la intercepción de la luz de la hoja de la espiga, y 
por la reducción de las tasas de respiración de dicha hoja en los híbridos modernos 
en comparación con los más antiguos (Cagnola et al., 2021; Lacasa et al., 2022). 
Por consiguiente, el aumento de densidad de plantas (Di Matteo et al., 2016; Cag-
nola et al., 2021), combinado con un incremento del hábito erectófilo de las hojas 
(Lacasa et al., 2022), promovieron una mejora en la ec y en el crecimiento durante el 
período crítico para la determinación del NG (Luque et al., 2006; Amas et al., 2022; 
Capítulo 4), provocando el aumento sostenido de la biomasa a partir de la década 
de 1990 (Curin et al., 2020, 2021). En cuanto al IC, la ausencia de ganancia desde 
la década de 1990 podría atribuirse al hecho de haber alcanzado valores superiores 
a 0,5 y consecuentemente ya cercanos al que se considera máximo para no incurrir 
en problemas de quebrado de caña (Hay, 1995), aunque algunos estudios recien-
tes sugieren que aún existiría posibilidad de algún aumento en maíz a través de la 
reducción de altura asociada a la inhibición de la síntesis de giberelinas (Hütsch y 
Schubert, 2017).

El mayor RG alcanzado en los híbridos más modernos como resultado de un ma-
yor número de granos no estuvo acompañado por cambios importantes en el PG, ya 
que diferentes estudios detectaron para este otro componente cierta estabilidad (Di 
Matteo et al., 2016), un leve crecimiento (Amas et al., 2022) o una leve disminución 
(Curín et al., 2021). La ausencia de una compensación entre ambos componentes 
numéricos se debió a que el aumento en la producción de biomasa durante el llena-
do de los granos (que acompañó al aumento del NG) permitió mantener estable la 
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relación fuente-destino durante dicha etapa en los híbridos más modernos (Luque et 
al., 2006; Amas et al., 2022). El comportamiento mencionado del mejoramiento local 
sobre el PG parece contrastar con los resultados obtenidos en ambientes de mayor 
latitud del hemisferio norte, en los que sí existió una clara tendencia a mejorar este 
rasgo (Chen et al., 2016). Sin embargo, la mayor respuesta del PG al mejoramiento 
detectada en siembras tardías respecto a tempranas en Argentina por Amas et al. 
(2022) sugiere que las diferencias entre estudios dependerían del grado de limita-
ción por fuente para el llenado de los granos de cada ambiente (Borrás et al., 2004; 
Bonelli et al., 2016; Capítulo 6). En los más restrictivos por caída en el nivel de ra-
diación incidente durante el llenado (e.g. alta latitud o siembras tardías en latitudes 
medias) se pone más en evidencia la mejora de la relación fuente-destino producida 
por el mejoramiento (Luque et al., 2006; Chen et al., 2016) que en aquellos con 
elevada irradiancia en esa etapa (e.g. siembras tempranas en la región templada 
de Argentina).

16.3. Mejoramiento para rendimiento en ambientes con estrés

Las contribuciones genéticas a la mejora en el rendimiento pueden dividirse en-
tre aquellas que aumentan el rendimiento potencial y aquellas que confieren una 
mayor tolerancia al estrés abiótico (Evans y Fischer, 1999). Históricamente, la me-
jora genética de los cultivos dio lugar a ganancias significativas en la productivi-
dad, compensando las pérdidas proyectadas en diferentes ambientes (Smith et al., 
2015), incluso enmascarando los efectos negativos del cambio climático incipiente 
(Rizzo et al., 2022). Sin embargo, la generación de nuevos genotipos representa 
una inversión a largo plazo, en términos de tiempo y dinero (Ruiz Guirado, 2021). 
Si bien los avances recientes han reducido el tiempo necesario para desarrollar 
híbridos (Capítulo 18), aún se requiere un mínimo de seis años para la liberación de 
uno nuevo al mercado (Masuka et al., 2017). Además, se necesita de inversiones 
elevadas para el genotipado y el fenotipado a campo, utilizando múltiples localida-
des para obtener resultados confiables (Cooper et al., 2014). Estudios recientes 
indicaron que la ganancia genética para ambientes restrictivos como los afectados 
por sequía, estrés por N y/o enfermedades se relacionó en parte con la inversión 
realizada y la capacidad de aplicar un correcto fenotipado a campo (Masuka et al., 
2017).

El mejoramiento genético de maíz en las últimas décadas ha contribuido a elevar 
no sólo los rendimientos potenciales (Luque et al., 2006; Fischer y Edmeades, 2010; 
Fischer et al., 2014; Amas et al., 2022), sino también los alcanzados en condiciones 
menos favorables (Haegele et al., 2013; Curin et al., 2020). Los incrementos en el 
RG potencial condujeron a mejoras en el RG bajo condiciones leves a moderadas 
de cualquier tipo de estrés, por lo que es común encontrar cultivares que combinan 
alta potencialidad y alta estabilidad de rendimiento (Tester y Langridge, 2010; Di 
Matteo et al., 2016). En Argentina, los híbridos modernos de maíz superaron a los 
más antiguos tanto en ambientes de alta producción como en aquellos con limitada 
disponibilidad de recursos (Ferreyra J.M., 2015; Di Matteo et al., 2016; Curin et 
al., 2020), lo que implicó una mejora en la adaptación a un amplio rango de am-
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bientes. Esto podría estar relacionado con que algunos de los principales rasgos 
de selección son igualmente ventajosos bajo estrés que bajo condiciones óptimas 
(Cattivelli et al., 2008). No obstante, existen algunas desventajas de llevar adelante 
el proceso de mejora en ausencia de restricción de recursos (hídricos, nutriciona-
les), principalmente, en relación a la pérdida de rasgos adaptativos asociados con 
su capacidad de captura y eficiencia de uso (Lafitte et al., 1997). En consecuencia, 
resulta necesario que los programas de mejoramiento desarrollen estrategias para 
aplicar selección en condiciones de baja oferta de nutrientes o agua (Edmeades et 
al., 2002; Tester y Langridge, 2010). En estos ambientes, donde la heredabilidad del 
rendimiento es baja, la mejor estrategia para aumentar el RG implica la selección 
de atributos secundarios que estén correlacionados con el rendimiento (Bänziger y 
Lafitte, 1997; Badu-Apraku et al., 2011, 2012). 

El primer efecto que se observa cuando la disponibilidad de agua es baja es una 
reducción en la turgencia celular, que afecta directamente la expansión de los teji-
dos en crecimiento (Sadras y Milroy, 1996; Capítulo 3). La altura de la planta (Nes-
mith y Ritchie, 1992; Otegui et al., 1995), la expansión foliar (Chenu et al., 2008) y 
el alargamiento de los estigmas (Bassetti y Westgate, 1993) se encuentran entre 
los rasgos generalmente estudiados en maíz para cuantificar este tipo de respuesta 
cuando se producen déficits de agua previos a la floración. Una consecuencia direc-
ta del déficit de agua que coincide con la etapa pre silking del período crítico (Otegui 
y Bonhomme, 1998) es una reducción en el alargamiento del estigma (Bassetti y 
Westgate, 1993). Esto resulta en un retraso de la floración femenina en relación 
con la antesis (Hall et al., 1982), con el aumento concomitante en el ASI (Bolaños 
y Edmeades, 1993). El ASI es un rasgo fácilmente evaluable por los mejoradores 
y de heredabilidad elevada comparativamente con el rendimiento. Un aumento del 
ASI en condiciones de estrés hídrico es un indicador indirecto de (i) una disminución 
del potencial agua de los tejidos, que controla su turgencia y consecuentemente su 
expansión (Boyer, 1970; Reymond et al., 2003), y (ii) una menor partición de asimi-
lados hacia la inflorescencia femenina en formación, lo que resulta en una lenta tasa 
de crecimiento de la espiga y sus componentes (Boyle et al., 1991; Monneveux et 
al., 2006; Edmeades et al., 2013).

Estudios orientados a interpretar las modificaciones introducidas por el mejora-
miento en ambientes deficitarios en N indican que se puede obtener ganancia de 
RG en ambientes limitados, que no estaría necesariamente asociada con pérdidas 
en el rendimiento potencial (Lafitte y Edmeades, 1994a). Sin embargo, la selec-
ción con altos niveles de N favoreció la liberación de genotipos más eficientes en 
la utilización del N acumulado (Ferreyra, 2015), pero tuvo poca o nula presión de 
selección para mejorar la eficiencia de absorción, en coincidencia con la obser-
vación de poca o nula variabilidad genotípica en la absorción de N (Lafitte et al., 
1997). Entre los rasgos sugeridos que indican una mejora en la absorción de N se 
encuentra el alto contenido de nitratos en la planta y el tallo (Lafitte y Edmeades, 
1994a). En la misma línea, rasgos relacionados con la fotosíntesis parecen jugar 
un rol importante. Se observó que, ante condiciones limitantes de N, la capacidad 
fotosintética postfloración de los híbridos modernos disminuía a una tasa menor que 
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la de los híbridos más antiguos debido a un menor decaimiento de la actividad de 
la PEP carboxilasa y una mayor conservación del contenido de clorofila y proteínas 
solubles en hoja (Ding et al., 2005). Por otra parte, y como ya fuera mencionado, 
se demostró que el ASI es un indicador sensible y heredable de partición del creci-
miento hacia la espiga en floración y ha sido utilizado como rasgo secundario junto 
con el rendimiento para selección de tolerancia a bajo contenido de N en el suelo 
(Edmeades et al., 1993; Lafitte y Edmeades, 1994a; DeBruin et al., 2017). Un mejor 
RG en condiciones de estrés por N se relacionó con un ASI corto, una prolificidad 
alta, una menor concentración de clorofila en las hojas inferiores y una senescencia 
foliar retrasada (Bänziger y Lafitte, 1997). El ASI y la prolificidad son probablemen-
te los rasgos que mejor reflejan la habilidad de la planta (y consecuentemente el 
genotipo) para producir una espiga con granos bajo déficit de N (Moll et al., 1987). 
La senescencia foliar y la concentración de clorofila de la hoja, en cambio, indican 
la capacidad para interceptar una mayor fracción de radiación incidente por mayor 
tiempo (Wolfe et al., 1988; Sinclair y Muchow, 1995). 

Más recientemente, en estudios enfocados en determinar los rasgos que mejora-
ron la eficiencia de uso del N en ambientes con baja disponibilidad de dicho nutrien-
te, se determinó que las ganancias en RG en los ambientes de bajo N se debieron 
tanto al NG como al PG, pero destacando que el primer componente había alcan-
zado un plateau en la última década (DeBruin et al., 2017). Asimismo, no se obser-
varon cambios en la concentración de N foliar en madurez fisiológica; sin embargo, 
la cantidad de N removilizado se incrementó de 55 a 65% en los últimos 80 años 
(DeBruin et al., 2017). Estudios previos habían determinado un potencial genético 
máximo de 63% para removilización desde las hojas (Ciampitti y Vyn, 2013; Debruin 
et al., 2013), por lo que los híbridos modernos han alcanzado dicho potencial. En un 
estudio similar se reportó que, entre 1967 y 2005, el aumento del RG en ambientes 
con bajo N estuvo sostenido, principalmente, por un incremento en el peso indivi-
dual de los granos, asociado con un mayor crecimiento de la planta postfloración y 
con un aumento en la relación fuente-destino durante el llenado de los granos en los 
híbridos más modernos (Chen et al., 2016). 

Por otro lado, en el análisis de algunos atributos relacionados con la captura del 
N en híbridos de maíz de China, se detectó que el mejoramiento genético promovió 
una reducción en la densidad de raíces en la capa superficial del suelo, pero ningún 
cambio en este rasgo a mayor profundidad (Chen et al., 2014). Esta tendencia no 
tuvo consecuencias ni en la eficiencia de absorción de N ni en el RG. Aparentemen-
te, el ángulo de crecimiento de las raíces se vuelve más pronunciado cuando hay 
baja disponibilidad de N en el suelo (Trachsel et al., 2013), lo que probablemente 
contribuye a un cambio relativo en el posicionamiento de las raíces hacia estratos 
con mayor disponibilidad de N. Estos hallazgos han sido respaldados recientemente 
por estudios con híbridos de diferentes eras de EEUU, en que se detectó una dismi-
nución de la densidad de longitud de raíces en los más modernos sin compromiso 
de su funcionalidad para la absorción de agua, probablemente como consecuencia 
de la selección por mayor tolerancia al aumento de la densidad de plantas (Mes-
sina et al., 2021). En resumen, toda la evidencia disponible respalda la noción de 
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efectos positivos del mejoramiento en la eficiencia de uso del N en maíz, sin efectos 
negativos claros del mejoramiento en la capacidad de absorción de N (Otegui et 
al., 2015). La falta de efectos negativos muy probablemente esté relacionada con 
el esfuerzo permanente de los programas de mejoramiento de maíz para aumentar 
el rendimiento de los cultivos en ambientes con limitaciones de agua (Edmeades et 
al., 2002).

16.4. Control genético del rendimiento y rasgos ecofisiológicos asociados

En maíz, el principal objetivo del mejoramiento genético consiste en identificar y 
reproducir híbridos superiores en RG y estabilidad para un ambiente objetivo (Ber-
nardo, 2010). En este sentido, el incremento del RG de los híbridos a través del 
tiempo fue el resultado de ganancias en heterosis como así también de ganancias 
en “no heterosis” (Tollenaar y Lee, 2002), obtenidas directamente por la mejora 
per se de las líneas parentales (Duvick, 1999). Por consiguiente, cualquier infor-
mación de la línea parental que permita predecir el desempeño de su progenie es 
altamente deseable pues reduce la necesidad de llevar adelante cruzamientos y el 
posterior análisis de la progenie híbrida (Betrán et al., 2003b). El comportamiento 
de una línea endocriada está correlacionado con su desempeño en combinaciones 
híbridas según qué proporción de la varianza genética se deba a la acción de genes 
de efecto aditivo (Eyhérabide, 2002). Los efectos aditivos son la porción predecible 
de los efectos genéticos y, por lo tanto, los más usados por los mejoradores en el 
proceso de selección. En 1909, Shull delineó las dos etapas principales en el desa-
rrollo de híbridos, vigentes aún hoy en los programas de mejoramiento de maíz. La 
primera corresponde al desarrollo de líneas endocriadas (Shull, 1909) y la segunda 
a la identificación de las mejores combinaciones de líneas parentales para producir 
híbridos superiores (Shull, 1911). En las secciones siguientes se analizarán algunos 
ejemplos de investigaciones tendientes a dilucidar el control genético de caracteres, 
teniendo como eje el marco ecofisiológico de generación de RG mencionado en 
capítulos precedentes. 

16.4.1. Variabilidad genotípica entre líneas endocriadas e híbridos derivados para 
rendimiento en grano y atributos relacionados. Fenotipado de rasgos de interés.

La existencia de variabilidad genotípica significativa en atributos de interés es 
uno de los aspectos más importantes para la inclusión de éstos en planes de me-
joramiento genético. En las últimas décadas se han desarrollado tecnologías de 
genotipado de alto rendimiento (e.g., secuenciación automática de ADN) que han 
logrado reducir drásticamente los costos; sin embargo, los avances en lo que res-
pecta a la medición de rasgos (i.e., fenotipado) no han seguido la misma tendencia, 
convirtiéndose en un importante cuello de botella para el mejoramiento de los cul-
tivos (Cooper et al., 2004; Steermers y Gunderson, 2007). El fenotipado extensivo 
de diferentes caracteres en ensayos a campo de grandes dimensiones puede re-
sultar muy costoso (Araus et al., 2008). La necesidad de evaluar un número eleva-
do de genotipos en distintos ambientes complica bastante el avance de las tareas 
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de fenotipado debido a la cantidad de horas de trabajo humano requeridas en las 
evaluaciones (Trachsel et al., 2016). Esto es tanto más crítico cuantos más rasgos 
se pretende evaluar y cuanto más compleja es la correcta caracterización de cada 
rasgo (Otegui et al., 2015). 

Diversos estudios han detectado variabilidad genotípica para rasgos ecofisioló-
gicos relacionados con el RG tanto en líneas endocriadas como en sus híbridos de-
rivados (Ahmadzadeh et al., 2004; Tollenaar et al., 2004; Echarte y Tollenaar, 2006; 
D’Andrea et al., 2009; Munaro et al., 2011a; Ruiz et al., 2019; Hisse, 2020; Galizia, 
2022). Asimismo, ambos grupos genotípicos difirieron en su RG al igual que en sus 
determinantes fisiológicos, tanto en condiciones potenciales como en respuesta a 
la variación ambiental promovida por cambios en la densidad de plantas y en la 
disponibilidad hídrica y de N. En ambientes con disponibilidad óptima de recursos, 
la superioridad en RG de los híbridos con respecto a sus líneas parentales fue prin-
cipalmente debida a la mejora en los primeros de (i) la intercepción de la radiación, 
determinada por un aumento del índice de área foliar y su persistencia durante el 
llenado de los granos (Tollenaar et al., 2004), (ii) el IC (Tollenaar et al., 2004), y 
(iii) la capacidad fotosintética durante el llenado de los granos (Ahmadzadeh et al., 
2004). De modo similar, en ambientes con disponibilidad de recursos limitada (i.e., 
en condiciones de estrés hídrico y poblacional) se determinó que el mayor NG de 
los híbridos se debió a una mayor fijación de granos por unidad de tasa de creci-
miento de la planta durante el periodo crítico (i.e., mayor eficiencia reproductiva de 
la planta)(Echarte y Tollenaar, 2006). Adicionalmente, mientras que en las líneas 
las variaciones en el NG estuvieron fuertemente explicadas por la tasa de emisión 
y aborto de estigmas, en los híbridos estuvieron explicadas por el tamaño potencial 
de la espiga (i.e. número de espiguillas totales) y la cantidad de estigmas expuestos 
tanto a nivel de planta individual (i.e., estigmas expuestos al día 5 o totales) como 
a nivel poblacional (i.e., máximo número de estigmas expuestos por m2; Rossini et 
al., 2020). Por otra parte, se observó que la superioridad para RG de los híbridos en 
relación a sus líneas parentales era mayor en ambientes con alta disponibilidad de 
N (Betrán et al., 2003c; D’Andrea et al., 2009; Munaro et al., 2011a). Asimismo, se 
detectó (i) un patrón común entre líneas e híbridos derivados para la relación entre 
el NG por planta y la tasa de crecimiento por planta durante el periodo crítico, inde-
pendientemente del tratamiento de N considerado (D’Andrea et al., 2009), a diferen-
cia de lo reportado previamente con otro germoplasma (Echarte y Tollenaar, 2006), 
(ii) una respuesta diferente entre grupos genotípicos para la relación entre el NG 
de la espiga apical y la tasa de crecimiento de la espiga durante el periodo crítico, 
que determinó una menor eficiencia reproductiva de la espiga para las líneas, y (iii) 
una mayor sensibilidad de los híbridos con respecto a sus líneas parentales cuando 
fueron sometidos a deficiencias de N en atributos relacionados con el crecimiento y 
la producción de biomasa o, lo que es lo mismo, una menor capacidad de las líneas 
de aprovechar las mejoras en el ambiente. Asimismo, líneas e híbridos difirieron 
para la relación entre el RG y la cantidad de N absorbido a madurez fisiológica, 
estableciendo las líneas una menor EUNf y demostrando su menor capacidad para 
producir biomasa con similares absorciones de N que los híbridos. Este comporta-
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miento destaca que la depresión por endogamia de las líneas afecta su crecimiento 
(principalmente expansión de tejidos) de modo tal que las torna menos susceptibles 
a las reducciones de N, lo que implica una menor demanda de nutrientes (D’Andrea 
et al., 2009; Munaro et al., 2011a) y una respuesta diferencial entre grupos genotípi-
cos a los cambios en el ambiente. Al estudiar la variación de la plasticidad fenotípica 
bajo regímenes de agua y N contrastantes (Ruiz et al., 2019) se confirmó (i) la gran 
plasticidad del RG y rasgos como el ASI y el NG, así como la reducida plasticidad 
de rasgos fenológicos y del PG, (ii) la mayor plasticidad fenotípica en ambientes con 
déficit hídrico severo respecto de los ambientes con estrés por N para casi todos 
los rasgos evaluados (RG, NG, prolificidad, PG, tiempo a floración), con la única 
excepción del ASI en las líneas, y (iii) la mayor variación en la plasticidad fenotípica 
de las líneas para prolificidad, ASI y NG, independientemente del tipo de estrés al 
que fueran sometidas, lo que pone de manifiesto el mayor efecto del estrés sobre 
ellas en estos atributos.

Figura 16.2: Datos primarios y estadísticos descriptivos para rendimiento en grano por planta 
(RGP) y atributos relacionados con la producción y partición de biomasa en 6 líneas (L, n = 
240) y sus 30 híbridos derivados (H, n = 1200) evaluados en 14 ambientes con amplia va-
riabilidad en la disponibilidad de recursos (radiación, agua y N). Cada punto representa una 
combinación de genotipo × repetición × ambiente. Las líneas horizontales inferior, superior y 
central de la caja representan los percentiles 25º, 75º y 50º, respectivamente. ASI, intervalo 
antesis-silking; BT: biomasa total acumulada en madurez; IC, índice de cosecha; NGE1: nú-
mero de granos espiga apical; NGP: número de granos por planta; PC: periodo crítico; pe: 
partición a espiga en PC; PG: peso individual del grano; TCE: tasa crecimiento de la espiga 
apical; TCP: tasa de crecimiento por planta. Adaptado de Galizia et al (2020).

Figura 16.3: Datos primarios y estadísticos descriptivos de (A) el peso de grano potencial 
(PGPOT) y sus caracteres secundarios, y (B) los atributos asociados con el crecimiento de la 
planta, la relación fuente-destino y componentes del rendimiento en grano. Los datos corres-
ponden a híbridos (H, n = 360) y líneas (L, n = 72) cultivados durante dos años experimenta-
les (2013/14 y 2014/15) en dos niveles de N (N0, sin el agregado de fertilizante; N1, fertilizado 
con 200 kg N ha-1). Cada punto representa una combinación de genotipo × repetición × nivel 
de N × año experimental. Los círculos de mayor tamaño corresponden al promedio de cada 
condición de N (N0: claros, N1: oscuros) para cada grupo genotípico. Las líneas horizontales 
inferior, superior y central de la caja representan los percentiles 25º, 75º y 50º, respecti-
vamente. CHMF: concentración de humedad a madurez fisiológica; CPPLLE: crecimiento por 
planta durante el período de llenado efectivo; DFL: duración de fase lag; DLLE: duración del 
período de llenado efectivo del grano; DLLG: duración total del llenado del grano; MCAG: 
máximo contenido de agua del grano; MVG: máximo volumen del grano; NGP: número de 
granos por planta; PG: peso medio de grano; TCG: tasa de crecimiento del grano; TCPPC: 
tasa de crecimiento por planta durante el período crítico; TDG: tasa de desecación del grano 
(Extraído de Hisse et al., 2020). 
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Más recientemente, se analizó el comportamiento de los grupos genotípicos dis-
tintos en cuanto a (i) la plasticidad en atributos relacionados con la producción y par-
tición de la biomasa aérea a través de 14 ambientes (Figura 16.2; Galizia, 2022), y 
(ii) la determinación del PG y sus rasgos asociados en ambientes con disponibilidad 
de N contrastante (Figura 16.3; Hisse, 2020). Para todos los rasgos analizados se 
encontró variabilidad y, como ya fuera mencionado, los híbridos fueron superiores 
a las líneas en la mayoría de los rasgos. La excepción a esta tendencia (i.e. líneas 
> híbridos) se verificó en la partición de biomasa a la espiga (i.e., pe: la tasa de cre-
cimiento de la espiga por unidad de tasa de crecimiento de la planta), la prolificidad 
y rasgos relacionados con la determinación del PG como la duración de fase lag y 
la tasa de desecación del grano. Adicionalmente, no hubo diferencias entre grupos 
genotípicos para la eficiencia reproductiva de la planta (i.e., NG por unidad de TC-
Ppc; Capítulo 4) o su inversa (i.e., TCPpc por grano fijado) y la concentración de 
humedad a madurez. 

Por último, unas consideraciones acerca de la determinación del PG. Los cam-
bios en este rasgo estuvieron principalmente asociados con las variaciones en la re-
lación fuente-destino establecida (i.e., crecimiento de la planta por grano durante el 
llenado) en ambos grupos genotípicos (Hisse et al., 2019). Sin embargo, los mode-
los bi-lineales ajustados difirieron entre híbridos y líneas. Si bien el aumento del PG 
por unidad de incremento en la relación fuente-destino durante el llenado fue similar 
en ambos grupos de genotipos, el umbral de crecimiento postfloración por grano al 
que se alcanza el máximo PG fue mucho mayor en los híbridos (299 mg grano-1) que 
en las líneas (176 mg grano-1). Asimismo, el efecto de la disponibilidad de N sobre 
la relación mencionada difirió entre ambos grupos genotípicos. En los híbridos, el 
aumento en el nivel de N causó un incremento en el crecimiento postfloración por 
grano, con el consiguiente aumento en el PG y una proporción considerable de ex-
ceso en la fuente respecto del tratamiento de bajo N. En las líneas no se detectó una 
tendencia clara en la respuesta a la disponibilidad de N. Como resultado del efecto 
diferencial del tratamiento de N sobre ambos grupos genotípicos, la respuesta del 
cambio relativo en el PG por unidad de cambio relativo en la relación fuente-destino 
durante el llenado fue mayor en los híbridos que en las líneas, determinando una 
mayor sensibilidad de los híbridos ante caídas en el crecimiento posfloración (Figu-
ra 16.4). 
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Figura 16.4: Relación entre el cambio relativo del peso individual del grano (PG) y el cambio 
relativo del crecimiento por planta por grano durante el período de llenado efectivo (CPPLLE 
grano-1), ambos calculados como la diferencia relativa entre ambos niveles de nitrógeno. Un 
modelo lineal (línea negra) y uno bi-lineal con plateau (línea gris) ajustó el conjunto de datos 
de los híbridos (n = 84; P < 0,001) y de las líneas (n = 24; P < 0,05), respectivamente (Extraído 
de Hisse et al., 2019).

16.4.2. Heterosis para rendimiento. Bases fisiológicas para su determinación en 
ambientes potenciales y con estrés

La mayor parte de la producción mundial de maíz se basa principalmente en el 
uso de híbridos simples o F1 (Duvick, 2005; Fischer 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 bioma-
sa y RG observado en la descendencia F1 en relación a las líneas endocriadas que 
le dieron origen (parentales homocigotos o altamente homocigotos; Duvick, 1999). 
El término “heterosis del padre medio” se refiere a la diferencia entre el rendimien-
to de un híbrido F1 respecto a la media de rendimiento de las líneas endocriadas 
parentales. En este sentido, se ha observado que los híbridos generados a partir 
de padres genéticamente divergentes exhiben más heterosis que los híbridos gene-
rados a partir de líneas genéticamente similares (Hallauer et al., 1988), por lo que 
las líneas endocriadas fueron clasificadas en diferentes grupos heteróticos (Troyer, 
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2006). Así, la progenie de cruzas entre grupos heteróticos típicamente exhibe más 
heterosis que la de cruzas dentro de grupos heteróticos. 

La ganancia genética del RG estimada para maíz durante el siglo XX se debió, 
en principio, al aumento en la explotación de la heterosis y, más recientemente, a la 
mejora del RG de las líneas endocriadas utilizadas para producir los híbridos sim-
ples (Duvick, 2005). Esto produjo que, en los últimos años, la tasa de incremento de 
la heterosis medida en términos absolutos se mantenga relativamente constante y 
que la heterosis porcentual disminuya en forma lineal pues resulta dividida por valo-
res cada vez mayores de RG de las líneas parentales (Duvick, 1999), especialmen-
te bajo condiciones ambientales favorables para el cultivo (Duvick, 2005). En este 
sentido, se determinó que para híbridos de maíz del cinturón maicero de EEUU libe-
rados durante el período 1950 a 1990, el aporte debido al aumento en rendimiento 
de las líneas parentales fue más importante que la heterosis per se (Troyer, 2006).

No sólo el RG exhibe heterosis en maíz (Tabla 16.1), pero su magnitud es alta-
mente variable dependiendo de los parentales elegidos, del rasgo evaluado (Sprin-
ger y Stupar, 2007) y del ambiente explorado (Munaro et al., 2011b). En condicio-
nes potenciales de crecimiento, la expresión de la heterosis para RG refleja las 
influencias acumuladas de heterosis para sus determinantes ecofisiológicos. En 
este sentido, la heterosis para RG no sólo se encuentra fuertemente asociada con 
la heterosis para NG (Tabla 16.1), sino también con la producción de biomasa y su 
partición (e.g., la eficiencia reproductiva de la planta y el IC), el mantenimiento de la 
capacidad fotosintética durante el periodo de llenado de los granos (e.g., ec en post-
floración) y atributos relacionados con la captura de luz alrededor de silking y duran-
te el llenado de los granos (e.g., índice de área foliar máximo y el mantenimiento del 
área foliar postfloración) (Ahmadzadeh et al., 2004; Tollenaar et al., 2004; Echarte y 
Tollenaar, 2006; D’Andrea et al., 2009; Munaro et al., 2011a). Asimismo, se ha repor-
tado heterosis para el PG y sus atributos fisiológicos asociados, i.e. tasa y duración 
de llenado (Munaro et al., 2011a; Alvarez Prado et al., 2013b; Josue y Brewbaker, 
2018; Hisse, 2020), estando la heterosis para PG principalmente relacionada con la 
heterosis para duración de llenado del grano (Alvarez Prado et al., 2013b). 

Como fuera mencionado, la heterosis es una variable dinámica influenciada por 
el ambiente, y depende además del atributo evaluado, así como también del estado 
de desarrollo del cultivo (Tollenaar et al., 2004). En este sentido, el patrón de res-
puesta de los niveles de heterosis a condiciones de crecimiento limitantes depende-
rá del tipo de estrés evaluado. Así, la magnitud de la heterosis para RG en términos 
porcentuales aumenta bajo déficit hídrico (Betrán et al., 2003a, c; Ruiz Guirado, 
2021), alta densidad de plantas (Liu y Tollenaar, 2009a), y exceso hídrico (Zaidi et 
al., 2007); por el contrario, tiende a disminuir en condiciones de déficit de N (Betrán 
et al., 2003a, c; Munaro et al., 2011a). Aparentemente, el estrés hídrico tiene un ma-
yor efecto sobre la expresión de la depresión por endocría que la deficiencia de N. 
Muy probablemente, las restricciones en el crecimiento impuestas por la endogamia 
per se implican una menor demanda de nutrientes para las líneas (D’Andrea et al., 
2009; Munaro et al., 2011a), lo que resultaría en diferentes niveles de estrés entre 
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grupos genotípicos y, consecuentemente, en una respuesta diferencial a los cam-
bios en el ambiente. Asimismo, la heterosis para RG está asociada con la heterosis 
de distintos atributos ecofisiológicos dependiendo del tipo de estrés considerado: (i) 
IC en alta densidad (Liu y Tollenaar, 2009a); (ii) producción de biomasa en condi-
ciones de baja irradiancia (Liu y Tollenaar, 2009b); y (iii) tasa de crecimiento de la 
espiga y ec durante el periodo crítico y PG bajo condiciones de déficit de N (Tabla 
16.1; Munaro et al., 2011a).  

Tabla 16.1: Porcentaje (%) promedio de heterosis del padre medio, rango de heterosis y co-
rrelación fenotípica (r) entre el porcentaje de heterosis para rendimiento en grano por planta 
(RGP) y el porcentaje de heterosis para 25 atributos ecofisiológicos cultivados en 5 experi-
mentos a campo con alta y baja disponibilidad de nitrógeno (N). Extraído de Munaro et al. 
(2011a).  

*, **, *** significativo a P= 0,05, 0,01, y 0,001, respectivamente, NS = no significativo.
ASI, intervalo antesis-silking; B: biomasa acumulada; BT: biomasa total acumulada en ma-
durez; ec, eficiencia conversión de la radiación; ei, eficiencia de intercepción de la radiación; 
IAF: índice de área foliar; IC, índice de cosecha; MAX: máximo; MF: madurez fisiológica; 
NGE1: número de granos espiga apical; NGP: número de granos por planta; PC: periodo 
crítico; pe: partición a espiga en PC; PG: peso individual del grano; POS: periodo de llenado 
activo del grano; R2: inicio del periodo activo de llenado de grano; Rint: radiación fotosintéti-
camente activa interceptada; TCE: tasa crecimiento de la espiga apical; TCP: tasa de creci-
miento por planta; TT: tiempo térmico; V14; 14 hojas liguladas.
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Trabajando con un conjunto de líneas endocriadas de origen público y sus hí-
bridos derivados, se demostró (Munaro et al., 2011b; Galizia et al., 2020) que la 
heterosis absoluta para RG, sus componentes numéricos y la biomasa a madurez 
disminuyó en forma lineal cuando las condiciones del ambiente se tornaron menos 
favorables. Por el contrario, los demás rasgos evaluados (i.e., IC, prolificidad, tasa 
de crecimiento de la planta y la espiga durante el periodo crítico, eficiencias repro-
ductivas) no se vieron modificados o incluso disminuyeron (ASI) su heterosis bajo 
condiciones ambientales superiores (Galizia et al., 2020). La relación positiva en-
contrada entre la plasticidad fenotípica y la plasticidad de la heterosis absoluta de-
muestra que los rasgos con mayor respuesta al ambiente fueron los más afectados 
por la depresión por endocría, exhibiendo niveles superiores de heterosis absoluta 
(Galizia et al., 2020). 

Recientemente (Ruiz Guirado, 2021) se detectó tanto el modo de acción (directo 
o indirecto) como la magnitud de la relación entre las heterosis de RG y sus rasgos 
determinantes. Independientemente de la condición de crecimiento (sin limitantes 
vs déficit hídrico) y del origen del germoplasma (público y privado), se encontró que 
(i) la heterosis para NG tiene un efecto directo fuerte y positivo sobre la heterosis 
para RG, (ii) otros rasgos evaluados cuya heterosis guarda relación con la heterosis 
para RG lo hacen a través de un efecto indirecto sobre la heterosis para NG, y (iii) 
estos efectos indirectos pueden variar en expresión según la combinación particular 
de condición de crecimiento y fuente de germoplasma analizada. Así, en los am-
bientes sin limitantes hídricas, sólo la heterosis del tiempo a antesis tiene un efecto 
indirecto sobre la heterosis del RG a través de la heterosis del NG, mientras que 
en ambientes con estrés hídrico aumenta el número de rasgos cuya heterosis tiene 
un efecto indirecto sobre la heterosis del RG (tiempo a antesis, ASI, prolificidad y 
altura). Por lo que, a medida que el ambiente se torna deficitario en agua, aumenta 
el número de rasgos que influencian indirectamente a la heterosis para RG. Esto 
último suma complejidad al proceso de selección de genotipos para ambientes limi-
tantes, ya que a medida que los ambientes son más restrictivos se suman rasgos 
que interaccionan con la determinación y expresión del RG (Ruiz Guirado, 2021). 
Los mejoradores deberán equilibrar la necesidad de acumular alelos favorables con 
la búsqueda de efectos heteróticos crecientes por medio de combinaciones favora-
bles de líneas parentales (Galizia et al., 2020).

16.4.3. Tipo de acción génica preponderante en los rasgos determinantes del ren-
dimiento

A pesar de los avances en el mejoramiento de las líneas endocriadas, la combi-
nación adecuada de las líneas parentales continúa siendo crucial en la selección de 
híbridos superiores (Duvick, 2005; Troyer y Wellin, 2009). En este sentido, la iden-
tificación del par de líneas endocriadas que darán el mejor híbrido no es una tarea 
sencilla, ya que para conocer el valor de un individuo o línea es necesario evaluar 
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su progenie a través de diseños de apareamiento (dialélico, factorial, North Carolina 
I y II) que cuantifiquen genéticamente los componentes de la varianza total. Uno 
de los diseños más utilizados es el dialélico completo, el cual consiste en el cruza-
miento de n líneas en todas las combinaciones posibles (i.e. incluyendo recíprocos), 
obteniendo n2 familias de hermanos completos (Hayman, 1954). El análisis dialélico 
tiene como finalidad el estudio del modo de herencia de un carácter complejo, pero 
constituye a su vez una herramienta para mejoradores de maíz interesados en eva-
luar la aptitud combinatoria de líneas endocriadas. 

La aptitud combinatoria de las líneas endocriadas es el factor último que determi-
na la utilidad de una línea para la producción de híbridos (Hallauer et al., 1988). El 
valor de contar con el dato de la aptitud combinatoria de una línea reside en la po-
sibilidad de predecir el comportamiento de los híbridos derivados de ella. En maíz, 
el comportamiento de una línea endocriada está correlacionado con su comporta-
miento en combinaciones híbridas según qué proporción de la varianza se deba a la 
acción de genes aditivos. Sprague y Tatum (1942) fueron los primeros en particionar 
la aptitud combinatoria en aptitud combinatoria general (ACG) y aptitud combinato-
ria específica (ACE). La ACG se refiere al comportamiento promedio de una línea 
parental en las combinaciones de sus híbridos, y se asocia con la presencia de 
genes de efecto aditivo. La ACE se refiere al desvío encontrado entre el compor-
tamiento promedio observado para una combinación híbrida en particular y el que 
debería esperarse a partir del comportamiento promedio de las líneas parentales 
involucradas, y es indicativa de la presencia de genes con efectos no aditivos. Las 
estimaciones de ACG y ACE son relativas al (y dependen del) conjunto de genotipos 
evaluados en las evaluaciones de progenie híbrida (Hallauer et al., 1988). Ambas 
pueden interactuar con el ambiente y producir cambios en las estimaciones de las 
aptitudes a través de estos (Galizia, 2022). Por lo tanto, es recomendable contar 
con estimaciones provenientes de diferentes ambientes.

Diversos estudios sobre el tipo de acción génica en maíz han estado relaciona-
dos casi exclusivamente con el RG y unos pocos caracteres morfológicos de fácil 
determinación, como número total de hojas, hábito foliar, largo de espiga, número 
de hileras por espiga, diámetro de espiga, prolificidad, altura de planta (Johnson, 
1973; Mason y Zuber, 1976). En general, para la mayoría de los atributos, los efec-
tos de ACG fueron relativamente más importantes que los de ACE, excepto para há-
bito foliar en que fueron similares. Por otro lado, la estimación de los efectos aditivos 
de los componentes numéricos del RG (i.e., número de hileras por espiga, número 
de granos por hilera y PG) no fue un mejor criterio de selección que la estimación 
de los efectos aditivos del RG per se, dado que los efectos no aditivos de los rasgos 
eran similares o superiores al del RG (Johnson, 1973). En otro estudio, más enfo-
cado en los componentes numéricos y determinantes fisiológicos del RG (Lee et al., 
2005), se analizaron los efectos aditivos del IAF máximo, la duración del área foliar 
verde, la acumulación de biomasa aérea, el IC, el NG y el RG en un conjunto de 
líneas endocriadas representativas del germoplasma élite de ciclo corto de Canadá. 
Se determinó que tanto los efectos aditivos (74 %) como los no aditivos (26 %) in-
fluenciaron el RG en proporciones semejantes a las descritas previamente (Hallauer 
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et al., 1988). El 90% de los efectos genéticos significativos fueron aditivos para el 
IC, el área foliar máxima y la duración del área foliar verde, pero no hubo diferencia 
significativa entre la proporción aditiva y no aditiva para la biomasa aérea, por lo que 
el estudio mencionado no permitió explicar el control genético del RG a través de los 
procesos fisiológicos que lo determinan (Lee et al., 2005). Adicionalmente, utilizan-
do líneas públicas con germoplasma diverso (flint, semiflint, dentado) a través de 
ambientes contrastantes en disponibilidad hídrica y de N, se determinó la prepon-
derancia de efectos no aditivos para la tasa de crecimiento de la planta durante el 
periodo crítico, y, por el contrario, de efectos aditivos para la tasa de crecimiento de 
la espiga durante el mismo periodo, por lo cual la selección por este último atributo 
sería más eficiente (Munaro, 2013). En el mismo estudio se identificó a la ec durante 
el llenado de los granos y al PG como los principales atributos cuyo control genético 
permitieron explicar las diferencias fenotípicas del RG en condiciones de alta y baja 
disponibilidad de N, respectivamente. En coincidencia, se observaron cambios en la 
relevancia que tuvieron los efectos aditivos y no aditivos en la determinación de los 
caracteres dependiendo de la situación ambiental particular (i.e., potencial, con limi-
tación preponderante de agua o N) (Galizia, 2022). Excepto para el ASI y el PG, que 
en todas las situaciones mostraron una fuerte preponderancia de los efectos aditi-
vos en su determinación (Indice Baker, Figura 16.5), para 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 respecto a lo encontrado 
para los ambientes potencial y con limitación hídrica (Figura 16.5). Esta información 
permite guiar la estrategia de selección a seguir dependiendo del ambiente objetivo. 
Dada la relevancia que los efectos aditivos han tenido tanto en el ambiente poten-
cial 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 (Galizia, 2022). 
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 
asignarse comparativamente más recursos a la evaluación de los híbridos per se 
(Galizia, 2022). 

En cuanto al control genético del PG a través de sus determinantes fisiológicos 
en ambientes contrastantes en disponibilidad de N, se encontró (Hisse, 2020) que 
en casi todos los rasgos predominaron los efectos génicos aditivos y, además, que 
la proporción de varianza genética aditiva fue mayor en la condición de baja oferta 
de N. Dicho incremento en la baja oferta de N estuvo dado en mayor medida por 
una disminución notable en el componente de ACE, el cual expresó una alta sensi-
bilidad al cambio en la disponibilidad de N. Por otro lado, el PG estimado tuvo una 
menor proporción de varianza génica aditiva en comparación con sus componentes 
fisiológicos, reflejando la importancia del uso de atributos secundarios para lograr 
un mayor PG. Entre los rasgos secundarios, la tasa de desecación y el máximo con-
tenido agua en el grano tuvieron los mayores niveles de varianza genética aditiva, 
superando a los principales determinantes fisiológicos del PG (i.e., tasa y duración 
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de llenado de grano). Adicionalmente, la presencia de correlación genética negativa 
en sus efectos aditivos entre tasa y duración de llenado (Hisse, 2020), a pesar de 
la relativa independencia fisiológica existente entre ambos caracteres (Borrás et al., 
2009; Borrás y Gambín, 2010), advierte sobre posibles efectos no deseados respec-
to de la mejora genética del PG vía sus principales atributos secundarios, ya que ha-
cerlo por alguno/s de ellos podría afectar negativamente a otro/s, resultando en una 
disminución del progreso en la selección (Hisse, 2020). Así, la tasa de desecación 
y el máximo contenido agua en el grano resultarían mucho más beneficiosos que 
la tasa de crecimiento y duración de llenado de grano para ser considerados como 
atributos secundarios cuando el objetivo es mejorar genéticamente el PG, tanto en 
ambientes potenciales como en ambientes con deficiencias de N (Hisse, 2020). 

16.4.4. Heredabilidad de rendimiento y caracteres secundarios

El grado de determinación genética o heredabilidad en sentido amplio (H2) permi-
te estimar la magnitud con que influye el efecto genotípico total sobre la determina-
ción del fenotipo (i.e., cociente entre las varianzas genética y fenotípica). Además, 
la cuantificación del componente aditivo de la varianza genética permitirá estimar la 
heredabilidad en sentido estricto (h2; cociente entre las varianzas aditiva y fenotípi-
ca). 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. 

En maíz, existe controversia respecto a la heredabilidad o la predicción del RG 
de la progenie híbrida a partir de sus líneas parentales endocriadas, debido a que los 
antecedentes no son consistentes. Algunos estudios en condiciones no estresantes 
indicaron que el RG de los híbridos no podía predecirse a partir de las líneas pa-
rentales y, por lo tanto, la evaluación de los primeros era necesaria (Hallauer et al., 
1988). Otros autores, en cambio, obtuvieron cierta predicción para el RG con buena 
disponibilidad de recursos pero no bajo estrés hídrico (Hallauer et al., 1988; Kebede 
et al., 2013; Ruiz Guirado, 2021) o de N (D’Andrea et al., 2013). En general, se ob-
servó una caída en la H2 para RG a medida que la intensidad del estrés aumentaba 
(Bänziger y Cooper, 2001; Mansfield y Mumm, 2014). Contrariamente, otros traba-
jos mostraron que el RG de los parentales estaba fuertemente correlacionado con 
el de los híbridos derivados en condiciones de sequía severa (Betrán et al., 1997); 
más aún, que la correlación aumentaba con la severidad de la sequía (Betrán et al., 
2003c; Kebede et al., 2013). Asimismo, se establecieron heredabilidades para RG 
mayores en ambientes con bajo N que en los bien provistos por este nutriente. (La-
fitte y Edmeades, 1994b). Por otra parte, las relaciones padre-progenie para el RG 
fueron positivas y significativas sólo para la condición de riego, mientras que para 
NG, prolificidad y PG se mantuvieron en ambas condiciones hídricas (Ruiz Guirado, 
2021). La autora concluye que la utilización de los componentes numéricos del RG 
para evaluar el desempeño de los parentales sería una alternativa recomendable, 
ya que dichos rasgos secundarios resultarían, comparativamente, menos afectados 
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por el ambiente que el RG per se. De esta manera, el uso de caracteres secundarios 
que estén correlacionados con el RG en ambientes de bajo potencial, cuya varian-
za genética y heredabilidad sean elevadas bajo estrés y resulten de fácil medición 
resultaría útil para aumentar la eficiencia de selección (Ludlow y Muchow, 1990; 
Bolaños y Edmeades, 1996; Bänziger y Lafitte, 1997). 

Con respecto a los rasgos relacionados con la fenología de las plantas (Capítulo 
2), los mismos siempre tuvieron relaciones padre-progenie estrechas (D’Andrea et 
al., 2013) y alta H2 (Badu-Apraku et al., 2004; Ruiz et al., 2019) tanto en ambientes 
variables en disponibilidad hídrica como de N, confirmando su fuerte control gené-
tico (Hallauer et al., 1988). Estos rasgos mantuvieron sus correlaciones en todos 
los ambientes e independientemente de la procedencia del germoplasma (privado 
o público), incluso cuando se eliminó el efecto ambiental a través de la normaliza-
ción de los datos, indicando relaciones padre-progenie independientes del ambiente 
(D’Andrea et al., 2013; Ruiz Guirado, 2021). 

En trabajos realizados con maíces tropicales del CIMMYT sometidos a estreses 
hídricos o de N se demostró la alta correlación del rendimiento con el ASI, la prolifi-
cidad, la altura de la planta y la senescencia foliar (Betrán et al., 2003a). Para estos 
rasgos, bajo condiciones de estrés se registraron valores de H2 superiores a los 
del RG y su uso junto al RG mejoró la eficiencia de selección en dichos ambientes 
(Bolaños y Edmeades, 1996; Ribaut et al., 1996; Bänziger y Lafitte, 1997; Zhao et 
al., 2018). En este sentido, las ganancias logradas luego de ocho ciclos de selec-
ción recurrente para tolerancia a la sequía estuvieron asociadas con incrementos 
en el número de espigas por planta, IC altos y ASI reducidos (Bolaños y Edmeades, 
1993; Edmeades et al., 1993, 1999; Chapman y Edmeades, 1999). El ASI, sin duda, 
es el atributo secundario más destacado en cuanto a sus valores de heredabilidad 
aún bajo estrés (Bolaños y Edmeades, 1996; Betrán et al., 2003a). Sin embargo, 
recientemente (Ruiz Guirado, 2021) se reportaron valores nulos de H2 para el ASI 
de las líneas, una tendencia que se ha informado en estudios anteriores al comparar 
regímenes hídricos (Badu-Apraku et al., 2004) y podría atribuirse a la variación ex-
tremadamente grande registrada para este rasgo entre las líneas en la condición de 
déficit de agua. Del mismo modo, se observó una disminución en la heredabilidad 
de la prolificidad y del ASI a medida que empeoraron las condiciones ambientales 
(Figura 16.5). Otros atributos relacionados con la captura de luz, la producción to-
tal de biomasa y su partición a estructuras reproductivas, así como la captura y la 
eficiencia de uso de N también demostraron tener buena predicción en sus líneas 
parentales en ambientes contrastantes de N (D’Andrea et al., 2013).
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Figura 16.5: 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 pre-
ponderante de N (PE0607RN0) o de agua (PE0809SN200) en los atributos bajo estudio. ASI, 
intervalo antesis-silking; BT: biomasa total acumulada en madurez; IC, índice de cosecha; 
NGE1: número de granos espiga apical; NGP: número de granos por planta; PC: periodo crí-
tico; pe: partición a espiga en PC; PG: peso individual del grano; RGP: rendimiento en grano 
por planta; TCE: tasa crecimiento de la espiga apical; TCP: tasa de crecimiento por planta. 
Extraído de Galizia (2022).

Con respecto a los determinantes fisiológicos del RG, el IC tuvo valores de he-
redabilidad mayores a los del RG a través de todos los ambientes (Figura 16.5; 
Galizia, 2022; Hay, 1995). Como fuera mencionado para el ASI y la prolificidad, los 
efectos génicos preponderantes para el IC fueron de naturaleza aditiva, reflejados 
en valores elevados del índice de Baker y de h2 (Figura 16.5). En el caso de la pro-
ducción de biomasa a madurez su determinación estuvo principalmente asociada 
con la acción génica no aditiva, con valores nulos de h2 y moderados de H2 (Figura 
16.5; Galizia 2022).

En relación al PG, las estimaciones de H2 son altas respecto a las del NG y ras-
gos relacionados con el crecimiento de la planta (Figura 16.5; Ribaut et al., 1996; 
Sadras y Slafer, 2012). En el período crítico, las plantas establecen el NG en función 
de las condiciones de crecimiento, minimizando la variabilidad en el tamaño de los 
granos (Sinclair y Jamieson, 2006; Sadras, 2007; Gambín y Borrás, 2010). De esta 
manera, no sorprende encontrar alta correlación entre las líneas parentales y sus 
híbridos derivados para el PG (Alvarez Prado et al., 2013a; D’Andrea et al., 2013) 
y los caracteres fisiológicos que lo determinan (Alvarez Prado et al., 2013a). El PG, 
al igual que sus dos determinantes fisiológicos (i.e. tasa y duración de llenado), 
presentan valores medios a altos de H2, destacándose la H2 para máximo contenido 
de agua en el grano, tasa de llenado y peso individual del grano (Sadras, 2007; Al-
varez Prado et al., 2013a; Hisse, 2020). Para dichos atributos se ha observado un 
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predominio de efectos génicos aditivos, tanto en materiales templados (Wang et al., 
1999) como tropicales (Josue y Brewbaker, 2018), evidente en la superioridad del 
componente de ACG sobre el de ACE.

16.4.5. Disección de las bases genéticas de atributos asociados con el rendimiento 
a través de poblaciones de mapeo

El estudio genético de la determinación del rendimiento es difícil porque la mayo-
ría de los caracteres agronómicos asociados son complejos y regulados por varios 
genes, siendo su herencia de naturaleza cuantitativa. Así, la manipulación de carac-
teres cuantitativos está condicionada por el número de genes involucrados en su 
expresión, la epistasis y la magnitud del efecto que tienen en forma individual sobre 
el fenotipo de la planta, la cual es generalmente pequeña. A pesar de la dificultad 
para estudiar caracteres cuantitativos, fue posible identificar en maíz múltiples QTL 
para caracteres morfo-fisiológicos relacionados con el RG, la arquitectura del cano-
peo, el PG, la calidad del grano, la economía del N, la resistencia al estrés hídrico, 
etc. Dada la magnitud de la información generada en el último tiempo, solo se ana-
lizarán algunos ejemplos. 

La mayoría de los trabajos publicados durante los últimos 20 años estuvo enfo-
cada al genotipado y la identificación de QTL de unos pocos rasgos como los rela-
cionados con la arquitectura de la planta (e.g., Beavis et al., 1991; Chen et al., 2015; 
Ding et al., 2015; Dzievit et al., 2019; Ku et al., 2016, 2012, 2010; Li et al., 2015b; Li 
et al., 2016; Lima et al., 2006; Mickelson et al., 2002; Pan et al., 2017; Peiffer et al., 
2014; Reymond et al., 2003; Sibov et al., 2003; Tian et al., 2011; Wang et al., 2017; 
Wassom, 2013; Wei et al., 2015; Yang et al., 2016; Zhang et al., 2017; Zhao et al., 
2018), el PG (e.g., Hirel et al., 2001; Li et al., 2007; Liu et al., 2014; Peng et al., 2013, 
2011; Zhang et al., 2014) y la calidad del grano (e.g., Gustafson y de Leon, 2010; 
Li et al., 2009; Schon et al., 1994; Séne et al., 2001; Wassom et al., 2008; Zhang 
et al., 2008) sin un análisis funcional sobre la determinación de esos rasgos a nivel 
de cultivo. Los esfuerzos por vincular la información fenotípica con la genotípica si-
guen siendo escasos y limitados a las investigaciones con un adecuado fenotipado 
(Miflin, 2000; Großkinsky et al., 2015). Muchas de ellas fueron realizadas con (i) un 
diseño experimental incorrecto (e.g., una o dos hileras de plantas por genotipo) para 
cuantificar rasgos de interés a nivel de canopeo, donde la interacción entre plantas 
afecta marcadamente los resultados (Connor et al., 2011; Sadras y Calderini, 2015), 
y/o (ii) una aproximación estadística inadecuada, muchas veces evitando la variabi-
lidad ambiental, lo que resulta en grandes interacciones QTL × ambiente, con poco 
valor para la selección asistida por marcadores.

Afortunadamente, en los últimos años han aparecido varios trabajos con una 
disección de rasgos ecofisiológicos robusta y una aproximación estadística precisa. 
Dicha aproximación se basa en el mapeo de caracteres múltiples en ambientes múl-
tiples (Malosetti et al., 2008) que permite analizar en forma conjunta la interacción 
genotipo × ambiente y la correlación entre rasgos, por lo que es posible determinar 
si los QTL son específicos de un ambiente en particular o si son consistentes a tra-
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vés de los ambientes. Uno de esos trabajos (Alvarez Prado et al., 2013b) analizó las 
bases genéticas de los procesos fisiológicos determinantes del PG en ensayos a 
campo utilizando 245 RILs derivadas de la población IBM Syn4 (B73×Mo17). En el 
mismo se pudo (i) establecer correlaciones genéticas positivas y estables a través 
de ambientes entre el PG, la tasa de crecimiento del grano y el máximo contenido 
de agua en los cromosomas 2, 6, 9 y 10, (ii) encontrar sólo un QTL consistente para 
PG, duración de llenado y tasa de desecación del grano, y (iii) definir la ausencia 
de un QTL común para tasa y duración de llenado. En ese trabajo se resalta que la 
co-localización de QTL consistentes para PG, tasa de crecimiento del grano y máxi-
mo contenido de agua sugiere una base genética común entre estos rasgos secun-
darios, indicando la posibilidad de selección simultánea para una mejora en el PG y 
los caracteres mencionados. En cambio, en otro trabajo (Mandolino et al., 2016) en 
que utilizaron una población de mapeo de 181 RILs derivadas de un cruzamiento 
dentado × flint caribeño, sí encontraron un QTL común para PG, tasa y duración de 
llenado en el cromosoma 5, y alertaron sobre la necesidad de explorar diferentes 
estrategias fisiológicas para la determinación del PG en diferentes fondos genéti-
cos. Utilizando la misma aproximación estadística y también la población de mapeo 
IBM B73 × Mo17, se exploraron también las bases genéticas de (i) la determinación 
del NG (Amelong et al., 2015) y (ii) rasgos arquitecturales de la planta creciendo en 
densidades contrastantes (Incognito et al., 2020). En (i) el hallazgo más importante 
fue que no solo se detectaron QTL para los rasgos fenotípicos per se (NG por planta 
y biomasa de la espiga) sino también para los parámetros de los modelos que rela-
cionan dichos rasgos, lo cual los independiza del ambiente (Amelong et al., 2015). 
Destacable en dicho trabajo, se realizaron predicciones de biomasa de la espiga 
y el NG combinando la información genética (QTL) con el modelo ecofisiológico, 
y logrando una mayor precisión en la predicción utilizando información de los QTL 
de los parámetros del modelo que utilizando la información en base a QTL de los 
rasgos per se (Amelong et al., 2015). En (ii) se analizaron densidades contrastantes 
y se detectaron 49 QTL que estuvieron distribuidos en los cromosomas 1, 3, 4, 5, 9 
y 10. La mayoría de los QTL de ángulo de inserción vertical de la hoja y orientación 
de la hoja en el plano vertical fueron detectados en el cromosoma 5 en alta densi-
dad y tuvieron un alto porcentaje de co-localización. Los QTL de alturas de planta y 
espiga se concentraron en el cromosoma 9, con un efecto consistente bajo diferen-
tes combinaciones de densidad × ambiente. Los autores concluyeron que los QTL 
detectados en ambos cromosomas (5 y 9) podrían ser potencialmente utilizados en 
programas de mejoramiento (Incognito et al., 2020). 

En relación a rasgos de tolerancia a la sequía en maíz se han obtenido nume-
rosos QTL involucrados en la determinación de rasgos morfológicos, componentes 
del RG, producción de biomasa y rasgos de floración (Ribaut, 2006; Messmer et al., 
2009; Ribaut et al., 2009). Sin embargo, a pesar de los altos valores de heredabili-
dad, la varianza fenotípica explicada por los QTL fue reducida y la estabilidad de los 
mismos disminuía ante cambios en el ambiente hídrico, reflejando una base genéti-
ca diferente de los rasgos en la sequía y en las condiciones bien irrigadas (Messmer 
et al., 2009). Como era de esperar, también se determinó que los QTL relacionados 
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con la sequía se dispersan por todo el genoma del maíz (Ribaut et al., 2009). En otro 
trabajo se estudió la respuesta al estrés hídrico del maíz incorporando un marcador 
bioquímico como la variación de la concentración del ácido abscísico y hallaron un 
QTL estable que mostraba su máxima expresión en el periodo de antesis (Tuberosa 
et al., 2002).

Otros estudios se centraron en mejorar el entendimiento de la eficiencia en el 
uso del N en maíz. Así, se reportaron QTL para RG y sus determinantes (NG y PG) 
tanto con alta como con baja disponibilidad de N en el suelo; sin embargo, algunos 
QTL presentaron interacción con el ambiente y solo se expresaron en una condición 
de N (Agrama et al., 1999; Bertin y Gallais, 2001; Hirel, 2001). En este sentido, se 
evaluó una población de RILs para 59 caracteres morfo-fisiológicos y bioquímicos 
relacionados con la eficiencia en el uso del N, la removilización y absorción del N 
en la etapa de post-floración y la senescencia de las hojas (Coque et al., 2008). 
En dicha evaluación se detectaron varios grupos de QTL asociados con estas ca-
racterísticas, y demostraron que los QTL para stay-green en hojas, presencia de 
raíces profundas y delgadas y absorción del N del suelo fueron coincidentes en las 
líneas que tuvieron mayor EUNf. De manera similar, en otro estudio se identifica-
ron QTL para rasgos relacionados con el sistema radical creciendo bajo diferentes 
niveles de N, pero los mismos no fueron coincidentes a través de ambientes (Liu 
et al., 2008). En contraste, se identificaron un grupo de QTL comunes entre EUNf 
y rasgos relacionados con la arquitectura radical, la mayoría expresados tanto en 
alto como en bajo N (Li et al., 2015a). Adicionalmente, se encontraron QTL para 
longitud de raíces creciendo en bajo N (Liu et al., 2008) y para contenido de N en 
hojas y actividad de glutamino sintetasa  que co-localizaron con QTL para RG y 
componentes, resaltando la importancia de estos rasgos sobre la utilización del N y 
el comportamiento general del cultivo. Más recientemente y utilizando la aproxima-
ción de mapeo de caracteres múltiples en ambiente múltiples, se detectaron efectos 
aditivos consistentes para RG, EUNf, e índice de cosecha de biomasa y N en varios 
QTL, en especial en el QTL1 y QTL6 (Mandolino et al., 2018). Estos QTL mostraron 
efecto positivo y estable a través de los ambientes. La colocalización de los cuatro 
atributos mencionados indicaría que se podría seleccionar para una mayor EUNf 
simultáneamente con el resto de los caracteres (sobre todo los relacionados con la 
partición de biomasa y N al grano). 

Estos antecedentes demuestran la conveniencia de integrar la fenotipificación 
morfológica en forma conjunta con la bioquímica y la ecofisiológica. La disponibi-
lidad de un mapa genético básico donde se identifiquen QTL estables para estas 
características permite la construcción de mapas genéticos de mayor densidad. La 
disponibilidad de partes del genoma de maíz secuenciado (http://www.maizegdb.
org/genome/) con 10.000 marcadores de secuencias expresadas (ESTs, “expres-
sed sequence tags”) físicamente mapeados hace posible la apertura hacia la genó-
mica funcional y el estudio de genes candidatos tal y cual se ha desarrollado para 
el genoma de arroz.
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16.5. Conclusiones

El mejoramiento genético de maíz en las últimas décadas ha contribuido, junto 
con el manejo, a sostener la ganancia global de RG. La mejora se observó tanto en 
ambientes de alta producción como en aquellos con limitada disponibilidad de re-
cursos, lo que implicó una mejora en la adaptación a un amplio rango de ambientes. 
Asimismo, la ganancia genética sostenida en RG del último siglo estuvo acompañada 
por modificaciones en múltiples rasgos en los híbridos más modernos. La mejora en 
RG no fue sólo por mayor acumulación de biomasa, sino también por una cambio 
en la partición de Carbono y N acumulado en la planta hacia el grano, así como 
también por una mejora en la eficiencia de uso de los recursos. 

Dado que el principal objetivo del mejoramiento genético en maíz consiste en 
generar híbridos superiores en RG y estabilidad a través de ambientes, los mejo-
radores deberán equilibrar la necesidad de acumular alelos favorables con la bús-
queda de efectos heteróticos crecientes por medio de combinaciones favorables 
de líneas parentales. Es ahí donde la selección y mejora de las líneas parentales 
toma relevancia. La arquitectura genética es el resultado de los efectos génicos de 
tipo aditivo y no aditivo, los cuales pueden ser caracterizados a través de la deter-
minación de los niveles de heredabilidad, heterosis y aptitud combinatoria. En los 
últimos años surgieron estudios a campo que fueron exitosos ya que combinaron 
el modelo de genética cuantitativa con el modelo ecofisiológico con la finalidad de 
analizar el control genético subyacente a la expresión del rendimiento en grano a 
través de sus caracteres determinantes. Dichos estudios se enfocaron tanto en con-
diciones potenciales como con limitantes ambientales, principalmente asociadas a 
estrés hídrico y deficiencias de N. El correcto fenotipado a campo, en combinación 
con un análisis genético basado en el uso de poblaciones especialmente diseñadas 
para ello (RIL, líneas e híbridos derivados), permitió un avance sustancial sobre las 
bases genéticas que gobiernan la determinación del rendimiento. En este sentido, 
para sostener futuras ganancias genéticas es necesario combinar la información 
del fenotipado a campo con las distintas tecnologías de desarrollo de líneas endo-
criadas (e.g. predicción genómica, doble haploides, marcadores moleculares) que 
permitan guiar la estrategia de selección dependiendo del ambiente objetivo.
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