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INTRODUCCIÓN  
 
La prolificidad y el macollaje son mecanismos que han 
sido tenidos en cuenta escasamente por el mejoramiento 
de maíz, siendo una fuente de plasticidad vegetativo-
reproductiva que podría resultar de interés en ambientes 
restrictivos en los que es frecuente el uso de bajas 
densidades de siembra (Rotili et al., 2019). Esta práctica 
de manejo promueve la producción de múltiples espigas 
por planta, sustentadas por más de una espiga fértil por 
vástago (prolificidad; Parco et al., 2020, 2022) y/o espigas 
de vástagos secundarios (macollos; Rotili et al., 2020) en 
años con elevada provisión de recursos, (Otegui, 1995; 
Maddonni y Martínez-Bercovich, 2014; Rotili et al., 2021). 
La existencia de variabilidad genotípica en estos rasgos es 
necesaria para la elaboración de un plan de 
mejoramiento genético. Hasta la fecha hay pocos 
estudios que analicen en detalle las bases genéticas (i.e., 
heterosis, heredabilidad y tipos de acción génica) de 
rasgos relacionados con la plasticidad vegetativo-
reproductiva.  
El análisis de rasgos en líneas endocriadas tiene escaso 
valor si el comportamiento de la línea parental no se 
correlaciona con el del híbrido derivado (Hallauer y 
Miranda, 1988). Así, toda información disponible de las 
líneas parentales que nos permitan predecir el 
comportamiento de su progenie es muy deseable. La 
heredabilidad en sentido amplio (H2), depende del 
carácter en estudio y nos permite estimar que proporción 
de la varianza fenotípica (sumatoria de las varianzas 
genética y ambiental) está determinada por la varianza 
genética (sumatoria de las varianzas aditiva, dominante y 
epistática). En maíz el comportamiento promedio de una 
línea endocriada está relacionado con su desempeño en 
combinaciones híbridas, asociado principalmente a la 
acción de genes aditivos (Falconer y Mackay, 1996). Una 

estimación de la magnitud de los efectos aditivos y no 
aditivos puede obtenerse mediante un análisis dialélico, 
que consiste en el cruzamiento de n líneas en todas las 
combinaciones posibles (incluyendo o no a los recíprocos) 
(Griffing, 1956) para evaluar la aptitud combinatoria de 
líneas endocriadas y determinar la naturaleza y magnitud 
del tipo de la acción génica preponderante. La aptitud 
combinatoria de las líneas endocriadas es el factor último 
que determina la utilidad de una línea para la producción 
de híbridos y es un concepto general que considera la 
clasificación de una línea, relativa a su comportamiento 
en distintos cruzamientos (Hallauer y Miranda, 1988). La 
aptitud combinatoria general (ACG) se refiere al 
comportamiento promedio de una línea parental en 
combinaciones híbridas, y se debe a efectos 
principalmente aditivos; mientras que la aptitud 
combinatoria específica (ACE) se refiere a aquellas 
instancias en que el comportamiento de ciertas 
combinaciones híbridas es mejor o peor que el esperado 
a partir de la ACG de las líneas parentales involucradas, y 
se debe a efectos no aditivos (i.e., dominancia, epistasis) 
(Sprague y Tatum; 1942). Por lo mencionado, los efectos 
de ACG y ACE son estimadores del valor potencial de las 
líneas en combinaciones híbridas.  
Adicionalmente, es importante conocer el grado de 
relación que presentan los rasgos de plasticidad 
vegetativo-reproductiva con el número de granos por 
planta (NGP), el cual explica en gran medida el 
rendimiento en grano del cultivo (Cerrudo et al., 2020; 
D’Andrea et al., 2013; Otegui y Andrade, 2000; Chapman 
y Edmeades, 1999; Otegui, 1995; Cirilo y Andrade, 1994). 
Así, el uso de rasgos secundarios de alta heredabilidad y 
correlación con el NGP permitirá acelerar el proceso de 
selección aportando elementos adicionales en el proceso 
de mejora, sobre todo si se trata de rasgos de fácil 
medición. 
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Los objetivos de este trabajo fueron: (i) evaluar la 
variabilidad de 15 rasgos relacionados con la plasticidad 
vegetativo-reproductiva en 6 líneas de maíz con diferente 
expresión de macollaje y prolificidad y sus 15 híbridos 
derivados, (ii) analizar la asociación de dichos rasgos en 
ambos grupos genotípicos (GG= líneas e híbridos) entre sí 
y con el NGP y (iii) calcular la magnitud de la heterosis, 
como así también la H2, las ACG y ACE y la importancia 
relativa de los efectos de la ACG y ACE para cada rasgo. 
 
MATERIALES Y MÉTODOS 
 
Se llevó a cabo un experimento dialélico completo en el 
campo de la Cátedra de Cerealicultura de la Facultad de 
Agronomía de la Universidad de Buenos Aires (34º 35´S, 
58º 29´O) sobre un suelo arcillo-limoso (Argiudol-vértico) 
en la campaña 2022/23. El material genético estuvo 
constituido por 6 líneas endocriadas y sus 15 híbridos 
derivados. Las líneas fueron desarrolladas por el 
programa de mejoramiento del INTA Pergamino (L1233, 
LP179, LP2542, LP923, LP598, LP1212) y presentan 
diferente expresión de macollaje y prolificidad. El 
experimento se sembró el 18 de noviembre con un diseño 
de bloques completos al azar con 3 repeticiones en una 
densidad de 3 plantas m-2. El ensayo fue conducido bajo 
riego, fertilizado con N, P y S, y mantenido libre de 
malezas, plagas y enfermedades. Las parcelas se 
constituyeron por 4 surcos de 6 m de largo distanciados a 
0.50 m.  
En los 2 surcos centrales de cada parcela se marcaron 9 
plantas en las que se realizaron las mediciones de los 15 
rasgos evaluados:  
✓ Número de macollos: se cuantificó en madurez 

fisiológica como el número de macollos totales por 
planta (NumMacTot). 

✓ Prolificidad: se cuantificó en madurez fisiológica 
como el número de espigas granadas totales por 
planta (NumEspPl), el número de espigas del VP 
(ProlifVP), el número de espigas de los macollos 
(NumEspMac) y la fertilidad de los macollos 
(ProlifMac = NumEspMac/NumMacTot). 

✓ Número de granos: de la espiga apical (NGVPE1) y de 
las sub-apicales del VP (NGVPE2E3) y de las espigas 
de macollos (NGMac). El NGP resultó de la sumatoria 
de NGVPE1, NGVPE2E3 y NGMac.  

✓ Crecimiento de las espigas alrededor de su floración: 
se estimó la tasa de crecimiento de las espigas del VP 
(TCEVPE1, TCEVPE2E3) y de los macollos (TCEM) 
alrededor de la floración (R1) de cada espiga de cada 
vástago.  Para dicho cálculo se asumió que la 
biomasa de la espiga es cercana a cero 227 °Cd antes 
de R1 (Otegui y Bonhomme, 1998). La TCE se 
cuantificó a partir de la pendiente de la relación 

entre la biomasa de cada espiga en -227 °Cd R1, R1 y 
R2 y el tiempo en días entre muestreos. 

✓ Eficiencia reproductiva de las espigas: se estimó en 
madurez para cada orden de espiga como el cociente 
entre NGVPE1 y TCEVPE1 (EfRVPE1), NGVPE2E3 y 
TCEVPE2E3 (EfRVPE2E3) y NGMac y TCEM (EfREM) 
(Rotili et al., 2022). 

La variabilidad de los rasgos y estadísticos descriptivos se 
representaron mediante boxplots por rasgo y por GG 
utilizando R (R Core Team, 2018), mientras que las 
diferencias entre GG se estimaron mediante un ANVA 
utilizando Infostat (Di Rienzo et al., 2020). 
Se realizó un análisis de componentes principales (ACP) 
para analizar las relaciones entre los rasgos evaluados 
para cada GG, representándose los dos primeros 
componentes principales (CP1 y CP2), donde los 
genotipos se identificaron mediante círculos y los rasgos 
mediante vectores desde el origen (Chapman et al. 1997; 
Kroonenberg, 1995). Los biplots muestran la fuerza de las 
asociaciones entre rasgos en términos de sus respuestas 
relativas genotípicas. Los ángulos agudos entre dos 
vectores indican asociaciones positivas (es decir, están 
correlacionados positivamente). Los ángulos de 90º no 
indican asociación y los ángulos >90° indican asociaciones 
negativas (Chapman et al., 1997; Kroonenberg, 1995). El 
análisis se realizó utilizando Infostat (Di Rienzo et al., 
2020). 
La heterosis media (HM) se calculó para cada rasgo según 
Ec. 1: 

𝐻𝑀 (%) = [
(𝐹1̅̅̅̅ −𝑃𝑀̅̅ ̅̅̅)

𝑃𝑀̅̅ ̅̅̅
] ∗ 100   

     (1) 
donde 𝐹1̅̅̅̅  es el desempeño promedio de los híbridos para 
un rasgo dado y 𝑃𝑀̅̅̅̅̅ es la media de las líneas utilizadas 
como padres. Se realizó una prueba t de student para 
determinar la significancia de la HM para cada rasgo.  
La H2 en sentido amplio se estimó, para cada rasgo, a 
partir de los componentes de la varianza del ANVA (Ec. 2):
  

H2 = 2
g / (2

g + 2
e /r)    

     (2) 

donde 2
g es la varianza genética, 2

e es la varianza del 
error (e) y r es la cantidad de bloques o repeticiones. 

El análisis de la ACG y ACE se realizó según método 
de Griffing (1956) modelo 3 con el programa GENES (Cruz, 
1997), y la importancia relativa de los efectos de la ACG y 
la ACE se cuantificó empleando el índice de Baker (1978) 
(Ec. 3): 

 
      (3) 
donde CMACG y CMACE son el cuadrado medio de la ACG 
y ACE, respectivamente. 
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RESULTADOS Y DISCUSIÓN 
 
El NumEspPl, el NumEspMac y la ProlMac no varió 
significativamente entre líneas e híbridos, mientras que si 
lo hicieron la ProlifVP (mayor en las líneas) y el 
NumMacTot (mayor en los híbridos) (Figura 1). La menor 
capacidad de emitir macollos de las líneas podría deberse 
a la baja tasa de crecimiento inicial de las líneas vs los 
híbridos (producto de la depresión por endogamia) en los 
primeros estadios (VE-V7, Ritchie y Hanway, 1982) 
durante los cuales se produce el macollaje (Rotili et al. 
2016). El NGP fue significativamente mayor en híbridos 
que en líneas (Tollenaar et al 2004; D’Andrea et al., 2009; 
Galizia et al., 2020), como así también NGVPE1 y NGMac, 

debido a que tanto las TCEVPE1 y TCEM como las EfRVPE1 
y EfREM de los híbridos resultaron superiores. El 
NGVPE2E3 en cambio resultó mayor en las líneas, debido 
a una mayor TCEVPE2E3 que sobre compensó la menor 
EfRVPE2E3 (Figura 1). Mayores valores de EfRVPE1 
también fueron reportados por D’Andrea et al. (2009) 
para híbridos con respecto a sus líneas parentales al 
analizar este rasgo bajo dos tratamientos de N (N0 y 
N400), mientras que no encontraron diferencias 
significativas en la TCEVPE1 entre ambos GG. Con 
respecto a los rasgos de macollaje (NGMac, TCEM y 
EfREM), estos son los primeros reportes de diferencias 
entre líneas e híbridos derivados. 
 

 

Figura 1. Datos primarios y estadísticos descriptivos de los rasgos analizados. Cada punto representa un dato de una planta (405 en 
híbridos y 158 en líneas). Las líneas horizontales inferior, superior y central de la caja representan los percentiles 0.25, 0.50 y 0.75, 
respectivamente. Asteriscos indican diferencias significativas (*p<0.01; **p<0.05; p<0.001) entre líneas e híbridos. ns diferencias no 
significativas. 
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El ACP permitió analizar la asociación entre los rasgos 
dentro de cada GG. En las líneas, los dos primeros 
componentes (CP1 y CP2) explicaron el 83% (56 y 27%) de 
la variabilidad existente (Figura 2A). El CP1 estuvo 
mayormente asociado al NGP, NumEspPl y rasgos 
relacionados con el macollaje (NumEspMac, NumMacTot, 
ProlifMac y NGMac) y negativamente asociado con 
NGVPE1 y TCEVPE1. En función del CP1 se destaca la línea 
L1233 como el genotipo más macollador. El CP2 en 
cambio estuvo explicado por rasgos relacionados con la 
expresión y fertilidad de las espigas sub-apicales del VP 
(ProlifVP, NGVPE2E3, TCEVPE2E3 y EfRVPE2E3), 
destacándose la línea LP923 por su mayor prolificidad. Los 
dos genotipos antes mencionados resultaron los de 
mayor productividad (datos no presentados), 

componiendo su rendimiento con dos estrategias 
diferentes de plasticidad vegetativo-reproductiva. Al 
analizar las asociaciones entre rasgos, el NGP estuvo 
fuertemente asociado con los rasgos de prolificidad del 
VP y de las espigas sub-apicales (ProlifVP, NGVPE2E3 y 
EfRVPE2E3) mientras que no se asoció o lo hizo 
débilmente con los rasgos de la espiga apical del VP y del 
macollaje. Una fuerte relación del NGP con la ProlifVP 
también fue descripta por D’Andrea et al. (2008) y Galizia 
et al. (2020) al analizar un set de líneas endocriadas de un 
amplio rango de diversidad genética que difirieron de las 
líneas de este trabajo. 
 
 

 

 
Figura 2. Biplots de los dos primeros componentes principales (CP 1 y CP 2) para los rasgos evaluados, en líneas (A) e híbridos (B). Los 
rasgos están representados por vectores y los genotipos por círculos.
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Para los híbridos, el CP1 y CP2 explicaron el 73,4% (47,8 y 
25,6 %) de la variabilidad existente (Figura 2B). El NGP 
estuvo fuertemente asociado con los rasgos relacionados 
al macollaje (ProlifMac, NGMac, NumEspMac, 
NumMacTot) y con el NumEspPl, y en menor medida con 
la TCEM y la EfREM. Todos estos rasgos estuvieron 
asociados al CP1. El CP2, en cambio, se asoció con el 
número de granos del VP (NGVPE1 y NGVPE2E3) y con la 
TCEVPE2E3. En estos genotipos los rasgos relacionados 
con la ProlifVP no se asociaron con el NGP, mientras que 
el NGE1 estuvo negativamente relacionado con los rasgos 
de macollaje. Respuestas negativas de la presencia de 
macollos sobre el NGE1 y la ProlifVP fueron 
documentadas en híbridos macolladores cultivados sin 
restricciones hídrico-nutricionales en baja densidad, 
debido al efecto de sombreo de los macollos sobre el 
crecimiento del VP alrededor de floración (Rotili et al., 
2021; 2022).  
Mediante los rasgos que componen al CP1 y CP2 se puede 
dividir al biplot de los híbridos en cuatro cuadrantes: (i) 
cuadrantes inferior y superior izquierdo: genotipos que 
tienen baja plasticidad vegetativo-reproductiva pero alta 
fijación de granos en la espiga apical del VP, se 
encuentran en este cuadrante los híbridos cuya línea 
parental (LP179) resultara ser la de menos aporte al NGP 
de los granos proveniente de los macollos y de las espigas 
subapicales del VP; (ii) cuadrante inferior derecho: 
genotipos poco prolíficos pero con capacidad de aportar 
al NGP con espigas de macollos (e.g., LP1212×LP598); y 
(iii) cuadrante superior derecho: genotipos que presentan 
las dos estrategias: macollaje y prolificidad, destacándose 
los híbridos derivados de la línea L1233 (e.g., 
LP1212×L1233, L1233×LP923), la cual resultó ser la de 
mayor expresión de macollaje y prolificidad del set de 
líneas utilizadas (Figura 2A). 
La HM resultó significativa en la mayoría de los rasgos, 
excepto para el NumEspPl y ProlifMac (Tabla 1). Los 
rasgos con mayores porcentajes de HM positivas fueron 
NGMac (346%), NGVPE1 (126%) y NGP (124%), rasgos en 
que los híbridos superaron ampliamente a las líneas 
endocriadas (Figura 1). También se encontraron rasgos 
con HM negativa como ProlifVP (-33%) y NGVPE2E3 (-
71%). Valores de HM negativa para prolificidad (-8%) y 
positiva para NGP (71%), EfRVPE1 (36%) y TCEVPE1 (34%) 
fueron estimadas en híbridos derivados de líneas 
semidentadas y flint en diferentes ambientes (Galizia et 
al., 2020). Valores similares de HM también fueron 
encontrados para NGP y ProlifVP (Tollenaar et al., 2004) y 
para NGP, EfRVPE1 y TCEVPE1 (Munaro et al., 2011). Para 
NumMacTot la HM fue positiva (38%) a diferencia de lo 
documentado en sorgo (-5 %) (Chiang and Smith, 1967), 
siendo para maíz el primer valor de HM reportado para 
este rasgo.  

En cuanto a la H2 en sentido amplio, todos los rasgos 
presentaron valores altos de la misma (H2>0.7), 
incluyendo al NGP y sus rasgos asociados (ProlifMac, 
NGMac, NumEspMac, NumMacTot), indicando que 
tendrían una alta respuesta a la selección, exceptuando a 
la TCEVPE2E3 (H2=0.49). Similares resultados de H2 se 
documentaron para NGP (H2=0.74) y ProlifVP (H2=0.67) y 
menores para TCEVPE1 (H2=0.66) al evaluar seis líneas 
endocriadas y sus 30 híbridos derivados a través de 14 
ambientes (Galizia et al., 2022). 
 
Tabla 1. Heterosis media (HM), heredabilidad (H2) e Índice de 
Baker (IB) para los rasgos analizados. 

 

Rasgos HM (%) H2 IB 

NGP 124 *** 0.84 0.57 

NumEspPl -6.18 ns 0.94 0.97 

NumEspMac 28.1 ** 0.91 0.96 

NumMacTot 38.1 *** 0.77 0.91 

ProlifVP -33.3 *** 0.80 0.80 

ProlifMac -26.9 ns 0.92 0.95 

NGVPE1 126 *** 0.97 0.46 

NGVPE2E3 -71.4 *** 0.77 0.89 

NGMac 347 *** 0.87 0.72 

TCEVPE1 60.7 *** 0.96 0.84 

TCEVPE2E3 28.7 * 0.49 0.83 

TCEM 68.5 *** 0.80 0.81 

EfRVPE1 32.4 *** 0.94 0.75 

EfRVPE2E3 32.5 * 0.85 0.82 

EfREM 101 *** 0.89 0.59 

*, **, *** representan valores P significativos al 0.01, 0.001, y 0.0001, 
respectivamente. ns: no significativo. 

 

La mayoría de los rasgos presentaron valores altos de IB 
(>0.7), lo que indica la mayor importancia de los efectos 
aditivos en los rasgos analizados (i.e. elevada ACG), 
resultando en un buen comportamiento promedio de 
estas líneas parentales en combinaciones híbridas para la 
selección de estos rasgos. El NGP, NGVPE1 y EfREM 
presentaron valores medios de IB (0.46-0.59), indicando 
en estos rasgos una proporción similar de efectos aditivos 
y no aditivos. Galizia (2022) documentó mayores valores 
de IB para NGP (0.93) y similares para ProlifVP (0.97) y 
TCEVPE1 (0.83) 
 
CONCLUSIONES 
 

• Se encontró variabilidad significativa en 12 de los 15 
rasgos analizados, teniendo las líneas mayores 
valores asociados a los rasgos relacionados con el 
aporte de granos de las espigas sub-apicales al NGP: 
ProlifVP, NGVPE2E3 y EfRVPE2E3. Por el contrario, 
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los híbridos presentaron mayores valores para los 
rasgos asociados a la contribución de las espigas de 
macollos al NGP: NumMacTot, NGMac, NumEspMac, 
TCEM, y ProlifMac. 

• De los rasgos que más se asociaron con el NGP en los 
híbridos, 3 de ellos (NumEspMac, NumMacTot y 
NGMac) presentaron valores significativos de 
Heterosis (>28%) y alta Heredabilidad (H2>0.7), 
indicando que se tendría una alta respuesta en la 
selección de estos rasgos.  

• Estos rasgos además presentan alto IB (>0.7), lo que 
indica la mayor importancia de los efectos aditivos 
(alta ACG), que podría considerarse para buscar 
plasticidad vegetativo-reproductiva en los híbridos 
seleccionando líneas con estos rasgos. 
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