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El objetivo de este trabajo fue determinar la herencia de la precocidad presente en cruzamientos
entre una variedad precoz de maiz (Zea mays sp. mays) llamada Gaspé y lineas coloradas, de grano
tipo flint, argentinas. La informacion obtenida sera utilizada en programas de mejoramiento para
seleccionar materiales precoces. Se emplearon lineas endocriadas, de ciclo largo y buena aptitud
combinatoria general, como progenitores femeninos, y a Gaspé como polinizador. La prueba de es-
cala permiti¢ analizar las medias generacionales de los progenitores, F1's, F2' s y las dos retrocruzas
para cada una de las cinco posibles combinaciones. Se utilizaron las unidades de calor acumuladas
desde la siembra hasta el panojamiento como indice de precocidad. Sélo dos cruzamientos se ajus-
taron al modelo de aditividad-dominancia. Para las otras tres cruzas los efectos génicos simples y de
interaccion fueron mejor explicados por el modelo de 6 parametros. Se estimo un numero de 4 a 10
factores efectivos controiando el caracter. Dado que los efectos aditivos superaron ampliamente a
los dominantes, se puede predecir un progreso consistente empleando métodos convencionales de
seleccion.

Palabras clave: maiz, precocidad, panojamiento, efecto génico, método de seleccion, Zea mays sp.
mays.

Auticino M.B. & M.J. Artunl, C.A. Naranyo. 1997. Gene effects controlling the eariiness in
Flint-Maize. Rev. Fac. Agron., La Plata 102 (2): 137-145.

The objetive of this investigation was to determine the inheritance of earliness in crosses between
an early variety of maize called Gaspé and orange flint inbred lines from Argentina. The information
obtained will be applied in breeding programs to select early materials. Inbreeds, with a long cycle
and a good general combining ability, were used as female parents and Gaspé as the pollinator. The
joint scaling test aliowed to analyze the means of the parents, F1's, F2's and the two backcross
generations for each one of the five possible combinations. Cumutlative heat units from planting to
tasseling were used as an earliness index. Only two crosses fitted to the additive-dominance model.
For the other three crosses, the single gene effects and interactions weare better expiained by the six
parameter model. The number of effective factors controlling the trait was estimated between 4 to 0.
As the additive effects widely overcome the dominance effects, a consistent progress can be predicted
using conventional selection methods.
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INTRODUCCION

En Argentina, en los dltimos anos se ha
incrementado el cultivo de maices de ciclo
corto. Su difusidn y adopcién se debié no sélo
al acortamiento del ciclo nacimiento-floracion
sino también a la facilidad de secado natural
como consecuencia de una rapida pérdida de
humedad del grano a partir de la madurez fi-
siolégica. Por sus caracteristicas, los maices
precoces han permitido ampliar la zona de
cultivo hacia regiones consideradas como
marginales, mientras que los maices semipre-
coces han demostrado tener ventajas opera-
tivas con respecto a los hibridos de ciclo nor-
mal en zonas tradicionales tipicas del cintu-
rén maicero argentino (Vernengo et al., 1988).
Actualmente, los hibridos comerciales sembra-
dos son mayoritariamente del tipo dentado o
semidentados mejorados en Europa o Esta-
dos Unidos. Sin embargo, la caracteristica flint,
tipica de maices argentinos, ha sido recono-
cida por presentar una mejor aptitud relacio-
nada con el ataque de plagas y el manejo
mecanico durante el proceso de comerciali-
zacion e industrializacién del grano (Voss,
1971; Stamp, 1980).

A mediados de este siglo se efectuaron
estudios genéticos que permitieron dilucidar
la herencia de los caracteres de precocidad,
especialmente a través de la evaluacion del ci-
clo de vida. El método propuesto por Wright
(1968) ha sido ampliamente usado por otros
autores para estudiar el nimero efectivo de
factores independientes que controlan los ca-
racteres de ciclo, tal como el numero de dias
hasta floracion (panojamiento, polinacion y
aparicion de estigmas). Se ha determinado un
amplitud de variacion que va desde 1 a 19
genes, dependiendo del caracter considera-
do y de los matenales involucrados (Yang.
1949: Bianchi & Maliani, 1954; Giesbrecht,
1960; Haltauer. 1965; Rood & Major, 1981).

Dada la relevancia que tiene el caracter
precocidad, es sumamente importante encon-
trar nuevas fuentes de germoplasma que pue-
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dan utilizarse en planes de mejoramiento. Ei
maiz Gaspé de origen canadiense, si bien pre-
senta escaso valor agronémico, se destaca por
su extrema precocidad.

La obtencién de materiales precoces de
tipo flint seria de interés para nuestro pais,
debido a su mayor adaptacion a ciertas areas
de cultivo y a consabidas ventajas derivadas
de su grano tipo comercial duro.

Los objetivos de esta investigacion fue-
ron: a) determinar los efectos génicos presen-
tes en cruzamientos de Gaspé con lineas en-
docriadas argentinas (de grano colorado y
duro) a fin de aplicar la informacion obtenida
en la orientacién de planes de crianza y se-
leccién; y b) evaluar la utilizacion de nuevas
fuentes de germoplasma precoz, como la va-
riedad canadiense Gaspe, de ciclo de vida
extremadamente corto.

MATERIALES Y METODOS

Los materiales utilizados en este trabajo
fueron desarrollados a partir del cruzamiento
de 5 lineas flint argentinas de ciclo largo con
la variedad precoz Gaspé. Las lineas fueron:
P465, P1338, H38, P21 y CFE, originadas las
4 primeras en EEA INTA Pergamino y la uiti-
ma en el Instituto Fitotécnico de Santa Catali-
na (IFSC). Las semillas de Gaspé fueron ce-
didas por la Universidad de lllinois, Urbana-
Champaign de EEUU. Las lineas endocriadas
utilizadas poseen una probada aptitud combi-
natoria general. Las F1's se obtuvieron utili-
zando a las lineas como progenitor femenino
y a Gaspé como masculino. A partir de la F1
se origind la F2, por autofecundacion, y las
retrocruzas R1 y R2, utilizando a la F1 como
progenitor femenino y a las lineas y a Gaspé
como masculinos, respectivamente. Estas
poblaciones formaron parte de un ensayo de
bloques al azar con 3 repeticiones, implanta-
do en el campo experimental del IFSC duran-
te la campana 1991-92. Para evitar el efecto
de competencia que provocaria el crecimien-
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to diferencial de las distintas poblaciones, cada
bloque fue dividido en 5 sub-bloques (proge-
nitores, F1, F2, R1 y R2) dentro de los cuales
se distribuyeron al azar los tratamientos. Cada
sub-bloque fue separado de otro por dos sur-
cos de bordura, correspondiente al material
con el que lindaban. Los sub-bloques se alea-
torizaron dentro de los bloques. Cada trata-
miento se asignoé al azar a unidades experi-
mentales consistentes en un surco de 22 plan-
tas, distanciadas a 25 cm. Los surcos se se-
pararon entre si a 70 cm. Se registré la fecha
de aparicién de la panoja para cada una de
las plantas, desechando la primera y la ultima
de cada surco. El numero de dias desde la
siembra hasta panojamiento, conjuntamente
con las temperaturas medias diarias ocurridas
durante ese lapso, permitieron calcular las
unidades de calor necesarias para panojar.

La formula utilizada fue (Gilmore & Ro-
gers, 1958):

Panojamiento

T= 2[(tmx + tmi)/2]- to

Siembra

donde

tmx = Temperatura maxima diaria
tmi = Temperatura minima diaria
to = Temperatura base, 6 °C

Se realizé. un andlisis de la varianza ba-
sado en las medias de los bloques, para cada
generacion separadamente, con el objeto de
probar las diferencias entre los bloques y en-
tre los tratamientos. La prueba de no-aditivi-
dad de Tukey se us6 para probar si los efec-
tos ambientales fueron aditivos (Steel & To-
rrie, 1988). Para el analisis genético de los
datos se aplicé la prueba de escala propuesta
por Cavalli y citada por Mather & Jinks (1977),
que permitié estimar los parametros de aditi-
vidad-dominancia [m] (efecto medio), [a] (efec-
to aditivo), [d] (efecto de dominancia) y verifi-
car si la informacién experimental se ajusta al
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modelo genético de tres parametros, median-
te una prueba de %?. Se utilizaron 3 grados de
libertad resultantes de sustraer el nimero de
parametros estimados al nimero de genera-
ciones disponibles. Se aplicé la transforma-
cién logaritmica en aquellos casos que fue
necesaria, con el fin de remover o reducir el
efecto multiplicativo de los genes que contro-
lan el caracter en estudio (Mather & Jinks,
1977). Para aquellas cruzas que no se ajusta-
ron al modelo de 3 parametros se calcularon
los efectos simples y de interaccién mediante
la prueba propuesta por Gamble (1962). La
misma utiliza las medias de las 6 generacio-
nes (P1, P2, F1, F2, R1y R2) para obtener los
parametros de efectos simples ([m], [a] y [d])
y los de las interacciones digénicas de efec-
tos aditivos entre si [aa], de aditividad x domi-
nancia [ad] y de dominancia entre si [dd]. La
ecuaciones utilizadas fueron:

[m] = F2

[a]=R1- R2

[d) = -1/2 P1 - 1/2 P2 + F1
[aa]= -4 F2+2R1+2R2
{ad]=-1/2P1+1/2P2+ R1- R2

[dd}= P1+P2+2F1+4F2-4R1-4R2

-4F2+2R1+2R2

siendo [aa], [ad] y [dd] las 3 interacciones po-
sibles entre [a] y [d].

Las varianzas, calculadas siguiendo la
forma propuesta por Gamble (1962), fueron
utilizadas para estimar desvios estandar y
permitieron probar la significancia de los 6
parametros estimados. En ambos andlisis ge-
néticos las medias poblacionales fueron cal-
culadas a partir de datos de 20 plantas indivi-
duales por bloque (n= 60).

Se calculd el nimero de pares de alelos
(n) que segregan en forma independiente,
segun lo establecido por Wright (1968).

Las distribuciones de frecuencias de las
F2’s para las distintas cruzas se construyeron
calculando los intervalos de clase segun lo
propone Strickberger (1976).
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RESULTADOS Y DISCUSION

La Tabla 1 muestra el resultado del ana-
lisis de la varianza. No se encontraron dife-
rencias significativas para bloques, pero si

Tabla 1. Andlisis de la varianza y prueba de no-
aditividad de Tukey para cada generacion: progeni-
tores, F1's, F2's, R1's y R2’s.

Analysis of variance and Tukey's test of non-adittivity
for each population: parents, F1's, F2's, R1's and R2’s.

Fuente de Bloques Tratamiento No-aditividad
Variacién
Progenitores  1.54 ns 297.36 ** 4.01 ns
Fl's 4.30 ns 7.45 ** 0,07 ns

2's G,34 ns 13,51 ** 0,10 ns
RI's 1.80 ns S.08 * 0.72 ns
R2’s 1.62 ns 1.0l ns 0.59 ns

*#* o Significativo al 0,01 y 0,08, respectivamente: ns:

No significativo.

para progenitores. En esta fuente de variacién
se incluyeron conjuntamente a las lineas y a
Gaspé. También existieron diferencias signifi-

cativas entre las F1's, F2's y R1's de las dis-
tintas cruzas; sin embargo, no hubo diferen-
cias entre las R2's. La prueba de no-aditivi-
dad de Tukey indicé ausencia de interaccion
bloques x tratamientos y efectos ambientales
nulos (Tabla 1). Ello permitié realizar el anali-
sis genético utilizando las medias calculadas
sobre los datos individuales por planta de los
tres bloques en forma conjunta.

Los valores medios de los efectos simples
((m], [a] y [d]) obtenidos mediante la prueba
de escala, se volcaron en la Tabla 2. Los valo-
res estimados para [d] fueron en todos los
casos negativos, lo cual definié al maiz Gas-
pé como el progenitor dominante. La cruza con
P1338 se ajusté al modelo de aditividad-do-
minancia; por lo tanto, es posible concluir que
los genes que controlan el caracter se here-
dan en forma simple. Para el resto de las cru-
zas se utiliz6 una escala transformada con el
fin de remover o reducir la no independencia
del efecto de los genes. Dicha transformacion
permitié ajustar los datos de la cruza P465 x
Gaspé al modelo de 3 parametros. Sin em-
bargo, no ocurrié lo mismo para los demas
cruzamientos (Tabla 2). La prueba de escala

Tabla 2. Medias fenotipicas generacionales. Efectos aditivos: [m], [a] y [d] y desvios. Prueba de . Nume-

ro efectivo de genes (n).

Population phenotypic means. Adittive effects: [m], [a] y [d] and standard deviations. ¥ test. Number of

effective factors (n)

CFE P1338 H38 P465 P21

Linca PORE {6} 97492 103041 975.74 113413
Gaspe S44.98 54498 54498 544 98 544,98

K1 76037 72942 736.55 718.65 706,42

B2 76578 757.07 786.0) 699.64 692,11

[Ny 87052 85402 K36.05 839,25 839,61

R2 62029 O30 8K 62237 632,46 613.96

Yy YRR 7612235 TS0+ 50 7578+ 39 791.2+69

[ 220435 07 RS T B SR T B 2387 50 ¢ 2134+ 38> 2496169 **

[ [AR 60 S L90 01+ 64 ASSET R ¥ 999+ 9.8 **

/ RIS 1.8Y s RERRIO 1226 ** 67,94 *=*
PRI [RICRIE ne LA 7.25ns 4589 **

" S 7 N 7 10

Stemfrcativo al 001y (L0S, respectinaniente, ns Nostrmticatinvo, ne No caleulado.
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utiliza la totalidad de la informacién disponi-
bie en las generaciones experimentales (me-
dias y varianzas) a partir de las cuales se ob-
tienen los estimadores: [m], [a] y [d] y sus des-
vios estandar. El no ajuste al modelo de aditi-
vidad dominancia indica la presencia de inte-
racciones génicas 6 el incumplimiento de al-
gun supuesto. Tal incumplimiento puede de-
berse a que los efectos génicos que determi-
nan la expresion del caracter en estudio no
sean independientes o bien que existan efec-
tos maternos. Estos ultimos no fueron estima-
dos, pero si se comprobé el primer supuesto
con la transformacion logaritmica ya explica-
da (Tabla 2).

Se traté de determinar el grado de com-
plejidad de la herencia que gobierna el carac-
ter en estudio, probando la significancia de los
efectos simples y de interaccién mediante la
prueba de 6 parametros, propuesta por Gam-
ble (1962), Tabla 3. Esta prueba discriminé la
importancia relativa de los efectos génicos que
afectan la precocidad para aquellos cruza-
mientos que no se ajustaron al modelo de tres
parametros. El signo de [a] depende de cual
sea el progenitor (Gaspé o lineas) que se de-
signe en el modelo como P1 6 P2 (Gambie,
1962); dado que se seleccioné como FP1 alas
lineas endocriadas, portadoras de mayor nu-
mero de alelos que aumentan el caracter en

estudio, los valores de [a] fueron en todos los
casos, positivos, Tabla 3 (Jinks, 1983). Los
cruzamientos derivados de P21 x Gaspéy CFE
x Gaspé presentaron efectos dominantes sim-
ples [d] no significativos y al menos dos de los
efectos epistaticos significativos. La cruza H38
x Gaspé presentd tanto los efectos génicos
simples como los de interaccion significativos.
Esta cruza fue la que produjo resultados mas
sesgados, con efectos de interaccion impor-
tantes en cuanto a sus magnitudes relativas.
La suma del valor absoluto de las 3 interac-
ciones super6 el valor medio [m], incluso los
efecto de interaccién [aa] y [dd] y el efecto sim-
ple [d] fueron mayores que el valor obtenido
para el efecto aditivo simple (Tabla 3). Segun
Mather & Jinks (1977), la existencia de sobre-
dominancia (F1 > P1) requiere que [d] > [a],
en ausencia de interaccién. En presencia de
interaccién digénica tiene en cuenta las rela-
cién [d] + [dd] > [a] + [aa]. Los resultados ob-
tenidos para la cruza con H38 demostraron que
esta relacién se cumple, no ocurriendo lo mis-
mo para los cruzamientos CFE x Gaspé y P21
x Gaspé. Sin embargo, cualquiera sea la cru-
za considerada, el efecto aditivo simple fue al-
tamente significativo, determinando F1’s con
requerimientos térmicos intermedios al de los
progenitores e impidiendo la existencia de he-
rencia transgresiva. Resultados coincidentes

Tabla 3. Medias estimadas y desvios de los seis efectos génicos: [m], [a], [d], [aa], [ad] y [dd].

Estimated means and their standard deviations for the six gene effects: [m], [a], [d], [aa], [ad] and [dd].

Efcctos génicos CFE

H38 P21

[m]}
la]
[d)

[aa]

765.78 £ 10,10
250,23 £ 10,35 **
-90,52 + 4597 ns

-81.47 45,40 ns

786.00 £ 10,15
21378 £ 12,19 **

-278.12 £ 48,67 **

-226.97 £ 4734 %

{ad] 2579 £ 11,02 * B URE S RINR I
[dd) PS4.42+ 4207 =* 15843 4 4326 +~
* A Sipge Teativo al 001y 005 respectivamente: ns: No significauvo
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692.11 £ 931
22565+ 12.20 **
5.57+4591 ns
138,71 £ 44,53 **
-68.92 % 15,45 **

46,09 + 39 07 ns
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fueron obtenidos utilizando la metodologia de
descomposicion de la varianza genética en
efectos dominantes y aditivos, para hibridos
entre lineas endocriadas y Gaspé (Aulicino et
al., 1992). También, Stuber et al. (1966) esti-
maron varianzas aditivas altas para dias a
panojamiento en cruzamientos entre dos po-
blaciones de maiz.

Dado que el progenitor masculino (Gas-
pé) es comun a todos los cruzamientos, la
variaciones en los resultados obtenidos para
las distintas cruzas fueron determinadas por
un comportamiento genético diferencial de las
lineas. Por lo tanto, la importancia relativa de
los efectos simples y/o efectos epistaticos
puede variar segun el cultivar participante y el
caracter que se evalue. En otros estudios se
ha encontrado evidencia de dominancia e in-
teraccion no alélica en el numero de dias a
aparicion de estigmas, mediante la utilizacién
de diferentes generaciones (F2, F3 y retrocru-
zas) para 4 cruzamientos con lineas endocria-
das (Lindstrom, 1943). También Maryam &
Jones (1985) probaron, al estudiar dias a co-
secha, que los efectos aditivos calculados
podian ser iguales, superiores 0 menores que
los dominantes, segun {a cruza considerada.

Se midi6 el numero efectivo de loci inde-
pendientes (n) involucrados en la genética del
caracter en estudio, tabla 2. La validez de éste
depende de una serie de supuestos tales como
padres en extremos opuestos (alelos positi-
vOs en un progenitor y negativos en el otro),
todos los loci conigual contribucion a la mani-
festacién del caracter y dominancia parcial
(Wright, 1968). Si bien se probaron sélo algu-
nas restricciones, su uso provee de una valio-
sa informacién para un mejor entendimiento
de la herencia de la precocidad. La amplitud
de variacion obtenida se ubico entre 4 y 10
pares de factores efectivos. Estos resultados
coincidieron con los encontrados para otros
caracteres de ciclo. Giesbrecht (1960), estu-
diando los dias hasta la aparicion de estigmas
y el comienzo de la polinacion, determino un
numero de 4 factores efectivos para ambos
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caracteres. Yang (1949) sugirié de 2 a 3 pares
de genes responsables de la aparicion de es-
tigmas. Bianchi & Maliani (1954) estimaron un
rango de 3 a 5 afectando la fecha de fiora-
cién. Jones (1955) evalué 6 progenies obteni-
das al cruzar lineas tempranas con tardias y
calculé de 5 a 19 genes controlando la fecha
de aparicion de estigmas, variando el numero
segun la cruza individual considerada. Al es-
tudiar el mismo caracter, Hallauer (1965) en-
contré de 2 a 4 factores efectivos pero, al medir
las distorsiones en el cdlculo provocadas por
el efecto de ligamiento entre genes, sugirié un
maximo de 3.

El estudio de las poblaciones segregan-
tes permitié efectuar un analisis mas profun-
do de la herencia de la precocidad. Con este
fin, se obtuvo Ia distribucién de frecuencia de
los datos individuales de las F2, para cada una
de las cruzas (Strickberger, 1976). Por lo me-
nos en dos ellas (P1338 x Gaspé y CFE x
Gaspé) la distribucion de valores en la F2 res-
pondié a curvas con caracteristicas modales
que sugieren la segregacién de oligogenes
(Fig. 1 b, ¢, d y e). Sin embargo, para la cruza
P1338 x Gaspeé (Fig 1 a) la distribucién obser-
vada seria el resultado de la segregacion de
dos genes mayores en la proporcion fenotipi-
ca 9:6:1 mas el efecto de modificadores (x?
=0,0190, p: 0,990-0,995). Puede senalarse
que esta postulacion no se contradice con el
analisis previo sino que se ajusta al modelo
de 3 parametros adjudicado a estacruza. Tam-
poco se opone al numero de factores efecti-
vos calculados, ya que la distribucién obser-
vada puede ser el resultado de genes con di-
verso efecto fenotipico, en numero no defini-
do, dentro del rango esperado. Rood & Major
(1981) evaluando las unidades de calor reque-
ridas para florecer, determinaron una distribu-
cion de frecuencia bimodal para ia F2 obteni-
da a partir de una cruza particular de dos li-
neas endocriadas, e indicaron que ellas dife-
rian en un gen simple; mientras que otras cru-
zas presentaron diferentes distribuciones evi-
denciando la presencia de un mayor numero



Revista de la Facultad de Agronomia, La Plata 102 (2), 1997
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Figura 1. Distribucion de frecuencias de la F2 para las distintas cruzas. a. P1338 x Gaspé. b. P465 x
Gaspé. c. CFE x Gaspe. d. H38 x Gaspe. e. P21 x Gaspe.

F2's frequency distribution for the different crosses: a. P1338 x Gaspé. b. P465 x Gaspe. c. CFE x Gaspe.
d. H38 x Gaspe. e. P21 x Gaspe.
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de genes controlando el caracter.

CONCLUSIONES

Para todos los cruzamientos analizados
la magnitud de los efectos aditivos fue alta-
mente significativa, condicién que haria facti-
bie un progreso consistente empleando mé-
todos convencionales de seleccion. La pobla-
ciones segregantes estuvieron constituidas por
materiales con una variacién amplia en sus
requerimientos térmicos para florecer, pero sin
evidencias de segregacion transgresiva que
excediera el rango abarcado por los progeni-
tores de cada cruza.

Debido a la extrema precocidad de Gas-
peé, una elevada proporcion de individuos de
las poblaciones derivadas fueron clasificados
como precoces 0 semiprecoces. Para el me-
jorador, ésta es una situacion que facilitaria la
busqueda de materiales que combinen los
caracteres deseables de las lineas tardias con
la floracién temprana que aporta Gaspé.

En la cruza P 1338 x Gaspé, la identifica-
cién de genes mayores ofreceria la ventaja de
clasificar en forma precisa los genotipos se-
gregantes. Este comportamiento, aseguraria
un avance rapido en los planes de mejoramien-
to, pudiéndose emplear los métodos de la ge-
nética mendeliana aplicables a caracteres
cualitativos. En el resto de las cruzas, si bien
el numero calculado de genes o factores no
es muy elevado, las distribuciones en F2 su-
gieren tipos de herencia poligénica.

La informacion obtenida, podra ser utili-
zada en planes fitotécnicos orientados a la
obtencion de materiales superiores precoces
y duros.
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