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EPISTASIS PARA PRODUCCION DE GRANOS Y
CARACTERES DE LA PLANTA EN UNA POBLACION
DE MAIZ TROPICAL

Rubén J. Silva Diaz', Pedro J. Garcia Mendoza®, Diego Velasquez Faleiro y Silva®
y Claudio Lopes de Souza Junior*

RESUMEN

En maiz, estudios sobre la importancia de la epistasis en la herencia de caracteres cuantitativos han mostrado resultados
contradictorios; por lo tanto, es de gran relevancia determinar la influencia de los efectos epistaticos involucrados en la herencia
de esos caracteres en el cultivo. En tal sentido, esta investigacion fue desarrollada para (a) detectar la presencia de epistasis, (b)
confirmar la importancia de la interaccion epistasis por ambientes y (c) estimar los efectos epistaticos en plantas F, para
produccién de granos y caracteres de la planta utilizando el disefio triple test cross en una poblacién de maiz tropical formada a
partir de dos lineas genéticamente divergentes. Cien progenies F,3 retrocruzadas a ambas lineas parentales y a la F; fueron
evaluadas en once ambientes. La epistasis fue detectada para todos los caracteres, con excepcién del acame total. Para produccién
de granos, altura de planta e intervalo entre florecimientos la epistasis del tipo aditiva x dominante y/o dominante x dominante fue
mas importante que la epistasis aditiva x aditiva; mientras, para altura de mazorca, posicion relativa de la mazorca y floracion
masculina y femenina, ambos tipos de epistasis fueron importantes. La interaccion epistasis con ambientes fue significativa para
la floracion femenina e intervalo entre florecimientos. Fueron identificados efectos epistaticos no-unidireccionales significativos
en plantas F, para todos los caracteres. Los resultados sugieren que, en la poblacién estudiada, la epistasis constituye un
componente importante de la varianza genética; por consiguiente, el modelo aditivo dominante no es suficiente para describir la
variacion genética de los caracteres estudiados.

Palabras clave adicionales: Caracteres cuantitativos, interacciones no alélicas, triple test cross, Zea mays

ABSTRACT

Epistasis for grain yield and plant traits in a tropical maize population

In maize, studies on the importance of epistasis in the inheritance of quantitative traits have shown contradictory results;
therefore, is of great importance to determine the influence of epistatic effects involved in the inheritance of these characters in
the crop. Thus, this research was conducted to (a) to verify the presence of epistasis, (b) to verify the importance of epistasis by
environment interaction and (c) to estimate epistatic effects in plants F, for grain yield and plant traits using the triple test cross
design in a tropical maize population developed from two inbred lines genetically divergent. One hundred F,; progenies
backcrossed to both parental lines and F; were evaluated in eleven environments. Epistasis was detected for all traits, except for
root and stalk lodging. For grain yield, plant height and anthesis-silking interval the additive x dominance and/or dominance x
dominance epistasis were more important than additive x additive epistasis; however, for ear height, ear placement, days to
anthesis and days to silk emergence, both types of epistasis were important. Epistasis by environment interaction was signifi cant
for days to silk emergence and anthesis-silking interval. Significant epistatic non-unidirectional effects were identified in F, plants
for all traits. The results suggest that, in the studied population, epistasis is an important component of genetic variance; therefore,
the dominant additive model is not sufficient to describe the genetic variation of the studied traits.
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INTRODUCCION

Las interacciones inter-génicas o no-alélicas,
conocidas como epistasis, son aquellas que se
producen cuando el efecto del alelo de un locus
enmascara el efecto del alelo de otro locus, o sea,
es la interaccion entre genes donde un gen
interfiere en la expresion fenotipica de otro gen.
El desarrollo y la importancia de la epistasis en los
procesos evolutivos de las especies y en el
mejoramiento genético de plantas han sido
discutidos desde el inicio de los estudios en
genética. Para caracteres de importancia
econémica en varios cultivos, incluyendo el maiz,
la presencia de la epistasis ha sido relatada,
indicando que ella desempefia un papel importante
en la herencia de caracteres cuantitativos (Saleem
et al.,, 2005; Zafar et al., 2008; Barona et al.,
2012). Sin embargo, algunas investigaciones
realizadas en maiz han sefialado que la epistasis
no constituye un componente importante en la
varianza genética de caracteres cuantitativos
complejos (Hinze y Lamkey, 2003; Yu vy
Bernardo, 2004; Mihaljevic et al., 2005). La
mayoria de los estudios de herencia de los
caracteres cuantitativos considera apenas los
efectos aditivos y de dominancia en los modelos
genético-estadisticos y no toman en cuenta la
epistasis por juzgarla un fendmeno raro y de poca
importancia, aunque los estudios no proporcionen
una prueba valida para tal suposicion (Kearsey y
Jinks, 1968). El grado de importancia atribuido a
los efectos epistaticos parece ser perjudicado por
el tipo de abordaje experimental y modelo
genético utilizado (Stuber y Moll, 1971). Otro
motivo por el cual la epistasis ha sido poco
considerada es la gran complejidad asociada a los
modelos genéticos cuando en ellos se incluyen los
efectos epistaticos, elevando el grado de dificultad
en los analisis genético-estadisticos, ademas de las
complejidades generadas en el manejo de los
experimentos. Sin embargo la principal causa de
desestimar la epistasis esta en la multicolinearidad
existente entre los coeficientes de las varianzas
epistaticas y de las varianzas aditiva y dominante,
lo que dificulta la estimacién de los componentes
de la varianza genética de manera aislada
(Bernardo, 2002). No obstante, la falta de
capacidad de estimar los componentes de la
varianza genética epistatica no implica la ausencia
de ellos, o su pequefia importancia en la herencia
de los caracteres cuantitativos (Hallauer, 2007).

La gran implicacion de la epistasis en los
programas de mejoramiento genético de plantas
reside en el hecho que, en su presencia, los
estimados de los componentes de la varianza
genética aditiva y de dominancia quedan
sesgados, lo que resulta en interpretaciones
incorrectas en los estimados de parametros
genéticos importantes, como el coeficiente de
heredabilidad y la respuesta esperada con la
seleccion (Eta-Ndu y Openshaw, 1999). La
epistasis como importante base genética de
caracteres complejos ha sido sugerida en estudios
de genética cuantitativa clasica asi como en
recientes estudios de mapeamiento de QTL
(Bocianowski, 2014), en los que se consideran
componentes del rendimiento tales como
caracteres relacionados a la forma del grano (Liu
et al., 2014; Zhang et al., 2014; Jiang et al., 2015).
Metodologias biométricas tales como el analisis
de medias generacionales (Mather y Jinks, 1971),
analisis trialelo y cuadrialelos (Rawlings y
Cockerham, 1962a; 1962b) y el método triple test
cross TTC (Kearsey y Jinks, 1968) proporcionan
informacion acerca de todos los tipos de
componentes de la varianza genética. Estudios en
los que se utilizé el método TTC, en diversos
cultivos, han permitido analizar la arquitectura
geneética y detectar la presencia de epistasis en
caracteres de importancia agronémica (Bhatti et
al., 2006; Moreto et al., 2011; Barona et al., 2012).
El método TTC desarrollado como una extension
del disefio 111 de Comstock y Robinson (1952) es
aplicable a cualquier poblacién independiente de
su sistema reproductivo y de su frecuencia alélica
y genotipica. En ausencia de epistasis, el método
proporciona estimados de la varianza aditiva y de
dominancia con igual precision y en este caso, el
modelo aditivo-dominante es suficiente para
describir la variacion genética de esos caracteres.

En maiz, el TTC ha sido utilizado para detectar
la presencia de la epistasis, pero las
investigaciones no han presentado resultados
conclusivos al respecto de la importancia de los
efectos epistaticos sobre los diversos caracteres
evaluados. Por lo tanto, es necesaria la obtencion
de mayor informacion que posibilite un mejor
entendimiento de la herencia de esos caracteres,
principalmente en germoplasma de origen
tropical, donde la informacion disponible es
limitada. Por consiguiente, los objetivos de este
estudio fueron (a) detectar los efectos epistaticos
para la produccion de granos y algunos caracteres
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morfoldgicos de la planta en maiz, utilizando el
disefio TTC; (b) verificar la importancia de la
interaccion epistasis con ambientes y (c) detectar
los efectos epistaticos en cada genotipo F, para
esos caracteres.

MATERIALES Y METODOS

En este estudio fueron utilizadas las lineas
endogamicas L-08-05F y L-38-05D, ambas
desarrolladas por el programa de mejoramiento de
maiz del departamento de genética de la Escuela
Superior de Agricultura Luiz de Queiroz
(ESALQ) de la Universidad de Sdo Paulo (USP).
Estas lineas son divergentes para diversos
caracteres de importancia agronémica, pertenecen
a grupos heterdticos distintos y presentan buena
capacidad de combinacion. La linea L-08-05F
presenta granos duros de coloracién anaranjada y
fue extraida de la poblacion 1G-1 (Santos et al.,
2005). La linea L-38-05D presenta granos
dentados de coloracién amarilla y fue extraida de
un hibrido simple (Aguiar et al., 2003).

Plantas de la generacién F;, provenientes del
cruzamiento entre las lineas endogamicas L-08-
05F (L;) y L-38-05D (L,), fueron autofecundadas,
generando la poblacién F,. Una muestra de 100
plantas de la poblacién F, fue autofecundada,
dando origen a 100 progenies F,3. Las progenies
F,; fueron retrocruzadas con ambas lineas
progenitoras y con la generacion F;, generando
300 progenies de retrocruzamientos, segun el
disefio TTC. Las progenies de retrocruzamientos
fueron obtenidas en tres campos aislados de
despanojamiento, en el afio agricola 2007-2008.
Las progenies F,3; fueron utilizadas como
hembras, y ambas lineas progenitoras y la
generacion F; como machos, usando una relacion
hembras/macho 3:1.

Las 300 progenies de retrocruzamiento fueron
evaluadas en los afios agricolas 2008-2009 y
2009-2010 en tres localidades diferentes en el
municipio de Piracicaba - SP, y en dos épocas de
siembra. Dos localidades situadas en la Estacion
Experimental Anhembi (22° 50' S; 48° 01' W) y
otra en la Estacion Experimental Caterpillar (22°
43'S; 47° 36' W), del Departamento de Genética
de la Escuela Superior de Agricultura “Luiz de
Queiroz” (ESALQ/USP). La primera época
correspondi6 a la temporada habitual de siembra
comercial del cultivo en cada localidad, mientras
la segunda época de siembra se realizd por lo

menos 30 dias después de la primera. La
combinacion de cada afio, localidad y época de
siembra fue considerada como un ambiente
distinto, totalizando 11 ambientes de evaluacion,
una vez que, para el afio 2009-2010, en la
localidad Anhembi Il fue sembrado so6lo un
experimento en la primera época. ElI manejo
agrondmico de los experimentos fue el
recomendado para el cultivo en cada localidad.
Las 300 progenies provenientes de los tres
retrocruzamientos fueron sembradas en un mismo
experimento, utilizando el disefio experimental
alfa-latice 15 x 20, en esquema factorial con dos
factores y dos repeticiones por ambiente. En ese
esquema, un factor correspondio a las progenies
de retrocruzamiento, referentes a la i-ésima planta
F, (con i variando de 1 a 100), en cuanto el otro, a
las generaciones de retrocruzamientos, referentes
al I-ésimo progenitor o generacion F; (con |
variando de 1 a 3). Cada parcela estuvo
constituida de una hilera de 4,0 m, sembrada con
40 semillas; después de 30 dias, se realizo el
entresaque, quedando 20 plantas en la parcela. El
espaciamiento fue de 0,20 m entre plantas y 0,80
m entre parcelas (= 62.500 plantas-ha™). Fueron
evaluados los caracteres produccion de granos
(PG) ajustado al 15% de humedad, porcentaje de
acame de raiz y de tallo (ART), floracion
masculina (FM) y femenina (FF), intervalo entre
florecimientos (IF) como la diferencia entre FF y
FM, alturas de la planta (AP) y de la mazorca
(AM), y la posicién relativa de la mazorca (PRM)
como el cociente entre AM/AP. EIl nimero total
de plantas de la parcela fue utilizado como co-
variable para el analisis de los datos de la
produccién de granos y acame total. Los
caracteres PG y ART fueron evaluados en los 11
ambientes, y los demas caracteres en 10
ambientes. Los analisis de varianza conjunta
fueron realizados utilizando las medias ajustadas
de las progenies de retrocruzamientos y los
cuadrados medios de los errores efectivos de cada
experimento, usando el modelo:
Yigem = 4+ P+ + Tigmy +Bijmy + (PN 01 + (PO +(0€)m + (PYENm * Eijuim
donde Yijum: se refiere al valor observado de la i-
ésima progenie, en la j-ésima repeticién, en el k-
ésimo bloque, en la I-ésima generacion de
retrocruzamientos del m-ésimo ambiente; x: es el
efecto de la media general; pi: es el efecto
aleatorio de las progenies, coni =1, 2, ..., 100; ey:
es el efecto aleatorio del ambiente, con m = 1,
2, ..., 11; rjm) es el efecto aleatorio de la repeticion
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j en el ambiente m, con j = 1, 2; bygm); es el efecto
aleatorio del blogue k dentro de la repeticion j del
ambiente m, con k =1, 2, ..., 20; (pe)im: e€s el
efecto aleatorio de la interaccion entre la progenie
i con el ambiente m; g, : es el efecto fijo de la
generacion de retrocruzamientos I, con 1 = 1, 2, 3;
(pg)ii: es el efecto aleatorio de la interaccién entre
la  progenie i con la generacion de
retrocruzamiento I; (ge)im: es el efecto aleatorio de
la interaccion entre la generacion de
retrocruzamientos | con el ambiente m; (pge)im: €s
el efecto aleatorio de la interaccion entre la
progenie i con la generacion de retrocruzamientos
| en el ambiente m; gy, : es el error medio

efectivo. Todas las fuentes de variacion excepto la
media general y la fuente generaciones de
retrocruzamiento fueron consideradas de efectos
aleatorios. La prueba de F aproximada por
Satterthwaite (1946) fue utilizada para probar la
fuente de variacion generacion de retro-
cruzamientos y sus respectivos desdoblamientos,
en virtud que se deben hacer combinaciones
lineales de los cuadrados medios a fin de obtener
los estadisticos de prueba F apropiados para estas
fuentes.

Estimados de efectos epistaticos. En el analisis de
la varianza conjunta del disefio TTC, las fuentes
de variacién generaciones de retrocruzamiento
(Gre) y las interacciones generaciones de
retrocruzamiento por ambientes (Ggrc X E),
progenies por generaciones de retrocruzamiento
(P x Ggre) Y generaciones de retrocruzamiento por
progenies por ambientes (Ggc X P x E) fueron
descompuestas para probar la epistasis. La suma
de cuadrados de la fuente de variacién generacion
de retrocruzamiento fue descompuesta en dos
contrastes ortogonales: (Grer VS Grez) Y (Grer +
Grc2 - 2Gpe3), denominados C; y C,
respectivamente. El contraste C, prueba la
epistasis del tipo aditiva x aditiva (Epaa), siendo el
mismo igual a cero en ausencia de ese tipo de
epistasis y diferente de cero si la epistasis esta
presente (Kearsey y Jinks, 1968). La suma de
cuadrados de la fuente de variacion progenies por
generaciones de retrocruzamiento fue también
desdoblada en dos contrastes ortogonales P x C; y
P x C, de los cuales el primero prueba la
variacion de los efectos de dominancia y el
segundo los efectos epistaticos aditivo X
dominante y/o dominante x dominante (Epag+dd)-
La sumatoria de la suma de cuadrados de las

fuentes de variacion, (Grc1 + Grez - 2Ggres) Y (P X
C,), fue calculada para obtener la suma de
cuadrados de la epistasis total (SQgr). A partir de
la suma de cuadrados de las fuentes de variacion
que estiman la interaccion entre los efectos
epistaticos aditivo x aditivo y los ambientes (C, x
E) y entre los efectos epistaticos aditivo X
dominante y/o dominante X dominante con
ambientes (P x C, x E) se obtuvo la suma de
cuadrados de la interaccion entre los efectos
epistaticos totales con ambiente (SQer x £). Para
probar la significancia de la epistasis aditiva X
aditiva, la epistasis aditiva X dominante y/o
dominante x dominante y, la epistasia total, fueron
utilizados respectivamente las siguientes pruebas
de F:

F(Epaa) :QMCZ /(QMCZXE +QMPXC2 - QMPXCZXE)

F(Epad cad) QM PxC, /QM Error Medio Efectivo

I:(I:_I') = QMEF /QMErrorMedioEfectivo
donde QMg, es el cuadrado medio del contraste
Cs; QMc, x £ es el cuadrado medio de la
interaccién del contraste C, con ambientes, QMp
c, €s el cuadrado medio de la interaccion entre las
progenies con el contraste C; Yy QMpycye €l
cuadrado medio de la interaccion triple entre las
progenies con el contraste C, con ambientes. En
las pruebas de F de la epistasis aditiva Xx
dominante y/o dominante x dominante y de la
epistasis total, se utiliz6, como denominador
apropiado, el cuadrado medio del error medio
efectivo, ya que los cuadrados medios de la
interaccién (P x C, x E) y de la epistasis total con
ambientes no fueron significativos. También las
pruebas de F para cada una de las interacciones
entre los efectos epistaticos con ambientes fueron
calculadas por:

I:(Epaa X B:Q M C,XE /Q M Error Medio Efectivo

I:(Epad“,d x E) = QM PxC, xE /QM Error Medio Efectivo

I:(ET X E) = QMEF xE /QM Error Medio Efectivo

En la prueba de F entre la epistasis aditiva con
ambientes, fue utilizado, como denominador
apropiado, el cuadrado medio del error medio
efectivo, ya que el cuadrado medio de la
interaccion (P x C, x E) no fue significativo. Los
contrastes ortogonales, (Grci + Grez - 2Gres) ¥ (P
x C,), obtenidos en los analisis de la varianza, que
proporcionan las sumas de cuadrados necesarias
para probar, respectivamente, los efectos de la
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epistasis aditiva x aditiva y de la epistasis aditiva
X dominante y/o dominante x dominante,
corresponden a los contrastes propuestos por
Kearsey y Pooni (1998).

La estimacion de los efectos epistaticos en
plantas F, se realizd6 una vez confirmada la
presencia de la epistasis por los analisis de
varianza del disefio TTC realizado para los
diferentes caracteres. Los efectos epistaticos
(EE;) fueron estimados para la i-ésima planta

F,, conforme lo sugerido por Kearsey vy
Jinks (1968), utilizando el siguiente contraste:
(EE;j=Gpcy, *Grey, - 26res, ) donde EE, esel
efecto epistatico de la i-ésima planta F,, siendo
igual a cero en la ausencia de epistasis y diferente
de cero en la presencia de esta; Gret, §RC2i y

Greg, se refieren a la media general del

retrocruzamento de la i-ésima planta F, para el
progenitor L; (L-08-05F), para el progenitor L,
(L-38-05D) y para la generaciéon F; (L-08-05F x
L-38-05D), respectivamente.

La significancia de la epistasis al nivel de
plantas F, fue obtenida por la prueba de t segin
Eta-Ndu y Openshaw (1999) y calculada por:

_ ‘6RC1i +Grey, 2§RC3i‘
e 6QM-
JL
donde tj es la prueba de t de dos colas para la i-

ésima planta F,, el numerador de la ecuacion es el
valor absoluto del efecto epistatico  EE; ) de la i-

ésima planta F,, ( QM) es el cuadrado medio del

error medio efectivo, 6 es la sumatoria de los
coeficientes al cuadrado del efecto epistatico, J
es el namero de repeticiones y L, el nimero de
ambientes.

Todos los analisis estadisticos fueron
realizados, por medio del programa computacional
SAS version 8.2 (Cary, NC, USA).

RESULTADOS Y DISCUSION

El analisis de varianza combinado detecté
diferencias significativas (P<0,01) para ambientes,
progenies y para las interacciones entre progenies
por ambientes y progenies por generaciones de
retrocruzamientos, para todos los caracteres. Tales
resultados indicaron, la presencia de variabilidad
entre los ambientes de evaluacién, variabilidad

genética entre las progenies, y que las progenies
presentaron comportamiento diferencial tanto
entre los ambientes de evaluacion como entre las
gereraciones de retrocruzamientos, respectivamente
(Cuadro 1).

La fuente de variacion de generaciones de
retrocruzamiento fue significativa (P<0,01 ¢
P<0,05) para todos los caracteres, excepto para la
altura de la mazorca, y mostr6 que hubo
diferencias entre las medias de las generaciones de
retrocruzamientos. El contraste 1, (Ggrci VS Greo),
fue altamente significativo (P<0,01) para los
caracteres ART, FM, IF, AP y PRM, indicando
diferencias entre las medias de las generaciones de
retrocruzamientos uno y dos para esos caracteres.
El contraste 2 (Grci + Grez - 2Ggres) presento
diferencias significativas para los caracteres FM,
FF, AM y PRM, mostrando que la media de los
dos progenitores fue diferente de la media de la F,
para dichos caracteres. La fuente de variacion de
generaciones de retrocruzamiento por ambientes
presentd diferencias significativas (P<0,01) en
todos los caracteres, indicando que el desempefio
de las generaciones de retrocruzamientos no fue
constante en los ambientes de evaluacion. La
interaccion del contraste C; con ambientes fue
significativa para todos los caracteres, indicando
que las diferencias en comportamiento entre las
generaciones de retrocruzamientos uno y dos no
se mantuvieron constantes en los ambientes de
evaluacion; la interaccion del contraste C, con
ambientes fue no significativa para todos los
caracteres, mostrando que la diferencias entre la
media de los dos progenitores y la media de la F;
se mantuvo en todos los ambientes. La interaccion
entre progenies y los contrastes C; y C, fueron
significativas para todos los caracteres, excepto
para ART en la interaccion (P x C,), indicando
que los desvios de C; y C, no fueron constantes
entre las progenies. La interaccién triple entre
progenies, generaciones de retrocruzamiento y
ambientes fue no significativa para todos los
caracteres, mostrando que la interaccion de
progenies por generaciones de retrocruzamiento se
mantuvo constante en los diversos ambientes.
También las fuentes de variacion (P x C; X E) y (P
x C, x E) presentaron diferencias no significativas
para todos los caracteres, excepto la interaccion (P
x C, x E) para FF y IF, indicando que las
interacciones (P x C1) y (P x C,) se mantuvieron
constantes en los diversos ambientes (Cuadro 1).
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Cuadro 1. Cuadrados medios (CM), media general y coeficiente de variacion (CV) para produccion de
granos y caracteres de la planta en la poblacion F, de maiz (L 08-05F x L 38-05D)

Cuadrados Medios

Grados de

Fuentes de variacion libertad PG ART FM FF IF AP AM PRM !
(Mg-ha) (%) (dias) (dias)  (dias) (cm) (cm)
Ambientes (E) 9@ 10® 114752 7 457,38 " 3313,40 " 3548,92 160,38 213.838,72" 167.082,87" 806,85
Rep/Amb 10 11 1332 ™ 14,98 T 5152 T 5355 T 323 T 7.616,94 " 4.497,13 T 2352""
Bloques/Rep/Amb 380 418 338 T 230 T 448 T 532 T 121 75520 T 44711 T 240 7
Progenies (P) 99 99 59555 803 " 118,14 7 12748 T 9,04 ™ 5.306,23 ™ 2.487,56 " 10,46 "
P x Amb 891 990 330 T 336 T 465 T 535 T 209 7 39599 T 23408 183"
Generac. de RC (Ggc) 2 2 74,78 " 642,06 7 570,97 ™ 54,68 “383,61" 10.118,69 " 1.097,83 138,31
Ghgey VS Gge, (C1) 1 1 14521 1.273,1971.03565 19,98 766,79 20.200,53 " 472,00 233,85
Grey +Gprey — 26ge; (C2) 1 1 4,34 10,94 106,28 ™ 89,38 ™ 0,43 36,85 1.723,66 " 42,77
Gre XE 18 20 601 1656 554 T 774 T 664 7 65899 T 37447 T 2617
CXE 9 10 10,71 " 30,93 7 962 T 13,11 712,44 ™ 1.258,07 7 659,13 T 4,38
C,xE 9 10 1,30 2,18 1,46 237 0,83 59,90 89,81 0,84
P X Gre 198 198 19,22 T 2,09 ™ 10,76 T 11,78 T 1,35 7 550,69 239,70 T 112 ™
PxC; 99 99 3406 ™ 288 " 1566 " 16,68 1,52 ™ 906,60 " 364,35 T 133
PXxC, 99 99 438 7 1,31 587 7 687 7119 7 19478 T 11505 T 091 7
PXGre X E 1.782 1980 1,14 1,31 1,44 1,62 0,87 74,26 49,24 0,59
PxCyxE 891 990 1,20 1,39 1,51 068 0,32 73,90 47,40 0,62
PXxC,xE 891 990 1,08 1,24 1,36 256 1,43 7 7463 51,07 0,55
Epistasis total (ET) 100 100 4,38 7 1,40 688 7,70 T 118 © 19320 T 131,14 T 133 7
ETXE 900 1000 1,08 1,25 1,36 256 T 1,42 7 7448 51,46 0,56
Error Medio Efectivo ~ 2.610 2.871 1,33 1,45 1,65 1,98 0,93 131,96 80,30 0,73
Media General 6,45 2,21 67,04 67,75 0,73 202,90 107,35 0,52
CV (%) 17,87 54,39 1,92 2,08 13274 566 8,35 5,15

"y 7 significativo al 0,05 y 0,01 de probabilidad por la prueba de F, respectivamente. @ y ® se refiere a los grados de
libertad para 10 y 11 ambientes, respectivamente; * CM multiplicados por 10°. PG: Produccién de granos, ART:
Porcentajes de plantas acamadas y quebradas, FM: Floracion masculina, FF: Floracion femenina, IF: Intervalo de
floracién, AP: Altura de la planta, AM: Altura de la mazorca; PRM: Posicion relativa de la mazorca

Las medias generales de las generaciones de retrocruzamiento con el padre superior ha sido
retrocruzamientos con las lineas parentales y con mencionado como una alternativa para
la F, difirieron significativamente (P<0,05) para incrementar el mantenimiento de combinaciones
todos los caracteres (Cuadro 2). La generacién de epistaticas  favorables en programas de
retrocruzamientos con la linea L-08-05F presentd mejoramiento de lineas (Wolf y Hallauer, 1997).
mayor PG, ART, IF y PRM comparado con los Sin embargo, ninguna relacion ha sido encontrada
retrocruzamientos realizados con la linea L-38- entre la epistasis y el desempefio de los test
05D, mientras que los retrocruzamientos con la crosses de la generacién Fs ni retrocruzamientos
linea L-38-05D mostraron mayor AP y FM mas con los parentales de la poblacién (Etn-Ndu vy
tardia; por otro lado, los retrocruzamientos con la Openshaw, 1999).

F1 mostraron medias generales intermedias entre La evidencia de la presencia de epistasis es
las dos lineas parentales para todos los caracteres, indicada en el Cuadro 1 por la significancia
excepto para FF y AM, donde presentaron los de los cuadrados medios del contraste 2, de la
mayores valores (Cuadro 2). Estos resultados interacciéon (P x C,) y por las desviaciones de
corroboran la diversidad genética de las lineas la epistasis total. En el analisis de varianza

endogamicas L-08-05F y L-38-05D y la buena combinado, los cuadrados medios de la
capacidad de combinacion entre ellas, asi como epistasis total y de la epistasis del tipo no
también mayor complementaridad, para PG, ART, aditiva fueron altamente significativos (P<0,01)
IF y PRM, entre los alelos de la linea L-08-05F y para PG, FM, FF, AP, AM, PRM vy
los alelos de la L-38-05D, como lo sugirieron significativos (P<0,05) para el intervalo entre
Hallauer y Loépez (1979). En tal sentido, el florecimientos; sin embargo, no se detecto
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epistasis total ni epistasis no aditiva para el
caracter acame. Los cuadrados medios de la fuente
de variacion (Grc1+Grea-2Gres) fueron altamente

significativos (P<0,01) para FM, FF, AP y PRM,
indicando presencia de epistasis del tipo aditiva x
aditiva para estos caracteres.

Cuadro 2. Medias generales (X ), intervalos de confianza (IC) *y de variacion (IV)° de las generaciones
de retrocruzamiento (Ggrci, Gre2 ¥ Gres) para producciéon de granos (PG), acame (ART),
caracteres de floracion (FM, FF, IF) y estatura (AP, AM, PRM) a través de diferentes

ambientes
Caracteres Parametro Gre1 Ggreo Ggres
PG X 6,65 6,29 6,41
(Mg-ha™) IC 6,41 - 6,89 6,05 -6,52 6,18 - 6,65
v 4,05-10,54 4,54 -10,48 4,80-9,73
X 7,35 2,63 4,24
ART
(%) IC 7,06-7,91 2,07-2,92 3,83-4,68
v 1,57 - 15,48 0,60-7,01 1,20 - 8,63
EM X 66,43 67,45 67,22
(dias) IC 66,24 - 66,63 67,25 - 67,65 67,03 -67,42
v 62,73 - 69,63 62,28 - 70,54 62,53 - 70,09
FE X 67,60 67,74 67,93
(dias) IC 67,38 -67,81 67,52 - 67,96 67,71 - 68,14
v 63,60 - 71,61 62,79 - 70,98 63,69 - 70,93
= X 1,17 0,30 0,72
(dias) IC 1,03-1,32 0,15-0,44 0,57 - 0,86
v 0,32-2,33 -0,72-1,63 -0,17-2,13
AP X 200,71 205,21 202,79
(cm) IC 198,97 - 202,45 203,46 - 206,95 201,05 - 204,53
v 173,79 - 229,58 183,60 - 231,77 182,24 - 224,08
AM X 107,32 106,63 108,11
(cm) IC 106,08 - 108,56 105,39 - 107,87 106,87 - 109,35
v 87,93 -127,02 95,69 - 120,26 92,16 - 126,56
X 0,531 0,515 0,529
PRM IC 0,528 - 0,534 0,512 - 0,518 0,526 - 0,528
v 0,490 - 0,564 0,485 - 0,553 0,490 - 0,565

% Intervalo de confianza al 5% de probabilidad, ° intervalo de variacion (Limite jngerior; Limite superior)

Resultados similares fueron obtenidos por
Nehvi et al (2009). También Sofi (2007) detect6
efectos epistaticos para la altura de la mazorca
mientras que Wolf y Hallauer (1997) detectaron
epistasis para los caracteres PG, ART, FM, FF,
AP y AM. La presencia de epistasis para PG, FM,
FF, AP y AM en maiz también ha sido informada
en la literatura utilizando analisis de medias
generacionales (lgbal et al., 2010; Haqg et al.,
2013; Shahrokhi et al., 2013).

Para aquellos caracteres que presentaron
significancia en ambos tipos de epistasis (FM, FF,
AM y PRM), los cuadrados medios de los efectos
aditivo x aditivo fueron muy superiores en
magnitud, cuando son comparados a los aditivo x
dominante y/o dominante x dominante (Cuadro 1),
lo cual indica la presencia de epistasis en la
poblacion para los caracteres estudiados. Para la
PG, IF y AP los efectos epistaticos aditivo x

dominante y/o dominante x dominante son mas
importantes gque los aditivo x aditivo, indicando
que la epistasis no fijable o no heredable juega un
papel importante en la herencia de estas
caracteristicas, por lo tanto, para explotar este tipo
de epistasis el mejoramiento de hibridos puede ser
empleando epistasis no aditiva para produccion de
granos también ha sido reportada en la literatura
(Darrah y Hallauer, 1972; Wolf y Hallauer, 1997).

En cuanto para FM, FF, AM y PRM, la
epistasis aditiva x aditiva es mas importante,
siendo favorable el desarrollo de cultivares
homocigotos o lineas puras. Sofi et al (2006)
reportaron significancia de ambos tipos de
epistasis para PG, siendo de mayor importancia la
epistasis aditiva x aditiva; en estos casos podrian
ser utilizados esquemas de seleccion recurrente
tanto intra como interpoblacional.

Los efectos de la interaccion de la epistasis
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total con ambientes fueron no significativos para
todos los caracteres, con excepcion de FF e IF, lo
cual indica que los efectos epistaticos no
interactuaron con los ambientes, o sea, el efecto de
la epistasis total, en general, presenté un
comportamiento  estable en los ambientes
evaluados para la mayoria de los caracteres
(Cuadro 1). Las fuentes de variacion (C, x E) y
(P x C, x E) fueron no significativas para todos los
caracteres, con excepcion de FF e IF, que
presentaron diferencias significativas (P<0,01)
para (P x C, x E) (Cuadro 1), indicando que la
epistasis de los tipos aditiva x aditiva y aditiva x
dominante y/o dominante x dominante no
interactud con los ambientes; es decir, los efectos
se mostraron estables en los diversos ambientes,
para la mayoria de los caracteres. Resultados
similares fueron obtenidos por Silva (2011).

Con relacion a los estimados de efectos
epistaticos en plantas F, se identificaron efectos
epistaticos significativos para produccion de
granos en 25 plantas F, (25 % del total), de las
cuales 15 presentaron efectos positivos y 10
efectos epistaticos negativos, con valores que
variaron entre -2,26 y 3,34 Mg-ha™ (Cuadro 3). El
efecto epistatico negativo actud en el sentido de
disminuir la produccién de granos en una
determinada planta F,, la cual alcanzd a producir
2,26 Mg-ha, y los efectos epistaticos positivos en
aumentar la produccion de granos para otra planta
F,, la cual produjo 3,34 Mg-ha™. Para los
caracteres FM, FF, IF, AP, AM y PRM se
observaron, respectivamente, efectos epistaticos
significativos en 30, 28, 8, 12, 14 y 14 plantas F,,
lo que evidencia la importancia de esos efectos en
los caracteres de la planta a nivel de individuo.

De la misma forma que para PG, los caracteres
de la planta también mostraron efectos epistaticos
positivos y negativos, con mayor proporcion de
los efectos negativos. Esto indica que el efecto
epistatico a nivel individual es bidireccional, es
decir, para algunas plantas F, act(a en el sentido
de disminuir estas caracteristicas y para otras en
aumentarlas, aunque predomina el efecto
negativo. Como minimo, 8 % de las plantas
presentd  efectos epistaticos  significativos,
teniendo los caracteres FM, FF y PG el mayor
nimero de plantas F, (30, 28 y 25 %,
respectivamente) con interacciones interalélicas en
la poblacion. Silva (2011), al evaluar test crosses
obtenidos del cruzamiento con dos probadores
reportd 27, 25y 23 % de plantas F, con efectos

epistaticos significativos para FF, FM y PG,
respectivamente, asi como efectos epistaticos
significativos, tanto positivos como negativos,
para esos caracteres. Eta-Ndu y Openshaw (1999),
usando el disefio TTC también con dos
probadores, encontraron evidencias de efectos
epistaticos positivos y negativos para produccion
de granos en maiz. Etan-Ndu y Openshaw (1999)
y Silva (2011) concluyen que la utilizacion de un
mayor namero de probadores para evaluar las
progenies de retrocruzamentos, generadas del
disefio triple test cross, aumenta la posibilidad de
detectar la epistasis en la poblacion F,. Sin
embargo, a pesar de que los resultados de este
trabajo fueron obtenidos de la misma poblacion
utilizada por Silva (2011), pero usando el disefio
original de Kearsey y Jinks (1968), se identifico
un namero similar de plantas F, con efectos
epistaticos significativos para los caracteres FM,
FF y PG, y menores para los demas caracteres.
Singh y Gupta (2008) informaron la presencia de
epistasis para produccion de granos, floracion y
estatura de la planta en tres poblaciones de maiz;
no obstante, detectaron presencia de epistasis para
el intervalo entre floraciones solamente en dos de
las poblaciones.

Para todos los caracteres, los efectos
epistaticos presentaron tanto valores positivos
como negativos, indicando que los mismos no son
unidireccionales (Cuadro 3). No obstante el
caracter PG fue el Unico en que el nimero de
plantas con efectos epistaticos positivos superd
(en 50 %) al de plantas con efectos epistaticos
negativos, entendiéndose que la mayor cantidad
de plantas con efectos epistaticos positivos para
PG, en la poblacion bajo estudio, estaria actuando
en el sentido de contribuir para el incremento de la
expresion del caracter, lo que podria explicar la
elevada heterosis informada por Aguiar et al.
(2003) en el cruzamiento de las lineas LO8-05F y
L38-05D.

En relacion a los caracteres de la floracion (FM
y FF) y estatura (AP, AM y PRM), la mayor
cantidad de plantas que presentaron efectos
epistaticos negativos estaria actuando en el sentido
de disminuir la expresion de esos caracteres, lo
que es deseable en el mejoramiento del cultivo
maiz. El intervalo entre la floracion femenina y
masculina tuvo igual cantidad de plantas con
efectos epistaticos positivos y negativos, por lo
que el mismo pudiera disminuirse u aumentarse en
la poblacién.
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Cuadro 3. Efectos epistaticos significativos de plantas F, para produccion de granos (PG), floracion (FM,
FF, IF) y estatura (AP, AM, PRM) obtenidos para cada caracter de las medias de los 11
ambientes y dos repeticiones (Greci + Grez - 2Gres)

Planta PG Planta FM Planta FF Planta IF Planta AP Planta AM Planta PRM

F, (Mg-ha') F, (dias) F, (dias) F, (dias) F, (cm) F, (cm) F,
3 1,73** 3 -1,45* 1 1,70* 3 -1,80** 6 12,55 7 -14,000* 9 -0,04**
4 1,68** 4 -235%* 3 -325** 25 1,20* 7 -1590* 9 -17,20** 14 -0,05**
5 -2,16** 15 -145* 4 -2,05** 33 -1,25* 9 -1580* 14 -10,60* 19 0,03*
19 -1,21* 22 -2,70** 15 -165* 51 1,45** 27 -13,95* 25 -11,95* 21 -0,04**
20 1,68** 24 -275** 22 -280** 83 -1,25* 29 -23,05** 27 -9,80* 25 -0,03*
22 2,60** 29 1565 24 -3,20%* 87 1,40** 44 -13,40* 29 -14,10** 32 -0,04*
24 2,87** 31 -2,65** 29 1,95 88 1,30 48 22,95%* 44 -1525** 35 -0,04**
26 1,27* 35 -4,10** 31 -3,20~* 90 -1,06* 65 -12,65* 48 15,75** 40 -0,03*
29 -2,26** 36 -1,45* 35 -3,35** 69 12,95 55 -12,05* 44 -0,04**
31 2,20** 37 -1,95** 38 -3,55** 77 -12,80* 59 -12,25* 55 -0,06**
32 -1,24* 38 -4,20** 46  -1,55* 97 13,35 64 -10,40* 59 -0,05**
33 -1,77** 43 1,45* 51 1,65* 99 14,70 65 -9,95* 66 -0,03*
37 -1,28* 46  -2,25** 52 -2,20** 77 -10,30* 79 -0,03*
46 1,48* 47  -1,85** 53 -2,45** 99 9,65 84 -0,04*
48 1,33* 48 -155* 56 -2,35**
52 1,33* 53 -2,50** 60 1,60*
63 1,87** 56 -1,70* 63 -2,65**
69 1,28* 58 -1,60* 68 -2,55**
70 3,34** 60 1,85** 69 -1,85*
76 -1,94** 63 -2,70** 70 -3,15**
77 -2,08** 68 -2,30** 72 -1,60*
78 1,54* 69 -165* 76  2,50**
80 159** 70 -3,15** 78 -3,70**
86 -1,60*> 73 -1,80* 80 -1,90*
98 -2,08** 76 3,40** 85  2,60**

77 1,70 87  2,50**

78 -3,70** 88  2,25**

80 -145* 98  2,90**

85 2,50**

98 1,95**

NPT 25 30 28 8 12 14 14
NPEE 15 7 9 4 5 2 1
NPEE 10 23 19 4 7 12 13

v -2,26 ; -4,20 ; -3,70; -1,80; -23,05; -17,20; -0,06 ;
3,34 3,40 2,90 1,45 22,95 15,75 0,03

* y ** significativo al 0,05 y 0,01 de probabilidad por la prueba de t, respectivamente. NPT = NUmero de plantas totales;
NPEE (+) y NPEE (-) = Numero de plantas con efectos epistaticos positivos é negativos, respectivamente; IV = intervalo

de variacion

Interacciones no-alélicas con signos positivos y
negativos también han sido reportadas en cultivos
como Vigna radiata L. (Khattak et al., 2001;
2002) y Triticum aestivum L. (Ketata et al., 1976).

Algunas plantas F, presentaron efectos
epistaticos significativos para PG y otros
caracteres simultaneamente. Diecisiete plantas F,
presentaron efectos epistaticos significativos para
PG y FM, lo que representd 44,74 % del total de
plantas en que se detectd epistasis significativa
para esos caracteres separadamente (25 y 30

plantas para PG y FM, respectivamente, y al
menos 17 plantas con efectos epistaticos
coincidentes para estos caracteres); de las 17
plantas, 16 presentaron efectos epistaticos con
signos contrarios entre PG y FM (Cuadros 3 y 4),
lo cual significa, que de las 16 plantas, aquellas en
las que la epistasis actuaba en incrementar la
produccién de grano también actuaba en disminuir
la floracion masculina, y viceversa.

Para los caracteres PG y FF, en 15 de las
plantas F, (39,47 %) se verificaron efectos
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epistaticos significativos para los dos caracteres,
presentando efectos epistaticos con signos contrarios
para todas las plantas. La coincidencia de plantas
F, con efectos epistaticos significativos para PG y
los deméas caracteres no superd cuatro plantas
(12,12 %). Por otro lado, 22 plantas (61,11 %)
fueron coincidentes en efectos epistaticos
significativos para los caracteres FM y FF; en
cuanto a los caracteres AP y AM, nueve plantas
(52,94 %) mostraron epistasis significativa, pero
siempre con signos coincidentes (Cuadros 3y 4).
La coincidencia de plantas F, que presentaron
epistasis, para dos caracteres simultaneamente,
sugiere que los genes con efectos epistaticos que
determinan determinado caracter, pueden también
influenciar otro caracter; es decir, los genes con
efectos epistaticos que afectan la produccién de
granos, pueden también estar afectando la
floracion masculina o femenina. Lo mismo puede

estar ocurriendo entre la floracion masculina y la
femenina y entre la altura de la planta y la de la
mazorca.

La literatura reporta la coincidencia de plantas
F, con epistasis para varios caracteres
simultaneamente; por ejemplo, Durand et al.
(2012) detectaron efectos pleitropicos en varios
caracteres incluyendo floracion, altura de planta y
namero de hojas. Silva (2011) identifico 47,37,
35,48; 13,64 y 13,51 % de las plantas F, de maiz
que presentaban interacciones inter-alélicas
significativas entre FM y FF, AP y AM, PG vy
PROL, y AM y PRM, respectivamente, sugiriendo
la ocurrencia de epistasis pleiotropica entre esos
caracteres. Epistasis pleiotropica también fue
reportada por Khattak et al. (2001; 2002) para
genotipos de Vigna radiata L. en los caracteres
vainas por planta y semillas por planta, y entre
vainas por planta y biomasa, respectivamente.

Cuadro 4. NUmeros y porcentajes (entre paréntesis) de plantas F, con efectos epistaticos significativos
coincidentes entre pares de caracteres (encima de la diagonal) y nimero total de plantas F, con
efectos epistaticos para cada caracter por separado (abajo de la diagonal)

Caracteres PG FM FF IF AP AM PRM
PG 17 (44,74) 15 (39,47) 2 (6,45 4 (12,12) 3 (8,33) 2 (5,41)
FM 38 22 (61,11) 1 (2,70) 4 (10,53) 3 (7,32) 1 (2,33)
FF 38 36 4 (12,50) 2 (5,26) 1 (2,44) 1 (2,44)
IF 31 37 32 0 (0,00) 1 (4,76) 1 (4,76)
AP 33 38 38 0 9 (52,94) 2 (8,33)
AM 36 41 41 21 17 6 (27,27)
PRM 37 43 41 21 24 22

Los resultados obtenidos en este trabajo donde
algunas plantas F, presentaron efectos epistaticos
significativos coincidentes para dos caracteres
sugieren la presencia de epistasis pleiotropica
entre los pares de caracteres considerados.

CONCLUSIONES

Se detectaron efectos epistaticos para la
produccion de granos y algunos caracteres
morfoldgicos de la planta en maiz.

Los efectos epistaticos totales, aditivos y no
aditivos se mantuvieron constantes en los
diferentes ambientes, indicando que la epistasis no
es afectada por el ambiente. La epistasis del tipo no
aditiva fue mas importante que la aditiva para
produccion de granos.

Fueron identificados  efectos  epistéticos
positivos 0 negativos a nivel de plantas F,. La

bidireccionalidad de la epistasis sugiere que los
efectos de la misma actlan aumentando o
disminuyendo la expresion del caracter considerado.

La ocurrencia de plantas F, con efectos
epistaticos significativos para varios caracteres
simultineamente sugiere que los genes con efectos
epistaticos que determinan un caracter pueden
también estar influenciando otro caracter, hecho
gue sefaliza la posible existencia de epistasis
pleiotropica entre los genes que controlan esos
caracteres.
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