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RESUMEN

El maiz constituye uno de los cultivos mas importante del mundo porque contribuye a la alimentaciéon de humanos y animales. Es una planta que
se encuentra adaptada a una gran diversidad de ambientes. La interaccién genotipo x ambiente tiene una gran influencia en los caracteres del
rendimiento del maiz, por lo que se hace necesario estudiarla. Las investigaciones sobre esta interaccién han sido realizadas para identificar
variedades con altos rendimientos para ambientes especificos, determinar los sitios que mejor representen a ese ambiente y estimar la
estabilidad de los genotipos. Existen diferentes metodologias que explican esta interaccion, como el modelo de Efectos Aditivos e Interaccion
Multiplicativa, el analisis de regresion en los sitios y el andlisis de regresion en los genotipos. La primera permite estudiar el grado de estabilidad
de los genotipos al ser probados en diferentes ambientes. El método de regresion en los sitios se recomienda cuando el interés principal es el
comportamiento de los genotipos y el andlisis de regresién en los genotipos se emplea para profundizar en los mega-ambientes. El objetivo de
esta revisién fue explicar las aplicaciones de los métodos de interaccién genotipo x ambiente en el maiz. Los estudios sobre adaptabilidad y
estabilidad con el empleo de los gréficos biplot corroboraron la eficiencia de los analisis para recomendar genotipos y ambientes favorables en
el cultivo de esta planta.
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ABSTRACT

Maize (or corn) is one of the most important crops in the world because it contributes to the feeding of humans and animals. It is a plant that is
adapted to a great diversity of environments. The genotype x environment interaction has a great influence on the traits of the yield of maize, for
what is necessary to study it. These interaction studies make it possible to identify varieties with high yields for a given environment, determine
the sites that best represent that environment, and estimate the stability of genotypes. Different methodologies explain this interaction such as
Additive Main Effect and Multiplicative Interaction model, the sites regression analysis, and the genotypes regression analysis. The first model
allows studying the degree of stability of genotypes when tested in different environments. The site regression methods are recommended
when the main interest is the behavior of the genotypes and the genotypes regression analysis is used to delve into mega-environment. For this
reason, the objective of the review was to explain the applications of genotype x environment interaction methods in maize. Studies on adaptability
and stability with the use of biplot graphs have corroborate the efficiency of the analyzes to recommended genotypes and favorable environments
in maize crop.
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INTRODUCCION Los programas de mejoramiento genético del maiz se han
El maiz (Zea mays L.) es una planta anual que pertenece a enfocado en incrementar el rendimiento y calidad del grano, asi
la familia Poaceae (Judd & al. 2016). Es el tercer cereal mas como la resistencia al estrés biético y abiotico (Reyes-Méndez
importante del mundo en términos de areas cultivadas, pro- & al. 2017). Para ello, es necesario identificar genotipos que
duccioén y rendimiento, después del trigo (Triticum aestivum presenten altos rendimientos y un comportamiento estable a
L.) y el arroz (Oryza sativa L.). Contribuye con el 50 % de través de ambientes contrastantes (Mercer & Perales 2019).
la producciéon mundial de alimentos en humanos, ya sea en El ambiente (A), el genotipo (G) y la interacciéon de estos
fresco o en procesos industriales (Mousavi & al. 2019). Es una (G x A) son responsables de las variaciones de los caracteres
fuente importante de carbohidratos, proteinas, hierro, vitamina cualitativos del grano, como el color, la textura, la composicion
B y minerales (Apraku & Akinwale 2011). También es utilizado quimica, asi como caracteres cuantitativos asociados al ren-
como planta modelo para explicar los procesos de evolucion, dimiento (Brankovi¢ & al. 2018, Das & al. 2019).
domesticacion y heterosis. El maiz se cultiva en una amplia

gama de ambientes, y sus variedades se diferencian por su En ambientes heterogéneos es dificil lograr la adaptacion
rango de variacion ambiental, condicionado principalmente exitosa de un cultivar, debido a los efectos de la interaccion
por su tiempo de floracion, tolerancia al estrés biético y resis- G x A. Para solucionar este problema, la investigacién expe-
tencia a las enfermedades (Romay & al. 2013). rimental debe llevarse a cabo en multiples ambientes para

identificar los cultivares mejores adaptados y analizar los
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principales factores responsables de la adaptacion del geno-
tipo (Delacy & al. 1996). En estos experimentos, la influencia
del ambiente se adjunta basicamente a la expresién de ca-
racteristicas complejas y revela una alta influencia del mis-
mo. Como resultado existen cambios en el comportamiento
relativo del genotipo en diferentes ambientes. Este fendmeno
es el llamado interaccion G x A, que se produce debido a la
respuesta diferencial de los genotipos a un amplio rango de
ambientes (Kang 2004). Existen basicamente dos enfoques de
esta interaccion que llevan a estrategias de accion diferentes.
En el tradicional o descriptivo, es considerada una fuente de
error que afecta el proceso de seleccion. Un segundo enfo-
que es el alternativo o funcional, donde se le considera como
una fuente de informacién que puede ser utilizada a favor del
mejorador durante el proceso de seleccion (Yan & al. 2000).

La interaccion G x A es uno de los componentes centrales de
la adaptacion de las especies a los ambientes en los que se
desarrollan. Desde un punto de vista estadistico, se define
como una falta de paralelismo en la respuesta de los geno-
tipos y, por lo tanto, puede tener un componente dado por una
mera heterogeneidad de las varianzas genéticas en los distin-
tos ambientes, y otro dado por un cambio en el ranking de los
genotipos. Este ultimo componente es el mas importante des-
de el punto de vista genético y agronémico (Abadie & Ceretta
2001). El trabajo de Comstock & Moll (1963) representa el
principal marco conceptual para este tema, sobre el cual se
han basado los desarrollos tedricos posteriores.

Los estudios de interacciéon G x A han sido utilizados para
identificar variedades con altos rendimientos para un
ambiente dado, determinar los sitios que mejor representen
a ese ambiente y estimar la estabilidad de los genotipos.
Ademas, permiten la clasificacion de estos ultimos por su
comportamiento en dos situaciones diferentes, ya sea
estable o adaptado a un entorno particular en términos de su
rendimiento, o en alguna otra caracteristica agronémica de
interés (Bernardo & al. 2018). Este criterio de clasificaciéon
es fundamental para la micro y macro-regionalizacién de las
variedades (Bocianowski & al. 2019).

Existen diferentes metodologias que explican la interaccion
G x A desde una perspectiva multivariada con la técnica de
componentes principales. Los mas utilizados son el modelo de
Efectos Aditivos e Interaccion Multiplicativa (AMMI) (Zobel &
al. 1988, Bocianowski & al. 2019), el analisis de Regresion en
los Sitios (SREG), también llamado GGE (Genotipo-Genotipo
x Ambiente) (Yan & al. 2007), y el analisis de Regresion en los
Genotipos (GREG) o EGE (Ambiente-Genotipo x Ambiente)
(Cornelius & al. 1996). EI GGE biplot es una herramienta de
visualizacion de datos que muestra la interacciéon en una
grafica de dos vias y es eficaz para el anélisis de mega-
ambientes; por ejemplo, el patron “quién (qué genotipo)-gano-
doénde (en qué localidad)”, la evaluacion de genotipos (desde el
punto de vista de estabilidad y rendimiento) y la evaluacion de
ambientes (poder discriminante) (Frutos & al. 2014). El modelo
complementario a la SREG es el denominado Regresion en
Genotipos o EGE biplot, basados en la descomposicion de la

matriz que contiene los residuos debido al efecto principal del
ambiente y su interaccion, y se emplea para profundizar en la
determinacioén de los mega-ambientes (Cornelius & al. 1996).

De la determinacion conjunta de las combinaciones de
mecanismos de respuesta y de las variables ambientales
que contribuyen mayormente a la interaccién, se pueden
recomendar los genotipos que sirvan de fuentes genéticas
para la mejora de la adaptabilidad y los denominados “mega-
ambientes” o grupo de localidades; en las cuales un mismo
grupo de variedades muestra un comportamiento relativo
estable a través de los afios. Cada variedad muestra un
patron especifico estable en el tiempo para cada mega-
ambiente y su rango de mérito viene dado principalmente por
su estabilidad ante los ambientes de pruebas locales. El éxito
del mejoramiento depende de cuanto entendamos los efectos
de la interaccion G x Ay cuan repetibles y predecibles sean
(Katsenios & al. 2021). A partir de los antecedentes anteriores,
el objetivo de esta revision es explicar las aplicaciones de los
métodos de interaccion G x A en el maiz.

HISTORIA

Para el analisis de interaccion G x A se han usado diferentes
métodos: uni- y multivariados, paramétricos y no paramétricos,
basados en modelos lineales fijos y aleatorios, modelos de
regresion, modelos de Analisis de Componentes Principales
(ACP), modelos mixtos y del tipo lineal-bilineal (Albert 2004).
Una evaluacion integral de la interaccion G x A requiere
meétodos estadisticos mas avanzados para ser aplicados
que el andlisis de varianza estandar (ANOVA). El ANOVA
permite la evaluacion de las componentes de varianzas
basadas en diferentes factores (genotipo, ambiente e inte-
raccion G x A) y requiere del cumplimiento de la premisa
de homocedasticidad para su aplicacidn; sin embargo, este
método es insuficiente porque asume homogeneidad en los
diferentes ambientes y no tiene en cuenta los términos no
aditivos (Mitrovi¢ & al. 2012).

Los primeros métodos estadisticos para analizar la interaccion
a partir de ensayos replicados en ambientes estaban basa-
dos en la regresion lineal simple del comportamiento individual
sobre las medias ambientales. El resultado era una linea
para cada genotipo estudiado, y la heterogeneidad de estas
permitia su clasificacion (Eberhart & Russell 1966). Estos
analisis tienen varias limitaciones y criticas, tanto desde el
punto de vista biolégico como estadistico. El principal problema
biolégico aparece cuando solo se incluyen en el andlisis unos
pocos ambientes de muy bajo y muy alto rendimiento, y el ajuste
esta determinado por el comportamiento del genotipo en unos
pocos ambientes extremos. El principal problema estadistico
es que el promedio de todos los genotipos evaluados en cada
ambiente no es independiente de la media de cada genotipo
en un ambiente particular. Otra limitacion estadistica es que
los errores asociados con las pendientes de los genotipos no
son estadisticamente independientes. El ultimo problema es
el supuesto de una relacion lineal entre la interaccion y las
medias ambientales, cuando en realidad las respuestas de los
genotipos a los entornos son intrinsecamente multivariadas
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(Crossa 1990). Si bien estos métodos explican la presencia
de la interaccién, no permiten descomponer su elevada
contribucién al genotipo (Gauch 2006).

Con el desarrollo de las nuevas tecnologias de la computacion
se han podido desarrollar métodos mas avanzados, como
los métodos multivariados y los modelos lineales-bilineales.
La aparicion de estos ultimos, asi denominados porque su
modelo tiene componentes, aditivo (lineal) y multiplicativo
(bilineal), asociados a la interaccion G x A, representd un
gran avance para estos fines. Estos modelos constituyen la
versién multivariada de los procedimientos con interacciéon
multiplicativa (Brankovi¢ & al. 2018).

MODELO DE EFECTOS ADITIVOS PRINCIPALES E INTE-
RACCION MULTIPLICATIVA

Uno de los métodos mas utilizados para analizar la interac-
cion G x A es el modelo AMMI, el cual ha sido empleado con
el objetivo de clasificar genotipos en estables o inestables,
a partir de su interaccion con el ambiente, y para agrupar
ambientes de pruebas en ensayos con variedades (Zobel &
al. 1988, Bocianowski & al. 2019). En este modelo se com-
bina el Analisis de Varianzas basado en el modelo de dos
vias de efectos fijos, para la estimacion de los parametros
de interaccion G x A. Para ello, se utiliza el procedimiento de
los Minimos Cuadrados, combinado con un ACP, efectuado
sobre la base de las matrices obtenidas de la descomposi-
cién en valores singulares de la matriz de datos originales,
segun varios modelos (Frutos & al. 2014).

Este método ha mostrado ser efectivo debido a que captura
una gran parte de la suma de cuadrados de la interaccién
genotipo-ambiente, separa claramente los efectos principa-
les y la interaccion que presentan las investigaciones agrico-
las, y el modelo provee una interpretacion agronémicamente
significativa de los datos (Ebdon & Gauch 2002). Ademas,
desglosa la interaccion en sus componentes separados para
cada ambiente y tiene la ventaja de ocupar un nimero mini-
mo de repeticiones en el experimento; lo que permite reducir
los costos en los ensayos e incluir un numero importante de
tratamientos (Crossa 1990). También, Kandus & al. (2010)
plantearon que el AMMI comprime las interacciones en
componentes principales en dependencia de la cantidad de
interacciones que son significativas.

El modelo AMMI cuenta con dos biplot alternativos de facil
interpretacion: un grafico con el rendimiento y el primer compo-
nente principal (CP1) y otro de las dos primeras componentes
principales (CP1y CP2). Ambos graficos se han utilizado para
estimar la variable respuesta de los genotipos, ambientes y
de la interaccion G x A, que se dimensionan en cada biplot.
Segun Crossa (1990), este modelo es el mas adecuado para
analizar dicha interaccion. EI método explica la interaccién
asociada a un ANOVA bifactorial a partir de una representacion
biplot de filas (genotipos) y columnas (ambientes) que permiten
la observacion, en el mismo grafico, de los genotipos (puntos)
y los entornos (vectores); y la exploracion de patrones
atribuibles a los efectos de la interaccion G x A (Gabriel 1971).

Ademas, permiten seleccionar los genotipos mas estables para
cada ambiente, asi como el ambiente ideal donde el genotipo
puede expresar su maximo rendimiento (Gauch 2013).

No obstante, a pesar de todas las ventajas mencionadas, este
método tiene como deficiencia la falta de identificacion de ge-
notipos superiores o ambientes adecuados. Esta deficiencia
puede explicarse al incorporar el analisis de GGE biplot.

ANALISIS DE REGRESION DE LOS SITIOS Y ANALISIS DE
REGRESION DE GENOTIPOS

El SREG (Cornelius & al. 1996, Crossa & Cornelius 2002),
también llamado GGE, es un modelo lineal-bilineal que elimina
el efecto del ambiente y expresa la respuesta solo en funcion
del efecto de los genotipos y la interaccion G x A. Este mo-
delo se recomienda cuando los ambientes son las principales
fuentes de variacién en relacion con las contribuciones de los
genotipos y la interaccion G x A, respecto a la variabilidad total.
Ademas, a diferencia del modelo AMMI, esta técnica permite
la deteccion de interacciones G x A en términos del efecto de
cruces resultantes de grandes cambios en la clasificacion de
los genotipos en los ambientes (Yan & al. 2000).

Este método puede representarse mediante el uso de graficos
GGE biplot que consideran los dos primeros componentes
principales. El CP1 representa la proporcion del rendimiento
que se debe solo a las caracteristicas del genotipo, mientras
que el CP2 representa la parte del rendimiento debido a la
interaccion G x A (Yan & Tinker 2006). Los autores emplearon
el modelo AMMI y el GGE biplot para evaluar los genotipos
dentro de los mega-ambientes. Finalmente demostraron la
complementariedad de ambos modelos y resaltaron el papel
de GGE en el andlisis de los mega-ambientes y la evaluacion
del genotipo. Yan & al. (2000) afirmaron que el GGE biplot
es una herramienta visual mas eficaz en el analisis de mega-
ambientes, ya que es capaz de capturar una mayor cantidad
de G + G x A que el biplot del AMMI. Ademas, Ebdon & Gauch
(2002) plantearon que la clasificacion de los mega-ambientes
basada en el modelo AMMI era practicamente la misma que
la basada en el GGE biplot.

El modelo complementario al anterior es el denominado
Regresién en Genotipos o EGE biplot. Este analisis permite
la determinacion de mega-ambientes donde el rendimiento
de ciertos genotipos es similar a lo largo de los afios (Gauch
& Zobel 1997). En cada mega-ambiente, los efectos de la
ubicacion del genotipo en las interacciones son limitadas o
insignificantes. La comprension e identificacion del mega-
ambiente resulta en un aumento de heredabilidad dentro de
ambientes relativamente bien definidos y predecibles (Yan &
Hunt 2002).

APLICACION DE LOS METODOS DE ANALISIS DE INTE-
RACCION G x A EN EL MAIz

En diferentes estudios realizados en el cultivo del maiz, el
modelo AMMI ha evidenciado su capacidad para el analisis
de la estabilidad, la adaptacién y la interaccion G x A. En la
India, Kumar & Singh (2015) determinaron la estabilidad y
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adaptabilidad de 33 genotipos de maiz en cuatro ambientes
con el empleo del modelo AMMI. Este analisis les permitié
clasificar los ambientes, asi como identificar genotipos adapta-
dos a ambientes especificos. Vargas & al. (2016) estimaron la
estabilidad del rendimiento y otras caracteristicas agronémicas
de nueve hibridos de maiz de alto valor proteico, evaluados
en las principales zonas agroecoldgicas productoras de maiz
en Colombia. Los resultados de estos autores demostraron
que el modelo AMMI presenta el mejor ajuste en el analisis
de comportamiento de los genotipos evaluados a través de
ambientes, ya que permite hacer una clasificacion por am-
bientes e identificar los genotipos de mejor comportamiento
en un ambiente determinado. En Serbia, Brankovi¢ & al.
(2018) estimaron la interaccion G x A de 36 hibridos de maiz
en ocho localidades, durante tres afios. Estos investigadores
emplearon el modelo AMMI con el objetivo de recomendar
aquellos hibridos que presentaran una alta estabilidad y un
rendimiento potencial en diferentes ambientes, asi como una
alta adaptabilidad en un ambiente particular.

Otros autores, como Lopez & al. (2019), determinaron la
estabilidad y la interaccion G x A del rendimiento de 25
hibridos de maiz amarillo duro evaluados en cinco localidades
de Peru en el periodo 2014-2015, e identificaron los genotipos
con mayor rendimiento del grano y a la vez el ambiente donde
los genotipos fueron mas estables. En Polonia, Bocianowski
& al. (2019) estudiaron el rendimiento del grano de hibridos
de maiz a partir del modelo AMMI. Este modelo revel6 que
tanto los efectos del ambiente, el genotipo y la interaccion
G x A fueron significativos para el caracter en cuestion. En
Etiopia, Abate (2020) evalué la estabilidad y adaptabilidad
de genotipos del maiz con polinizacién abierta en caracteres
del rendimiento, y corroboré la influencia del ambiente
en los genotipos para dichos caracteres. Katsenios & al.
(2021) investigaron como influye la interaccion G x A en el
rendimiento de cuatro hibridos de maiz en Grecia. A partir
de los resultados del analisis dividieron la region en mega-
ambientes y seleccionaron los genotipos mas adecuados para
cada ambiente. En Iran, Shojaei & al. (2021) investigaron la
estabilidad y adaptabilidad de 12 hibridos de maiz durante
dos afios y obtuvieron una interaccion G x A significativa,
se determinaron los genotipos méas estables, asi como el
ambiente 6ptimo para los genotipos.

Otra metodologia ampliamente utilizada para analizar la
interaccion G x A ha sido el GGE biplot, el cual permite
determinar el genotipo de mejor rendimiento y mas estable
en un ambiente determinado, el ambiente mas adecuado
para cada genotipo y los mega-ambientes (Mousavi & al.
2019). Este grafico ha demostrado una gran efectividad para
describir dicha interaccion en poblaciones de maiz nativo. En
México, Martinez & al. (2016) la determinaron en ambientes
contrastantes por sequia intraestival con el empleo del modelo
SREG y seleccionaron poblaciones en funcién de la estabili-
dad del rendimiento a partir del grafico GGE biplot.

Haruna & al. (2017) emplearon la técnica de GGE biplot,
analizaron la estabilidad y la adaptabilidad de hibridos del

maiz en Ghana, asi como el rendimiento del grano. Estos
investigadores determinaron la representatividad y la
capacidad de discriminacion de los ambientes, pruebas que
se encuentran en diferentes zonas agroecoldgicas, y que
se utilizan para la evaluacion de hibridos, e identificaron los
sitios de prueba para la seleccion de hibridos superiores de
maiz. Ochoa & al. (2019) estimaron los efectos de interaccion
G x A en el rendimiento de 27 genotipos de maiz y su grado
de estabilidad en diferentes condiciones agroecoldgicas
en México. En Hungria, Mousavi & al. (2019) evaluaron el
efecto de esta interaccién para caracteres del rendimiento en
genotipos con diferentes niveles de fertilizantes.

La complementariedad del modelo AMMI y del analisis del
GGE biplot fue demostrada por Wolde & al. (2018). Estos
autores, con el empleo de ambas técnicas, evaluaron
pruebas ambientales en términos de habilidad discriminatoria
y representatividad en Etiopia. A partir del modelo AMMI,
seleccionaron los genotipos mas estables y mejor adaptados,
y con el grafico GGE biplot investigaron la presencia de mega-
ambientes y las variedades que presentaron caracteristicas
Optimas en cada uno de los ambientes seleccionados.

CONSIDERACIONES FINALES

El analisis de la interaccién G x A representa una herramienta
capaz de integrar conocimientos en distintas disciplinas como
la bioestadistica, la fisiologia vegetal y la genética molecular.
Los estudios sobre adaptabilidad y estabilidad con el empleo
de los graficos biplot corroboran la eficiencia de los analisis
para recomendar genotipos y ambientes favorables. Esto
ha permitido estrategias mas audaces y eficientes en el
mejoramiento genético y en la utilizacion de los recursos
fitogenéticos en los bancos de germoplasma. Para Cuba se
recomiendan realizar estudios basados en los tres modelos,
lo cual permitira en gran medida la obtencién de una informa-
cion mas completa sobre la estabilidad de los genotipos y
a la vez los ambientes mas favorables donde se puedan
desarrollar.
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