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PROBLEMAS CON LINEAS ENDOGAMICAS. lil.
HETEROSIS ENTRE LINEAS HERMANAS

s

RESUMEN

Se hace un andlisis tedrico de la heterosis que re-
sulta al cruzar 1ineas hermanas o sublineas derivadas
de 1a misma cabeza de linea, en cuatro tipos de 1i-
neas endogdmicas: autofecundadas, fraternales, meso-
fraternalus y retrocruzadas, Se discute su uso en la
obtencién de cruzas t_rilinealés en las que la cruza
simple sea entre 1ineas hermanas. Con l{neas autofe-
cundadas la media de la cruza simple es siempre la
misma, independientemente del nivel endogdmico de
las sublineas y equivale al de una linea S, en tanto
que la heterosis se incrementa al aumentar la endo-
gamia. En las lineas fraternales y mesofraternales, si
las frecuencias génicas de los homocigotes dominan-
tes y de los recesivos son iguales o simétricas, se ob-
tiene el mismo resultado difiriendo sé6lo en el coefi-
ciente de endogamia del caso. No se recomienda em-
plear 11neas retrocruzadas para formar la cruza simple
de una cruza trilineal pues. la heterosis promedio es
negativa.

PALABRAS CLAVE ADICIONALES

Zea mays L.; Heterosis; Lineas hermanas; Cabeza
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' SUMMARY

A theoretical analysis is made on the resulting
heterosis when crossing sister lines or sublines
derived from de same line head, for four types of
inbred lines: selfed, full-sibed, half-sibed, and
backcrossed lines. The objective is to discuss their
use in single crosses between pair of sublines to
obtain three-way crosses with a third non-related line.
With selfed lines the genetic mean of the F, is always
the same irrespective of the inbreeding coefficient of
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the sublines, and is equal to the mean of one S, line,
while heterosis increases as does inbreeding. For full-
sibed and half-sibed lines the same happens if it is
assumed that the frequencies of dominant homozi-
gotes and recessive homozigotes are equal (symetry of
homozygotes frequencies), with the only difference of
the involved inbreeding coefficient. For backcrossed
lines mean heterosis is negative, thus this type of
lines is not recomended for the refered use.

ADDITIONAL INDEX WORDS

Zea mays L.; Heterosis; Sister lines; Line head;
Selfed lines; Full-sib lines; Half-sib lines;
Backcrossed lines.

INTRODUCCION

Cuando se cruzan lineas endogdmicas no
emparentadas (provenientes de diferentes ca-
bezas de 1inea), aunque se hayan derivado
de la -misma poblacién, se produce cierta
cantidad de heterosis. Esta depende del gra-
do de dominancia de los loci involucrados
(Falconer, 1986) y de la proporcién de loci
no comunes en ambas 1ineas. Cuando las 1i-
neas que se cruzan provienen de diferentes
poblaciones, la heterosis depende, ademis,
del grado de divergencia genética en funcién
de las frecuencias de diversos alelos en los
loci (East, 1936; Cress, 1966). En ambos
casos la epistasis también puede influir en la
magnitud de la heterosis.

Por otra parte, una de las tendencias ac-
tuales en la hibridacién en maiz para hacer
frente al bajo rendimiento que se obtiene al
producir semilla de cruzas simples pero tra-
tando de aprovechar al mdximo la heterosis
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que en este tipo de cruzas se produce, es ha-
cer cruzas trilineales usando a dos lineas
hermanas para obtener la cruza simple hem-
bra. La ventaja de esta metodologia es que
la cruza simple rinde més que cualquiera de
sus 1ineas, pero la desventaja es que en la
cruza trilineal se tiene menos heterosis que
en cualquiera de las dos cruzas simples obte-
nidas entre cada 1inea hermana con la terce-
ra, no emparentada.

El prop6sito de este escrito es discutir, en
términos de la endogamia de las 1ineas her-
manas, la heterosis que se produce al formar
cruzas simples con cuatro tipos de l1ineas en-
dogdmicas.

ANALISIS TEORICO
Lineas autofecundadas

Para el caso de 1ineas autofecundadas, al
provenir las lineas hermanas de una sola
planta S, 6 "cabeza de linea", es posible cal-
cular la heterosis que se genera al cruzarlas
entre si puesto que se conoce el arreglo ge-
notipico en la primera generacién de autofe-
cuandacion, y el arreglo de las 1ineas herma-
nas o sublinea en las generaciones posterio-
res. Si el genotipo de la cabeza de Iinea es
Bb, se tiene:

Linea S,
Arreglo genotipico: 1/4 BB +
1/2 Bb + 1/4 bb

Sublinea S,
Arreglo sublineal: 1/2 F
+ (I-F, ) (1/4 BB +
1/2 Bb + 1/4 bb) +
1/2 F, ,(bb)

(BB)

t-1,a

en donde F, , es el coeficiente de endoga-
mia obtenido por autofecundacién en la
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generacién t-1. Por ejemplo, las sublineas
S, se obtienen autofecundando las plantas de
lineas S, o sea:

1/2 x 1/2 (BB) + (1-1/2) (1/4BB + 1/2Bb
+ 1/4bb) + 1/2 x 1/2 (bb)

que es igual a:

1/4 (BB) + 1/2 (1/4 BB + 1/2 Bb + 1/4
bb) + 1/4 (bb)

Ahora, para calcular la heterosis es nece-
sario hacerlo en términos probabil { sticos; es
decir, con base en la heterosis promedio que
se obtiene al cruzar todas las sublineas entre
si, considerando que no ha habido seleccién
hasta el momento de derivarlas. En el Cua-
dro 1 se muestran las cruzas posibles (directa
y reciprocas), sus frecuencias de acuerdo a
las frecuencias de las sublineas (ver el arre-
glo sublineal), los arreglos genotipicos de
las progenies F, y las medias genotipicas de
éstas y de los progenitores medios (P). Asi-
mismo se muestran las heterosis con respecto
a éstos (H), de manera que la heterosis me-
dia se calcula como

H,=14F,, 0 +12F_,, (I-F,)
(1/4 ) + 1/4F;,, (h) + 1/2F,,,
(1-F.;,) (174 h) + (1-F_ )* (0) +
1/2 F,,, (I-F, ) (/4 h) +
/4 F,, () + 122 F,, (I-R,,)
(1/4 h) + 1/4 F% , (0)

= 12F,,(I-F, )h + 12F  h
= 12F,,h

t-1,a

D

La Ec. 1 puede obtenerse también restan-
do de 1a media de las F|, la media de las P.
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F..=14F.,, (+ 1/4F_,

(1-F, ) (u+h) + /4 F> , (h) +
1/4 F_,, (1-F, ) (u + h) +
1/2 (1-F,, )’ h + 1/4 F_ , (I-F,, )
(h-u) + 1/4 Fo , (h) +
/4 F,,, (1-F,,) (hu) + /4 F
(-u)

= 12 F,_, (I-F,_, ) (u+h) +
1/2 F;,, (h) + 1/2 (1-F,, )* (h) +
1/2 F,, (1-F,,; ) (h-u)

= 12[F;,, + 2F,, (I-F, ) +
(1-F_, )’1h

= 1/2h

(2)
P,= IV4F, (W +14E,, (1-F,, )

(u+1/2h) + /4 F  (0) +
1/4 F.,, (1-F_ ) (u + 1/2 h) +
1/2 (1-F )" (h) + 1/4 F,,
(1-F.,,) (1/2 h-u) + 1/4 F,, (0) +
1/4 F,, , (1-F_, ) (1/2 h-u) +
1/4 FZ, , (-u)

= 1/2F,, (I-F, ) h +
1/2 (1-F,, )* h

= 1/2 (1-F, ) h

3)

Restando la Ec. 3 de 1a Ec. 2

H,=1/2h-1/2(1-F_)h
= 12FR.2h

t-1,a

que es igual a la Ec. 1.
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Lineas fraternales

Provienen de cruzas planta-a-planta (cru-
zas "b"). En este tipo de 1ineas no es posible
representar a lineas ni sublineas por arre-
glos genotipicos como es el caso de las 11-
neas autofecundadas.

Si existiera simetria en un arreglo genoti-
pico hipotético, es decir, que la frecuencia
de los homocigotes dominantes (HOD) fuera
igual a la de los homocigotes recesivos
(HOR), dicho arreglo genotipico se podria
establecer asignando la mitad de la endoga-
mia a los primeros y la mitad a los segun-
dos, como sigue:

1/2 F,,, HOD + (1-F,,) HET +
1/2 F,, HOR

b

donde HET = Heterocigotes,

de manera que el arreglo sublineal seria,
para la generacion t:

1/2 F,,, (HOD) + (1-F,, ) (HET) +
1/2 F,,, (HOR)

en donde la presencia de paréntesis en HOD,
HET y HOR, simboliza a las sublineas ho-
mocigdtica dominante, heterogenea y homo-
cigdtica recesiva, respectivamente, teniendo
la segunda el mismo arreglo genotipico ya
citado.

De esta suerte, la heterosis seria de igual
naturaleza que la obtenida para lineas auto-
fecundadas, aunque con diferente coeficiente
de endogamia; esto es:

Hyys L2FG, h (4)

Lineas mesofraternales

Las Iineas se derivan por cruzas mesofra-
ternales o cruzas "d". Bajo la misma premi-
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sa, simetria de las frecuencias genotipicas
en el arreglo genotipico y en el arreglo sub-
lineal, para la generacion t en este segundo
caso seria:

1/2 F,, 4 (HOD) + (1-F,, o) (HET) +
1/2 F,, 4 (HOR)

la heterosis

Hgy=12F, h )

Lineas retrocruzadas

Se obtienen por retrocruzas o cruzas "r".
En este caso si es posible la representacion
en arreglos genotipicos y sublineales, aun-
que aqui no se tiene la simetria menciona-
da. Cuando el progenitor recurrente es el
homocigote dominante, el arreglo genotipico
es:

F,. BB + (1-F_) Bb

y el arreglo sublineal

F. . (BB) + (1-F, ) (1/2 BB + 1/2 Bb)
En el Cuadro 2 se presenta la informacién

necesaria para el cdlculo de Ia heterosis me-
dia. La heterosis es:

H>”=-1/8 (1-F_ )’ h (6)

Cuando el progenitor recurrente es el
homocigote recesivo, el arreglo genotipico
es: :
F,,bb + (1-F, )" Bb
y el arreglo sublineal
F,,, (bb) + (1-F,, ) (1/2 Bb + 1/ bb)

En el Cuadro 3 se presenta la informacién
necesaria para el cdlculo de la heterosis.
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De manera que, al igual que cuando el
progenitor recurrente es el homocigote do-
minante, la heterosis es

H® = -1/8 (1-F_, )’ h Q)

DISCUSION

La heterosis en la cruza trilineal (en la
cual la cruza simple es entre dos sublineas)
es menor que la mejor de las dos cruzas sim-
ples que se obtendrian al cruzar separada-
mente las sublineas con la tercera linea. Es-
to se puede demostrar con la férmula de pre-
diccién de dicha cruza. En ausencia de epis-
tasis, si A; y A, son las sublineas y B la ter-

- cera 1{nea (no emparentada con aquéllas), la

prediccidn es

. (A xB) + (A, xB)
C =

2

de manera que a tiene un valor intermedio
entre (A; x B) y (A, x B).

Establecido esto, es importante sefialar que
la media de las cruzas entre sublineas auto-
fecundadas es la misma independientemente
de su grado de endogamia (Ec. 2). En térmi-
nos précticos esto indica que atin con sub-
lineas muy avanzadas (de rendimientos ba-
jos), su cruzamiento entre ellas acusa una
alta heterosis, pues ésta es funcién di-
recta del grado de endogamia de las l1ineas
(Ec. 1) bajo el supuesto de que se han man-
tenido las sublineas sin seleccién dentro de
las 1ineas, pues en caso contrario, la rela-
cién entre la heterosis entre sublineas y la
endogamia seria inversa. Entonces, como es
de esperarse que la F, sea constante, la
diferencia entre ésta y las sublineas serd
mayor, conforme éstas sean m4s avanzadas,
teniendo un valor mdximo con endogamia
uno, en cuyo caso la heterosis es igual al
valor genotipico mismo de la F,. De hecho,
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Cuadro 3. Cruzamientos posibles entre dos tipos de sublfneas en Ia generacién t de retrocruzamiento (con progenitor recurrente bb),
arreglos genot{picos resultantes y medias genotfpicas de las F, y de los progenitores medios (P), y heterosis (H).

No. Cruzamiento' Frecuencias de Arreglo genot{pico Medias genotipicas H
cruzamiento dela F, F, A P
1 bb x bb Py bb —u —u 0
2 bb x Bb Foy, (1F, ) 1/4 Bb + 3/4 bb 1/4h—3/4u 1/4h — 3/4u 0
3 Bb x bb Foye A-Fy 0 : 1/4 Bb + 3/4 bb 1/4h — 3/4u 1/4h —3/4u 0
4 Bb x Bb (l--l?'_l".)2 1/16 BB + 1/16 Bb + —1/2u + 3/8h —12u +12h —1/8h
9/16 bb

! Bb simboliza a la sublinea 1/2 bb + 1/2 Bb, que tiene arreglo gamético 1/4 B + 3/4 b, y media genot{pica 1/2 (-u + h).
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el valor genotipico de la F, es igual al de
una linea S,, pues de acuerdo al arreglo
genotipico respectivo, su media es:

S;=14u+12h-14u

172 h

Este valor es consecuencia de la forma en
que se supuso era el genotipo de la planta
cabeza de linea, Bb, y es igual a la media
que se obtendria en una poblacién bajo apa-
reamiento aleatorio con frecuencia génica de
1/2. En ésta (S,) el arreglo genotipico es

(1/2)* BB + 2 1/2 1/2 Bb + (1/2)* bb

con media

S,=1/4u+12h-1/4u

1/2h

Para interpretar esta igualdad de resultados
imaginese una poblacién exclusivamente de
heterocigotes. Si éstos se autofecundan el
coeficiente de endogamia es F, , = 1/2, que
es el correspondiente al obtenido para la 1i-
nea S,, con media 1/2 h. Ahora, si se supo-
ne que esa poblacién provino del cruzamien-
to entre dos 1ineas homocigéticas (BB x bb),
entonces la F, es Bb, y el resultado de inter-
cruzar a los individuos de esta generaci6n es
precisamente 1a poblacién bajo apareamiento
aleatorio con frecuencia génica 1/2 y media
1/2 h también. Al respecto, Li (1978) seiiala
que la endogamia por autofecundacion se re-
fiere tanto a la real autofecundacién que
sufren los heterocigotes como al cruzamiento
entre ellos. Por otra parte, Falconer (1986)
encuentra que el coeficiente de endogamia
que se produce en la F, de una cruza entre
1ineas homocigéticas es 1/2; pero en la ge-
neracién anterior (todos los individuos Bb),
el coeficiente de endogamia es F,, = 0, de
manera que la media en la F,, de acuerdo a
Falconer (1986) es

ENDOGAMIA Y HETEROSIS

So=(1/2-12)u+21/21/21-0)h
=1/2h

NOTA: (Recordar que §0 es la media de la poblacién
bajo apareamiento aleatorio con frecuencia
p = 1/2, y no la de la poblacién de heteroci-
gotes; ésta tiene media igual a h).

Lo anterior también tiene que verse desde
el punto de vista poblacional puesto que son
muchos los loci que determinan a los carac-
teres métricos como el rendimiento. En estas
circunstancias se tiene que considerar que se
obtiene un gran nimero de 1ineas S, y que
se estima su media; por otra parte, si éstas
se avanzan uniseminalmente sin seleccién
hasta ser homocigéticas y luego se hace gran
cantidad de cruzas entre ellas, y cada una de
éstas se somete a apareamiento aleatorio y se
miden las medias de las F, asi obtenidas,
el promedio de éstas es igual al promedio de
las lineas S,.

Al respecto Vézquez (1969) encontré que
en promedio de cinco cruzas simples entre
lineas que fueron consideradas como homo-
cigéticas, el descenso en rendimiento de la

" F, a la F, fue de 58.3%. Por su parte,
* Hallauer y Miranda (1981) .encontraron que

. en un gran nimero de 1{neas S, su depresién

~ endogdmica con respecto a S, fue 66.5%.
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Puesto que se trata de poblaciones y ambien-
tes diferentes, y que en el primer estudio
s6lo se utilizaron cinco cruzas simples (alta-
mente seleccionadas por afiadidura) los resul-
tados pueden considerarse en concordancia
con lo demostrado teéricamente.

En realidad toda esta discusién tedrico-

‘empirica puede concretarse en lo que de-

muestra Mé4rquez (1988), en el sentido de
que la heterosis media de los hibridos para
cualquier nivel de endogamia de sus 1{neas,
con respecto a la poblacién S, de la cual se
derivan éstas, es cero, de manera que en
promedio los hibridos rinden lo mismo que
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Sp» ¥ asf, la depresién endogdmica de F, a
F, viene siendo la misma que de Sy a S,.

En cuanto a la simetria de las frecuencias
de las subl{neas homocigéticas en las 1{neas
fraternales, puede aludirse a la forma de c4l-
culo de la correlacién entre hermanos com-
pletos, 1y (con valor 1/4). En este caso se
parte de un par de individuos no emparenta-
dos (EF y CD) cuyos genes no son idénticos
entre si, y que al cruzarse dan origen a la
familia de hermanos completos EC, ED, FC
y FD, de suerte que la correlacién entre
ellos es la frecuencia de combinaciones
"genot{picas” con la misma letra (gen) sobre
el nimero total de combinaciones, o sea:

EF_. x CD
ED| EC
ED } 1, ED
FC FC
FD FD

4EE + 4FF + 4CC + 4DD

Tge = —
64 combinaciones

= 16/64
= 1/4

como ryc (en t = 0) es lo mismo que la en-
dogamia F, , necesariamente debe uno ima-
ginarse que la condicién EF significa el
genotipo Bb, en tanto que la condicién CD
al genotipo Bb también, estableciéndose as{
la mencionada simetr{a. Un andlisis similar
puede hacerse para lineas mesofraternales.

Finalmente, la heterosis negativa en las
lfneas retrocruzadas puede explicarse, por
un lado, en cierta similitud genot{pica entre
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los progenitores BB y (1/2 BB + 1/2 Bb)
cuando el progenitor recurrente es BB, y
entre bb y (1/2 Bb + 1/2 bb), cuando el
progenitor recurrente es bb lo cual arroja
heterosis cero al calcular las medias genoti-
picas de F, y P en tres cruzamientos. Por
otro, la dnica cruza que produce heterosis es
entre las familias heterogéneas, pero ésta es
negativa porque la segregacion que ocurre en
ella arroja una menor frecuencia de hete-
rocigotes que en el progenitor medio. Por lo
tanto, con este tipo de 1{neas no es vdlido el
argumento que apoya al uso de lineas her-
manas para producir hibridos trilineales
usdndolas como cruza simple hembra.
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