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RESUMEN

En un articulo anterior se presentaron los célculos de la epistasis
para varias poblaciones de plantas de maiz (Zea mays L.) frecuentes
en el mejoramiento genético, y se mostré como actiia este fenomeno
genético de acuerdo con la estructura de las poblaciones. Dado que
los maices sintéticos poseen amplio potencial para ser aprovechados
por los campesinos marginados, y dada la relativa facilidad que
tienen en su obtencion, en este articulo se calcula la epistasis
promedio de variedades sintéticas constituidas por lineas
homocigéticas bajo el modelo epistatico.
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SUMMARY

In a previous article the equations for estimating epistasis were
developed for several populations frequently used in maize (Zea
mays L.) breeding, and it was shown how this genetic phenomena
acts according to the structure of the involved populations. Since
synthetic maize varieties have a big potential to be utilized by
marginalized farmers and are relatively easy to obtain, this article
focuses on calculating the mean epistasis of a synthetic variety
created from homozygous lines under the epistatic model.
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INTRODUCCION

Las variedades sintéticas o sintéticos de maiz (Zea mays
L.) se han propuesto como una alternativa al uso de
hibridos. La principal razén es el alto costo de la semilla
de los hibridos, que en las areas maiceras por excelencia
es hasta de mas de dos mil pesos por hectarea, (precios de
2010, en pesos mexicanos) y representa hasta 15 % de los
costos de producciéon. En estas variedades sintéticas
(también denominados “sintéticos”) es necesario conocer
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como las afecta la epistasis, ya que en un articulo previo
Marquez-Sanchez (2009) demostr6 que la epistasis
explica, por ejemplo, la superioridad de un hibrido de
cruza simple sobre el hibrido carente de ella.

Marquez-Sanchez (1992) y Sahagun-Castellanos (1994)
demostraron que los sintéticos pueden obtenerse desde la
generaciéon inicial o generacién cero, mediante un
compuesto elaborado con las lineas que se desean
sintetizar, y que luego se somete a polinizacién aleatoria.
Marquez-Sanchez (2008) y Sahagin-Castellanos (2003)
también demostraron que los sintéticos pueden hacerse
con otros materiales genéticos, como hibridos simples e
hibridos dobles, aunque los sintéticos resultantes tienen
diferentes coeficientes de endogamia.

MATERIALES Y METODOS

Se seguira el método que propusieron Marquez-Sanchez
(1992) y Sahagiin-Castellanos (1994), en el que las lineas
se sintetizan a partir de la generacion cero mediante
polinizacion aleatoria, para los sintéticos de 2, 3, 6 y n
lineas, para después seguir la metodologia de Mérquez-
Sanchez (2009) en lo que se refiere a los coeficientes de
los efectos epistaticos.

RESULTADOS
Sintético de dos lineas

Sean las dos lineas homocigéticas AxAxBiBs y
AwAwBkBk, que dan lugar al hibrido simple (HS), con las
que se hace el compuesto y cuyos gametos son AxBs y
AwBk.

La unién aleatoria de gametos producird la progenie
que se muestra en el Cuadro 1.

Cuadro 1. Progenie de un sintético con dos lineas.

AxBr AwBk
AxBjy AxAxBiB;1 AxAwBiBk
AwBk AxAwBiBk AwAwBkBk

Se puede observar en el Cuadro 1 que en la progenie
s6lo hay dos genotipos homocigotes dobles mas un
heterocigote por duplicado, y como para cada genotipo
hay seis efectos genéticos, el nimero total de efectos es 4
x 6 = 24. Dichos efectos son:

AxAxBiB; = 2a”x + &%x + 208 + &8y

AwAwBkBk = 20w + 8*ww + 2afk + 6%k
2(AXxAwBiBx) = 20%x + 20fw + 28w + 208 + 2a
+ 288k
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Con esta informacidn, los efectos estadisticos genéticos
aditivos y dominantes son: 4 a*x + 4 a*w + &%x +
Shww + 2 8%w + 4 o + 4 ok + 68 + 6%k + 2 8Bk,
y al dividir a los coeficientes entre 4 a fin de unificarlos,
se tendra: a’x + ow + 1/4 &*xx + 1/4 &*w + 1/2 &"xw
+ of + ofk + 1/4 6% + 1/4 6%k + 1/2 &%k, de donde
se pueden obtener los coeficientes de las interacciones
epistaticas al multiplicar los coeficientes de la interaccién
de que se trate, y la media del sintético (Msx) queda
como sigue: (1)

Ms = m + o*x + a’w + 1/4 8%xx + 1/4 &*ww + 1/2
8w + af + afk + 1/4 8%y + 1/4 8%k + 1/2 &8k +
aoxr + aaxk + aows + aawk + 1/4 adxn + 1/4 abxkk
+ 1/2 abéxx + 1/4 adwn + 1/4 abwkk + 1/2 adwk +
1/4 doxxs + 1/4 daxxk + 1/4 dawwr + 1/4 dawwk + 1/2
6axws + 1/2 daxwk + 1/16 66xxi + 1/16 &&xxkk + 1/8
66xxix + 1/16 66wwir + 1/16 88wwkk + 1/8 8dwwik +
1/8 66xwi + 1/8 66xwkk + 1/4 86xwix

Sintético de tres lineas

Sean las tres lineas homocigéticas AxAxBiBy,
AwAwBkBk y AnANBoBo con las que se hace el
compuesto, cuyos gametos son AxBs, AwBk y AnBo. La
unioén aleatoria de gametos producird la progenie que se
muestra en el Cuadro 2.

Cuadro 2. Progenie de un sintético con tres lineas.

AxBy AwBk AnBo
AxB; AxAxBiBs AxAwBIBk AxANBiBo
AwBk AxAwBiBk AwAwBkBk AwANBkBo
AnBo AxAn~B;Bo ANAwBkBo ANANBoBo

El céalculo de los efectos estadisticos genéticos de los
genotipos de la progenie del Cuadro 2 da lugara 9 x 6 =
54 efectos cuyos nimeros se muestran en lo que sigue:

De los tres homocigotes dobles:
20%% + &%x + 20tw + &%ww + 2a’n + & + 2P +
&% + 2a% + 8%k + 2a0 + 6%00

De los tres heterocigotes dobles:
208% + 2atw + 286%%w + 208 + 208+ 268k + 2a’x+
204N + 26%%xn + 208 + 2afo + 26%0 + 20fw + 20N +
26%wN + 208 + 2080 + 26%o

Al combinar términos semejantes se obtiene:
6a’x + 6a’w + 60N + 60+ 60Pk + 60P0 + &%xx +
Shww + &N + 881 + 8%kk + &%00 + 26%%w + 286"k~ +
26%wN + 268k + 2680 + 2680
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En seguida es necesario unificar los coeficientes de los
efectos mediante un procedimiento laborioso descrito en
Marquez-Sanchez (2009), pero como en el presente caso
existen dos tipos de 6, por ejemplo: &*xx y &%m, la
unificacion se hace directamente al dividir cada
coeficiente por el coeficiente de los efectos aditivos, en
este caso entre 6; de manera que se tendré:

o*x + o*w + o + of + afk + oo + 1/6 &%x + 1/6
84w + 1/6 &*~n + 1/6 8B + 1/6 8%k + 1/6 &%00 + 1/3
8w+ 1/3 6%~ + 1/3 &%wn + 1/3 88k + 1/3 880 + 1/3

&%ko

Con los efectos estadisticos genéticos asi obtenidos, se
calculan los coeficientes de las interacciones epistaticas
mediante la multiplicacion de los coeficientes pertinentes;
se tendra asi la media (MssL) del sintético de tres lineas:

Msii = m + o*x + a*w + a®n + o + af + oo +
1/6 6%xx+ 1/6 *ww + 1/6 &*°x~ + 1/6 85 + 1/6 6%k +
1/6 8800 + 1/3 &*xw+ 1/3 6%~ + 1/3 &%wn + 1/3 68k +
1/3 8%0 + 1/3 86%o0 + 9 aa + 3/2 a&(DomHom) + 3 ab
(DomHet) + 3/2 6a(DomHom) + 3 da(DomHom) + 1/4
68(DomHom X DomDom) + 1/2 §6(DomHom X DomHet) +
1/2 88(DomHet X DomHom) + 86(DomHet X DomHet)

En donde DomHom se refiere al efecto dominante
homocigético, por ejemplo, &*xx, y DomHet se refiere al
efecto dominante heterocigdtico, por ejemplo &*xw. Para
las interacciones 66 se tendra:

1) = 1/2 x 1/2 = 1/4 para DomHom x DomHom;
2) = 1/2 x 1 = 1/2 para DomHom x DomHet;

3) = 1 x 1/2 = 1/2 para DomHet x DomHom:
y4) = 1 x1 = 1 para DomHet x DomHet.

Sintético de cuatro lineas

Sean las cuatro lineas homocigéticas: AxAxBiBy,
AwAwBkBk, ANANBoBo y AvAvyBeBr. Se tendrén, por
tanto, cuatro gametos, AxBs, AwBk, AnBoy AvBp, cuya
unién aleatoria produce la progenie que se muestra en el
Cuadro 3.

Los cruzamientos del Cuadro 3 dan lugar a 16
genotipos; cuatro dobles homocigotes: AxAxBiBy,
AwAwBkBk, ANANBoBo y AvAvBrBp, y seis heterocigotes
(por duplicados): AxAwBiBk, AxAnBiBo, AxAyBiBp,
AvAwBrBk y AvAnBoBr. Esto da lugar a 16 x 6 = 96
efectos estadisticos genéticos.
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Cuadro 3. Produccion de un sintético con cuatro lineas.

AxBy AwBk AnBo AvBp
AxB; AxAxBiBs AxAwBIBk AxANBiBo AxAYB/Bp
AwBk AxAwBkB; AwAwBkBk AwANBkBo AwAyBkBr
AnBo AxANBiBo ANAwBoBk ANANBoBo ANAYBoBp
AvBp AvAxB;sBp AvAwBrBk AvANBoBp AvAyBoBp

Al obtener todos los efectos estadisticos genéticos y su
acumulacion, los coeficientes unificados quedaran:

Msii = m + a’x + a*m + an + oy + of + ofk +
ao + afp + 1/8 &%x+ 1/8 &*ww + 1/8 6w + 1/8
&%y+ 1/8 6% + 1/8 6%k + 1/8 6%0 + 1/8 &% + 1/4
&8%w + 1/4 8%xn + 1/4 &%y + 1/4 8w~ + 1/4 &*wy +
1/4 8Ny + 1/4 8Bk + 1/4 6%0 + 1/4 8Bp + 1/4 6%o0 +
1/4 8%p + 1/4 8%r + 16 aa + 2 ad(DomHom) + 6 ab
(DomHet) + 2 Sa(DomHom) + 6 Sa(DomHet) + 1/4
86(DomHom x DomDom) + 3/4 §§(DomHom x DomHet) +
3/4 66(DomHet x DomHom) + 9/4 §6(DomHet x DomHet)

Sintético de n lineas

Con referencia primero a los efectos estadisticos
genéticos del locus A, éste serd similar a los efectos del
locus B. En S2L y en S3L se puede ver que los efectos a
son 2 y 3 respectivamente, y los efectos 6 son 1 y 3/2,
respectivamente, lo que sirve para cotejar que el nimero
de efectos dominantes es la mitad de los efectos aditivos.
Como esencialmente el cuadro de apareamiento aleatorio
para cualquier nimero de lineas no cambia, entonces para
los sintéticos de dos y tres lineas se tiene la informacion
del Cuadro 4.

Cuadro 4. Efectos a y & conforme el nimero de lineas de los
sintéticos y sus respectivos coeficientes.

Efectos Numeros de lineas Coeficientes
a 2 3 4 1 1 1
[ 1 3/2 2 1/4, 12 1/6, 1/3 1/8, 1/4

Esta informacién muestra que los valores de los efectos
a son el doble de los efectos 6, de manera que para
nimeros mayores de lineas dichos valores seran: 5 y 2.5,
6y 3,7y 3.5, etc. Ademas, se puede ver que al ignorar a
sus coeficientes, el nimero de veces en que aparece un
efecto del tipo 6xx es el mismo del nimero de lineas, y
que el denominador de su coeficiente es el doble de dicho
nimero, o sea: n(1/2n), lo cual siempre es igual a 1/2,
como se muestra en el Cuadro 5. El nimero de veces del
tipo &xx, sin considerar a sus coeficientes, es el nimero
de combinaciones de n tomadas de 2 en 2 y multiplicado
por (1/2n), es decir: [n(n - 1)/2](1/2n) = (n - 1)/2.

Como los efectos 6 incluyen tanto a los DomHom como
a los DomHet, se pueden inferir los coeficientes para
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nimeros mayores de lineas, como se muestra en el
Cuadro 5.

Cuadro 5. Nimero de tipos dominantes y sus coeficientes, segin el
niimero de lineas usadas en los sintéticos.

Numero Numeros Coeficientes

de lineas Tipo 6xx  Tipo 6xw Tipo 6xx  Tipo 6xw
2 172 12 1/4 172

3 172 2/2 1/6 1/3

4 172 3/2 1/8 1/4

5 172 4/2 1/10 1/5

6 1/2 5/2 1/12 1/6

Con esta informacién ya se conocen los nimeros de
lineas Tipo 6xx y Tipo &xw, con los cuales se puede
comprobar que sus sumas (Tipo 6xx + Tipo 6xw) son la
mitad de los nimeros de los efectos a; asi, para 2, 3, 4, 5
y 6 lineas, se tendra:

2412=1,12+1=3/2,1/2+32=2,12+2
=5/2,y1/2 + 572 =3.

De acuerdo con los coeficientes, al aumentar el nimero
de lineas los efectos Tipo &xx tienden a desaparecer, asi
como los efectos Tipo &xw que desaparecen a una tasa del
doble de los efectos Tipo 6xx. Es decir, al aumentar el
nimero de lineas que conforman un sintético los efectos
DomHom tienden a desaparecer, pero siempre tienen un
nimero igual a 1/2, y los efectos DomHet resultan con
nimeros superiores a 1/2, iguales a (n - 1)/2. Esto
sucederia en una variedad de polinizacion libre, en la cual
habria siempre 1/2 de los efectos Tipo 6xx y casi el doble
de efectos del Tipo &xw.

Por tanto, con los valores de los coeficientes de los
efectos genéticos dados en el Cuadro 4, y con los
coeficientes de los efectos & de los Tipos &xx y Tipo &xw,
dados en el Cuadro 5, se estd en posicién de calcular los
efectos estadisticos a y &; sin embargo, queda pendiente
calcular las interacciones epistaticas.

En los sintéticos de 2, 3 y 4 lineas se puede ver que los
coeficientes de efectos epistaticos obedecen a un binomio
al cuadrado cuyos términos son los coeficientes de a y §;
dichos coeficientes se simbolizan como tales en lo que
sigue, de manera que para los efectos epistaticos se
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tendrd: (o0 + 6)> = aa + ad + Sa + &6. El niimero de
efectos a fue fijado por el investigador, y se sabe que la
suma de los nimeros de los efectos & es la mitad del de
los efectos o, de manera que con esta informacion se
pueden calcular sus respectivos coeficientes y asi poder
realizar el binomio. Se tendra entonces:

Msic = m + a’x + a*w + ... + o + o + o + ...
+ o®n + 1/2n 6%x + 1/2n &*w + ... + 1/2n & +
1/2n &% + 1/2n &%« + ... +1/2n &%m + 1/n &%w + ...
+ 1/n 6%@n + 1/m 8%k + ... + 1/n 8% win

+ 0’ aa + (n*/2)ad + (n*/2)6a + (/2)* 686

Por ejemplo, para el caso de n = 3, se tendrd: 3 +
3/2* = 9 ao + 4.5 a6 + 4.5 da + 2.25 68, lo cual
puede comprobarse al examinar S3L.

DISCUSION

(Qué sucede si se sigue incrementando el nimero de
lineas por arriba de 4? Coérdova y Marquez (1979)
hicieron los sintéticos posibles con ocho lineas, y fueron
comparados en cinco localidades. El ntimero de lineas
vari6 de uno en uno, es decir, n = 2, 3,..,8. Se
establecieron varios grupos dentro de cada n; por
ejemplo, cuando n = 3, dentro de este grupo hubo (3
x2)/2 = 3 sintéticos (obviamente para n = §, s6lo hubo
un sintético). El agrupamiento se hizo con el propoésito de
no escoger al azar s6lo un sintético para cada n, el cual
representaria al promedio del grupo de sintéticos en
cuestion, sino que para lograr mayor precision estadistica,
el método usado de hecho representaria al sintético de
cada n.

Con este procedimiento se graficaron los rendimientos
de los sintéticos sobre sus n y se encontr6 que conforme
ésta aumentaba también se incrementaban  sus
rendimientos, y se espera que la grafica sea asintética.
Este resultado se debe al incremento de los efectos a’x y
Tipo &xy, pero no al de los efectos Tipo &*xx, los que,
como puede apreciarse adelante, reducen el rendimiento
de la segunda generacién con respecto al de la primera
generacion en los hibridos simples, los que dan lugar a los
sintéticos por el apareamiento aleatorio de su compuesto.

Con respecto a la segunda generacion (F2) de un hibrido
simple (HS) proveniente de su apareamiento aleatorio, en
base en lo descrito en Marquez-Sanchez (2009), la media
del HS (AxBrAwBk) es:

(HS) = m + o*x + o*w + &*%w + ofr + ofk + &8«
+ aaxy + aoaxx + aowr + oawk
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+ abxik + adwik + Soxwr + Saxwk
+ &6xwik

La segunda generacion del HS (o F2) se obtiene de su
apareamiento aleatorio mostrado en el Cuadro 6.

Cuadro 6. Progenie de la F2 de un hibrido simple obtenida por
apareamiento aleatorio.

AxBs AxBxk AwB; AwBk
AxBy AxAxBiBy AxAxBiBk AxAwBJB; AxAwBiBk
AxBk AxAxBiBk  AxAxBkBk AxAwBiBk AxAwBkBk
AwB;j AxAwBJB; AxAwBiBk AwAwBjBs AwAwBiBk
AwBk AxAwBiBk  AxAwBkBk  AwAwBiBk AwAwBkBk

Cada uno de los 16 genotipos del Cuadro 6, tiene seis
efectos estadisticos genéticos, por lo que el total de éstos
es 16 x 6 = 96, cuyas respectivas sumas de efectos son:
a*x = a®w = aP = afk = 16; 6xx = &%w = &% =
&%k = 4; y 8*xw = 8%k = 8. Con los efectos se puede
obtener la media genotipica una vez que se han unificado,
y la media queda como sigue:

F2(HS) = m + a*x + oa*w + 1/4 6*xx + 1/4 &%ww +1/2
8w + ofs + ofkx + 1/4 8% + 1/4 6%k + 1/2 8%k + 1

en donde I representa a las interacciones epistaticas.

Como se puede apreciar, la media de la F2(HS) es la
misma que la del S2L, de manera que se puede concluir
que el S2L tiene la misma reduccién en rendimiento que
la F2(HS). Por tanto, si este resultado se hace extensivo a
sintéticos derivados de cualquier nimero (n) de lineas, sus
rendimientos siempre serfan menores que los de los
hibridos usados como progenitores.

Por otra parte, como los sintéticos fueron obtenidos con
base en el apareamiento aleatorio del compuesto de las
lineas involucradas, habria un incremento del
rendimiento, del de las lineas al del sintético; esto se
explica con base en el rendimiento de los hibridos que
surgen dentro del sintético, pero este incremento es igual
a la reduccion del sintético aqui concebido a partir de los
hibridos.

Si ahora se examina la media del S2L dada atrés, se
puede ver que todos los efectos estadisticos genéticos del
primero estdn contenidos en el segundo; pero en el S2L
existen ademéis los efectos Tipo 6xx y las interacciones
adxx y éna; las interacciones 86 siempre son de los Tipos
6xx y &n o bien de los Tipos &xx y 6. Esto permite
demostrar que la reduccién del rendimiento en S2L, al ser
comparado con HS, se debe a la presencia de los efectos
& homocigéticos, lo cual puede hacerse extensivo a
sintéticos con niimeros mayores de lineas.
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CONCLUSIONES

Dado el papel que las interacciones epistiticas juegan
en el rendimiento de las variedades sintéticas de maiz, de
antemano no puede saberse su manera de actuar en dicho
sentido. Sdlo cuando se asignen valores particulares a las
frecuencias génicas de las lineas involucradas se podra
saber como actuaran las interacciones epistaticas. Con los
resultados del presente articulo se concluye que conforme
aumenta el ndmero de lineas se incrementard el
rendimiento medio de los sintéticos, debido al incremento
de los efectos aditivos, de las interacciones aditivo X
aditivo y de los efectos dominantes heterocigoticos,
aunque también habrd una reduccién, de menor grado,
por la presencia de los efectos dominantes homocigdticos.
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