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PREDICCION DEL RENDIMIENTO Y COMPORTAMIENTO AGRONOMICO
DE CRUZAS SIMPLES DE MAIZ CON AUXILIO DE MARCADORES
MOLECULARES

César Zavala Pliego, M.C.
Colegio De Postgraduados, 2014

El mejoramiento genético mediante hibridacion involucra la formacion y evaluacion de
un alto nimero de cruzamientos para determinar las mejores combinaciones entre
progenitores; esto implica la necesidad de invertir muchos recursos, tiempo y esfuerzo,
por lo que es altamente deseable introducir nuevas estrategias para predecir el
desempefio de las progenies. El presente estudio tuvo como objetivo evaluar la
efectividad de las distancias genéticas entre 42 lineas endogadmicas de maiz (Zea mays
L.), estimadas a partir de marcadores moleculares de secuencias simples repetidas
(SSR) como predictores del desempefio agronémico de hibridos. Durante el ciclo
Otofio-Invierno de 2011, se formaron 107 hibridos simples con lineas de alta y baja
divergencia, de acuerdo con las distancias genéticas modificadas de Rogers,
determinadas con 26 loci de SSR; dichos materiales se establecieron en cinco
localidades del Bajio durante el ciclo Primavera-Verano 2012, junto con cuatro testigos
comerciales, utilizando un disefio de bloques completos al azar con dos repeticiones por
localidad. Se evaluaron las variables agronémicas de altura de planta (AP), altura de
mazorca (AM) y porcentaje de mazorcas podridas (%MPOD), rendimiento de grano y
sus componentes: longitud de mazorca (LM), diametro de mazorca (DM), numero de
granos por hilera (GxH), peso de 100 granos (P100G), volumen de 100 granos
(V100G), peso de olote (PO) y didmetro de olote (DO); también se estimé la heterosis
con respecto al progenitor medio. Los datos obtenidos se sometieron a un analisis de
varianza combinado a través de localidades. Las distancias genéticas observadas entre
pares de lineas fluctuaron desde 0.339 hasta 0.965; el dendrograma generado con las
distancias genéticas modificadas de Rogers organiz6 las lineas en tres grupos a una
distancia genética aproximada de 0.850. Se efectio un analisis de regresion de los
valores de las variables evaluadas en campo sobre las distancias genéticas, resultando
los coeficientes de regresion estadisticamente significativos. Los coeficientes de
determinacion mas altos obtenidos en este analisis fueron para las variables altura de
planta y de mazorca, rendimiento, longitud de mazorca y granos por hilera con 53, 45,
46, 21y 27 %, respectivamente. Las cruzas con mayor rendimiento fueron aquéllas cuya
distancia genética fue de 0.838, 0.877, 0.872, 0.966 y 0.930 con 16.8, 16.4, 16.3, 16.2 y
16.0 t ha™, respectivamente. Lo anterior indica que a medida que incrementa la
divergencia genética entre los progenitores también ocurre un mayor rendimiento de sus
cruzas. Al analizar la heterosis de hibridos con la distancia genética, se observaron
correlaciones positivas y significativas (0.01 y 0.05) en la mayoria de las variables; sin
embargo el porcentaje de explicacion (R?) fue bajo (15 al 21%), por lo que se infiere
que la capacidad para predecir los niveles de heterosis usando la distancia genética entre
los padres varia para las diferentes variables.

Palabras clave: Zea mays L., distancia genética, divergencia, heterosis, SSR.



PREDICTION OF YIELD AND AGRONOMIC PERFORMANCE OF SINGLE
CROSSES OF MAIZE WITH THE ASSISTANCE OF MOLECULAR
MARKERS

César Zavala Pliego, M.S.
Colegio de Postgraduados, 2014°

Plant breeding by hybridization involves the formation and evaluation of a large number
of crosses in order to determine the best combinations between parents; this implies the
need to invest a lot of resources, time and effort; so, it is highly desirable to introduce
new strategies to predict the agronomic performance of the progenies. This study aimed
to evaluate the effectiveness of the genetic distances of 42 inbred lines of maize (Zea
mays L.), estimated from molecular markers of simple sequence repeats (SSR) as
predictors of the agronomic performance of hybrids. During the cycle Autumn-Winter
of 2011, 107 simple hybrids were formed with lines of high and low divergence,
according to the Rogers’ modified genetic distances, determined with 26 SSR loci; these
materials were established at five locations of the Bajio, México, during the 2012
Spring-Summer cycle, along with four commercial checks, by using a randomized
complete blocks design with two replications per location. Agronomic traits such as
plant height (AP), ear height (AM), percentage of rotten ears (MPOD%), grain yield and
its components: length (LM) and diameter (DM) of ear, number of kernels per row
(GxH), weigth of 100 kernels (P100G), volume of 100 kernels (V100G), cob weight
(PO) and cob diameter (OD) were evaluated; heterosis relative to the mid parent was
also estimated. Data obtained were subjected to a combined analysis of variance across
locations. The observed genetic distances between pairs of lines ranged from 0.339 to
0.965; the dendrogram generated with the modified Rogers’ genetic distances organized
the lines into three groups at a genetic distance of approximately 0.850. A regression
analysis of the values of the traits over the genetic distances was performed, and the
regression coefficients resulted statistically significant. The highest coefficients of
determination obtained in this analysis were those for plant and ear height, yield, ear
length and kernels per row, with 53, 45, 46, 21 and 27%, respectively. Crosses with the
highest yield were those whose genetic distance was 0.838, 0.877, 0.872, 0.966 and
0.930 with 16.8, 16.4, 16.3, 16.2 and 16.0 t ha™, respectively. As genetic divergence
between parents increases, a higher yield from their crosses occurs. When heterosis was
analyzed with genetic distances, significant correlations (0.01 and 0.05) were observed
in most of the traits; however the explanation percentages (R?) were low (15 to 21%), so
it indicates that the ability to predict the levels of heterosis using genetic distance
between parents varies for the different traits.

Keywords: Zea mays L., genetic distance, divergence, heterosis, SSR.



I.- INTRODUCCION GENERAL

1.1. Marco de referencia

El mejoramiento genético es una herramienta que ha permitido al hombre
modificar el comportamiento de los cultivos, mediante la generacion de materiales con
caracteristicas especificas de calidad, pero sobre todo con alto potencial de rendimiento
a bajo costo, satisfaciendo de esta manera las necesidades de la sociedad. Un sistema
importante para la obtencion de cultivares sobresalientes ha sido la hibridacion, la cual
es considerada como un método genotécnico que tiene por objeto aprovechar la
generacion F; proveniente de la cruza entre dos poblaciones, las cuales pueden ser
lineas endogdmicas, variedades de polinizacion libre, sintéticas, o poblaciones F; en el

caso de cruzas dobles (Méarquez, 1988).

En especies alogamas como el maiz (Zea mays L.) se presenta el fendmeno de
heterosis, en el cual la progenie de lineas endogamicas presenta superioridad en
diversos caracteres como biomasa, velocidad de desarrollo, fertilidad y productividad en
relacion con sus padres o al mejor padre (Birchler et al., 2003; Ramirez et al., 2007;
Esquivel et al., 2011); sin embargo, en numerosos estudios, se ha sefialado que para la
obtencion de hibridos sobresalientes es importante considerar la divergencia genética de
los progenitores, ya que de ello depende en gran medida la expresion de heterosis que
muestren los hibridos originados de las cruzas; por ello, el conocimiento de la
diversidad genética de las lineas parentales y su correcta asignacion en grupos
heterdticos es fundamental en la formacion de cruzas que exhiban las maximas

expresiones de heterosis o vigor hibrido (Srdi¢ et al., 2007; Gonzélez et al., 2009).



El desarrollo y la seleccion de lineas puras en programas clasicos de
mejoramiento genético, asi como la evaluacién del desempefio de los hibridos es
costoso y consume mucho tiempo y esfuerzo. Actualmente, los marcadores moleculares,
en especial los llamados microsatélites 0 SSRs (secuencias simples repetidas), tanto en
plantas como en animales, han demostrado ser una herramienta de gran valor en los
programas de mejoramiento genético, debido a su elevado nivel de polimorfismo y a la
posibilidad de poder trabajar con reducidas cantidades de ADN, ya que su estudio se
realiza en etapas juveniles de la planta, con lo cual se logra reducir en gran medida el
tiempo para su identificacion genética; también son utiles en la determinacion de
distancias genéticas entre las lineas parentales para programar con mayor eficiencia los
cruzamientos entre éstas, pudiendo asi predecir las de mayor rendimiento y las mas

heteréticas (Cho et al., 2004).

En maiz, los resultados para lograr la prediccion de la heterosis en hibridos
mediante la asociacion entre la divergencia genética de los progenitores, han sido poco
claros y en ocasiones contradictorios, debido a que las bases moleculares del fendmeno
siguen siendo dificiles de explicar (Chen, 2013); asi, Smith et al. (1990) encontraron
una alta correlacion entre la distancia genética derivada de marcadores RFLP y el
rendimiento de grano de cruzas simples de maiz, mientras que Dudley et al. (1991) no
encontraron correlacion significativa entre rendimiento de hibridos de maiz y las
distancias genéticas entre progenitores determinadas con isoenzimas y RFLPS; y més
recientemente Schrag et al. (2010) encontraron que el rendimiento de grano en hibridos
de maiz fue predicho de manera més eficiente mediante marcadores moleculares RFLPs
y SSRs que con otras estrategias, como informacion de pedigri, aptitud combinatoria

general y comportamiento per se de las lineas.



Por lo anterior, y para contribuir en el conocimiento de la utilidad predictiva de
las distancias genéticas obtenidas por microsatélites en el comportamiento agronémico
de hibridos de cruza simple, se realizo el presente estudio en maiz bajo los objetivos e

hipétesis siguientes:

1.2. Objetivos

a) Evaluar la efectividad de las distancias genéticas, estimadas a partir de
marcadores moleculares tipo microsatélites, como predictores del rendimiento y sus
componentes en hibridos de cruza simple de maiz derivados de un grupo de lineas

endogdmicas con adaptacion a altitudes intermedias.

b) Estimar los efectos de heterosis en hibridos de cruza simple de un grupo de
lineas de maiz y su relaciébn con su divergencia genética, estimada a partir de

marcadores moleculares de secuencias simples repetidas de ADN.

1.3. Hipotesis
a) Las distancias genéticas estimadas a partir de marcadores moleculares de tipo
microsatélite permiten predecir de manera eficiente el desempefio agronomico de

hibridos de cruza simple de maiz en términos de rendimiento y sus componentes.

b) A mayor divergencia entre las lineas progenitoras, estimada ésta a partir de
distancias genéticas con marcadores de secuencia simple repetida, se presenta una

mayor heterosis para rendimiento y sus componentes en sus hibridos de cruza simple.



I1.- REVISION DE LITERATURA

2.1. Hibridacion y heterosis

Los principios del mejoramiento genético del maiz por hibridacion, tal como los
entendemos hoy en dia, se vinieron desarrollando durante el siglo XX, a partir de las
publicaciones de George H. Shull (1908, 1909, 1910) y Edward M. East (1908), quienes
estudiaron los trabajos de cruzas intervarietales de William J. Beal, el pionero en el
desarrollo del maiz hibrido. Cuando el maiz hibrido comercial fue introducido por
primera vez, en la década de 1930 en los Estados Unidos, pocas personas se dieron
cuenta de su potencial para aumentar la productividad agricola en el mundo porque no

se tenia una idea clara del fendmeno y del vigor hibrido (Crow, 1998; Duyick, 2001).

La heterosis fue observada por primera vez en 1871 por C. Darwin (Wallace y
Brown, 1988), cuyo término fue introducido por primera vez por George H. Shull en
1914, describiendo a la heterosis como "El vigor fisiol6gico de un organismo que se
manifiesta en su rapidez de crecimiento, su altura y robustez en general, y que se
correlaciona positivamente con el grado de disimilitud en la gametos por cuya union se
formo el organismo™; asi mismo, sefial6 que aunque todo vigor hibrido es heterosis, no
toda heterosis puede ser llamada vigor hibrido (Shull, 1948). Para Chen (2013) la
heterosis es un término mas amplio que incluye a los hibridos y los heterocigotos
somaticos, como en heterosis de un solo locus; sin embargo, estos terminos se utilizan a
menudo como sindnimos. Es de destacar que en algunos informes, el término heterosis
se limita a vigor hibrido en los cultivos o los organismos mestizos en comparacion con
sus padres consanguineos, mientras que el vigor hibrido se aplica a las poblaciones

naturales.



La importancia de la heterosis es que desde su descubrimiento, este fenGmeno
bioldgico ha sido aprovechado en los programas de mejoramiento genético, logrando
generar grandes ganancias en la produccion agricola por varias décadas, debido al

aumento en el rendimiento que ésta produce (Lariépe et al., 2012).

La explotacion de la heterosis es muy importante en la produccion de hibridos,
de los cuales existen tres tipos en el mercado, aprovechando las ventajas que ofrece este
fendmeno en la produccion comercial del maiz, éstos son: a) simples: resultado de la
cruza entre dos genotipos contrastantes, generalmente lineas autofecundadas; b) dobles:
producto del cruzamiento de dos hibridos simples; c) trilineales: obtenidos de la cruza
entre un hibrido simple (que actia como hembra) y una tercera linea (que participa
como macho), este Ultimo generalmente se utiliza en siembras para la produccion de

semilla (Chavez, 1993).

Paises desarrollados como Estados Unidos de América producen hibridos de
cruza simple de maiz debido a que disponen de lineas endogadmicas con alto potencial
de rendimiento (Escorcia-Gutiérrez et al., 2010); en México este tipo de hibridos
comienza a ser utilizado principalmente por empresas privadas, ya que en nuestro pais
los programas publicos de mejoramiento genético auin no cuentan con lineas
autofecundadas de alto rendimiento per se para ser usadas como progenitores hembra de

hibridos simples (Pérez-Lopez et al., 2014).

Existen dos hipdtesis principales que explican el fenomeno de heterosis: la de
dominancia y la de sobre-dominancia (Allard, 1999). La teoria de la dominancia

menciona que dos genotipos parentales portadores de alelos dominantes al ser cruzados



producen una F; mas vigorosa que cada parental individualmente por la presencia en la
progenie de una mayor frecuencia de alelos dominantes; la teoria de sobre-dominancia
asume que la combinacion heterocigética de alelos en un locus dado es superior a
cualquier combinacion homocigética de dichos alelos (Xiao et al., 1995), siempre y
cuando los loci afectados correspondan a caracteres cuantitativos (Johnson y

Hutchinson, 1993).

Sobre la hipétesis de sobre-dominancia, East (1908) y Shull (1908) mencionan
que el vigor hibrido se manifiesta en estado heterocigético; es decir, que la heterosis se
manifiesta como producto de la heterocigosis presente en el hibrido, el cual sera
superior a sus progenitores. Por otra parte, East (1936) propuso la existencia de una
serie de alelos con una divergencia de funciones gradualmente mayor, postulando que
los heterocigotes serian més eficientes cuanto mas diverja la funcién de sus alelos
correspondientes; sin embargo, se cree que son raros los casos de heterosis de un solo
gen, por lo cual esto ha sido un impedimento para la aceptacion de esta hipétesis,
debido a la cantidad de datos que demuestran la importancia de la dominancia parcial y

completa para caracteres cuantitativos (Fehr, 1987).

2.2. Divergencia genética

Para Mladenovi¢ et al. (2012), la heterosis se ha explotado ampliamente en
combinaciones hibridas; a pesar de ello, su base genética no es totalmente conocida, por
lo que identificar los factores genéticos que contribuyen a su expresion, asi como un
método adecuado para predecirla se vuelven un objetivo prioritario de todo mejorador

de plantas.



Segun Ferreira et al. (1995), en el cultivo de maiz se sugiere que la magnitud de
la heterosis en los hibridos F; esta relacionada directamente con la divergencia genética
entre las lineas parentales, y que la posibilidad de encontrar combinaciones
prometedoras aumenta cuando se utilizan materiales més divergentes, sin embargo, las
cruzas entre padres extremadamente divergentes también puede dar lugar a la ruptura de

la funcién arménica de los alelos (Hallauer et al., 2010; Shieh y Thseng, 2002).

Por otra parte, Cress (1966) considera que la divergencia genética es una
condicion necesaria para que exista heterosis, pero que ésta no es suficiente para
garantizar su maxima expresion, ya que la heterosis depende de las diferencias entre las

frecuencias alélicas y del tipo de accidn génica en todos los loci involucrados.

Para Oliboni et al. (2012), la heterosis que expresan las cruzas entre individuos
de diferentes poblaciones depende de la presencia de genes con efectos no aditivos y de
la divergencia genética entre ellos, la cual esté relacionada con el grado de distancia
genética entre las poblaciones, por lo tanto, la magnitud de la heterosis es generalmente

proporcional a la distancia genética entre los padres.

Aranguren-Méndez et al. (2005) definen a las distancias genéticas como
estimadoras del tiempo de separacion entre poblaciones basadas en ciertas diferencias
geneéticas existentes dentro y entre poblaciones. Algunas de las distancias genéticas
estan enfocadas en los cambios de las frecuencias génicas (p.e. FSt).; mientras que otras
incorporan ademas el proceso mutacional, y en el caso especifico de los microsatélites
éstas siguen el modelo de evolucion por paso o etapas (Stepwise); la expresion FSt

representa la F-estadistica que Wrigth (1965) definio como la correlacion entre dos



gametos tomados al azar de cada una de las subpoblaciones y mide el grado de

diferenciacion genética entre dos subpoblaciones.

Segun Cargnelutti Filho et al. (2008), la divergencia genética, evaluada sobre la
base de la distancia genética entre los individuos, es una caracteristica de prediccion que
permite la identificacion de cruzas que optimizaran la heterosis, evitando al mismo

tiempo caracteristicas indeseables con una mayor probabilidad de éxito.

Por su parte, Bruel et al. (2006) consideran que cuando se utilizan técnicas de
prediccion mediante la diversidad genética de los progenitores para la programacion de
sus cruzas dialélicas, se observara una reduccion en el nimero de combinaciones, ya
que aquellas cruzas entre progenitores con baja divergencia genética generarian hibridos

no muy productivos.

El desarrollo de técnicas de biologia molecular permite evaluar la diversidad
genética por medio de marcadores moleculares, metodologia que representa ciertas
ventajas pues ademas de permitir la identificacion de un gran polimorfismo, el cual no
muestra interaccion con el ambiente, también se puede evaluar en cualquier etapa de
desarrollo (Williams et al., 1990). Con el uso de estas técnicas moleculares, varios
estudios han informado de una correlacion positiva entre la distancia genética de los
padres y el vigor hibrido o heterosis (Lee et al., 1989; Smith et al., 1990; Liu et al.,

2002; Barbosa et al., 2003, Paterniani et al., 2008).
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2.3. Marcadores moleculares

En la actualidad, los marcadores moleculares son una herramienta Gtil para
determinar la diversidad genética, la delimitacion de grupos heteroticos y la asignacion
de lineas dentro de éstos (Melchinger, 1991; Bernardo, 2001; Warburton et al., 2002).
Griffiths et al. (1993) mencionan que un marcador genético es una variante alélica que
se utiliza para marcar una estructura bioldgica o proceso a lo largo de un experimento

genético.

Karp et al. (1997) indican que dentro de los marcadores moleculares existen tres
categorias basicas: 1) aquellos que no se basan en la reaccion en cadena de la
polimerasa (PCR), por ejemplo RFLP; 2) técnicas que utilizan iniciadores o “primers”
arbitrarios o semiarbitrarios, por ejemplo iniciadores PCR mudltiples arbitrarios
(MAAP), RAPD y RAMPO; 3) PCR con sitio objetivo especifico, por ejemplo SSRs,
intersecuencias simples repetidas (ISSRs); las categorias 2 y 3 son marcadores basados
en PCR. Por otra parte Cheng y Crittenden (1994) mencionan que un buen marcador
molecular debe reunir una serie de caracteristicas para maximizar su utilidad, entre
ellas, debe tener una buena distribucion a lo largo del genoma y alto grado de
polimorfismo, ademaés la técnica para analizar el marcador debe ser rapida, practica y

repetible en otros laboratorios.

Hoy en dia los marcadores mas utilizados en plantas por sus caracteristicas son
los microsatélites, los cuales son regiones de secuencias pequefias (dos a 6 pares de
bases) repetidas, arregladas en serie, las cuales se asume que estan distribuidas por todo
el ADN gendmico. Son secuencias de ADN altamente variables, dispersas a través de

los genomas de hongos, plantas y animales, los cuales pueden o no estar asociados con
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genes; son loci altamente mutables que pueden estar presentes en muchos sitios del
genoma. Dado que la repeticion por si misma no codifica para formar ninguna proteina,
y debido a que las secuencias de ADN repetitivo pueden recombinarse y expandirse méas
frecuentemente que otros tipos de secuencias, estas regiones son a menudo altamente
variables y consecuentemente Utiles para medir el polimorfismo entre especies o

variedades muy relacionadas (Phillips-Mora et al. 1995; Valadez y Kahl, 2000).

Los tipos de repeticiones que ocurren en los SSR varian entre las especies; las
repeticiones mas frecuentes en las plantas son (AA)ny (AT)n (Lagercrantz et al., 1993);
estas repeticiones estdn concentradas en secciones grandes del ADN que no codifican
para genes conocidos, y que se han llamado macrosatélites, por lo que probablemente
no son Utiles como aquellos marcadores que estan distribuidos al azar (Phillips-Mora et
al. 1995); por el contrario, Tanksley (1993) encontrd que las secuencias (GA)ny (GT)n
y sus complementos (CT)n y (CA)n se presentan con mas frecuencia y estan
aleatoriamente espaciadas en el genoma del maiz. En otros estudios Wu y Tanksley
(1993) también observaron que estos loci son altamente polimérficos entre variedades
de arroz, por lo que son utiles como herramientas de mapeo y para estudios de

polimorfismos intra-especificos.

Aranguren-Méndez et al. (2005) mencionan que los marcadores de ADN y en
especial los microsatélites, estan rapidamente reemplazando o complementando a otros
marcadores 0 metodologias genéticas en las aplicaciones evolutivas y la conservacion
de las especies. Dado su elevado nivel de polimorfismo, resultan utiles para definir un
unico genotipo multilocus, de particular interés en estudios donde se requiera una escala

muy fina de resolucion, y en los cudles otros tipos de marcadores podrian presentar
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algunas limitaciones, siendo especialmente estos estudios los referidos a analisis de
paternidad, parentescos, asignacién de individuos a una raza, planificacién de
apareamientos y otros aspectos de indole reproductiva (Jones et al., 1986). En los
estudios de genética poblacional, estos marcadores permiten la identificacion de cada
alelo por locus, obtener datos poblacionales, calcular las frecuencias alélicas y, a partir
de éstas, estimar las distancias genéticas entre las poblaciones o individuos (Bowcock et

al. 1994; Ponsuksili et al., 1999).

Fernandez et al. (2006) en un estudio utilizaron ocho loci de microsatélites para
analizar y estimar el grado de relacion genética entre 21 lineas de maiz del CIMMYT,
con el objeto de comprobar su utilidad para el mejoramiento genético de maiz de
Venezuela. El andlisis de distancia genética revelé que la informacion obtenida a partir

de los ocho loci microsatélites permitié diferenciar las lineas analizadas.

Romero et al. (2010) evaluaron 41 plantas de cacao pertenecientes a cuatro
cultivares diferentes y conservadas como colecciones ex situ en un invernadero de la
region amazoénica de Ecuador, utilizando nueve microsatélites con el objetivo de
verificar la relaciéon genética de estas plantas con el grupo de cacao Nacional. Los pares
de iniciadores microsatelites utilizados en su estudio fueron altamente discriminativos y
demostraron tener un alto nivel de exactitud para verificar la identidad genética y poder
agrupar a las 41 plantas de cacao con el grupo de cacao Nacional Ecuatoriano, mediante

analisis del cluster jerarquico.
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Cadima et al. (2013) realizaron un estudio con 22 microsatélites para conocer la
diversidad genética de la coleccion de papa y sus parientes silvestres, y encontraron que

dicha diversidad varia en funcion de la especie.

Arnao et al. (2010) evaluaron la diversidad genética de 14 variedades de soya
utilizando 18 iniciadores SSR, los cuales resultaron ser polimorficos, produciendo un
total de 97 alelos con variantes de entre 2 y 12 alelos, con un promedio de 5.93 alelos
por locus; ademas, el andlisis de agrupamiento realizado utilizando el coeficiente de
Dice, permitio la identificacion de tres grupos en los cuales fue posible la distincion de

todos los cultivares.

2.4. Bases moleculares de la heterosis

La explotacion de la heterosis en el maiz ha revolucionado el fito-mejoramiento
y la produccion comercial, aumentando hasta en seis veces 0 mas el rendimiento de
grano, pero a pesar de su importancia, los mecanismos moleculares de la heterosis, ain
no son del todo conocidos, por ello, lograr entender el modelo de heterosis a nivel
molecular ha sido de particular interés en numerosas investigaciones. Con respecto a lo
anterior, Comings y MacMurray (2000) indican que la heterosis molecular se produce
cuando los sujetos heterocigéticos para un polimorfismo genético especifico muestran
un efecto significativamente mayor (heterosis positiva) o menor efecto (heterosis
negativa) para un rasgo cuantitativo o dicotdbmico con respecto a los sujetos

homocigdticos para el alelo.

Por su parte, Song y Messing (2003) sugieren que los hibridos pueden generar

un complemento Unico genético derivado de la combinacion y de la interaccion de
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diferentes genomas parentales. Como consecuencia, estas caracteristicas, que en
cualquier caso no pueden ser fijas en todas las lineas puras homocigéticas, podrian ser

las responsables de la heterosis en el cultivo de maiz.

En términos generales, Birchler et al. (2003) proponen dos mecanismos
extremos: i) que la heterosis se debe a una expresion alélica combinada de varios genes
en el hibrido o ii) a una interaccién alélica entre muchos genes reguladores que en el
hibrido determinan la desviacion de la expresion génica de prediccion media con

respecto a los padres.

Guo et al. (2004) sugieren que la combinacion de diferentes funcionalidades en
los alelos parentales dentro del hibrido podria tener un impacto importante en la
heterosis. Veitia y Vaiman (2011) indican que interacciones negativas dominantes
podrian dar lugar a respuestas heterdticas, ya que en sus estudios los individuos mas
heterdticos eran aquellos que mostraban mayores concentraciones de diversidad alélica

y de multimeros, unas proteinas de estructura cuaternaria.

En estudios recientes, utilizando enfoques transcriptémicos, protedmicos,
metaboldmicos, epigenéticos y de biologia de sistemas, Chen (2013) proporciona
nuevos conocimientos sobre las bases moleculares de la heterosis en hibridos y alo-
poliploides, los cuales sugieren que la heterosis surge de las interacciones alélicas entre
los genomas de los padres, lo que podria llevar a una programacion alterada de los
genes que promueven el crecimiento, la tolerancia al estrés y la aptitud de los hibridos.
Estos avances conceptuales podrian ayudar a mejorar la productividad de las plantas y

de los animales a través de la manipulacion de la heterosis.
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I11.- MATERIALES Y METODOS

3.1.Fase 1

3.1.1. Material Parental

El material genético de partida fue un grupo de 42 lineas endogamicas Sz, Sg y

Sg (Cuadro 1), con adaptacion a zonas de altitud intermedia (1400-1800 msnm) de la

parte central de México, conocida en su conjunto como region del Bajio. Las lineas

fueron generadas por una empresa privada de produccion de semillas.

Cuadro 1.- Lineas endogamicas utilizadas en el estudio.

No. Linea No. Linea
1 FAO01 22 FAZ23
2 FA02 23 FA24
3 FA03 24 FA25
4 FAO04 25 FA27
5 FAO05 26 FA28
6 FA06 27 FA29
7 FAO07 28 FA30
g FAQ09 29 FA31
9 FAl0 30 FA32
10 FA1ll 31 FA33
11 FA12 32 MAO1
12 FA13 33 MAO02
13 FAl4 34 MAO3
14 FA15 35 MAO4
15 FA16 36 MAO5
16 FAL7 37 MAO6
17 FA18 38 Al
18 FA19 39 A2
19 FA20 40 A3
o0 FA21 41 A4
21 FA22 42 A5

3.1.2. Analisis de las lineas parentales mediante marcadores moleculares

Se analizo6 un individuo (plantula) de cada una de las lineas mediante 26 loci de

secuencias simples repetidas de ADN (microsatélites) (Cuadro 2). Los marcadores
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utilizados estan documentados en la base Maize Genetics and Genomics Database en la

direccion de internet http://maizegdb.org/ssr.php.

Cuadro 2. Lista de loci de SSR utilizados para el analisis, localizacién cromosémica e
iniciadores utilizados para la amplificacion.

Locus BIN Iniciador hacia adelante//Iniciador en reversa

phi053 3.05 ctgcctctcagattcagagattgac//aacccaacgtactccggeag
phi072 4.01 gtgcatgattaatttctccagectt/gacagcgcgcaaatggattgaact
phi093 4.08 gtgcgtcagcttcatcgectacaag//ccatgeatgettgcaacaatggataca
phi024 5.00 ctcegcettecactgttccal/tgteegcetgcttctaccea

phi085 5.06 agcagaacggcaagggctact/tttggcacaccacgacga

phi034 7.02 tagcgacaggatggcctcttct//ggggagceacgccttegttct

phil21 8.04 aggaaaatggagccggtgaaccal//ttggtctggaccaagcacatacac
phi056 1.01 acttgcttgectgecgttac//cgcacaccacttcccagaa

phi064 111 cgaattgaaatagctgcgagaacct//acaatgaacggtggttatcaacacgc
phi050 10.03 aacatgccagacacatacggacag//atggctctagcgaagegtagag
phi96100 2.00-2.01  aggaggaccccaactcctg//ttgcacgagcecatcgtat

phil01249 ? ttcctectccactgectc//aagaacagcgaagcagagaagg
phi109188 ? aagctcagaagccggagc//ggtcatcaagctctctgatcg

phi029 3.04 tetttcttcctccacaagcagegaal/tttccagttgccaccgacgaagaactt
phi073 3.05 gtgcgagaggcttgaccaal/aagggttgagggcgaggaa

phi96342 10.XX gtaatcccacgtcctatcagec//tccaacttgaacgaactectc
phil09275 ? cggttcatgctagetctge//gttgtggetgtggtggtg

phi427913 1.XX caaaagctagtcggggtcal/attgttcgatgacacactacge
phi265454 1.10-1.11  caagcacctcaacctcttcg//tccacgcetgctcacctte

phi402893 2.00 gccaagctcagggtcaag//cacgagegttattcgetgt

phi346482 1.XX gcatcacacttcacacaacaal//gtggaataggaggcgagagagg
phi308090 4.04-4.05  cagtctgccacgaagcaa//ctgtcggtttcggtettett

phi330507 5.02-5.06  gtaaagtacgatgcgcctccc//cggggtagaggagagttgtg
phi213398 4.01-4.04  gtgacctaaacttggcagaccc//caagaggtacctgcatgge
phi339017 5. XX actgctgttggggtaggg//gcagcettgagcaggaage

phi159819 6.00-6.08  gatgggccctagaccagctt/gectcteccateteteggt

3.1.3. Extraccion de ADN, amplificacion y analisis de fragmentos

Se extrajo ADN de plantulas de cinco dias de edad utilizando un kit comercial

(ChargeSwitch gDNA Plant Kit, Invitrogen) en un robot de extraccion KingFisher Flex

(Thermo Scientific), siguiendo las instrucciones del fabricante. La amplificacion se

realiz6 mediante PCR utilizando un termociclador (Gene AMP® PCR System 9700).

Los iniciadores ‘“hacia adelante” fueron provistos en el extremo 5’ con una etiqueta

fluorescente: HEX, 6-FAM o ROX (PE Applied Biosystems). El protocolo de

amplificacion por PCR consistié en una desnaturalizacion inicial de 4 min a 95° C,

seguida de 25 ciclos de 1 min a 95° C (desnaturalizacion), 2 min a 55° C (alineamiento),
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y 2 min a 95° C (extension), y una extension final de 1 h a 72° C. Cada reaccién
individual de PCR consistio de 2 puL de buffer PCR 10X (500 mM KCI, 100 mM 10
Tris-HCI, pH 9.0 a 25° C), 0.4uL de 10 mM dNTPs (2.5 mM cada dNTP), 1.2 puL de 25
mM MgCly, 0.2 uL de Taq ADN polimerasa (1 unidad en total), 2.5 uL. de ADN molde
(10 ng pL'l), 2 uL de 4 pM de cada par de iniciadores (1 pL de cada uno, adelante y en
reversa), y 11.7 uL de agua desionizada. El analisis de fragmentos consistié en la
evaluacion de los productos amplificados por PCR mediante inyeccion electrocinética
de muestras y electroforesis capilar en un secuenciador de ADN ABI 3130 (Applied
Biosystems), utilizando como estandar interno el fluoréforo LI1Z-500. Las lecturas se

realizaron mediante el programa GeneMapper 4.0.

3.1.4. Divergencia genética entre progenitores y formacion de grupos
Se obtuvo el perfil alélico de cada una de las lineas y a partir de éste se generd
una matriz de distancias genéticas de Rogers modificadas por Wright (1978) para cada

par de lineas.

3.2. Fase 2
3.2.1. Formacién de hibridos simples

Durante el ciclo Otofio-Invierno de 2011 se realizaron cruzas dirigidas entre
pares de lineas con las mayores distancias genéticas entre ellas, asi como cruzas entre
lineas con las menores distancias, en la localidad de Sauta, Nayarit, obteniendo un total

de 107 hibridos de cruza simple.
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3.2.2. Evaluacién de hibridos y lineas progenitoras

En el ciclo Primavera-Verano 2012 se evaluaron los hibridos simples y cuatro
hibridos comerciales como testigos (Aspros MX3535, Aspros MX3627, Cimarron y
Garafidn) en las localidades de Celaya y Silao, en Guanajuato, San Martin Hidalgo y
Zapotlan del Rey, en Jalisco, y Yurécuaro, en Michoacén. Las lineas progenitoras so6lo
fueron evaluadas en las localidades de Celaya, Guanajuato, y San Martin Hidalgo,

Jalisco.

3.2.3. Disefio y unidad experimental

El disefio experimental utilizado fue de blogues completos al azar con dos
repeticiones; la unidad experimental fue de dos surcos de 5 m de longitud y 0.75 m de
ancho, con 40 plantas por surco. La siembra se realizd6 de forma mecénica y la
conduccién en campo fue bajo régimen de temporal, con una formula de fertilizacion

120-80-00.

3.2.4. Variables evaluadas

Se registraron las variables de rendimiento de grano (REND) en t ha™ ajustado al
14 % de humedad, considerando el peso de campo (PC) en kg y la humedad de grano
(%H) en una muestra de aproximadamente 200 g, utilizando un medidor de humedad
(Dickie John). Los componentes de rendimiento registrados fueron: longitud de
mazorca (LM) en cm, didmetro de la parte media de la mazorca (DM) en cm, numero de
hileras (NH) en la porcion media de la mazorca, nimero de granos por hilera (GxH),
peso de 100 granos (P100G) en g, volumen de 100 granos (V100G) en mL, a partir de
una muestra al azar de 100 granos por muestra de cinco mazorcas, peso de olote (PO) en

g, y didmetro de olote (DO) en cm; ademas, se midio la altura de planta (AP) y de

19



mazorca (AM) en cm en una planta representativa por parcela experimental, y se estimé

el porcentaje de mazorcas podridas (%MPOD).

3.2.5 Anélisis estadistico
Se realiz6 un analisis de conglomerados de las lineas con base en las distancias
genéticas mediante el método de agrupamiento UPGMA, utilizando el programa

computacional NTSYS (Rohlf, 2009).

Para la evaluacion de los hibridos se realizd un anélisis de varianza combinado
para modelar las variables agrondmicas de manera separada, debido a que no todas las
variables agronémicas se tomaron a través de las cinco localidades. Por su parte, s6lo a
los datos obtenidos de 38 lineas progenitoras se les aplicé un anélisis de varianza
combinando los ambientes, debido a la pérdida de cuatro lineas durante el experimento;
dichos andlisis se hicieron mediante el paquete estadistico SAS 9.1 (SAS Institute,
2003). Las fuentes de variacion para el analisis de los hibridos fueron Localidades (L),
Repeticiones dentro de localidades (Repeticiones/L), Genotipos (G) e Interaccion
Genotipo por Localidad (G x L); mientras que para las lineas fueron Ambientes, Lineas
e interaccion Lineas x Ambientes. Los valores promedio de heterosis de Unicamente 101
hibridos simples también fueron sometidos a un analisis de varianza combinado, lo

anterior debido a la pérdida de los algunos genotipos durante el experimento.

Se realizo un andlisis de regresion lineal de los promedios de cada una de las
variables agrondmicas sobre las distancias genéticas calculadas entre los progenitores de
cada uno de los hibridos, utilizando el programa estadistico SAS 9.1 (SAS Institute,

2003).
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Se determind la heterosis (H) de 101 hibridos simples con respecto al progenitor
medio utilizando la siguiente formula:
F_H+%
1

_ 2
H _7F’1+P2 x100

2
Donde:

F, = Rendimiento del hibrido
P, = Rendimiento del Progenitor 1
P, = Rendimiento del Progenitor 2

Utilizando el procedimiento PROC CORR del programa SAS 9.1 (SAS Institute,
2003), se realizd un andlisis de correlacion fenotipica de Pearson entre los valores de
heterosis de cada una de las variables y las distancias genéticas, asi como un analisis de
regresion lineal tomando como variable independiente la distancia genética entre las
lineas parentales de cada uno de los hibridos y como variables dependientes las
estimaciones de heterosis para rendimiento y sus componentes, utilizando el paquete

SAS 9.1 (SAS Institute, 2003).
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IV.- RESULTADOS Y DISCUSION

4.1. Fase 1
4.1.1. Distancias genéticas y formacion de grupos de lineas

La divergencia genética entre pares posibles de lineas estimada mediante las
distancia de Rogers modificadas por Wright (1978) puede variar entre 0.000 (indicando
que dos lineas son idénticas en su perfil alélico) y 1.000 (indicando que dos lineas
presentan alelos diferentes en todos los loci). En el presente estudio las distancias
genéticas observadas entre pares de lineas fluctuaron desde 0.339 hasta 0.965, con una

media de 0.824 (Cuadro 1A del Anexo).

En la Figura 1 se muestran tres grupos de lineas a una distancia genética
aproximada de 0.850, los cuales fueron utilizados para realizar 80 cruzas divergentes
con distancias aproximadas de 0.700 a 0.966 entre grupos, y 27 cruzas emparentadas
dentro de cada grupo con distancias menores a 0.700, generando 107 cruzas para ser

evaluadas a través de ambientes (Cuadro 3A del Anexo).
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DISTANCIAS MODIFICADAS DE ROGERS
Figura 1. Agrupamiento de 42 lineas homocigoéticas en tres grupos de similitud de
acuerdo con sus distancias genéticas.

4.2. Fase 2.
4.2.1. Evaluacién en campo de hibridos y lineas
4.2.1.1. Analisis de varianza de hibridos

Se detectaron diferencias altamente significativas (P < 0.01) entre localidades y
entre genotipos para las variables rendimiento (REND) y mazorcas podridas (MPOD)
(Cuadro 3). La interaccion genotipos x localidades result6 significativa para las dos
variables. Estos resultados demuestran la existencia de diversidad geneética entre las
cruzas, la cual es un reflejo de un diferente nivel de heterosis entre los progenitores
involucrados en la formacion de los hibridos, el cual probablemente esta afectado por el
grado de parentesco existente o el grado de divergencia, denotado por las distancias

genéticas encontradas entre las lineas progenitoras.
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La significancia estadistica de los efectos de interaccion genotipo x localidades
implica un cierto grado de especificidad de algunos de los genotipos hacia un ambiente
determinado, poniendo de manifiesto la necesidad de realizar un andlisis de fondo al
momento de formular recomendaciones de materiales para una region dada (Mufioz,
2003), debiéndose afinar el &rea Optima de recomendacion en caso de una eventual

liberacion comercial de los materiales sobresalientes.

Cuadro 3. Cuadrados medios del analisis de varianza combinado de 111 hibridos a
través de cinco localidades para la variable RENDIMIENTO y de dos
localidades para la variable MPOD.

Fuente de Variacion GL Rendimiento GL Mazo_rcas

Podridas
Localidades (L) 4 437.02 ** 1 404.90 **
Repeticiones/L 5 12.70 ** 2 15.12 NS
Genotipos (G) 110 119.95 ** 110 141,71 *=
GxL 440 10.50 ** 110 41.35 **
Error 550 2.43 220 19.47
Coeficiente de
variacion (%) 12.83 51.31
Media 12.14 (tha™) 8.60 (%)

*, **Niveles de significanciaa P < 0.05 y P <0.01 respectivamente. GL=grados de libertad, NS=No significativo.

En el anélisis de varianza para las variables AP y AM (Cuadro 4) se observaron
diferencias altamente significativas entre localidades para ambas variables; de igual
manera, los genotipos y la interaccidn genotipos x localidades tuvieron significancia, lo
que muestra la alta contribucion de los efectos genéticos y presencia de variacion
genética en el conjunto de cruzamientos bajo evaluacion, asi como su adaptacion

diferencial en los distintos ambientes.
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Cuadro 4. Cuadrados medios del andlisis de varianza combinado de 111 hibridos a
través de tres localidades para la variable AP y AM.

L ALTURA DE ALTURA DE
Fuente de Variacion GL PLANTA MAZORCA
Localidades (L) 2 62660.99 ** 33735.15 **
Repeticiones/L 3 200.65 NS 224.69 *
Genotipos (G) 110 3765.96 ** 2079.55 *=*
GxL 220 169.51 ** 138.26 **
Error 330 118.09 84.46
Coeficiente de variacion (%) 4.34 6.85
Media 250.19 (cm) 134.09 (cm)

*, **Niveles de significancia a P < 0.05 y P <0.01 respectivamente, NS= no significativo. GL=grados de libertad.

En los resultados del anélisis de varianza combinado para los componentes de
rendimiento (Cuadro 5) se encontraron diferencias altamente significativas entre
localidades y entre genotipos para todas las variables; de igual manera se encontrd
significancia en la interaccion genotipos X localidades en casi todas las variables,
excepto para numero de hileras (NH); es decir, de manera general los componentes de
rendimiento tienen una expresion multifactorial y, para estimar de manera adecuada los
efectos de dichos factores, las evaluaciones deben establecerse en maltiples ambientes.

Cuadro 5. Cuadrados medios del anélisis de varianza combinado de 111 hibridos a
través de dos localidades para variables de componentes de rendimiento.

Fuente de

o GL LM DM NH GxH P100G V100G
Variacion
Localidades(L) 1 4.1 0.9 = 12.3 = 165 »* 1447 »* 2133.1 »
Repeticiones/L 2 0.1 Ns 0 Ns 0.6 Ns 0.09 ns 12.2 Ns 255 Ns
Genotipos (G) 110 3.7 »= 0.3 = 8.2 = 275 »* 46.4 = 88.8
GxL 110 0.7 »* 0 » 0.8 Ns 4.7 = 115 »= 20.8 =
Error 220 03 0 0.7 2.7 5.9 10.5
C.V. (%) 3.9 2.4 53 5.2 7.1 6.8
Media 15 cm 49 cm 163 # 317 # 338 g 474 mL

*, **Niveles de significanciaa P < 0.05 y P <0.01 respectivamente, NS= no significativo. GL=grados de libertad,
LM=longitud de mazorca, DM= diametro de mazorca, NH= nimero de hileras, GxH= granos por hilera, P100G=
peso de 100 granos, V100G= volumen de 100 granos, C.V=coeficiente de variacion.
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4.2.1.2. Analisis de regresion lineal

El analisis de regresion lineal entre rendimiento (REND) y distancias genéticas
entre progenitores mostré un coeficiente de regresion de 21.9 t ha™ y un coeficiente de
determinacién R*= 0.46, con significancia estaditica de (P<0.01), lo que indica que a
mayor distancia genética correspondié un mayor rendimiento (Figura 2), con
incrementos de 2.19 t ha™ por cada incremento de una décima en la distancia genética
determinada con este grupo de microsatélites, lo que permitiria identificar con un buen
grado de certidumbre hibridos con alto potencial de rendimiento, con los consecuentes
ahorros de esfuerzo, tiempo y recursos que implica la evaluacion de las lineas por su

ACG o las cruzas por su ACE.

Un posible factor de éxito en los resultados obtenidos en la presente
investigacion es que, a diferencia de estudios previos, el enfoque que se imprimio6 fue
conceptualizar a los marcadores como indicadores muestrales de la identidad genética
de las lineas involucradas, para tratar de inferir sobre la divergencia existente en el resto
del genoma, incluyendo a los factores involucrados en rendimiento y sus componentes,
mas que buscar ligamientos genéticos directos entre marcadores moleculares y regiones
cromosOmicas relacionadas con el comportamiento agronémico, como se hizo en varios

estudios (Dudley et al., 1991; Cho et al., 2004; Mirshamsi et al., 2008).

Por su parte, las variables AP y AM mostraron una regresion lineal positiva y
altamente significativa (P<0.01), con coeficientes de regresion de 173.9 y 1179 cm y
con coeficientes de determinacién R?= 0.53 y 0.45, respectivamente; es decir, para estos
casos el modelo explico en 52 y 45 % la variacion de altura de planta y mazorca en

funcién de la distancia genética. La variable MPOD, mostrd una regresion negativa y
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altamente significativa, con un coeficiente de regresion de -21.5 y un coeficiente de
determinacién R?= 0.14, considerando a éste como buen indicador de desempefio
relacionado con el grado de parentesco de los progenitores; es decir, a medida que
aumentd la divergencia genética, de manera general el porcentaje de pudricion de

mazorca present6 una clara tendencia a disminuir.
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Figura 2. Distancias genéticas (DG) vs. A) Rendimiento (REND, t ha™), B) Altura de
Planta (AP, cm), C) Altura de Mazorca (AM, cm) y D) Mazorcas podridas
(MPOD, %).

Se observd una respuesta positiva en los analisis de regresion de las distancias
genéticas con los componentes de rendimiento (Figura 3), con diferentes grados de
magnitud para cada componente en relacién con la divergencia genética de los
progenitores. La variable LM mostrd una regresion positiva y altamente significativa,

con un coeficiente de regresion de 4.26 cm y un coeficiente de determinacion R?= 0.21;

la variable DM tuvo una significancia de (P<0.05), un coeficiente de regresién de 0.49
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cm y un coeficiente de determinacién R?= 0.04. Por otra parte, la variable GxH mostré
un coeficiente de regresion de 13.12 y un coeficiente de determinacién R*= 0.27, con
una significancia de (P<0.01); por razones obvias, dicha variable se encuentra asociada
con LM, puesto que al existir un incremento en la longitud, existe un mayor nimero de
granos por hilera. Las variables P100G y V100G tuvieron una regresion lineal con
coeficientes de regresion de 6.93 g y 10.24 mL, y coeficientes de determinacion
R?=0.04 y 0.05, respectivamente, ambos con valores relativamente bajos, pero adn asf
con significancia estadistica (P<0.05), lo que sin duda se refleja en la variable

integradora RENDIMIENTO.
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Figura 3. Distancias genéticas (DG) vs. A) Longitud de Mazorca (LM, cm), B) Diametro de
Mazorca (DM, cm), C) Granos por hilera (GxH, n ), D) Peso de 100 granos
(P100G, g) y E) Volumen de 100 granos (V100G, mL).
4.2.1.3. Analisis de varianza de lineas
Con base en el analisis de varianza combinado (Cuadro 6) de 38 lineas, hubo

diferencias significativas entre ambientes (P < 0.01) Unicamente para las variables

REND, LM, GxH, DO, P100G y V100G, lo que indica que las condiciones climaticas,
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edaficas y de ubicacion geografica causaron diferencias entre los promedios globales de
esas variables por localidad. Por otro lado, hubo alta significancia entre lineas (P < 0.01)
para la variable NH, y significancia (P < 0.05) en las variables DO, P100G y V100G.
Estos resultados indican que la constitucion genética intrinseca de cada una de las lineas
hace que difiera la expresion promedio de estas variables entre lineas, resultado que era
de esperarse, puesto que son lineas con cierto grado de homocigosis. La interaccion
lineas x ambientes no mostr6é diferencias significativas; es decir, no existen efectos
especificos del ambiente sobre el genotipo de las lineas en la expresion de las variables,
ya que éstas siguen un mismo patron de respuesta a través de los ambientes de prueba.

Cuadro 6. Cuadrados medios del analisis de varianza combinado para 11 variables de 38
lineas progenitoras a través de dos ambientes.

Fuentes de Variacion

Ambientes (A) Repeticiones/A  Lineas (L) LxA Error C.V. Media

GL 1 2 37 37 74

REND  32.62 2.39 3.34 1.31 2.17 38.62 3.87 (tha™)
** NS NS NS

LM 28.22 0.34 1.52 0.73 1.84 10.79  12.57 (cm)
** NS NS NS

DM 0.17 0.09 0.1 0.02 0.09 7.54 4 (cm)
NS NS NS NS

NH 0.32 0.48 6.46 0.99 3.07 11.6 1511 (#)
NS NS *x NS

GxH 769.5 1.53 8.45 6.04 6.53 1152 2218 (#)
** NS NS NS

PM 144.49 439.22 375.21 177.18 336.37 1958 93.63(9)
NS NS NS NS

PO 66.71 8.62 18.64 6.02 19.16 26.69  16.34 ()
NS NS NS NS

DO 0.56 0.01 0.1 0.01 0.05 8.85 2.72 (cm)
** NS * NS

PG 14.53 404.25 274.12 14352 248.63 2041 77.22(9)
NS NS NS NS

P100G 72341 45.29 30.62 1343  18.96 18.81  24.14(g)
lad NS * NS

V100G  1021.28 64.53 60.67 20.77 3597 18.43  32.52 (ml)
** NS * NS

* **Niveles de significancia a P < 0.05 y P < 0.01 respectivamente NS= no significativo. GL=grados de libertad,
REND= rendimiento, LM=longitud de mazorca, DM= didmetro de mazorca, NH= nimero de hileras, GxH= granos
por hilera, PM= peso de mazorca, PO= peso de olote, DO=diametro de olote, PG= peso del grano, P100G= peso de
100 granos, V100G= volumen de 100 granos, C.V.= coeficiente de variacion.
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4.2.1.4. Analisis de heterosis de hibridos

En relacion con los cuadrados medios del analisis de varianza combinado de los
valores de heterosis para 101 cruzas simples (Cuadro 7), hubo diferencias significativas
(P <0.01) entre ambientes y entre cruzas para todas las variables, resultado que refleja
el efecto de heterosis de acuerdo con el grado de divergencia genética de las lineas
progenitoras, ya que segun Alfaro y Segovia (2009) la magnitud de la heterosis en maiz
depende de la divergencia genética de los padres, y cuando ésta es moderada o
intermedia, el grado de heterosis tiende a aumentar. La interaccion cruzas x ambiente
mostro efectos con alta significancia (P < 0.01) para la mayoria de las variables,
excepto NH. Esto indica que algunos de los valores promedio de heterosis de las cruzas
fueron diferentes a través de los ambientes.
Cuadro 7. Cuadrados medios del analisis de varianza combinado de los valores de

heterosis con respecto al progenitor medio para nueve variables de 101
cruzas simples evaluadas en dos localidades Primavera-Verano 2012.

Fuentes de Variacion

Ambiente (A) Repeticion/A Cruza(C) CxA  Error CV.(%) Media (%)

GL 1 2 100 100 200

REND 390417.03 419.81 52995.2 10378 1041.01 12.47 258.7
*% NS *% *%x

LM 141.38 2.25 246.06 43.79  20.76 20.1 22.66
**% NS *% *%x

DM 426.29 11.86 135.96 1464  8.35 13.17 21.93
** NS ** **

NH 503.46 9.59 123.25 37.6 32.8 88.62 6.46
** NS ** NS

GxH 31990.16 3.12 689.56 96.28  50.16 16.13 43.89
** NS ** **

PO 89853.03 14.44 292643  634.66 191.05 23.26 59.41
** NS ** **

DO 2177.83 15.86 104.53 1254 781 28.76 9.71
** NS ** **

P100G 25473.42 238.59 1108.69  230.48 111.43 22.14 47.67
** NS ** **

V100G  18569.6 284.17 1005.37  202.93 98.46 20.81 47.66

*%x N S *%x *%

*, **Niveles de significancia a P < 0.05 y P < 0.01 respectivamente NS= no significativo. GL=grados de libertad,
REND= rendimiento, LM=longitud de mazorca, DM= didmetro de mazorca, NH= nimero de hileras, GxH= granos
por hilera, PO= peso de olote, DO=diametro de olote, P100G= peso de 100 granos, V100G= volumen de 100 granos,
C.V.= coeficiente de variacion.
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4.2.1.5. Analisis de correlacion

Los coeficientes de correlacion (r) con significancia estadistica (0.01 y 0.05) de
las distancias genéticas con los valores de heterosis para rendimiento y sus componentes
(Cuadro 8) oscilaron entre 0.22 (V100G) y 0.46 (REND); por el contrario, la Unica
variable que no presentd correlacion alguna fue NH, pues tuvo la magnitud méas baja
(0.18). Estos resultados confirman que el uso de marcadores SSR para estimar la
divergencia genética de las lineas pueden ser efectivos en la prediccion de rendimiento
de hibridos con valores positivos de heterosis; estos resultados son similares a los
encontrados por Mladenovi¢ et al. (2012), quienes utilizando marcadores SSR
encontraron una correlacion positiva entre DG con el rendimiento de grano de la F;
(0.22), asi como en la heterosis media y heterosis con respecto al progenitor superior
(0.12 y 0.45, respectivamente); de igual manera, Paji¢ et al. (2010) obtuvieron
correlaciones positivas y significativas entre DG y la heterosis del rendimiento de grano
en lineas puras de maiz palomero. Por el contrario Dhliwayo et al. (2009) no
encontraron asociacion significativa entre la DG con el rendimientos del hibrido, ACE y
heterosis, aunque reconocieron la utilidad de los marcadores SSR para la clasificacion
preliminar de las lineas parentales, de acuerdo con su raza y en grupos heterdticos, asi

como en el uso de especies exaticas y germoplasma mal caracterizado.

Entre los hibridos de cruza simple con el mayor rendimiento (por encima de las
16 toneladas por hectarea) estan las cruzas 72, 49, 46, 13 y 70, y se observé que éstas
pertenecen al cruzamiento entre lineas que tuvieron distancias genéticas que oscilaron
entre 0.838 y 0.966, cuyos valores de heterosis en promedio fueron buenos: 346, 292,
339, 330 y 209, respectivamente (Cuadro 3A del Anexo). La distancia genética entre las

lineas puras estd de acuerdo con los datos sobre el origen de éstas y también con el
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rendimiento de grano y heterosis de sus cruzas, lo que concuerda con lo afirmado por
Samphantarak (2003) en el sentido de que altos valores de distancias genéticas, asi
como la capacidad de adaptacion de las lineas parentales, son dos factores principales en

la formacidn de hibridos de alto rendimiento de grano.

Cabe mencionar que algunos valores de heterosis altos (538 y 526) no
necesariamente pertenecieron a cruzas entre lineas con la mas alta divergencia, tal es el
caso de las cruzas 86 y 30, cuyo promedio de rendimiento fue de 12.7 y 11.9 toneladas
por hectarea, con una distancia genética de 0.67 y 0.87, respectivamente. Lo anterior
puede deberse a que la divergencia genética es una condicion necesaria para la
existencia de heterosis, pero no suficiente para asegurar la méxima expresion de la
misma (Oliboni et al., 2012), ademas se debe considerar que debido a la estructura de la
ecuacion para estimar heterosis, su valor tiende a ser grande cuando alguno de los

progenitores presenta un comportamiento pobre (Esquivel et al., 2011).

Cuadro 8. Correlacion de la heterosis de rendimiento y sus componentes vs distancia

genética.
Variables Distancia
Genética

REND (rendimiento) 0.4682**
LM (longitud de mazorca) 0.41599**
DM (diametro de mazorca) 0.43743**
NH (nimero de hileras) 0.1895
GxH (granos por hilera) 0.39474**
PO (peso de olote) 0.41925**
DO (diametro de olote) 0.29322**
P100G (peso de 100 granos) 0.23979*
V100G (volumen de 100 granos) 0.22365*

*, **Niveles de significanciaa P <0.05 y P <0.01 respectivamente.
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Las Figuras 4 y 5 corresponden al modelo de regresién de los valores de
heterosis para rendimiento y sus componentes sobre la distancia genética. En estas
figuras se observa que los coeficientes de determinacion (R?) més altos resultaron para
REND (21) y sus componentes LM, DM, PO y GxH (18, 17, 17 y 15, respectivamente).
Estos resultados indican que los valores de heterosis con respecto a cada una de estas
variables explican Uunicamente de 15 a 21 % de la variacion total al utilizar distancias
genéticas; para el resto de los componentes el valor de R? fue de magnitud muy baja,
que son resultados muy similares a los sefialados por Flint-Garcia et al. (2009), quienes
encontraron que el peso de mazorca y el peso de grano fueron los caracteres
mayormente explicados con un modelo de regresién lineal, por lo que se infiere que la
capacidad para predecir los niveles de heterosis usando la distancia genética entre los
padres varia para las diferentes variables, ya que para algunos es posible explicar sélo
una proporcion significativa de la variacion de heterosis, mientras que para otros son

mas dificiles de predecir.
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V.- CONCLUSIONES GENERALES

Mediante el sistema de marcadores usado se tuvo un alto poder de
discriminacion para la identificacion de lineas en grupos heteréticos, de acuerdo con su

origen y también se pudo hacer una planificacion eficaz de los mejores cruzamientos.

Las distancias genéticas derivadas de marcadores moleculares de secuencias
simples repetidas de ADN fueron efectivas como predictores del desempefio de cruzas
simples de hibridos de maiz, tanto para la variable integradora rendimiento de grano
como para sus componentes, pues las cruzas con mayor rendimiento observado fueron
aquéllas cuya distancia genética tuvo los mayores valores: de 0.838, 0.877, 0.872, 0.966
y 0.930 con 16.8, 16.4, 16.3, 16.2 y 16.0 t ha™, respectivamente, y las de menor

rendimiento fueron aquéllas cuyos progenitores tuvieron distancias genéticas menores.

Sin embargo, al analizar el fendmeno de heterosis en las cruzas F; con respecto a
las distancias genéticas, solo las variables rendimiento, largo de mazorca, diametro de
mazorca, peso de olote y granos por hilera explicaron del 15 al 21% de la variacion
total, por lo que se deduce que aunque la divergencia genética es muy necesaria para la
existencia de heterosis, no siempre es suficiente para revelar las combinaciones que

presenten los niveles mas altos.

La informacion obtenida en el presente estudio no se pueden utilizar
directamente para el pronostico del efecto heterotico de las cruzas, ya que por la
naturaleza misma del fenémeno, este depende de otros factores y varia dependiendo del

caracter en estudio.
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Cuadro 1A. Distancias genéticas modificadas de Rogers entre las lineas de este estudio.
FAOL FA02 FA03 FA04 FA05 FA06 FA07 FA09 FA10 FAll FAI12 FA13 FA14 FAI5 FA16 FAL7 FA18 FA19 FA20 FA21 FA22

FAO1 | 0.000

FAO2 | 0.930 0.000

FAO3 | 0.820 0.772 0.000

FAO4 | 0.877 0.866 0.665 0.000

FAO5 | 0.760 0.809 0.572 0.785 0.000

FAO6 | 0.849 0.803 0.893 0.826 0.826 0.000

FAO7 | 0.838 0.849 0.686 0.838 0.658 0.855 0.000

FA09 | 0.861 0.826 0.861 0.838 0.815 0.721 0.877 0.000

FA10 | 0.832 0.866 0.707 0.820 0.665 0.861 0.427 0.872 0.000

FA11 | 0.809 0.772 0.826 0.935 0.803 0.855 0.855 0.844 0.872 0.000

FA12 | 0915 0.778 0.844 0.826 0.849 0.734 0.893 0.820 0.899 0.899 0.000

FA13 | 0.747 0.815 0.855 0.909 0.734 0.753 0.820 0.820 0.809 0.815 0.849 0.000

FA14 | 0.809 0.866 0.679 0.832 0.772 0915 0.838 0.826 0.832 0.778 0.872 0.866 0.000

FA15 | 0.826 0.740 0.797 0.872 0.778 0.820 0.849 0.832 0.866 0.832 0.766 0.766 0.826 0.000

FAl16 | 0.866 0.721 0.778 0.772 0.760 0.700 0.809 0.826 0.815 0.803 0.766 0.766 0.797 0.772 0.000

FA17 | 0904 0.815 0.866 0.935 0.861 0.832 0.872 0.888 0.866 0.855 0.785 0.861 0.915 0.686 0.826 0.000

FA18 | 0.888 0.832 0.861 0.797 0.866 0.778 0.866 0.893 0.872 0.849 0.766 0.844 0.866 0.785 0.679 0.826 0.000

FA19 | 0.855 0.866 0.844 0.909 0.872 0.893 0.849 0.838 0.849 0.855 0.826 0.809 0.855 0.893 0.877 0.849 0.820 0.000

FA20 | 0.838 0.753 0.838 0.826 0.791 0.797 0.772 0.760 0.778 0.832 0.888 0.803 0.861 0.809 0.672 0.855 0.740 0.820 0.000
FA21 | 0.866 0.797 0.820 0.832 0.820 0.766 0.883 0.766 0.888 0.872 0.803 0.747 0.866 0.766 0.820 0.815 0.785 0.791 0.803 0.000
FA22 | 0.826 0.766 0.849 0.872 0.791 0.772 0.855 0.803 0.849 0.820 0.707 0.679 0.849 0.636 0.753 0.760 0.753 0.838 0.734 0.727 0.000
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Cuadro 1A.

FA01 FA02 FAO03 FA04 FAO05 FAO6 FAO7 FA09 FA10 FAl1l FA12 FA13 FAl4 FAl15 FAl6 FAl7 FA18 FA19 FA20 FA21 FA22
FA23 0.820 0.888 0.877 0.961 0.866 0.935 0.815 0.883 0.844 0.815 0.872 0.832 0.855 0.872 0.888 0.915 0.877 0.721 0.849 0.844 0.849
FA24 0.826 0.832 0.803 0.815 0.753 0.679 0.734 0.760 0.740 0.866 0.734 0.791 0.849 0.734 0.766 0.797 0.753 0.855 0.721 0.740 0.665
FA25 0.785 0.809 0.855 0.832 0.747 0.753 0.766 0.714 0.760 0.883 0.753 0.760 0.832 0.740 0.797 0.872 0.772 0.844 0.686 0.760 0.740
FA27 0.643 0.893 0.883 0.935 0.872 0.888 0.832 0.855 0.826 0.772 0.930 0.791 0.803 0.832 0.925 0.844 0.925 0.803 0.855 0.893 0.820
FA28 0.877 0.877 0.778 0.877 0.760 0.904 0.877 0.904 0.861 0.893 0.915 0.809 0.888 0.832 0.877 0.893 0.820 0.844 0.872 0.844 0.826
FA29 0.803 0.838 0.665 0.791 0.700 0.855 0.760 0.826 0.714 0.838 0.883 0.778 0.686 0.791 0.820 0.861 0.888 0.838 0.753 0.809
FA30 0.605 0.909 0.866 0.920 0.855 0.849 0.861 0.861 0.855 0.815 0.893 0.785 0.855 0.791 0.899 0.849 0.866 0.809 0.815 0.832 0.753
FA31 0.838 0.893 0.893 0.966 0.877 0.930 0.899 0.899 0.893 0.760 0.930 0.838 0.849 0.899 0.904 0.888 0.904 0.861 0.920 0.935 0.888
FA32 0.460 0.909 0.809 0.877 0.760 0.838 0.826 0.883 0.832 0.766 0.904 0.791 0.855 0.838 0.877 0.849 0.877 0.861 0.849 0.866 0.778
FA33 0.849 0.883 0.815 0.893 0.753 0.909 0.721 0.866 0.714 0.866 0.861 0.791 0.803 0.838 0.866 0.883 0.899 0.727 0.877 0.872 0.888
MAQO1 | 0.877 0.820 0.899 0.899 0.888 0.893 0.883 0.849 0.899 0.893 0.849 0.877 0.877 0.872 0.920 0.893 0.820 0.760 0.766 0.785 0.778
MAOQ2 | 0.866 0.772 0.803 0.877 0.772 0.872 0.832 0.872 0.849 0.815 0.815 0.693 0.820 0.760 0.707 0.838 0.747 0.861 0.791 0.785 0.727
MAO3 | 0.826 0.826 0.872 0.883 0.809 0.832 0.797 0.855 0.838 0.877 0.855 0.815 0.893 0.797 0.803 0.797 0.778 0.832 0.747 0.791 0.760
MAO4 | 0.909 0.820 0.899 0.877 0.888 0.714 0.915 0.815 0.920 0.861 0.753 0.809 0.899 0.740 0.772 0.766 0.707 0.866 0.815 0.721 0.628
MAO5 | 0.803 0.803 0.700 0.838 0.803 0.877 0.820 0.844 0.826 0.820 0.899 0.826 0.740 0.809 0.826 0.820 0.838 0.693 0.785 0.785 0.797
MAO6 | 0.838 0.832 0.815 0.826 0.803 0.832 0.866 0.785 0.826 0.930 0.785 0.826 0.893 0.832 0.893 0.797 0.872 0.809 0.866 0.838 0.797
Al 0.844 0.866 0.747 0.785 0.760 0.861 0.849 0.778 0.820 0.904 0.815 0.820 0.832 0.861 0.844 0.872 0.877 0.753 0.826 0.797 0.849
A2 0.844 0.866 0.747 0.809 0.760 0.883 0.849 0.803 0.820 0.904 0.838 0.820 0.832 0.861 0.844 0.872 0.899 0.778 0.872 0.820 0.872
A3 0.883 0.826 0.838 0.872 0.766 0.832 0.844 0.760 0.849 0.820 0.797 0.766 0.883 0.797 0.826 0.877 0.838 0.785 0.785 0.714 0.734
A4 0.838 0.872 0.849 0.778 0.838 0.785 0.877 0.832 0.883 0.877 0.832 0.826 0.915 0.855 0.838 0.909 0.872 0.904 0.844 0.740 0.820
A5 0.877 0.909 0.797 0.866 0.820 0.925 0.826 0.893 0.809 0.915 0.877 0.820 0.855 0.844 0.872 0.820 0.849 0.803 0.849 0.844 0.893
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Cuadro 1A.

FA23

FA24 FA25

FA27

FA28

FA29

FA30 FA3l

FA32 FA33 MAO1 MAQ02 MA0O3 MA04 MAO5 MAO6 Al

A2

A3 A4 A5

FA23
FA24
FA25
FA27
FA28
FA29
FA30
FA31
FA32
FA33
MAO1
MAOQ2
MAO03
MAO04
MAO05
MAO06
Al

A2

A3
A4
A5

0.000
0.883
0.832
0.826
0.866
0.861
0.809
0.849
0.785
0.872
0.760
0.785
0.714
0.899
0.753
0.883
0.888
0.909
0.849
0.904
0.909

0.000

0.580 0.000
0.820 0.826
0.925 0.888
0.832 0.849
0.714 0.785
0.909 0.935
0.791 0.809
0.866 0.803
0.791 0.785
0.849 0.844
0.772 0.727
0.714 0.797
0.877 0.861
0.760 0.826
0.815 0.809
0.838 0.832
0.785 0.766
0.734 0.753
0.861 0.855

0.000
0.861
0.809
0.580
0.772
0.700
0.820
0.893
0.883
0.866
0.883
0.797
0.797
0.849
0.849
0.877
0.866
0.849

0.000
0.797
0.866
0.925
0.877
0.855
0.844
0.760
0.832
0.866
0.766
0.838
0.832
0.855
0.826
0.904
0.883

0.000
0.838
0.888
0.826
0.772
0.861
0.855
0.844
0.883
0.772
0.809
0.803
0.803
0.855
0.866
0.815

0.000

0.826 0.000
0.636 0.797
0.872 0.909
0.832 0.915
0.866 0.838
0.826 0.909
0.844 0.904
0.803 0.866
0.791 0.826
0.855 0.872
0.855 0.872
0.883 0.899
0.849 0.951
0.832 0.893

0.000
0.883
0.855
0.844
0.766
0.877
0.766
0.803
0.855
0.855
0.893
0.861
0.899

0.000
0.872
0.877
0.866
0.925
0.832
0.832
0.778
0.778
0.809
0.909
0.658

0.000
0.866
0.628
0.772
0.791
0.826
0.899
0.941
0.815
0.872
0.899

0.000
0.766
0.760
0.815
0.820
0.809
0.809
0.714
0.872
0.849

0.000
0.803
0.714
0.855
0.920
0.920
0.844
0.832
0.849

0.000
0.844
0.803
0.877
0.899
0.753
0.803
0.899

0.000
0.747
0.753
0.700
0.855
0.899
0.791

0.000
0.580
0.580
0.797
0.920
0.778

0.000
0.340
0.672
0.838
0.772

0.000
0.700
0.838
0.747

0.000
0.772 0.000
0.826 0.838 0.000
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Cuadro 2A.- Cruzas entre las lineas mas y menos divergentes y su distancia genética.

25 Mas Divergentes

25 Menos Divergentes

FA31
FA23
A4
A2
FA1l
FA17
FA27
FA23
FA31
FA31
FAO02
FA31
MAOQG6
FA27
FA31
A5
FA27
FA27
FA28
FA31
MAO4
FA30
MAO4
MAO1
FA31

FAO4
FAO4
FA32
MAO1
FAO4
FAO4
FAO4
FAO06
FA21
FA25
FAO1
FAO06
FA1l
FA12
FA12
FAO06
FA16
FA18
FA24
FA28
FA33
FAO04
FA10
FA16
FA20

0.966
0.961
0.951
0.941
0.935
0.935
0.935
0.935
0.935
0.935
0.930
0.930
0.930
0.930
0.930
0.925
0.925
0.925
0.925
0.925
0.925
0.920
0.920
0.920
0.920

FA24
FA22
FA18
FA20
A3
FAO04
FA29
FA10
FA24
FAO7
AS
FA27
FA22
FA32
MAO4
MAO3
FA30
FA25
FA30
Al
A2
FAO05
FA32
FA10
A2

FAO06
FA13
FA16
FA16
Al
FAO03
FAO03
FAO05
FA22
FAO05
FA33
FAO1
FA15
FA30
FA22
MAO1
FAO1
FA24
FA27
MAO06
MAOQG6
FAO03
FAO1
FAO7
Al

0.679
0.679
0.679
0.672
0.672
0.665
0.665
0.665
0.665
0.658
0.658
0.643
0.636
0.636
0.628
0.628
0.605
0.580
0.580
0.580
0.580
0.572
0.460
0.427
0.340
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Cuadro 3A. Comparacion de medias de hibridos con la prueba de Tukey (0.05) para rendimiento y heterosis.

Cruza L1 L2 Rend (t hal) Distancia Heterosis Agrupamiento
72 A4 A5 16.849 0.838 346 A

1 FA15 Al 16.573 ) ) A B

49 FAQ7 Ad 16.478 0.877 292 A BC

46 FA04 A3 16.326 0.872 339 A BCD

13 FA31 FA04 16.269 0.966 330 A BCDE

70 MAO06 FAl1 16.028 0.930 209 A BCDEF

38 Testigo Testigo 15.875 . ) A BCDEF

35 FA31 A5 15.82 0.893 336 A BCDEFTF

45 FA29 MAO01 15.797 0.861 219 A BCDEFTF

37 FA03 A3 15.772 0.838 311 A BCDEFG

47 FA29 A3 15.753 0.855 240 A BCDEFG

42 FA05 MAO01 15.74 0.888 204 A BCDEFGH

54 FA31 Ad 15.653 0.951 253 A BCDEFGHI

40 Testigo Testigo 15.601 ABCDEFGH I

Gararion Garafion . .

67 FA21 EA31 15.502 0.935 321 A BCDEFGHI

9 FA1l FA04 15.321 0.935 295 A BCDEFGHI

109 FA03 EAO01 15.299 0.820 394 A BCDEFGHI

10 FA19 EAO04 15.297 0.909 395 A BCDEFGHI

68 FA24 FA31 15.242 0.909 250 A BCDEFGHII J

33 FA21 A5 15.192 0.844 402 A BCDEFGHII JK

58 A2 FA15 15.127 0.861 208 A BCDEFGHII J KL

110 FAO3 A5 15.07 0.797 370 A BCDEFGHI J KL

8 FA13 EA04 15.013 0.909 505 A BCDEFGH I JKLM

51 FA29 Ad 14.974 0.866 214 A BCDEFGHI JKLMN

7 FA12 MAO1 14.956 0.849 321 A BCDEFGHI1I JKLMN
26 FAO09 A5 14.765 0.893 281 A BCDEFGHI JKLMNDO
61 FAO06 FA28 14.724 0.904 415 A BCDEFGHI JKLMNDO



Cruza
29
27
69
55
16
56

39

25
24
48

65
53
11
12
32
19
36
41
44
43
64
80
21
23
28
17
15

L1

FA13
FA10
FA25
FA19
FA06
FAO7

Testigo
Cimarron

FAO6
FA02
FAO4
FAO03
FA31
FA23
FA23
FA27
FA19
FAO02
FA28
FAO03
FA18
FA15
FA28
FA10
FAl12
FAO02
FAll
FAl4
FA06

L2

AS
AS
FA31
A4
FA31
A2

Testigo
Cimarron

A5
A5
A4
FA10
FA28
A4
FAO4
FAO4
A5
FAOL
A5
MAO1
MAO1
MAO1
FA24
FAQ3
FAOL
FA32
A5
FA06
FA23

Rend (t hal)

14.619
14.613
14.593
14.558
14.499
14.454

14.424

14.391
14.309
14.248
14.167
14.116
14.079
14.065
14.035
14.022
14.021
13.949
13.896
13.869
13.764
13.733
13.677
13.659
13.655
13.617
13.602
13.485

Distancia

0.820
0.809
0.935
0.904
0.930
0.849

0.925
0.909
0.778
0.707
0.925
0.904
0.961
0.935
0.803
0.930
0.883
0.899
0.820
0.872
0.925
0.707
0.915
0.909
0.915
0.915
0.935

Heterosis

552
311
228
322
335
333

423
387
304
256
294
222
311
283
347
349
361
221
211
171
246
303
376
313
282
353
338
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Cruza
57
34
66
81

62

20

18

86

73

74
106
101
90

91
30

22
71
50
107
83
84
14
79
100
63
31

L1

FA1l
FA23
FA12
FA10
Testigo
FAO09
FAO1
MAOQ1
FA20
A3
A4
A3
FA23
FA27
FAO1
FA27
FA16
FAO1
FAO1
Testigo
FA1l
FA05
FAl4
FA16
FA04
FAO05
FA22
FA12
FALl7

L2

A2
A5
FA31
FA22
Testigo
FA28
FA21
FAO1
FA16
FAO1
MAO05
Ad
MAO03
FAO01
Ad
FA32
A5
A3
FAL17
Testigo
A4
FAO03
FAO03
FAQ6
FAL7
FA29
MAQ2
FA28
A5

Rend (t hal)

13.421
13.328
13.31
13.27
13.242
13.239
13.238
13.125
12.725
12.697
12.643
12.206
12.178
12.175
12.146
12.111
11.997
11.954
11.752
11.649
10.61
10.563
10.458
10.455
10.44
10.109
9.937
9.867
9.792

Distancia

0.904
0.909
0.930
0.427

0.904
0.866
0.877
0.672
0.883

0.772
0.714
0.643
0.838
0.700
0.872
0.883
0.904

0.877
0.572
0.679
0.700
0.935
0.700

0.915
0.820

Heterosis

226
278
306
258
190
340
185
538
247
154
204
269
282
243
526
292
364
125
155
243
466
366
136
283
341
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Cruza
105
78
75
52
98
85
60
59
97
104
92
99
108
88
94
87
103
102
82
5
89
76
95
111
77
93
96

L1

MAOQ4
FAO05
FAO03
A4
FA09
FAl6
FA16
FAl12
FAO09
A3
FAl7
FA22
FA02
FA25
FA33
FA22
FA25
FA24
FA12
FAO1
FA25
FAO3
MAOQ4
FA31
FAO03
FA32
MAO05

L2

FAQ6
FAQ7
FAO7
FA17
FA25
MAO02
FA27
FA27
FAQ6
FA21
FA15
FA21
FAQ6
FA20
AS
FA24
MAO03
FA20
FA22
FA10
FA24
FA29
FA22
FAO01
FA04
FAO1
A2

Rend (t hal)
9.791
9.508
9.359
9.286
9.237
9.141
8.742
8.396
8.282
8.219
8.012
7.763
7.058
6.844
6.639
6.563
6.276
6.216
6.023
5.983
5.488
5.418
4,823
3.855

Distancia

0.714
0.658
0.686
0.909
0.714

0.925
0.930
0.721
0.714
0.686
0.727
0.803
0.686
0.658
0.665
0.727
0.721
0.707
0.832
0.580
0.665
0.628
0.838
0.665
0.460

Heterosis
137
151
234
189

79
198
143
123
212
185
253
217

78
199
114

64

56
237

97

19

65

46

18

28
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Medias con la misma letra son estadisticamente iguales.
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