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AVANCE GENETICO ESPERADO PARA APTITUD COMBINATOR‘IA. MODELO CON ALELOS
MULTIPLES Y PROBADORES HETEROCIGOTICOS

EXPECTED GENETIC ADVANCE FOR COMBINING ABILITY. MULTIPLE-ALLELES MODEL AND
HETEROZYGOUS TESTERS

Jaime Sahagin Castellanos

! Universidad Auténoma Chapingo, Departamento de Fitotecnia. Km. 38.5 Carr. México-Texcoco, Chapingo. Estado de México. Tel. y Fax 01 (595) 952

1500 Ext. 6185.

RESUMEN

La teoria de la prediccién de la respuesta a la seleccién para apti-
tud combinatoria (R) ha sido basada en un modelo de dos alelos por
focus. Cuando por su origen, una poblacién no sca compatible con
este modclo, la prediccién de la respuesta a la seleccién puede ser
errinea y cancelar la oportunidad de estudiar el mecanismo de la ac-
cion génica asociada al multialelismo. En este trabajo se estudié la R
derivada con base en un modelo de alelos multiples para la poblacién

base (I'B) y un individun heterocigético de genotipo A, A, (H) como

probador. Se encontré que: 1) Para PB la covarianza dc la regresion
de progenies obtenidas por la recombinacién de lineas seleccionadas
(P'R) sobre los mestizos (M) y la variunza genética de los mestizos
s, | Tueron iguales y sélo involucraron la varianza aditiva [s2} ¥ R

siempre fue positiva; 2) Para H, la covarianza de la regresién inchiyd
o ¥ dos covarianzas entre valares aditivos y desviaciones de domi-

nancia de mestizos. Estas covarianzas pueden producir valores nega-
tivos de R. Ademas de los tres parametros anteriores, 9’!3[ incluyé dos

varianzas de desviaciones de dominancia de mestizos ‘“fw.: y U'E)M»-] ¥
la covarianza o ppr, pagy 3 3)- Con sélo accidn génica aditiva los dus

probadores produjeron la misma R, y 4). Cuando los resuitados del
modelo con multialelismo se redujeron al caso de dos alelos, en gene-
ral se produjo la misma informacién que ya se conoeia para dos ale-
los. Ademis, se encontré que la R ¢s negativa si con sobredominancia
positiva, d = ka (k>1), [(1+k)/(2k)]<p<1 y si con subredominancia
negativa d = ka (k<-1), 0<p<[(1+Kk)/(2k)]. Aqui, p. d ¥ a son la
frecuencia de A1 y los valores genotipicos de AiA: § AiAy, respectiva-
mente.

Palabras clave: Mejoramiento genético vegetal, covarianza cntre des-
viaciones de dominancia, varianza fenotipica, regresian de progenies so-

bre progenitores.

SUMMARY

Theory of prediction of response to selection for combining ability
(R) has been derived from a two-allele model. When there is no cor-
respondence between the population under improvement and this
model, prediction of R may be misleading and can cancel the oppor-
tunity to study the gene action mechanism associated to multiallelism.
In this study R was derived according to a model with multiple al-
leles, the base population (BP) and a heterozygous genotype (H) as
testers. It was found that: 1) For BP the covariance of the regression
of progeny produced by the recombination of selected lines (PR) on
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the testerosses (M) and the genetic variance of the testcrosses (#3,)
were equal, involving vaoly additive variance (o7 ) and R was always
positive; 2) For H the covariances of the regression included ﬂ.i and

two covariances between additive values and dominance deviations
from testerusses. These covariances may cause nepative values of R,
Besides the three previous parameters, or, Was composed by two

variances of testccross dominance deviations ( 2 and the

lo B ™ T,
covariance of these devialions; 3) With only additive gene action R
was the same for the two testers, and 4) When the results from mul-
tiallelism were reduced to the case of two alleles, in general the in-
formation already known for this case was obtained. In addition, it
was found that R is negative if with positive overdominance, d = ka
(k> 1), [(1+k)/(2k)] <p<1 and if with negative overdominance, d =
ka (k<-1), 0<p<[(1+k)/(Zk)]. Here p, d, and a are the frequency of
A1, and the genotypic values of A1Az and AiAi, respectively.

Index words: Plant breeding, covariance between dominance devia-
tions, phenotypic variance, parent-offspring regression.

INTRODUCCION

Una forma de predecir ¢l avance genético para aptitud
combinatoria ha sido basada en la determinacién de la me-
dia de la poblacién que resulta de la recombinacion de las
lineas cuyos mestizos fueron los superiores (Allison y
Curnow, 1966; Mirqyuez-Sanchez, 1981). De hecho, Alli-
son y Curnow (1966) al referirse al mejoramiento genético
del maiz (Zea mays L.) mediante un procedimicnto basado
en la evaluacion de mestizos y la subsecuente recombina-
cion de las lineas superiores lo denominaron como mejo-
ramiento de variedades sintéticas de maiz, La derivacién
de la respuesta a esla forma de seleccién fue hecha por es-
tos autores con base en un modelo de dos alelos por locus
y correspondi6 a los probadores AiAi, AiAz y S (la po-
blaci6n sujeta a mejoramiento).

Mirquez-Sanchez (1981) también derivo la respuesta a
la seleccién correspondiente a los pruobadores AiA:, AiA:
¥ So. Adicionalmente, este autor hizo la derivacion para el
caso del probador heterccigético AiA2. En los cuatro
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casos, la derivacién se hizo segin el procedimiento utiliza-
do por Empig et al. (1972), basado en 1a covarianza entre
los valores fenotipicos de los mestizos y las frecuencias
génicas efectivas de las unidades de recombinacién corres-
pondientes. Lste procedimiento, sin embargo, sélo ha sido
descrito para el caso de dos alelos por Jocus.

En la préctica genotécnica es frecuente que la pobla-
cion objeto de mejoramicnto genético no sea satisfactoria-
mente descrita en términos de sélo dos alelos por locus
(Sahagin, 2000). Con alelos miltiples se genera la posibi-
lidad del estudio de parametros genéticos adicionales a la
varianza aditiva y a la varianza de dominancia como com-
ponentes de la covarianza entre los valores fenotipicos de
los mestizos (M) y los de las progenies que se genera
cuando sc rccombina las lineas seleccionadas (PR)
[Mallaver y Miranda, 1981; Cowen, 1986; Sahagtn,
2000]. Esta covarianza, por ser parte de la regresién de
PR sobre M, puede ser base para la prediccién de la res-
puesta a la seleccion. Entre los parametros adicionales a la
varianza aditiva y a la varianza de dominancia se puede
incluir la varianza de las desviaciones de dominancia de
los genotipos de los mestizos y la covarianza entre las des-
viaciones de dominancia de los genotipos de los mestizos y
las de las progenies que s¢ genera por la recombinacién de
las lincas scleccionadas. Cockerham (1983) v Cockerham
y Matzinger (1985) y Sahagin (2000) wambién se han refe-
rido a la covarianza entre los efectos aditivos y los de las
desviaciones de dominancia de los genotipos involucrados
en la respuesta a la seleccion.

Con el fin dc generar informacién tedrica respecto a la
rcspuesta a la seleccidn para el mejoramiento genético de
la aptitud combinatoria de poblacioues cuyo origen no es
acorde con el modelo de s6lo dos alelos por locus, este es-
tudio fue disefiado para derivar la respuesta a la scleccién
para aptitud combinatoria de una poblacién de lineas con
cualquicr coeficiente de endogamia y nimero de alelos.
Sélo se considerara los casos en que el probador o es hete-
rocigdtico o es la propia poblacion, Con base en estas de-
rivaciones se pretende determinar qué parimetros genéti-
cos conslituyen la respuesta esperada a la seleccion y la
forma en que contribuyen a ella.

METODOS Y MARCO TEORICO

Respecto a la poblacion objeto de mejoramiento genéti-
co se supondrd que estd formada por individuos diploides y
que no hay efectos maternos, mutacién, migracion, epista-
sis y desequilibrio de ligamiento. Con equilibrio de liga-
micnto y sin interacciones entre factores asociados a genes
de diferentes loci, las derivaciones relacionadas con carac-
teres cuantitativos pueden ser hechas con base en un solo
locus, toda vez que el resultado de la accién de todos los
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loci que afectan tal cardcter serd la suma de los resultados
correspondientes a cada locus por separado.

Generalizando, a los genotipos de la poblacién que
sean sometidos a evaluacion se les llamard lineas. Ademas,
la respuesta a la seleccién para aptitud combinatoria (R)
serd derivada con base en Ia formula (Hallauer y Miranda,
1981):

Cov(M, PR) 1)

R=(XS pr) Var(M)Fm

endonde X y X »» Fespeclivamente, son la media de las

lineas seleccionadas (seleccionadas con base en la evalua-
cion de sus mestizos) y la de la poblacién de lineas objeto
de mejoramiento; Cov{M.PR) es la covarianza entre las
medias fenotipicas de los mestizos (M) y las medias geno-
tipicas de las progenies de las lineas correspondientes que
se genera por la recombinacién de los materiales seleccio-
nados. De hecho, considerando que los efectos ambientales
y los genéticos no estin correlacionados, esta covarianza
es equivalente a la que involucra sélo valores genotipicos.
Por esta razén sélo valores genotipicos serdn utilizados en
las derivaciones dc cstas covarianzas. [inalmente,

Var(M ), es la varianza fenotipica de los mestizos.

El arreglo genotipico de la poblacién sujeta a mejora-
miento genético serd el de la que resulta de someter a la
poblacién base a un sistema regular de endogamia hasta

alcanzar un coeficiente F. Asi, si p, es la frecuencia del
alelo A, (i =1, 2, ..., m) el arreglo genotipico de la po-
blacion sujeta a mejoramiento es

FYpifiAi +(1-F)LZ Pip jAiA; (2)
! 1 j

Los resultados de las derivaciones, cuando correspon-
da, seran expresados en términos de pardmetros de la po-
blacion base (la que tienme el arreglo genotipico que resulia
cuando en la Ecuacién 2 se hace F = 0), Esta poblacién ha
sido muy estudiada (Kempthorne, 1957) y sus parametros
son ampliamente conocidos.

La descripcion de los valores genotipicos de los indivi-
duos serd expresada solo en términos de los efectos de sus
genotipos, es decir, se trata de valores genotipicos codifi-
cados por no incluir en su descripcién a la media. Asi, el
valor genotfpico del individuo AA, (deno[ado por Y,.j)

sera explicado como

Yij = aj+aj+d;
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en donde @ () es el efecto aditivo del alelo 4 (4,) y

(5'!’. es la desviacion de dominancia asociada al genotipo
AiA;. En términos de la poblacion base, la varianza de los
valores aditivos y la de las desviaciones de dominancia,

respectivamente, son (Kempthorne, 1957)

B 5 e
a4 = 2L pia; )
3
b, —
ap = L,Efpfr{,'%z @
iJ
Para la poblacion base también se sabe que (Kempthor-

ne, 1957):

Z Pulty = Zprar —rpja Zi:‘i‘j.',r
u J i

_Yp,l'.‘j Z P:P; g—O (5)

En virtud de que, segin (5), \__ m. =0, la varianza de las

i

desviaciones de dominancia 5‘” (i=1,2, .., m)sede-
fine como
2 = 2
9 DMu Z Pi 5 (6)

Por otra parte, la covarianza entre los valores aditivos
de los alelos A-((x-) y las desviaciones de dominancia de

laforma &, (i=1,2,

[

., m) es definible en la forma

JA,DMu = %Pl‘ai(siu (7)

Respecto a la covarianza entre las desviaciones de do-
minancia & y 5 (u=v), ésta debe ser expresable como

i

O pMu, DMy ™ i

X pi6;, 0 (8)
i

RESULTADOS
El probador es la poblacidn

Si el probador es la poblacién, su arreglo gamético es
igual al de la poblaci6n de lineas que se forma de la pobla-
cién bhase (Ecuacion 2), independientemente del nivel de
endogamia de éstas. De acuerdo con esto, el mestizo de
cada linea tipo A:Ai ( A:A) tiene un arreglo y un valor ge-
notipico igual al correspondiente a la progenie que cada
linea A;A; (4;4;] produce por la reccombinacion de lincas
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seleccionadas que se hace después de la evaluacién de
mestizos. Por esta razon, la covarianza entre los valores
genotipicos de los mestizos (MP) y los de las familias que
genera la recombinacién (PR) es en realidad una varianza:
La varianza de los valores genotipicos de las familias que
producen las lineas tipo A;4; y las lineas tipo 4;A j al

recombinarse con la poblacién. Es claro que la linea A;A;

al recombinarse con la poblacién, cuyo arreglo gamético
es » pyuA, , produce el arreglo y valor genotipico
u

(AGR)p = X pyAify
R i

(VGR)% —a;
Por una extension de estos resultados para A;4;, las
lineas tipo A;A j al recombinarse con la poblacion deberan
producir como arreglo y como valor genotipico, respecti-

vamente, lo siguiente:

(AGR)'IJ{ =(1/2) %puAi-Au +{1r2]§ PuA jAy

i = 2 )
(VGR)g = (V2)e; +a;).
Asi, considerando también (2) y (5), la media genotipi-

ca de las progenies producidas por la recombinacién debe
ser

uPR= F3 pile) + 1 FJZ_ZPEPJ‘[WZHG'!"‘QJJJ: 0
I I ,"

Por lo tanto, la covarianza (o varianza) en cuestion es:

2
C{JU[MP. PR] = sz,-(xr?' + (l < )ZZPH”{; (a{- oy ):|
i I

2 = 1 1
=FZ;7,—6¥§”+{1—T}L§;7‘,;)J; a!-2+ cz?f
i i 4 4

“[r2+(-F)a] 25 pa |
!

1+ F 2
= 2 o
4 %p’f
1+ F 2
= (9)
4 A :

Consecuentemente, la varianza de los valores genotipi-
cos del mestizo también es

Var|MP]= IZ—F- o2 (10)
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Asi, la varianza fenotipica requerida para efectos de
prediccién, de acuerdo con (10), es

Var[MP) = %{Jz /r+[(1+F J]/4}(r;,’g

2 : .
endonde ¢~ y r son la varianza fenotipica de los mes-
tizos y el mimero de repeticiones del experimento en que
se evalia los mestizos.

De acuerdo con las Ecuaciones (1), (9) v (10). la res-
puesta esperada a la seleccién para aptitud combinatoria
correspondiente al uso de la poblacién como probador es

[1+F)/4]ay

Rup=(X,-X,
" ' ;[02/:'+[(1+F]/4]0ﬂ

¥

(11)

En la varianza de la valores fenotipicos de los mestizos
en (11) el coeficiente es Y2 debido a que se ha considerado
que s6lo se recombinan lineas seleccionadas, lo que hace
que la variable independiente de la regresion sea el prome-
dio de dos progenitores, lo que duplica la respuesta a la
seleccion (Falconer, 1989).

El probador es un genotipo heterocigatico

Si el genotipo del probador es A, A, (uzv), el arreglo
y el valor genotipico del mestizo de la linea A;A; son,

respectivamente,
(AG)ip, = (1/2)4:4, +(1/2)4;4,
y
(V(;‘)j{,M =(1/2)2e; + a + @y + 8y, + 83y

(12)

Similarmente, al mestizo que forma la linea AA j le

corresponde el arreglo genotipico

(AG), = (174)AA, +(1/4)A,A, +(1/4)A A,
+(1/4)A,A,.

Y, en congruencia con (12), ¢l valor genotipico, es
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(G Yy, =(720vG )iy, + )i, |
=(1/4)2e; +a, +a, +6;, + 63 ]

+(1/4)[2aj+afu }a\.+§j“+§jl,} (13)

Ahora, de acuerdo con (3) y (12), la contribucion de
las lineas A;A; a la media genotipica de los mestizos es

(cmn); = FE pilve )iy |
i
=F }.- i (lfz)lzaf o, ta, +55u + 51'1']
i

=Fla, +a,)/2

Similarmente, de acuerdo con (13), la contribucion de
los mestizos de las lineas AA; 8 la media genotipica de

todos los mestizos es

[C‘Mhl i (1 _F)EE Pipj[(VG)thJ

=(1=F (e, +e,)/2]

Por tanto, la media de los valores genotipicos de los
mestizos asociados al progenitor heterocigdtico A, A, es

U = e, +a,)/2 (14)

Respecto a la covarianza entre los valores genotipicos
de los mestizos y los de las progenies de las lineas corres-
pondientes que se genera por el proceso de recombinacion,

la contribucion de las lineas A A, de acuerdo con (3),
(5), (M, (12) y considerando que en la recombinacién
A A produce una progenie cuyo valor genotipico es «;,

es
CC(Mh); = 2 pi kVG Yurn (VGR )HJ

1 z
=Fy P;{;[Qﬂ’s + @, + 0y + 0y + Oy ]al}

i

2 ?
=FLpiof +(F/Z{Z_P,’0’f§m +LPr’ai5h—|
1

I !

=(F /2{22 P+ PGy, + 3 P;aiéhil
i i i
=(F /2)[0'i +0 4, DMu +O—ADM.=]

Ademés, de acuerdo con (3), (13) y considerando que
en la recombinacion AA; produce una progenic cuyo
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valor genotipico es (a'-, +a; )/ 2, la contribucién de las ek 1 5 13 14
=F +—y 0y + O,
lineas AA, ala covarianza es 4 * s
1 g 1 2 ]
] g 4_1 ODMu * ; ODMv+ CA DMu T 0 A DMy
C'('(M-‘T)I-‘J‘“(I_F)}{—__-%PHJ_[{{E(UH*—&I +m‘-+aj) |

* 5 CDMu,DMy ]

Lf : . . :
+ 3 (&m +0”.+(5J'“ +|5j1. )J ((m;+crj-):2} .
De manera similar, por (13), la contribucién de los

12 1 2 1 mestizos de las lineas A A a la varianza genética entre los
= ("F]EEPF'WL&" ad +g(a‘5m oot 2

i] mestizos, abreviando, es
+ody taj 5ju+aj ‘Sjl‘)]
J1 5 3 vy =(1-F)5s p; -[VGU }2
= (l-f' TA+— Zf’fgi‘siu+:]}far'5h‘ ) ( )z ?Prpj( )Mh
4 4\ ¢ i
1 1 1 1 1
2 1 =U-F)XZpip;| o+ oyt o+ aj+-6;
—(H'{4WA+4(0A.DMH+GA,DM~'£|‘ ( ),Z-:,’prpj{z “EgTP g e

1 1 1 "
Finalmente, con base en estos dos tltimos resultados y ) 4 Giy + 4 Oju Zaj" J
considerando que la media de las progenies que produce la 1-FY1 2 1f4 "
recombinacion es cero, la covarianza entre los valores ge- =( JL‘U 3 i P (O-DML{ +05M1-)+ T A, DMu
notipicos de los mestizos y los de las progenies que resul- -
lan de la recombinacion es, de acuerdo con (7),

2
1
tTADMY T ODMu. DMy

. o . +F| 5 ? 1 1 2
(,(;\:[(V(: )Mh‘[V(’R)]= P I:O'A + 2 pjady, +EP1'“’15[1'] +'20-’§ b —ay, +0:'“(2'1.:|
i i 2

I+F

2 ]
= [0' +a +a X (15) . A 2
g o ADMETEADM, Finalmente, considerando que la media de los valores

genotipicos de los mestizos es (&, +¢, )/2 (Ecuacion
Respecto a la varianza de los valores genotipicos de los

. W : 7 14), la varianza de estos valores genotipicos es
mestizos, la contribucién de los mestizos de las lineas ) g P

AA; es, de acuerdo con (12) y tomando en consideracion +F\[1 4 1 ( 5 . )
las definiciones descritas en (6), (7) y (8), Varl(vG )y ‘]:[ 2 J[z Tt DMyt TDmy

+ (.U A.DMu t 9 A, DMy )

i =, il
CVIMh) =F% -[VG ]2
(mn) - i (VG o +CTDMu,DMv] (16)
: 2
J‘Z,u{ (20 + e, +ex, + 8y + 5;y ]} Asfi, con base en las Ecuaciones (15) y (16) y de acuer-
i L2 do con la (1), la respuesta a la seleccién basada en los
2 1 2 1 1 1 mestizos cuyo probador es un genotipo heterocigético es
=FIpj|ai + au+fa',2,+ 5,-2” 1—5(21. e & P g
i 4 4 4 4
| 1 RMh:(‘.Xs_Xp)
@iy bl + ey, + by, [ 2 ]
2 2 % Ta O DM+ O A, DMy -
2 . r
lea 1 2 1 5 1 20 a2 1.2 2 }
—F 24 = ) + |oxpt+-\o +opmy 1+ 20
5 + 4au + 40!\, + . a,u, H1+F) EL A _2( DMu T O Dy A.DMu

+2JA,D:W\' 1 EO-DMH,UM'I-' ] (17)
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Como en el caso anterior en que el probador fue la po-
blacién, se utilizé el coeficiente 1/2 en la varianza de los
mestizos por considerar que la regresion fue sobre el pro-
medio de dos progenitores.

DISCUSION

Segin la Ecuacién (1), si el diferencial de seleccion es
positivo, para el caso en que el prohador es la poblacitn
(Ecuacion 11) debe haber una relacion lineal positiva entre
la respuesta a la seleccion y la covarianza entre los valores
genotipicos de los mestizos y los de las progenies que ge-
neran las lineas seleccionadas por la recombinacién que se
hace con los materiales superiores.

Segiin la Ecuacidn (11), el coeficiente de endogamia de
las lineas y la magnitud de la respuesta a la seleccion tie-
nen una relacién lineal negativa; es decir, a mayor nivel
endogdmico de las lineas se espera una menor respuesta a
la selecci6n para aptitud combinatoria general (ACG).

En el caso en que el probador fue la poblacion, la co-
varianza entre mestizo y familia sujeta a prediccion fue

[1+F)/4lo]. Es decir, la magnitud de la covarianza

guarda una relacion lineal positiva con el coeficiente de
endogamia. Ademds, de acuerdo con la férmula de la ga-
nancia genética [Ecuacién (1)] significa que con este pro-
bador y para cualquier nivel de endogamia y numero de
alelos la respuesta esperada a la seleccion nunca serd nega-
tiva. En los estudios de Allison y Curnow (1966) y Mar-
quez-Sinchez (1981), basados ambos en el modelo de dos
alelos por locus (y basados en procedimientos diferentes de
los aqui utilizados), ya se habia concluido que con la po-
blacién como probador siempre habrid que esperar un
avance genético de naturaleza positiva. Sin embargo, estos
autores derivaron sus respuestas esperadas a la seleccién
s6lo para el caso de un coeficiente de endogamia igual a
cero. Este probador es adecuado para ACG.

Respecto al probador heterocigdtico A, A, el modelo

de alelos multiples produce una covarianza que es una
combinacion lineal de tres componentes: La varianza aditi-
va y las covarianzas Z pad, ¥ Z pad, (Ecuacidn 15).

En general, dependiendo de las frecuencias génicas, las
magnitudes de los efectos aditivos y de las interacciones
intra alélicas que afectan la variable sujeta a estudio, estas
covarianzas pueden tomar valores negativos, el cero y va-
lores positivos; por supuesto, la varianza aditiva siempre
es positiva, Debido a estas caracteristicas de sus compo-
nentes, la covarianza de la funcién de regresién también
puede tomar valores negativos, el cero o positivos. Res-
pecto al caso de dos alelos, Mirquez-Sanchez (1981) afir-
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mé que la respuesta a la seleccion (R) con el probador
heterocigético A A, es igual al promedio de las respuestas

que se obtiene con los probadores homocigéticos A A, y
A,A,, lo cual parece razonable toda vez que el arreglo
gamético de A /A, es igual al promedio de arreglos gamé-
ticos de AA y AA,. Por otro lado, A A, puede tener

m4s aplicacién para evaluar para aptitud combinatoria es-
pecifica en cuyo caso la R no es el mejor criterio de eva-
luacion. El probador podria ser un hibrido, como un pro-
genitor potencial en una cruza doble o trilineal (Mérquez-
Sanchez, 1981).

Debe tenerse presente que la covarianza aqui utilizada
(entre valores genotipicos de mestizos y de progenies co-
rrespondientes que resultan de la recombinacion de lineas
seleccionadas, VGR) difiere de la de Empig ef al. (1972).
Ademas de las diferencias en el nimero de alelos en que se
basan, en que en lugar de VGR, la covarianza utilizada por
estos autores tiene la variable cuyos valores son las fre-
cuencias génicas efectivas de las unidades que se recombi-
na. No obstante esta diferencia, tienen similitudes en tér-
minos de sus resultados. Para poder tenmer una idea mas
precisa de éstas, la covarianza aqui derivada para alelos
miiltiples se expresard para el caso especifico de solo dos
alelos. Para esto se asignard los valores genotfpicos a, d y
-a a los genotipos A:A4:, Aid: y A24: (Allison y Curnow,
1966). Estos aparecen en la poblacién, segin Ia Ecuacién
(2), con el arreglo genotipico, muy conocido para el caso,

o
(pL + pgl” )AIAI +2pg(1=F)AjAy + (q2 + pql )Aq Ay

en el que p y ¢ son las frecuencias de los alelos A y Az,
respectivamente. Representando con o el efecto de susti-
tuir al azar A2 por A: (Falconer, 1989), a continuacién se
derivara, a partir de (15), la covarianza para el caso de dos
alelos. Por ejemplo, como &), =g y &, =—pa, re-
sulta que

o’i =% plw,-2
i
2 2

=2plqa)’ +24(- pax)

=2pqlq+ pa

=2 pqa’2
Similarmente, se puede encontrar que

OADM1= 72pq20: d y, de la misma forma, que

CADM2 :szqad. Con base en estos resultados para
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dos alelos y la Ecuacion (15), la covarianza de la regresion
es

CoVG )y (VGR)], = s [2 paur® —2pgu d]
+2p2q(xd]

L+F
== palec+(p-qldler

1+ 4
|

pqa'2 +pod-qo d}

1+F
= 1 bqau

De esta expresion, s6lo o puede ser negativa. Particu-
larizando, o puede ser menor que cero sélo cuando hay
sobredominancia positiva o negativa, lo que sucede si para
d=kayk>1 1>p>(1+k)/(2k), yparad = ka y k<
-1, 0<p< (1+k)/(2k), respectivamente. Por ejemplo, si
existe sobredominancia negativa en la magnitud d = -2a,
el valor de o es megativo para 0<p<0.25. En cambio,
cuando d = 2a o es negativa cuando 0.75<p< 1. En es-
t0s casos, y en cualesquiera otros en gue la covarianza sea
negativa, el avance genético esperado también serd negati-
vo. Sin embargo, la sobredominancia y atin la dominancia
completa o parcial negativas no parecen ser de ocurrencia
importante en la practica del mejoramiento genético (Alli-
son y Curnow, 1966). La dominancia de parcial a comple-
ta parece, por su alta frecuencia de ocurrencia, la que tiene
mas importancia en la prictica genotécnica (Gardner y
Lonquist, 1959; Paterson er al., 1991).

Resumiendo, para la seleccion para aptitud combinato-
ria basada en los mestizos correspondientes a un probador
heterocigético se ha encontrado que la respuesta esperada
puede ser negativa debido a que en la covarianza de la re-
gresion hay dos componentes que son covarianzas entre
valores aditivos y desviaciones de dominancia de mestizos
las que, por tener la propiedad de tomar valores negativos,
pueden producir predicciones de respuesta a la seleccién
negativas.

Respecto a la varianza de los valores genotipicos de los
mestizos que produce un probador heterocigético AuAv

(Ecuacion 16), ésta incluye tres covarianzas, O A DMI
Tanm2 ¥ Tpmi, pyz - Segan (16), el limite minimo de
la suma de estas tres covarianzas es
~(72)0;  (1/4)odyy~(1/4)0Ry,. Las
TApMl Y T4 prm2, como se ha mencionado, pueden ser

covarianzas

negativas, positivas o inclusive pueden tomar el valor cero.
El valor que tomen debe depender tanto de las frecuencias
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génicas como de las magnitudes de los efectos de los genes
tanto los aditivos como los correspondientes a las desvia-
ciones de dominancia. Obviamente, en el caso en que solo
haya accion génica del tipo aditivo, la varianza genética de
los mestizos se reduce a [(1+ F)/4]o”. A este resultado se
reduce también la covarianza de la regresién, que en reali-

dad se expresaria (con d = 0) como [(I +F)/ 2] pga’.
En el caso de dos alelos, se tiene que

2 2
CapM1 04 pyma2=—2pg ad+2p-qad

=2py(p-ylad

Por supuesto, esta suma de covarianzas es igual a cero
sip = 0.5 = ¢, como sucede en la poblacion resultante de
una cruza entre dos lineas homocigéticas contrastantes.
Con gq>p (q<p), considerando que a es positiva y

O0<d<a, Oapml | OapMy €S negativa (positiva); es

decir, en poblaciones cuyos genes deseables tienen fre-
cuencias bajas la contribucién de esta suma de covarianzas
a la varianza de los mestizos es negativa mientras que en

poblaciones mejoradas (con p>0.5) T4 pymi + O A DM2
es positiva y contribuird a una mas fécil discriminacién en-
tre mestizos y, en consecuencia, entre lineas.

Respecto a la covarianza de desviaciones de dominan-
cia para el caso de dos alelos (# = 1y v = 2), si la des-

viacién de dominancia de A/A; se representa por &, re-

sulta que 5“ =—2q2d s 522 =*2p2d Yy 512 =2pqd . Asi,

opM1.DM2 ~ ZPibj19i2
1

= pd11 012 14021622

= P(—lqzd)(zpqdl +q(2pgd)(-2p°d)
—4p2g3d2 — 43,242

= 4p24242

= —(2pgd)*

Es decir, esta covarianza siempre scrd negativa y es
. 2 . . .
igual @—ap, el valor negativo de la varianza de domi-

nancia asociada al modelo de dos alelos de la poblacién no
endogamica bajo apareamiento aleatorio (Falconer, 1989).

Finalmente, con respecto a la suma de las varianzas de
. 2 2 P .
los mestizos Gy, + Tpuy » con silo dos alelos ésta es



AVANCE GENETICO PARA APTITUD COMRBINATORIA

02 m—Q =% -52+2 -5‘2
DMu DM\‘_I.pl nrs Rits;
) .2 2 22
= POy +405) + pOj; +405;
) /] 2
= p(=2¢7d)" +q(2pgd)” + p2pgd)
A
+4(=2p=d)
> 2
= 4pq3d" +4p3qd“
2(2 2
=2pqd~\p~ tq

~2pgd?(1-2pq)

Resumiendo, considerando estos ltimos tres resulta-
)
dos, y ademas que ()'i =2pq&x” y que Uy, =0, re-
sulta que la varianza genética de los mestizos que corres-
ponden al probador heterocigotico 4 A, es

Gz%m‘[l“ff)/l]
J1. 2 !(2 2 )
X £C‘A+4 CDML Y ODM 2 +(UA,DM]+GA,DM2J

tTDML, DM 2 J

Y si F = 0, cntonces

2 1 2
Opn = 21%?0

Partiendo directamente del modelo de dos alelos, Mar-
quez-Sanchez (1981) obtuvo esta varianza usando el enfo-
que de Empig et al. (1972) para determinar la respuesta a
la seleccion.

Finalmente, la varianza de los valores genotipicos de
los mestizos correspondientes a la poblacién como proba-
dor segin se expresa en (10) es [(1+ F)/ 4o} , cuya mag-
nitud tiene una relacion lineal y positiva con el coeficiente
de endogamia de la poblacién; es decir, a mayor coeficien-
te de endogamia mayor magnitud de la varianza y, conse-
cuentemente, mayor oportunidad para discriminar entre los
mestizos en forma apropiada. Esto, sin embargo, no nece-
sariamente estd asociado a una mayor respuesta a la selec-
cion toda vez que de acuerdo con la formula de la respues-
ta esperada, una mayor varianza de los mestizos sugiere
una menor respuesta. Esto a su vez sugiere que puede ser
conveniente buscar otra forma de evaluar la ganancia gené-
tica en la aptitud combinatoria como tal.
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Para estudiar la relacion que en el caso del modelo de
dos alelos existe entre el enfoque de Empig et al. (1972) y
el que se usa en este estudio (Hallauer y Miranda, 1981), a
continuacion se hace una breve discusion a este respecto.
En el contexto del modelo de dos alelos, las lineas A:A4:,
Aid: y A24:, mediante la recombinacién que se hace des-
pués de la evaluacion de mestizos, generan progenies cu-
yos arreglos genotipicos son, respectivamente,

PAiAI+gAAz, (1/2)pAiAdi+(1/2)A1A42+(17/2)gA2Az

PAIAz+gA2A:?

Los valores genotipicos de estas progenies son g,
(1/ 2Xq — p) y -po. La covarianza entre la variable que

toma estos valores genotipicos (PR) y la variable asociada
a los valores genotipicos de los mestizos correspondientes

(M) no cambia si a cada valor de PR, ga, (‘I /2](q - phx
¥ -pa, se le suma po., Después de esta adicidn, los valores
genotipicos son «, (1/2)er y 0, que pueden ser visualiza-
dos como p (frecuencia génica del alelo favorable: 1, Y2 y
0, respectivamente, de las lineas AA;, AA, vy
A, A, ) multiplicado por o . Asi, la covarianza entre M y

PR puede expresarse en términos de p y o (una constante)
en la forma

Cov(M ,PR)=Cov|M, pa]
=aCov[M, p]

Con base en este resultado, la [6rmula que presentan
Hallauer y Miranda (1981) para la respuesta a la seleccion
en el caso de dos alelos se tiene que

P )7]@”[”"' PR]
21/'(.11'(M)!~

_ (xs Koy )(:ov[M,p]m
WVar(n ) P2 i WVar(m ) P2

3 _Cov[M, p] 20w

- WVar(m )r ]05

En esta expresion / es la intensidad de seleccién o dife-
rencial de seleccién estandarizado. Este resultado, como
era de esperarse, significa que los dos enfoques para deri-
var R son en realidad el mismo en el caso de dos alelos
por locus.
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CONCLUSIONES

Usando como probadores un genotipo heterocigdtico y
la poblacion base se determiné la respuesta esperada a la
seleccion para aptitud combinatoria (R), con base en un
modelo de alelos miltiples. De la informacién generada
para este fin se encontrd que cuando el probador tue la po-
blacion, la covarianza de la regresion fue igual a la varian-
za genética de los mestizos e involucraron solo la varianza
aditiva, en una relacidn tal que hace que la respuesta espe
rada siempre sea positiva. Ademads, la covarianza y la va-
rianza tuvieron una relacién lineal positiva con el coefi-
ciente de endogamia.

Respecto al probador heterocigbtico (A A ), la cova-

rianza de la regresion ademas de involucrar la varianza
aditiva incluye dos covarianzas entre valores aditivos y
desviaciones de dominancia de mestizos. Estas covarianzas
pueden determinar una R negativa. Ademas de los tres pa-
rametros anteriores, la varianza genotipica de los mestizos
incluye dos variunzas de desviaciones de dominancia de

mestizos (G%M" y O’%M‘,) y la covarianza entre las des-

viaciones de dominancia de un tipo de mestizos (DMu) y
las del otro tipo (DMv).

Con s6lo accion génica aditiva tanto la varianza como
la covarianza se reducen a las del caso que corresponde a
la poblacién base como probador. La expresion de las va-
rianzas y covarianzas anteriormente referidas en términos
de sélo dos alelos produjo los resultados que al respecto ya
se conocia. Resultados adicionales con respecto al modelo
de dos alelos permitieron concluir que la R es negativa
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cuando habiendo sobredominancia positiva, d = ka
(k>1), (1+k)/(2k)<p<1 y cuando habiendo sobredomi-
nancia negativa, d = ka (k<-1), 0<p<(1+k)/(Zk).
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