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RESUMEN 

El modelo de dos alelos por locus puede resultar limitado para el 
estudio teórico de poblaciones formadas por los cruzamientos de tres 
o más progenitores o de poblaciones de polinización libre. Ignorar 
esta insuficiencia de este modelo en ocasiones puede conducir a resul-
tados que, a su vez, pueden orientar deficientemente al fitomejorador 
en la conducción de un programa de mejoramiento genético. Por otra 
parte, la teoría clásica del mejoramiento de la aptitud combinatoria 
fue derivada con base en un modelo de sólo dos alelos. Este estudio se 
diseñó para derivar la respuesta a la selección para aptitud combina-
toria (R) de una población de líneas con un coeficiente de endogamia 
F, alelos múltiples y probadores homocigóticos. Se encontró que la R 
tiene una relación directa con F y que depende de la varianza genética 

aditiva ( )2
Aσ  y de la covarianza entre los valores aditivos y las des-

viaciones de dominancia de los mestizos ( )DMuA,σ . Además, el aná-

lisis efectuado mostró que DMuA,σ  puede determinar la existencia de 

una R negativa y hacer que la varianza genética de los mestizos sea 

cero. El límite mínimo de DMuA,σ  es 22 )2/1()4/1( DMuA σσ −− , don-

de 2
DMuσ  es la varianza de los mestizos. También se encontró que 

cuando los resultados obtenidos se expresaron en términos de sólo dos 
alelos, se produjo una coincidencia completa con los resultados que 
para este caso ya se habían derivado con un enfoque diferente. En 
particular, se encontró que la R es negativa si con sobredominancia  
positiva, d = ka (k>1), [(k-1)/(2k)]<q<1 y si es con sobredominan-
cia negativa, d = ka (k<-1), 0<q<[(k+1)/(2k)]. Aquí, q, d y a re-
presentan la frecuencia de A2 y los valores genotípicos de A1A2 y 
A1A1, respectivamente. 

Palabras clave: Mejoramiento genético vegetal, covarianza entre va-
lores aditivos y desviaciones de dominancia, varianza de mestizos, regre-
sión de progenies de líneas sobre mestizos. 

SUMMARY 

The model for two alleles at a locus might be limited for the theo-
retical study of open pollinated populations and populations derived 
from the crosses among three or more parents. Ignoring this draw-
back in such model can mislead the plant breeders in their  pro-

grams. On the other hand, the classical theory of breeding for com-
bining ability was derived from the basis of models of two alleles per 
locus. This study was designed to derive the response to selection for 
combining ability of a population of lines with multiple alleles, an 
inbreeding coefficient F, and homozygous testers. It was found that 
the response to selection (R) and F are directly related and that R 

depends on the additive variance ⎟
⎠
⎞⎜

⎝
⎛ 2

Aσ  and the covariance between 

additive values and dominance deviations of the testcrosses 
( )DMuA,σ . In addition, it was determined that DMuA,σ  can produce 

a negative response to selection and a zero value for the genetic vari-
ance of the testcrosses. The minimun value for DMuA,σ  is 

2)2/1(2)4/1( DMuA σσ −− , where 2
DMuσ  is the genotypic variance of 

the testcrosses. It was also found that when the results derived in this 
study were expressed in terms of the model for two alleles, there was 
a complete agreement relative to those already obtained for the two-
allele model with a different approach. Particularly, it was found that 
R is negative when, with positive overdominance, d = ka (k>1), [(k-
1)/(2k)]<q<1, and when with negative overdominance, d = ka (k<-
1), 0<q<[(k+1)/(2k)]. Here q, d, and a are the frequency of A2 and 
the genotypic values of A1A2 and A1A1, respectively. 

Index words: Plant breeding, covariance between additive values 
and dominance deviations, variance of testcrosses, regression of proge-
nies of lines on their testcrosses. 

INTRODUCCIÓN  

La selección recurrente para aptitud combinatoria ha 
sido de interés para el mejoramiento de cultivos tanto de 
especies alógamas (Rawlings y Thompson, 1962; Allison y 
Curnow, 1966; Márquez-Sánchez, 1981) como de especies 
autógamas (Escobar y Molina, 1972; Hernández y Molina, 
1980; Benítez, 1998). 

La evaluación de mestizos es una fase de la selección 
recurrente para aptitud combinatoria cuyo objetivo puede 
ser la identificación de líneas con potencial para la forma-
ción de híbridos superiores (Hallauer y Miranda, 1981) o 
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para la formación de variedades sintéticas (Allison y Cur-
now, 1966).  

En este contexto, para un probador, su sintético es la 
población que se forma mediante la recombinación de las 
líneas seleccionadas con base en la evaluación de todos sus 
mestizos. Se considera que un buen probador debe permitir 
la selección de las líneas de mayor aptitud combinatoria 
que, en consecuencia, al recombinarse deben producir los 
sintéticos superiores. Allison y Curnow (1966) desarrolla-
ron esta forma de evaluar la calidad de un probador para 
contribuir a la identificación de las líneas de mayor aptitud 
combinatoria, y Márquez-Sánchez (1981) demostró que 
este enfoque es equivalente al de la respuesta a la selección 
que habían descrito Empig et al. (1972), basada en la re-
gresión de los valores genotípicos de los mestizos sobre las 
frecuencias génicas de las líneas. Allison y Curnow (1966) 
derivaron la teoría para tres probadores: 11AA , 22 AA  y la 
población, y Márquez-Sánchez (1981) lo hizo para el pro-
bador heterocigótico 21AA . Estos trabajos teóricos, sin em-
bargo, se basaron en un modelo de dos alelos por locus.  

En la determinación de la respuesta a la selección de-
ben ser frecuentes los casos en que el modelo de dos alelos 
sea insuficiente. Por ejemplo, cuando la población se for-
ma por el apareamiento de más de dos progenitores, o bien 
cuando se trata de una población de polinización libre (Sa-
hagún, 2002). Ignorar esta posibilidad puede conducir a la 
generación de falsas expectativas, por abajo o por encima 
del auténtico avance genético esperado, y puede significar 
la cancelación de la posibilidad del conocimiento de la me-
cánica de la acción génica asociada al multialelismo de la 
población objeto de estudio (Cockerham, 1983; Cocker-
ham y Matzinger, 1985; Sahagún, 2002). En un modelo de 
dos alelos por locus, la acción génica comúnmente se des-
cribe en términos de sólo las varianzas aditiva y de domi-
nancia. Sahagún (2002), con base en la regresión de los 
valores genotípicos de las progenies que las líneas produ-
cen al recombinarse sobre los valores genotípicos de los 
mestizos, y en un modelo de alelos múltiples por locus, 
encontró que la respuesta a la selección involucra, además 
de la varianza aditiva, a covarianzas entre valores aditivos 
y desviaciones de dominancia, y entre desviaciones de do-
minancia de un tipo y desviaciones de dominancia de otro 
tipo, y varianzas de desviaciones de dominancia de los 
mestizos. Este autor, sin embargo, no incluyó probadores 
homocigóticos. El objetivo de este trabajo fue la determi-
nación y el estudio de la respuesta esperada a la selección 
para aptitud combinatoria de una población de líneas de 
cualquier nivel endogámico y número de alelos, y un pro-
bador homocigótico. 

 

MÉTODOS Y TEORÍA 

La población sujeta a mejoramiento genético y el pro-
cedimiento para determinar el avance genético en aptitud 
combinatoria serán los mismos que consideró Sahagún 
(2002). Para el caso específico en estudio, éstos se descri-
ben brevemente a continuación. 

Modelo de población 

Con relación a un locus se considerará que en la pobla-
ción que es objeto de mejoramiento genético la frecuencia 
del alelo iA  es ip  (i=1,2,..., s  ;  ∑ =

i ip 1 ) y que el arre-

glo genotípico es (Kempthorne, 1957) 

( ) 1)  (Ec.                                   1
i

ipF ∑∑−+∑
i j

jAiAjpipFiAiA  

Este arreglo genotípico es el de una población en que 
originalmente el coeficiente de endogamia era F=0 y que 
después de haber sido sometida a un proceso endogámico 
en forma recurrente alcanzó un coeficiente de endogamia F 
(0≤F≤1). Se supondrá que el avance generacional transcu-
rre en ausencia de los factores que pueden alterar la fre-
cuencia génica (migración, mutación, selección y deriva 
genética). La epistasis y los efectos maternos también se 
considerarán ausentes. 

Con base en la notación de Kempthorne (1957), el va-
lor genotípico de ( )ijji YAA  será representado en términos 

de sólo los efectos aditivos de iA  y jA  ( )jy  ααi  y de su 

desviación de dominancia ( )ijδ ; es decir, 

ijδjαiαijY ++= . Por la naturaleza de estos efectos y 

desviaciones de dominancia, su media siempre es igual a 
cero (Kempthorne, 1957). De interés en este trabajo son: 

 
∑ =∑=∑=∑
i

2)  (Ec.                                         0 
j

ijδjpip  
i

ijδip
i

iαip  

Por estas características de los efectos, la varianza de 
los valores aditivos (Kempthorne, 1957), la varianza de las 
desviaciones de dominancia iuδ  y la covarianza entre los 
efectos aditivos iα  y las desviaciones de dominancia iuδ , 

son expresables en la notación utilizada por Sahagún 
(2002), respectivamente, como 

).                                                                       
i

iαip  Aσ 3Ec(222 ∑=  

4)  . (Ec                                                                     2  2
DMuσ ∑=

i
iuδip  
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5)  (Ec.                                                         , iu
i

iipDMuA δασ ∑=  

En las Ecuaciones 4 y 5 se ha considerado que el pro-
bador es de genotipo uu AA . Así, por ejemplo, 2

DMuσ  es la 
varianza de las desviaciones de dominancia de los genoti-
pos que generaría las cruzas del probador con una muestra 
aleatoria de genotipos de la población. 

Avance genético en aptitud combinatoria 

Para obtener información de la aptitud combinatoria de 
las líneas (así se denominará a los genotipos de la pobla-
ción) con base en el probador uu AA , se evalúan sus mesti-

zos en experimentos de campo. La diferencia entre la me-
dia fenotípica de todos los mestizos ( )pX  y la media de los 

seleccionados ( )sX  constituye el diferencial de selección. 
Éste, multiplicado por el coeficiente de regresión de las 
medias genotípicas de las familias que genera la recombi-
nación de las líneas (PR) sobre  las medias fenotípicas de 
los mestizos (M), es la expresión correspondiente al avan-
ce genético (R) en aptitud combinatoria con el probador 

uu AA  (Hallauer y Miranda, 1981); Así, si sólo se recom-
bina líneas seleccionadas (Falconer, 1989), 

 

( ) ( )
( ) 6)  (Ec.                                                

)(2/1
,

MVar
PRMCov

pXsXR −=  

en donde Cov y Var significan covarianza y varianza, res-
pectivamente. 

RESULTADOS  

El probador homocigótico uu AA  y la línea ii AA  forman 
un mestizo que tiene como arreglo ( )AG  y valor genotípico 
( )VG , respectivamente, 

( ) uAii
MAG iA  =  

y 

( ) 7)   (Ec.                                                        iu  u  i  δαα ++=ii
MVG  

Similarmente, al mestizo entre la línea ji AA  y el pro-

bador uu AA  le corresponden, respectivamente, el arreglo y 

valor genotípico siguientes: 

 

         ( ) ( ) ( ) uAjAuAiAij
MAG 1/2  1/2  +=  

y 

( ) ( ) ( ) 8)   (Ec.                          iuu2  j  i 2/1 ju
ij
MVG δδααα ++++=  

Así, de acuerdo con las Ecs. 1, 2, 7 y 8, la media de 
los valores genotípicos de los mestizos es 

( )

( ) ( )[ ]

( )( )

9)   (Ec.                                                                              u          

1uF          

22/1F-1                

i
ipF  

α

αα

δδααα

δααµ

=

−+=

++++∑∑

∑ +++=

uF

juiuuji
i j

jpip

iuuiML

 

Por su origen, este resultado coincide con el concepto 
de efecto aditivo del gene uA  (Falconer, 1989). 

La recombinación de líneas que es antecedida por la 
evaluación de los mestizos puede visualizarse como el apa-
reamiento de cada línea con la población, cuyo arreglo 
gamético es .vAvp

v
 ∑ . Así, la línea ii AA  produce un arreglo 

y un valor genotípico, respectivamente, de la forma 

( ) 10)  (Ec.                                                              iAvp
v

  vAii
RAGR ∑=  

y, con base en Ecs. 2 y 10,  

( ) 11)  (Ec.                                                                           .  i
ii
RVGR α=  

Con un procedimiento similar al utilizado para obtener 
el resultado (Ec. 11), la línea ji AA  debe producir, por la 

recombinación, una progenie cuyo arreglo y valor genotí-
pico son 

( ) ( ) ( )  12)   (Ec.                        2121 ∑+∑=
v

vAjAvp/vAiAvp
v

 /ij
RAGR

 

y, con base en Ecs. 2 y 12, 

 

( ) ( )( ) 13)  (Ec.                                                      ,  i2/1 j
ij
RVGR αα +=  

respectivamente. 
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De acuerdo con las Ecs. 1, 2, 11 y 13, la media geno-
típica de las progenies producidas por la recombinación 
debe ser 

 

( )

( ) ( )( )[ ]

14)   (Ec.                                                                               0         

2/1F-1           

i
ipF  

=

+∑∑+

∑=

ji
i j

jpip

iPR

αα

αµ

 

 

Este resultado no es sorpresivo toda vez que la recom-
binación de las líneas de la población, en conjunto, resulta 
equivalente al apareamiento aleatorio de la población base 
que, por ello, reproduce a esta población cuya media geno-
típica codificada (sin la media) debe ser cero. 

Ahora, con relación a la respuesta esperada a la selec-
ción, para la covarianza entre los valores genotípicos de 
los mestizos del probador uu AA  (M) y los de las corres-
pondientes progenies que se generan por la recombinación 
de líneas (PR), según las Ecs. 1, 2, 3, 5, 7 y 11, la parti-
cipación de las líneas tipo ii AA  es 

 

( ) ( )[ ]( )[ ]

( )( )

( ) 15)    (Ec.                                     ,
2F/2 

i
ipF

i

2
ipF 

i
ipF 

i
ipF 

DMuAFA

iuii

iiuui

ii
RVGRii

MVGiAiAP

σσ

δαα

αδαα

+=

∑+∑=

++∑=

∑=

 

 

Similarmente, de acuerdo con las Ecs. 1, 2, 3, 5, 8 y 
13, la contribución de las líneas ji AA  a la covarianza es 

 

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )[ ][ ]

( ) ( )

( ) ( ) ( ) 16)   (Ec.                    ,2/124/11

224/1F-1

24/1F-1

F-1  

⎥⎦
⎤

⎢⎣
⎡ +−=

∑ ⎥⎦
⎤

⎢⎣
⎡ +++∑=

∑∑ +++++=

⎥⎦
⎤

⎢⎣
⎡∑∑ ⎥⎦
⎤

⎢⎣
⎡=

DMuAAF

i
jujiuiji

j
jpip

i j
jijuiuujijpip

ij
RVGR

i j

ij
MVGjpipjAiAP

σσ

δαδααα

ααδδααα

 

En resumen, de acuerdo con los resultados de las Ecs. 
14, 15 y 16, la covarianza entre los valores genotípicos de 
los mestizos cuyo probador es la línea uAuA  (M) y los de 
las progenies generadas por la recombinación que sigue de 
la evaluación de mestizos (PR) es 

 

  

[ ] ( )

( ) ( ) ( )[ ]DMuAA

AMCov

,2/1
2

4/1F-1                          

DMuA,F 
2

F/2  PR ,

σσ

σσ

++

+=

 

( ) 17)   (Ec.                        ,2
12

4
1F1                     

,2
12

4
F1                     

⎥⎦

⎤
⎢⎣

⎡ ++=

+
+

+
=

DMuAA

DMA
F

A

σσ

σσ

 

Por otra parte, la varianza de los valores genotípicos de 
los mestizos, de acuerdo con las Ecs. 1 y 9 es, en princi-
pio, 

[ ] ( ) ( )( )[ ]  
22

2/11
i

2
ipF  ujuYiuY

i j jpipFiuYMLVar α−+∑ ∑−+∑=

 

De acuerdo con las Ecs. 2, 3, 4, 5, 7 y 8, 

 

( )

( )   18)  (Ec.              ,22221/2F 

2222

i
ipF  

2

i
ipF  2

⎥⎦
⎤

⎢⎣
⎡ +++=

⎟
⎠
⎞⎜

⎝
⎛ +++∑=

++∑=∑

DMuADMuuA

iuiiuui

iuui
i

iuYipF

σσασ

δαδαα

δαα
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y 

( ) [ ]

( )

                                        222
ju                     

22422
4
11                    

2
4
11

⎥⎦
⎤+++

⎢⎣
⎡ +++∑∑−=

+∑∑−

jujiui

iuuji
i j

jpipF

juYiuY
i j

jpipF

δαδαδ

δααα  

( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) 19)   (Ec.     ,
22/1221/4F-1               

i
ip                  

22/1224/1F-1                   

⎥⎦
⎤

⎢⎣
⎡ +++=

⎥
⎥
⎦

⎤
∑+

⎢
⎢
⎣

⎡
∑++=

DMuADMuuA

iui

i
iuipuA

σσασ

δα

δασ

 

Ahora, con base en los resultados (Ecs. 9, 18 y 19), la 
varianza genotípica de los mestizos correspondientes al 
probador uu AA  es 

 

[ ] ( ) 20)   (Ec.                 ,
2

2
12

4
1F1  ⎥⎦

⎤
⎢⎣

⎡ +++= DMuADMuAMLVar σσσ  

 

Para usar la fórmula de la respuesta a la selección (Ec. 
6) se requiere la varianza fenotípica, que incluye a la gené-
tica de la Ec. 20. Si la evaluación de los mestizos se  hace 
en un experimento con r bloques al azar, la varianza feno-
típica es 
 

[ ] ( ) 21)   (Ec.     ,
2

2
12

4
11

r

2
  Var    ⎥⎦

⎤
⎢⎣

⎡ ++++= DMuADMuAFFML σσσσ
 

 
en donde 2σ  es la varianza del error experimental. 
 

Finalmente, de acuerdo con las Ecs. 6, 17 y 21, la 
fórmula de la respuesta esperada a la selección con un 
probador que es una línea homocigótica uu AA  es 

 

 

( )
( )

( )

22)   (Ec.                                                                                                 

      

,
2

2
12

4
11

2

2
1

,2
12

4
11

sX  

⎪⎭

⎪
⎬
⎫

⎪⎩

⎪
⎨
⎧

⎥⎦

⎤
⎢⎣

⎡ ++++

⎥⎦

⎤
⎢⎣

⎡ ++
−=

DMuADMuAF
r

DMuAAF

pXMLR

σσσσ

σσ

 

Como el término (1+F) no es coeficiente de r/2σ  y sí 
del resto de los términos de la varianza y de todos los de la 
covarianza [Ec.  22], si DMuA,σ  es positiva MLR  es mayor 

cuando 1  F 0 ≤<  que cuando F = 0. Lo mismo sucede 

cuando (¼) 2
Aσ +(½) DMuA,σ  es positivo. Sin embargo, 

cuando (¼) 2
Aσ +(½) DMuA,σ  es negativo, MLR  decrece a 

medida que F es mayor, toda vez que el denominador de 
MLR  nunca es negativo.  

 
DISCUSIÓN 

 

 Según la Ec. 17, con un probador homocigótico el co-
eficiente de endogamia de las líneas y los coeficientes de 
los componentes de la covarianza de la respuesta esperada 
a la selección tienen una relación lineal positiva.   Esto no 
significa que esta covarianza tenga necesariamente una re-
lación positiva con los coeficientes de endogamia. Esto es 
así porque tal covarianza tiene como componente a otra 
covarianza entre efectos genéticos ( )DMuA,σ  que, depen-

diendo de los tipos de acción génica y de las frecuencias 
génicas, puede ser negativa, como también puede suceder 
con un probador heterocigótico vu AA , pero no cuando el 
probador es la población (Sahagún, 2002). Esto se debe a 
que con este probador (la población), la covarianza entre 
mestizos y las progenies que forman las líneas al recombi-
narse es en realidad una varianza (que nunca es negativa) 
ya que el mestizo que corresponda a una línea es lo mismo 
que la progenie que forma esta línea al recombinarse con 
todas las líneas (la población). Así, mientras que con los 
probadores uu AA  y vu AA  la respuesta a la selección puede 

ser negativa (debido a la presencia de covarianza entre va-
lores aditivos y desviaciones de dominancia), el uso de la 
población como probador sólo permite esperar respuestas 
positivas. Es decir, la comparación de interés en este con-
texto, más que entre probadores homicigóticos y heteroci-
góticos es entre probadores genéticamente homogéneos 
( )vuuu AAAA  o  y heterogénos (la población). 

En ausencia de variabilidad entre los efectos de domi-
nancia, la covarianza (Ec. 17) es ( )[ ] .4/1 2

AF σ+  La falta de 
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variabilidad en estas desviaciones, sin embargo, también 
implica que la varianza genética de los mestizos (Ec. 20) 

tenga este valor ( ) ⎥⎦
⎤

⎢⎣
⎡ + 4/1 2

AF σ . Allison y Curnow (1966) y 

Márquez-Sánchez (1981) para los probadores 11AA  y 22 AA , 
con base en el modelo de dos alelos, y Sahagún (2002) con 
base en un modelo de alelos múltiples y los probadores 

vu AA  y la población, llegaron a la misma conclusión. 

Con alelos múltiples el análisis detallado se complica 
en virtud de que las posibilidades en términos de acción 
génica y frecuencias alélicas son numerosas. Un análisis de 
las peculiaridades de las covarianzas para la respuesta a la 
selección aquí requeridas y las que para el mismo propósi-
to utilizó Márquez-Sánchez (1981), se hará con base en el 
modelo de dos alelos por locus. Para ello,  se usará la es-
cala de valores genotípicos que asigna los valores a, d y –
a  a los genotipos 11AA , 21AA  y 22 AA  (Allison y Curnow, 

1966) cuyas frecuencias, según (Ec. 1), serán pqFp +2 , 

2pq(1-F) y pqFq +2 , en donde p y q son las frecuencias de 

21 y  AA , respectivamente. Para el caso de los probadores 
homocigóticos 11AA  y 22 AA , las covarianzas entre valores 
genotípicos de mestizos y de progenies que se pretende 
predecir se pueden derivar de la Ec. 17, que describe la 
covarianza para el caso de alelos múltiples. Considerando 
que α  es el efecto promedio de la substitución de 2A  por 

1A , entonces para dos alelos 22 2 ασ pqA =  (Falconer, 
1989). Además, para u = 1, al considerar que )( 21 αα  es 
el efecto aditivo de ( )21 AA , que es igual a ( )αα pq −  y que 

( )2111 δδ  es la desviación de dominancia de 11AA ( )21AA  que 

es igual a 22q− d (2pqd) (Falconer, 1989), resulta que el 
segundo término de la Ec. 17 es,  según Sahagún (2002), 

dασ 2
1, 2 pqDMA −= . 

Con dominancia parcial positiva (0<d<a), α = 
a+(q-p)d  siempre será positivo (para 0<p<1) y, conse-
cuentemente, 1,DMAσ  será negativa.  En resumen, para el 

caso de dos alelos cuando el probador es 11AA , la cova-
rianza entre los valores genotípicos de los mestizos 
( )11AMA  y los de las progenies que se desea predecir (PR) 
es 
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Con d = a esta covarianza se hace cero. Sin embargo, 
la covarianza puede ser negativa para cualquier caso en 
que para un nivel de dominancia k>1 (d=ka). En efecto, 
dado que en este caso a-d es negativo, para que la cova-
rianza sea negativa se requiere que α  > 0; es decir, que 
a+(q-p)d>0 o sea que a+(q-p)ka>0, lo cual, abrevian-
do, sucede si [(k-1)/2k]<q<1. Para el probador heteroci-
gótico 21AA , Sahagún (2002) encontró que la covarianza, 
y por  tanto la respuesta, es negativa si para k>1, 
0<q<(k-1)/2k (un intervalo de frecuencias totalmente 
ajeno al anterior). Estos dos resultados ponen de manifies-
to la estrecha relación que hay entre tipo de población 
(frecuencias alélicas y nivel de dominancia) y tipo de pro-
bador. En el caso de sobredominancia negativa, 

[ ]PR ,11AMACov  es negativa si 0<q < (k+1)/(2k). 

Para el probador 22 AA  y el modelo de dos alelos, la 
covarianza entre el valor genotípico de los mestizos y el de 
las progenies que se desea predecir, partiendo de la Ec. 17 
y procediendo luego como en el caso anterior, es 
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Esta covarianza será positiva y en consecuencia habrá 
ganancia genética cuando ambas a+d y α  sean negativas 
o positivas, lo cual sucede con cualquier grado de domi-
nancia parcial (0<⏐d⏐<a). Además, cuando 0<d<a el 
valor de esta covarianza siempre será de mayor magnitud 
que la correspondiente al probador 11AA . Al contrario, si 
hubiera dominancia parcial negativa, la covarianza siempre 
sería positiva para 0<p<1, tanto para el probador 11AA  
como para el probador 22 AA , pero siempre será mayor pa-
ra 11AA . 

Márquez-Sánchez (1981) basado en el modelo de dos 
alelos, determinó la covarianza entre los valores genotípi-
cos (en principio fenotípicos) y los de las correspondientes 
frecuencias génicas efectivas de las unidades de recombi-
nación. Las conclusiones relativas a los probadores 11AA  y 
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22 AA  que obtuvo este autor coinciden completamente con 
las que ya habían obtenido Allison y Curnow (1966) con 
otro enfoque. Esto también sucede con lo que se ha encon-
trado en el presente estudio con base en un modelo de ale-
los múltiples y, particularizando resultados, para sólo dos 
alelos. Sin embargo, sólo con base en el modelo de alelos 
múltiples se ha evidenciado que, en términos de los com-
ponentes de la covarianza, el origen de la posibilidad de 
que las respuestas a la selección sean negativas sólo puede 
estar en las covarianzas 1,DMAσ  y 2,DMAσ , para el caso de 

los probadores 11AA  y 22 AA , respectivamente. Para el pro-
bador heterocigótico vu AA , Sahagún (2002) obtuvo una 
conclusión similar. 

Respecto a las varianzas, las varianzas fenotípicas de 
los mestizos han sido utilizadas como base para evaluar la 
calidad de los probadores. De acuerdo con este criterio un 
probador es mejor que otro si la varianza de los mestizos 
de aquél es mayor que la de éste (Rawlings y Thompson, 
1962). El argumento en que se basa este criterio es que 
con mayor varianza se facilita la discriminación entre los 
mestizos. Esto sugiere que el fitomejorador debe estar 
consciente de que un solo criterio puede no ser suficiente 
para determinar la calidad de los probadores. 

En virtud de que una varianza nunca es negativa, la re-
lación de la magnitud de la varianza de los valores genotí-
picos de los mestizos y del coeficiente de endogamia de la 
población sujeta a mejoramiento es lineal y positiva (Ec. 
20). Esto significa que con un coeficiente de endogamia de 
mayor magnitud es más fácil discriminar entre los mestizos 
sometidos a evaluación. Sin embargo, información de un 
sólo parámetro puede no ser suficiente. La respuesta espe-
rada a la selección puede ser un complemento de igual o 
mayor valor. Por ejemplo, de la Ec. 22 se observa que los 
incrementos del coeficiente de endogamia se asocian con 
incrementos en la varianza fenotípica. Sin embargo, a los 
incrementos en F corresponden decrementos en la respues-
ta que se espera por la selección. 

Como en el caso de las covarianzas, en ausencia de va-
riabilidad de las desviaciones de dominancia, las varianzas 
para mestizos cuyos probadores son la población o un ge-
notipo heterocigótico (Sahagún, 2002) u homocigótico, son 
iguales. Este caso de acción génica es sólo uno en prácti-
camente una infinidad de casos. 

Si el probador es una línea de genotipo uu AA  la varian-

za de los mestizos (Ec. 20) incluye como componentes dos 

varianzas ⎟
⎠
⎞⎜

⎝
⎛ 2

DMu
2 y  σσ A , que nunca son negativas, y una 

covarianza ( )DMuA,σ  cuyo valor puede ser menor que cero. 

De hecho, el límite mínimo de ésta es 

( ) ( ) 22 2/14/1 DMuA σσ −− . Cuando DMuA,σ  alcanza este límite la 

varianza genética de los mestizos es cero y no se esperaría 
respuesta a la selección, pues las diferencias entre los Mes-
tizos serían debidas sólo a variación ambiental. 

 
Para el caso de dos alelos por locus, Rawlings y 

Thompson (1962) encontraron que la varianza de los mes-
tizos es cero si el probador es 11AA  y la acción génica es 
de dominancia completa de 1A  sobre 2A . Para analizar 
este resultado en términos de los componentes de la va-
rianza derivada para alelos múltiples (Ec. 20), a partir de 
ésta se deducirá la varianza que corresponde al modelo de 
dos alelos y dominancia de parcial a completa. De acuerdo 
con la notación y efectos que se ha utilizado previamente 
(Allison y Curnow, 1966), la covarianza entre valores adi-
tivos y desviaciones de dominancia de los mestizos asocia-
dos al probador 11AA  (u = 1) es, según se mostró previa-

mente, α22 pq− d. Evidentemente, como =α a+(q-p)d, 
para 0<d<a, 1,DMAσ  será negativa siempre que 

0<p<1. En virtud de este resultado para 1,DMAσ , de que 

22 2 ασ pqA =  y de que 232
DM1 4 dpq=σ  (Sahagún, 2002), la 

varianza genética de los mestizos correspondientes al pro-
bador 11AA , para el caso de dos alelos, de acuerdo con la 
Ec. 20, es 
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Rawlings y Thompson (1962), al partir directamente 
del modelo de dos alelos también llegaron a este resultado, 
y Márquez-Sánchez (1981) con un enfoque diferente obtu-
vo el resultado correspondiente al caso de dos alelos y F = 
0. Sin embargo, con sólo la varianza de los mestizos deri-
vada con base en el modelo de alelos múltiples se ha iden-
tificado, en términos de los parámetros que la componen, 
la fuente potencial de valores negativos de [ ]PR ,MCov  (Ec. 
17). Así, por ejemplo, en la covarianza = 1,DMAσ p(qα )(-

2p2d)+q(-pα )(2pqd) se observa que para el caso en que, 
por ejemplo, 0<d≤a y 0<p<1, al alelo 1A  de 11AA  le 
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corresponde un valor aditivo positivo (qα ) cuando la des-
viación de dominancia de 11AA  es negativa (-2p2d), en tan-
to que el efecto de 2A  es negativo (-pα ) cuando la desvia-
ción de dominancia de 22 AA  es positiva (2pqd), lo que ge-
nera una clara relación negativa entre valores aditivos y 
desviaciones de dominancia. Esta covarianza 1,DMAσ  es 

tambien la fuente de las reducciones de la magnitud de la 
varianza genética de los mestizos correspondientes al pro-
bador 11AA . 

Ahora, si el probador fuera 22 AA , con dos alelos en 
cada locus, la varianza de las desviaciones de dominancia 

⎟
⎠
⎞⎜

⎝
⎛ 2

2DMσ  y la covarianza entre los valores aditivos y las 

desviaciones de dominancia ⎟
⎠
⎞⎜

⎝
⎛

2,DMAσ  serían (Sahagún, 

2002) 

232
2 4 dqpDM =σ  

 
  2 2

2, dασ qpDMA =  

 
De acuerdo con estos resultados, para el modelo de dos 

alelos la varianza genética de los mestizos correspondien-
tes al probador 22 AA , derivada a partir de la obtenida para 
el modelo de alelos múltiples (Ec. 20), es 
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En el modelo de alelos múltiples, los componentes de 
esta varianza (Ec. 17) indican que sólo 2,DMAσ   puede ser 

negativa y su límite mínimo es ( ) ( ) 2
2

2 2/14/1 DMA σσ −− . En el 
caso de dos alelos este límite se alcanza en el caso de do-
minancia completa negativa. 

CONCLUSIONES 
 

Se determinó la respuesta a la selección para incremen-
tar la aptitud combinatoria de una población de líneas con 

un coeficiente de endogamia F y alelos múltiples, basada 
en la regresión de los valores genotípicos de las progenies 
generadas por la recombinación de las líneas seleccionadas 
sobre los valores genotípicos de los mestizos formados con 
un probador homocigótico. Se encontró que, como en el 
caso de dos alelos, la respuesta a la selección (R), cuando 
la covarianza de la fórmula de R es positiva, tiene una re-
lación positiva con F. Así mismo, el modelo de alelos múl-
tiples permitió determinar que la magnitud de R está de-
terminada tanto por la varianza aditiva como por la cova-
rianza entre los valores aditivos y las desviaciones de do-
minancia de los mestizos ( )DMuA,σ . Además, debido a que 

DMuA,σ  es una covarianza que puede tomar valores negati-

vos, se encontró que R puede tomar el valor cero o inclu-
sive un valor negativo. También, se encontró que cuando 
los resultados obtenidos coinciden con los resultados que 
para el modelo de dos alelos ya se conocía. Resultados 
adicionales respecto al modelo de dos alelos permitieron 
concluir que la R es negativa cuando  habiendo sobredo-
minancia positiva, d = ka (k>1), [(k-1)/(2k)]<q<1 y 
cuando habiendo sobredominancia negativa, d=ka(k<-1), 
0<q<[(k+1)/(2k)]. Aquí, q, d y a son la frecuencia de 
A2 y los valores genotípicos de A1A2 y A1A1, respectiva-
mente. 
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