INFORMACION GENETICA DERIVADA UTILIZANDO EL MODELO GARDNER-
EBERHART PARA MEDIAS GENERACIONALES*

Charles 0. Gardner**

INTRODUCCION

México es rico en recursos naturales y humanos. No exis-
te pais que tenga - recursos genéticos vegetales mds valiosos
que México, particularmente en maiz y frijol, y ailin en otros
cultivos. Mi gran interés en el germoplasma de maiz de este
pais se origind al principio de los sesentas. De hecho, el
trabajo descrito en este articulo fue generado por este inte-
rés y dos de mis primeros articulos fueron traducidos al espa-

ol (1965-1966).

Aunque los genetistas que cultivan la ingenieria genéti-
ca ("genetic engineering"), estdn logrando avances substancia-
les en su habilidad para entender y manipular genes en los ve-
getales, creo que estas técnicas nuevas, en desarrollo, no re-
solverdan todos los problemas en el mejoramiento de las plantas.
Los fitomejoradores son también "ingenieros en genética". Ellos
conjugan grupos de genes de tal forma que maximizan la produc-

cion de los cultivos. Este t-abajo requiere de asegurar la
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disponibilidad de la materia prima que necesitardn los futuros
fitomejoradores, pbr 1o que es de capital importancia que colec
temos y preservemos los vastos recursos genéticos vegetales de

México antes de que desaparezcan.

Hay cuatro pasos.importantes en la coleccidn y uso de
estos recursos genétitos:rl) coleccidn, 2);e9a]uac16n, 3) pre-
servacion, y 4) uti1izacf6n. Todos son extremadamente impor-
tantes en este campo, pero trataré en este articulo los temas
de evaluaciodn y utilizacidn. ‘Las colecciones de germoplasmas
a]macehadoé eh bancos nacionales y mahtenidos bajo condiciones
ideales son ﬂe‘poca utilidad mientras no son evaluados y uti-
lizados en programas de fitomejoramiento. Cada coleccidn pue-
de ser evaluada por si misma, pero con frecuencia se requiere
conocer las interré]aciones enfre‘colecciones. E1 modelo
Gardner Eberhart (1966) fue desarro]lado para obtener un mejor
entend1m1ento de cruzas d1a1e11cas entre variedades de maiz de
po]1n1zac1on 11bre Sin embargo, con 1a inclusidn de otra cla
se de parientes (grados de parentezco entre individuos o gru-
pos de individuos) se ha encontrado que puede obtenerse mis
informacion genética con este modelo, 1o que aumenta las bosi—
bilidades para hacef decisiones correctas con relacidon a la

formacidon de fuentes germoplasmicas.

Baker (1978) compara diferentes modelos sdlo para las
cruzas dialélicas y muestra las interpretaciones genéticas de
otros en términos del andlisis conocido como III del Modelo
Gardner.y Eberhart (1966).i La tendencia general es desarrollar
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Unicamente las cruzas dialélicas y usar uno de los cuatro méto
dos de Griffing. Cuando Tos progenitores estdan incluidos en el
dialélico, Griffing asigna un efecto de aptitud combinatoria
especifica que se refiere a una 1inea consigo misma, lo cual
es genéticamente il16gico. E1 modelo Gardner-Eberhart evita
esta situacidn y proporciona la estiméciﬁn de mas parametros

16gicos. Aln cuando los andlisis de varianza son 1o0s mismos.

Ventajas del Modelo Gardner-Eberhart

1. El modelo es completamente general: a) se aplica a
cualquier caracter cuanfitativo, seé morfoldgico, agrondmico,
fisioldgico o bioquimico, b) se puedé ap]icar a cualquier gru-
po de progenitores y los descendientes derivados de ellos (va-
riedades de polinizacidon libre, lineas endogdmicas o variedédes
de apareamiento mixto), c) el nimero de progenitores puede va-
riar desde dos hasta los que puedah manejarse'convenientemenfé.

2. Las suposiciones involucradas soﬁ pocas.'Para las in-
terpretaciones genéticas, ée supone que los progenitores po-
seen el mismo grado de endogamia. |

3. La informacidn genética que puede obtenerse es mayor
que la de otros modelos genéticos por la %nc]usién de parien-
tes adicionales a las crﬁzas dialélicas.

4, Se pueden incluir los progenitores y sus cruzaé en

cualquier clase de generaciones.

a). Progenitores Yk
b). Progenitores autofecundados yS
(cuando no sean homocigdticos) - 'k
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c). Cruzas A x B kK"
d). Cruzas autofecundadas YR

- e). Apareamiento Aleatorio de Cruzas YEk'
f). Retrocruzas (AxB) x A : Ykk'.k

g). Cruzas de tres variedades (AxB) x A LA

h). Cruzas dobles (AxB) x (CxD) Ykt kK
i). Retrotruzas Autofecundadas . Yik“ )
j). Otros

5. No es necesario incluir todos los casos (generacio-
nes) enlistados en el punto anterior. Aidn los progenitores
pueden excluirse, lo cual es muy deseable en el caso de 1ineas
endogamicas de maiz debido a su pobre vigor'y la alta magnitud
de la interaccién genotipo-ambiente. Los pardametros genéticos
a estimar se determinan por la clase de generacionés utiliza-

das.

6. Los efectos genéticos que pueden ser estimados para

cada progenitor y cruza son:

a) Efectos acumulativos aditivos ay

b) Efectos acumulativos de dominancia dk
intra-varietal

c) Efectos acumulativos de heterosis hy o
inter-varietal

d) Efectos acumulativos de epistais aa, .

aditiva x aditiva inter-varietal

7. Si se desea, la heterosis puede subdividirse en hete-

rosis promedio (h), heterosis de 17nea o variedad (hk), y hete-
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rosis especifica (Skk')' Sin embargo, para esto se requiere

usar cuando menos cuatro progenitores.

8. Se pueden estimar los efectos maternos y reciprocos
no maternos, y Carbonell, et al. (1982) indican cdomo estimar

efectos ligados al sexo.

9. Se puede calcular la proporcion de la varianza genéti
ca total entre medias por generacidon, debida a los efectos men
cionados arriba. Ademds, la proporcidon debida a las desviacio-
nes del modelo pueden atribuirse a tipos de epistasis dominan-

te o a efectos de ligamiento.

10. Los efectos genéticos (pardmetros) estimados pueden
utilizarse para predecir el comportamiento de:

a. Cruzas simples

b. Cruzas de tres variedades

c. Cruzas dobles

d. Sintéticos de progenitores maltiples

11. Los efectos de heterosis sirven como indicadores de
la diversidad genética y proporcionan las bases para la forma-
cion de fuentes germoplasmicas. Para formar una sola fuente
germopldsmica, se pueden escoger aquellos progenitores que pro-
porcionen una media de expresidn alta, gran variabilidad genéti
ca, y altas ganancias esperadas al practicar seleccidn recu-
rrente. Para formar dos fuentes germopldsmicas con el propodsito
de programas de seleccidn reciproca recurrente es importante
escoger los progenitores para cada fuente con los que pudieran

proporcionar medias altas, maxima heterosis interpoblacional,
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y altas ganancias en la seleccidn reciproca recurrente.

12. E1 modelo puede usarse para evaluar el progreso en
brogramas de seleccidén recurrente. Se pueden usar como progeni
tores compuestos de diferentes ciclos de seleccidon. Modifica-
ciones de Hammond y Gardner (1974) y de Smith (1979), toman en
cuenta cambios en 1las frecuéntias génicas y en la endogamia

que pudieran haber ocurrido durante el proceso de seleccion.

13. Utilizando computadoras electrdnicas modernas, es re
lativamente facil estimarllos parametros genéticos y la subdi-
vision de la varianza genética entre las medias genérécioﬁales.
Puede usarse cualquier programa de regresidn mﬁltip]e 0 un'brg
grama de cuadrados minimos generales. No son necesarios pro-
gramas especiales, aunque nosotros hemos desarrollado uno que
calcula las esperanzas de los pardmetros por cada. generacidn
poblacional consideradas en el experimento. Debido a su com-
plejidad este programa seria de utilidad a los usuarios exper-

tos en computacion.

Anilisis de Varianza y Estimacidon de Pardmetros Genéticos

Cada media generacional (Y) es una funcidén de los para-

metros genéticos definidos arriba:

y =
f(ak, d h

k* Tkk'? 330

Los coeficientes de los paradmetros varian dependiendo del
tipo de parientes utilizados. Por ejemplo, la cruza entre el

progenitor y el progenitor k' se escribe como:
Ykk' =u+ % (ak + akl) + % (dk + dkl) + hkkl + aakk|.
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Si los progenitores son homocigdticos, los términos
dy ¥ dy+ se eliminan del modelo. La ecuacidn anterior se pue-

de expresar en ;érminos de regresidon miltiple, como sigue:
: Ykk' = BoXo ™ Bix1 * % BaXz * § Bixs * } Buxs +

6
Bsxs * BeXe =£§ BLxL

0
donde las B's son los parametros genéticos (coeficien-
tes de regresidn) y las X's son los coeficientes apropiados

para cada pardmetro genético en cada media.

‘Es relativamente facil obtener las esperanzas para cada
media utilizando férmulas de Gardner-Eberhart (1966). La dnica
restriccion es Eak =0, y a menos que el término (hkk.) sea

subdividido como hkk' = h + het e + s
se requeriran las restricciones siguientes:
Ehk =v0 N ﬁ.sk‘k, = E?kk' =k<2k§kk. =0

E1 experimento mas simple involucra a dos progenitores
y sus respectivos parientes. Sus esperanzas se obtienen como

sigue:
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-Coeficientes de los pa-
rametros genéticos

GENERACTION Sim. X Cowoap dp dy hy, aay,
Progenitor 1 | Y 1 1.1 o 0 o
Progenitor 2 P, Yy 1 -1 0 1 0 o0
Cruza 1 x 2 o Y12 10 & 4 1 1
Progenitor 1 autofecundado P3 Y3 1 1 32 o O
Progenitor 2 autofecundado Ps Y3 1 -1 § 0 O
Cruza 1 x 2 autofecundado C$o Y%z 10 ¢ + I 1
Cruza 1 x 2 apareamiento aleatorio Cf, Y[, 1 o 3} 3 3} 1
Retrocruza al Progenitor 1 By Yo, 1 1 3/4 1/4 L 3/4
Retrocruza al -Progenitor 2 82 le.2 1 -1 174 3/4 i 34
Retrocruza (F; x P,) autofecundado Bi Y§2.1 1 1 3/8 1/8 1/4 3/4
Retrocruza (F1 X P2) autofecundado Bg Y$, 1 -3 1/8 3/8 1/4 3/4

"Sim = simbolo \
X = media
Las esperanzas para un dialélico con 4 progenitores se
presentan en la Tabla 1. En la columna de 1la izquierda apare-
ce e1 vector de medias. La hilera superior presenta el vector
de parametros genéticos (coeficientes de regresidn). La matriz
de coeficientes (va]ores-de X) se ofrecen en el cuerpo de la
tabla en la interseccidn entre valores de Y y los parametros
genéticos.
En notacidn matricial:
Sea Y la columna vector de medias generacionales
(valores de Y), X sea la matriz de coeficientes (va-
lores de X), y B' la hilera vector de parametros ge-

néticos.
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Coeficientes esperados de los parametros genéticos para 4 progenito-

res y sus progenies derivados.

Tabla 1.

L
Y2
&
- |
x|
X
o =
[1+ I O
o
—_
o~
—
wn
e
of =
- L
- o~
A0}
c ™~
0| LN
St vl
c =
(38
S —
o]
o
=)
(]
1S
\Q =T
-
of ™
als .
B ()
—
[aa)
~iN
©
—
o
cao
0 C
- O
O e—
o v
“
el
c 0
[V e]
o a

Padres

0 00

0 0 0 0 0O

0 0 00 0O
-0 0 0 0 0 O

0 00000
000000
0 000 00
0 0000 O

1

0

0

Yi

0
0

1

Yo

Y3

0O 0 0 0 0O

60 0O

Yy
Cruzas

-1 -1 -1

1

1
0
0

3 3 0 o0

}

3

Yi2

0 000 O

1

0

000 00O
0000

0 0 0 O

0
0

1

0

3 0 % 0

3
3
3
}
0

—kN

Yi3

0 0 O

1

0 0 O

1

3
3
0
}

0

Yia

3 0 0 3
0 3 % 0
o 3 o0 }
0 0 % }

0
0

0
1

1

1

0
0

1

0

1

0000 0

0 0 O

Y23

0 0O

0 0 0 O
0 0 0 0 O

0 0 0 O

Yau

Yy
Progenitores

o ©
o O
o O
o o
o O
o o
o O
o O
o O
o O
o O
o O
o o
o O
O
-~ O
o 'O
(@] —
-
— -—

0

o]

©

(Y]

©

c

3

(8]

(]

YU=-tne— NN

(o] >

rs)

3

1}

0 00O0O0 O
"0 0 0 00 O

0 0 0 0 0 O
0 0 0 0 0O

0 0 % 0

1

-1 -1 -1

0

Y3

0 0 0 %

1

Yi

o

o

K=l

o

o

-—

o

o

o

o

o

—~N

(=]

o

~4r

~r

o

—

—t~

—
(3]
1]
o
1}
©
c
3
(8}

n o o

0 Y=

N O >
b ]
~ 3
(& 1]

10 0 0 O
0

0
0

0 4 00 000

£ o0
3

$ 00

~lr

0
0 -3 -}

s
Yiz

0 0 O

1

0 0 3 00 0.

S
Ylh

b b0
0 4 0 &
0 0 & &

0
0

1

0

1

0 0 0 1
0 0 0 O
0 0 0 0 O

0 0 0 %4 00
0 00 0 3 0
0 00 0O 0 %

0

4

3
-3 0 -}
-+ -3 o0

0

s
Yo
s
You

Y

1
1

3N

A
c)
(V]

E

(1]

o O

e e

Qo -

Qa O

Q &
- ©

v o

a —

N Q

=]

- 0

QO W

} 3 0 0

0 000 0 O
1

1

4 00 0 0O

0
}

3
0

4
}

r
Yo
r
Y13

0 0 0 O

0 4 0 0 0 O 0

$4 0 %0

o.

0
0

0 0 O
1 0
1

1

0
0 0 O

0 00 % 00
0 00 0 4 0
0 00 0 O 4%

0 0 4 00 O

4 0 0 3
0 3 3 o0

0 -4 -3
0 -3 -3
-} 0 -}
-3 -% 0

1

0 0 0 0
0 00 00

1

r
Y?'o

0 3 0 3
00 % }

Continda...

122



Continuacidn.....

Tabla 1.
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Para resolver para los valores de B (pardmetros gené-

ticos), utilizamos:

B = [Cx'x]1°t [xv].
X'X es la suma de cuadrados y productos cruzados de
los valores de X.
X'Y es . la suma de productos cruzados de las X con las
Y.
La suma de cuadrados para cualquier grupo de paréame-

tros se obtiene por:
B' [ X'Y] = B'G
como se establecid en los articulos publicados en 1la

revista Biometrics, 1966.

Este no es un procedimiento complicado, sin embargo para
dialélicos mds grandes se requiere de programas de cdmputo para
regresidn midltiple o minimos cuadrados generalizados. Un dialé
lico con 4 progenitores requiere invertir una matriz 20 x 20
cuando los padres son heterocigdticos y una de 16 x 16 cuando
los padres son homocigdticos. Si se omitiera la epistasis del
tipo aditivo por aditivo y con padres homocigdticos, la matriz
se reduce a una 10 x 10, la cual es todavia muy grande para ma-

nejar en una computadora de bolsillo.

E1 ajuste a modelos suscesivamente mds complejos, propor-
ciona las bases para calcular las sumas de cuadrados atribui-

bles a cada clase de parametros, como sigue:
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Grupo de parametros Suma de cuadrados

u,a (B'G)y
Usa,d (B'G)2
us,a,d,h (B'G)3
u,a,d,h,aa (B'G)y4
Suma de cuadrados debida a Calculo
a : (B'G)q, - Factor de correcidn

d/a (B'G)p - (B'G)y

h/a, d (B'G)3 - (B'G)»

aa/a, d, h (B'G)g - (B'G)3

Es posible subdividir los efectos de la heterosis como

hkk|=ﬁ+h + h + s

k k' kk'

donde hkk' es el valor estimado de la heterosis cuando se
cruzan los padres k y k'; h es la heterosis promedio de todas
las cruzas; hk y hk' son los efectos de 1a heterosis de la va-
riedad progenitor o de 1a 1inea; y Skk' ©s el efecto de la he-
terosis especifica de la cruza entre el progenitor k x progeni-
tor k'.

Las esperanzas para la subdivision de la heterosis en un
dialélico de 4 progenitores aparece en la Tabla 2. Estos sim-

plemente pueden substituir a hkk' en la Tabla 1 para estimar

los efectos h, hk Y Spgr- Para separar la suma de cuadrados
de heterosis, se requieren los dos modelos adicionales siguien

tes:
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Tabla 2. Matriz de coeficientes de parametros genéticos espera
dos para cada término de la heterosis en una cruza
dialélica con 4 progenitores.

Heterosis (términos) Parametros genéticos*
bk hhyp hy hg sy Sy3
h12 1 1 1 0 1 0
h13 1 1 0 1 0 1
hig 1 -0 -1 -1 -1 -1
hss 1 0 1 1 -1 -1
h24 1 -1 0 -1 0 1
h34 1 -1 -1 0 1 0

*NOotese que: h4 = fhl - h2 - h3, entonces hk =0
y S14 T "S12 T S13° S23 7 "S12 T 5130 S24 T 13 Y
>34 T 512
para hacer que: K Skk' Tk skk' = Kok skk' = 0

Obviamente las restricciones sugieren que la subdivisidn de
hkk' deberd hacerse con dialélicos grandes.

Tabla 3. Forma general para el andlisis de varianza de g pobla
ciones-generaciones probadas en r repeticiones en ca-
da e ambientes.

SUma Cuadrados
Fuente g.l. Cuadrados Medios
Ambientes (E) ‘ (1) S M,
Repeticiones en ambientes (R/E) e(r-1) Sp/e Mr
Generaciones (G) (g-1) sg Mg
G x E (g-1)(e-1) sge Mge
Error experimental e(r-1)(g-1) See Moo
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Grupo de pardmetros Suma de cuadrados

us,a,d,h (B'G)s

p,a,d,h, hy (B'G)g

Suma de cuadrados debida a Calculo
h/a,d (B'G)5-(B'G);
hk/ayd9ﬁ . (BlG)G"(BlG)S
Sgk'/asd,h.hy (B'G)3-(B'G)g

La forma anterior del andlisis de varianza para g genera-
ciones probadas en r repeticiones en cada uno de e ambientes se
presenta en la Tabla 3. La forma del ANVA para subdividir la
suma de cuadrados total en medias de generaciones y en las pro-
porciones atribuibles a cada uno de las diferentes clases de
efectos genicos, se ofrece en la Tabla 4. Se puede calcular 1la
contribucidn porcentual de cada clase de efectos genicos, asi
como realizar pruebas de significancia. Si los progenitores son
lineas homocigdticas, los términos dk intra-variedad se omiten
del modelo y del ANVA. Dado que las sumas de cuadrados en la
Tabla 4 son calculadas de medias con r x e observaciones, las
sumas de cuadrados tomadas de la Tabla 3 y utilizadas en la Ta-
bla 4 deberadn ser divididas por la cantidad que resulte de r x
e. Una alternativa pudiera ser la de multiplicar por r x e las
sumas de cuadrados subdivididas para efectos de los genes en la

Tabla 4 y lTuego utilizarlas en la Tabla 3.

RESULTADOS

E1 modelo descrito ha sido utilizado para analizar varios
grupos de datos los cuales han variado en cuanto al nidmero de

progenitores (de 2 a 13), clase de generaciones y parametros
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Tabla 4. Forma general de la subdivisidn de la suma de cuadra-
dos total entre las medias generaciones en las por-
ciones atribuibles a los diferentes tipos de efectos

génicos.
Fuente Suma de cuadrados Calculo
Medias generacionales sg* (sg/re)=TSS-CF
Aditiva (ak) Sa (B'G)l-CF
Dominancia (intra-varietal dk) Sq (B'G)z—(B‘G)1
Heterosis (entre-variedades hkk') Sh (B'G)3-(B'G)2
Heterosis promedio (h) Sh (E'G)5-(B'G)2
Heteros?s varie?a? (hk) Shk (B G)6-(B G)5
Heterosis especifica (skk.) Sk’ (B G)3-(B G)6
Epistasis aditiva x aditiva Saa (B'G)4-(B'G)3
(inter-varietal aakk.)
Desviaciones del modelo (add, dd, 1i- s I .
gamiento) dev La diferencia
Generacione% x ambientes Sge* Sge/re
Error experimental S e ~ See/re

* E1 factor de correlacidn (CF) y la suma de cuadrados total (TSS)
son calculados utilizando las medias de generaciones.
y s,

3 en la Tabla 3 debe dividirse por el valor re (ni-

g’ sge e
mero de observaciones por media) para hacerlos comparables con

valores calculados utilizando medias.
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genéticos que pueden ser estimados. Se han utilizado como pro-
genitores tanto lineas homocigdticas como poblaciones de polini
zacidon abierta (variedades, variedades sintéticas, compuestos,
etc.). En algunos casos solo se tuvieron disponibles las cru-
zas dialélicas (sin las reciprocas) y los progenitores. En al-
gunos otros se han desarrollado muchas clases diferentes de pa-
rientes e incluidos en el experimento. La poblacidn original
asi como diferentes ciclos de seleccidon se han utilizado para
evaluar el progreso de los programas de seleccidn recurrente
(Smith, 1979). A continuacidon se presentan algunos ejemplos

para ilustrar las clases de informacidon obtenidas.

Gardner (1965) examind informacidn de seis variedades de
maiz y sus cruzas dialélicas y presentd un método simplificado
para estimar los pardmetros genéticos a partir de las medias.
E1 andlisis de varianza es el mismo que el Método 2 de Griffing
(1956); sin embargo los pardmetros estimados son diferentes.
La aptitud combinatoria especifica de una linea consigo misma.
(un concepto genéticamente i1dgico) es eliminado en el Modelo
Gardner-Eberhart y los términos de heterosis son subdivididos
en los efectos de heterosis promedio (h), heterosis de la va-
riedad (hk), y heterosis especifica (Skk')’ todos los cuales
pueden ser calculados a mano. Baker (1978) muestra la relacidn
entre el método 2 de Griffing y el andlisis III de Gardner-

Eberhart.

Gardner v Paterniani (1967) publicaron los resultados de
un dialélico de 6 progenitores (variedades de polinizacidon 1i-

bre), sin cruzas reciprocas pero con la inclusidn de generacio-
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nes F2 (plantas F1 apareadas al azar), y las retrocruzas de ca-
da Fi hacia sus dos progenitores. Los resultados se muestran
en la Tabla 5. Los efectos de homocigotes (ak) y los de hetero-
cigotes (dk) dentro de variedades no pudieron ser separados de-
bido a 1a carencia de progenitores o cruzas autofecundadas; to-
dos estos juntos representaron el 69.4% de la variacidn total
entre medias. La heterosis intervarietal, debida a frecuencias
~génicas diferentes entre progenitores y la dominancia de los
genes que controlan el rendimiento reclamaron el 17.4% de la va
riacidn, aunque en la subdivisidn, la heterosis promedio (h)
fue la Unica estadisticamente significativa. La epistasis aditi
va x aditiva representd el 4.5%, y las desviaciones debidas a
los tipos de epistasis de dominancia y/o Tigamiento, explicaron

el 8.8%.

Castro et al. (1968) usaron cinco progenitores (variedades
de polinizacidn libre, cada una representante de un grupo ra-
cial diferente), sus cruzas dialélicas sin reciprocas, cruzas
autofecundadas y los progenitores, asi como las progenies produ
cidas por apareamiento aleatorio dentro de las cruzas. Los re-

sultados se muestran en la Tabla 6. Estos datos no permitieron
la separacidon de los efectos de epistasis aditiva x aditiva de
aquellos de epistasis de tipos de dominancia, ni de los efectos
de ligamiento; sin embargo, éstos fueron muy pequefios en compa-
racion con los efectos de a vy dk’ los cuales representaron el
90% de la variacidon total entre medias. La heterosis represen-
td s6lo un 6.5%. Estos resultados sugieren una vasta variabili-

dad dentro de variedades pero pequefas diferencias relativas
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Tabla 5. Andlisis de varianza para produccidon de grano de 6 va
riedades de maiz (progenitores) y diferentes genera-
ciones de sus cruzas (Gardner y Paterniani, 1965).

Fuente g.l. % del total de la variacion
: entre medias

Poblaciones-generaciones 65 | 100
Efectos varietales (vk)+ 5 69.4%*
Heterosis (hkk.) 15 17 . 4%x
h | 1 10.8%*
hk 5 2.9
SiK! 9 3.7
Epistasis aa 15 4.5
Desviaciones 30 ‘ 8.8
+vk = ak+(dk - d). La falta de autofecundacidn no permitié sepa-

rar ak de dk'

Tabla 6. Andlisis de varianza para produccidn de mazorca de 5
variedades de maiz (progenitores), y diferentes gene-
raciones de sus cruzas (Castro, et al., 1968).

Fuente g.l. % de la variacidon en-
tre medias

Poblaciones-generaciones 38 100

a 4 39.2**

dk 5 52. 4%

hkk' 10 6.5%*
h 1 5.1%*
hk 4 1.1
Skk' -5 0.3

Desviaciones 19 1.8
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entre variedades con relacidn a las frecuencias génicas que

controlan el rendimiento.

Johnson y Gardner (1974, sin publicar) utilizaron 13 17-
neas endogamicas de maiz como pfogenitores, sus 78 cruzas sim-
ples directas kno reciprocas), la progenie de autofecundacion
de cruzas simples, y un grupo balanceado de hibridos de tres 11
neas y dobles. Los resultados se presentan en la Tabla 7. Cuan-
do se incluyeron progenitores endogdmicos, se obtuvo heterosis
considerable, representando casi un 90% de la variacidon total
entre medias. La heterosis promedio representd el 83.5%; la he-
terosis de lineas un 2.3% y la heterosis especifica un 4.0%.
Con excepcidon de los de desviaciones, todos los efectos resulta
ron significativos; también se observd que los efectos aditivos,
la heterosis especifica y la epistasis aditiva x aditiva tuvie-

ron aproximadamente la misma magnitud de variacidn.

Martin y Gardner (1976, sin publicar) utilizaron grupos
aleatorios de 1ineas derivadas de la variedad Hays Golden y de
dos poblaciones mejoradas por el método de seleccidn masal para
estudiar la estructura genética de las poblaciones antes y des-
pués de la seleccion. Grupos de 4 lineas se utilizaron para
generar todas las cruzas simples, de tres lineas y dobles. Se
evaluaron varios de los grupos de cada una de las tres pobla-
ciones y los resultados agrupados se muestran en la Tabla 8.

Se observaron pequefias diferencias entre las tres poblaciones
con respecto a la contribucidn a la varianza total entre medias;
sin embargo, la variacidén total fue menor en las poblaciones se

leccionadas. La contribucion de los efectos a la varianza
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Tabla 7. Andlisis de varianza para produccidon de grano de 13
1ineas de maiz (progenitores), e hibridos desarrolla-
dos a partir de ellas (Johnson y Gardner, sin publi-

car).
% del total de 1a variacion entre medias
Fuente g.1. incluyendo padres omitiendo h
poblaciodn-generacion 283 100 100
a 12 4.4%% 26.7%*
*%
hkk' 78 89.9
h 1 83.5%*
hk 62 2.3%* 14 .1%*
Skk' 65 4 ,0%* 24 .6%*
*k *k
aakk' 78 3.3 19.8
Desviaciones 115 2.4 14.8

Tabla 8. Andlisis de varianza para produccion de grano de hibri-
dos de maiz, originados por la combinacidn de lineas de
rivadas al azar de poblaciones originales y mejoradas
(Martin y Gardner, sin publicar).

Fuente % de Ta variacion total entre medias

Hays Golden Cc-9 I-9

Hibridos 100 100 100
ay 41 41 43
aay | 21 19 20
30 32 24

Hays-Golden = poblacion original, C-9 = nueve ciclos de selec-
ci6n masal para alto rendimiento de grano, I-9 = nueve ciclos
de seleccidon masal como en C-9 pero las semillas fueron irradia
das en el ciclo o y ciclo 2 con neutrones termales.
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total entre medias de hibridus fue como sigue: genes aditivos
de 41 a 43%, dominancia (heterosis) de 8 a 13%, epistasis aditi
va x aditiva de 19 a 21%, y epistasis de tipos de dominancia
y/o ligamiento (desviaciones) fue de 24 a 32%. Si se eliminara
la heterosis promediovde1 andlisis de Johnson y Gardner, el
porcentaje para los efectos aditivos seria de 26.7, 38.7 para
efectos de dominancia, 19.8 para epistasis aditiva x aditiva

y 14.8 para epistasis de tipos de dominancia y/o ligamiento.

Los datos proporcionados por los estudios en maiz indican
evidencias claras de efectos epistdticos involucrados en el ren
dimiento de maices hibridos, productos de l1ineas endocrfadas.
Estos efectos son menos evidentes cuando los progenitores de

los hibridos son variedades.

Hooks et al. (1971) analizaron un dialé&lico de 7 1ineas que
incluyd las cruzas reciprocas y los §rogenitores en Ricinus
communis L. En este caso se incluyeron en el Modelo, los efec-
tos maternos y los reciprocos no-maternos. Los resultados se
presentan en la Tabla 9. En el experimento se aprecid una al-
ta heterosis, mucha de la cual fue heterosis promedio (diferen
cia entre padres e hibridos). También se detectaron grandes
efectos maternos, aunque fueron estadisticamente no significa-

tivos. Los efectos epistdticos no pudieron ser estimados.

Ademds de determinar el porcentaje de contribucidn a la
variacidon entre medias generacionales de las diferentes clases
de efectos de 1os genes, el andlisis de cuadrados minimos o de

regresidn, también proporciona estimadores de los parametros
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Tabla 9. Andlisis de varianza para produccidon de semilla de 7
lineas endogamicas de Ricinus communis, L. (progenito
res), y sus cruzas directas y reciprocas (Hooks, et

al., 1971).
Fuente g.l. - % de la variacion entre medias
poblaciones-generaciones‘ 48 100
a, 6 25.7
hkk' 21 47 . 2%*
h 1 30.7%*
hk 6 2.2
Efectos reciprocos 21 27.1
maternal | 6 17.8
no maternal 15 9.3
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genéticos. Estos son itiles para predecir el comportamiento de
cruzas simples, cruzas de tres lineas y cruzas dobles, y aiin
mds importante que esto aquellos pueden usarse para predecir el
comportamiento de sintéticos de 2, 3, 4 & n-1ineas (compuestos
o fuentes germopldsmicas) formados a partir de los progenitores
probados, Ademds, los parametros de heterosis son Gtiles cuan-
do se tiene el propbésito de escoger 2 poblaciones o compuestos
para utilizarlos en programas de seleccidn reciproca recurrente.

Las ecuaciones de prediccidon son como sigue:
a) Cruzas simples:
= 1
b) Cruzas de tres lineas:

Y =u+ §(a +a, +d +d.) + 3 (apu +dpa)

kk'.k"

(hkkn + hklku) + i aakk.

N

N

+ 5 (aakk" + aak.kn)
c) Cruzas dobles:

Y

L o]

1 npn =u
kk'.k"k"' (ak tag tage tage tdot+d

+ dkll + dklll)

+ hkklll + hklkll + hkl klll)

+

L A
+oa(aap e Faa e Faag e taagge ¥

aak|k||| + aakllkll I)
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d) Variedad sintética de n-padres (compuesto o fuente ger-

mopldsmica) (segiin Mochizuki, 1970).
n . n 2
= 2 n ' h 1)
Vog...on =0+ (I/n) (3 ap + X d) + (2/n7) (R p 0 Ry
k

= 132,3,-..,"

La epistasis se omite de esta ecuacidon porque las combina-
ciones de genes no pueden mantenerse bajo apareamiento aleato-
rio, ademds de que las evidencias de epistasis en estas fuentes

génicas se ha encontrado que no son importantes.

Cuando los progenitores son lineas homocigdoticas, los para

metros d se eliminan de estas ecuaciones.

Escogiendo progenitores con el propdsito de formar compues
tos o fuentes germoplasmicas para usarse en programas de selec-
cion recurrente, de utilidad en el mejoramiento de poblaciones
como fuentes de nuevas variedades o l1ineas para hibridos, uno
debe pretender una alta media de comportamiento y alta variabi-
lidad genética. Esta Gl1tima puede conducir a ganancias rapidas
por seleccidon y a limites altos de seleccidn. Algunas veces es
aconsejable sacrificar algo sobre 1la media de comportamiento,

a cambio de ganancias rapidas y mas altos 1imites de selecciodn.
Predecir 1a media de comportamiento es facil utilizando los pa-
rdmetros estimados. La diversidad genética entre dos progenito-
res la indica una alta heterosis (hkk.) y una alta epistasis
aditiva x aditiva (aakk.). La diversidad dentro de una pobla-

cidon progenitor segregante es indicada por un valor alto de dk'
De esta manera los parametros hkk" aakk.y dk proporcionan in-

dicios de qué tanta variabilidad genética se espera en cual-
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quier compuesto formado.

Escogiendo progenitores para dos fuentes germopldsmicas
que se van a usar en un programa de seleccidn reciproca recu

rrente, deberan tomarse aquellas que exhiban alta heterosis

y epistasis aditiva x aditiva, con el propdsito de maximizar
las cruzas interpoblacionales a los hibridos formados utili-

zando lineas endogamicas de las dos poblaciones.

CONCLUSIONES

E1 modelo desarrollado inicialmente por Gardner (1965),
ampliado por Gardner y Eberhart (1966), y Eberhart y Gardner

(1966), y posteriormente por Hammond y Gardner (1974), Smith
(1979) y Carbonell et al. (1982), no es tan complicado en su

uso como muchos creen. Este puede aplicarse tanto a progeni
tores homocigdticos como a progenitores de polinizacidn libre
omitiendo simplemente los pardmetros dk' Puede aplicarse en

cruzas dialélicas, pero puede obtenerse mucha mds informa-
cidn genética si se incluyen otras generaciones. Cualquier

programa de computo electrdonico de regresidn maltiple o cua-

drados minimos generalizados proporcionard los andlisis re-
queridos y la estimacidon de los parametros, los cuales pueden

utilizarse en la toma de decisiones en el mejoramiento de

plantas. E1 modelo es particularmente atil en la evaluacion
de relaciones inter-poblacionales y para escoger fuentes ger-

moplasmicas que vayan a usarse en programas de mejoramiento
poblacional, donde se practicara alguna forma de selecciodn

recurrente. E1 modelo propuesto es en mucho el mas general
y versatil actualmente disponible, y es aplicable a una am-

plia gama de casos que involucra una gran variedad de proge-
nitores y sus procgenies.
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