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Resumen

RESUMEN

Para conocer los parametros genéticos de una poblacion original de maiz (Zea
mays L.) y su version mejorada por seleccion masal, los cambios producidos en la
poblacion por 24 ciclos de seleccion masal visual estratificada (SMVE), la factibilidad de
seguir empleando el mismo método de mejoramiento, y la eficiencia relativa tedrica de
varios métodos de seleccion (simples y combinados), se evaludé en cuatro ambientes el
rendimiento de grano por planta (RPP) de las variedades de maiz Zac. 58 Original (Zo) y
Zac. 58 SMys (Z24), mediante la combinacion de un Disefio de Familias de Medios
Hermanos (DFMH) y Familias de Hermanos Completos (FHC). Para formar las familias de
este Disefio, cada variedad se sembr6 en una parcela de 10 surcos de 10 m. Previo a la
floracion masculina, cada parcela de cada variedad se dividi6 en dos subparcelas de cinco
surcos. En cada subparcela se etiquetaron 100 plantas y se marcaron del 1 al 100; se
cubrieron sus jilotes con bolsas de glassine. Se mezcld polen de las 100 plantas de la
primera subparcela de Z, y se polinizaron las 100 plantas de la segunda subparcela de Zo.
El polen de cada una de las 100 plantas de la segunda subparcela de Z, se llevé al jilote de
la planta con el mismo namero en la primera subparcela de Z,. EI mismo procedimiento
llevado a cabo en la parcela 1 (Zo) se aplico en la parcela 2 (Z,4). La semilla se cada una de
las mazorcas cosechadas en la planta 1, 2, 3,..., 100 de la segunda subparcela de Z,
constituyé una FMH. La semilla de la mazorca de cada una de las cruzas PaP 1x1, 2x2,
3x3,..., 100x100 constituy6 una FHC. Las familias cosechadas en la parcela 1 (Zo) y 2 (Z24)
se ordenaron de la siguiente forma: 1#, 1x1; 2#, 2x2; 3#, 3x3;...; 100#, 100x100; donde #
significa cruza fraternal. En el total de familias cosechadas fue posible formar 35 parejas de
familias (FMH y FHC) en Z, y 40 parejas de familias en Z,,. Cada poblacion se considerd
como un experimento, los cuales se evaluaron por separado, pero en lotes contiguos, en un
disefio de bloques al azar con dos repeticiones en cuatro ambientes. Cada pareja de familia
se sorted dentro de cada experimento, dejando que las dos familias de cada pareja (FMH y
FHC) quedaran siempre juntas dentro del bloque, a fin de minimizar la variacion ambiental
de cada pareja de familias. Se evalud en dos localidades, Montecillo y Chapingo, Edo. de
Méx. En la primera localidad se evalu6 en tres afios (2007, 2008 y 2009) y en la segunda

solo en uno (2009); se considerd a cada combinacion de localidad y afio como un ambiente.



Resumen

Para los andlisis combinados se considero a la combinacion de todos los ambientes como el
Combinado 1 y a la combinacion de tres afios en la misma localidad (Montecillo) como el
Combinado 2. En todos los ambientes la siembra fue en condiciones de temporal. El
rendimiento de mazorca en gramos por planta (RPP) fue la Gnica variable analizada, la cual
se obtuvo de dividir el peso seco de las mazorcas de la parcela entre el nimero de plantas
de ésta. Mediante el andlisis de varianza por ambiente y combinados, se estimaron los
componentes de varianza del disefio estadistico, y a partir de estos se obtuvieron los
estimadores de varianza aditiva (¢2), varianza de dominancia (o), coeficiente de varianza
genético-aditiva (C.V.A.), heredabilidad en sentido restringido (h%) y heredabilidad
realizada (h? r), asi como la Respuesta esperada a la seleccién (R) de cuatro métodos de
seleccion simple y cuatro de seleccion combinada. En los andlisis de varianza hubo
diferencias estadisticas entre Familias, FMH y FHC en ambas poblaciones. La interaccion
de FMH x Amb y FHC x Amb fue significativa en ambas poblaciones cuando se considerd
la combinacion de cuatro ambientes, no asi cuando sélo se consideraron tres ambientes. El
analisis de medias revelé que la variedad Z,, superé a la original con 56 gramos planta™, lo
que representa un 87% con respecto a la original; esto significa un aumento de 2.84 ton ha”
' Aparentemente, la varianza aditiva de la poblacién original no disminuyé al avanzar el
proceso de seleccion, como era de esperarse; sin embargo, al considerar su relacién con
otros parametros que caracterizan a una poblacion como son la media genotipica y la
varianza fenotipica, y comparar el C.V.A. y la heredabilidad restringida de ambas
poblaciones, se comprueba que, efectivamente, la varianza genética aditiva del RPP se
redujo, como consecuencia de la seleccién. Con la informacion de la varianza de
dominancia no se hizo inferencia alguna, debido al alto nimero de estimaciones negativas
de este estimador. Para aumentar la precision de los estimadores en la combinacién de
FMH y FHC se requiere aumentar el numero de familias por evaluar y asegurar
apareamiento aleatorio. En todos los casos, las desviaciones estandar fenotipicas de Zy4
fueron mayores que las de Z,. La magnitud de las desviaciones estandar entre familias tuvo

el siguiente orden: 6, > Grpe > GFmm, €N cambio, las desviaciones estandar dentro de
familias fueron: Ox prncy < Oxpem,- NUMEricamente, las respuestas esperadas (R) de los

ocho métodos de seleccion en Z, fueron menores que las de Zy4. En términos relativos,

respecto de la media correspondiente por ambiente, la respuesta de Z, fue superior a la de
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Zy,. La R, de acuerdo a los valores de los estimadores obtenidos, tuvo el siguiente orden:
Rspp > Rspuc > Rspmu > Rsy, €N las metodologias simples y Rgpca > Rsppa > Rsyms >
Rsucsm, en los métodos combinados. Al considerar el factor tiempo, la ganancia esperada
promedio por ciclo de cultivo (R/ciclo) tiene el siguiente orden: Rsm, > Rspp > Rgyc >
Rsyy- Para métodos simples y combinados, la ganancia relativa promedio por ciclo de
cultivo (%/ciclo) de Z, es sdlo ligeramente superior a la de Z,4, lo que indica que en Zy
aun es factible continuar con la SMVE vy obtener ganancias considerables. Sin considerar el
numero de ciclos de cultivo necesarios para completar un ciclo de mejoramiento, todas las
metodologias son superiores a la SMVE. La SFHC solo es 50% superior a la SFMH, y la
SPP es el doble de eficiente que la SFMH. La SMMS es superior a todas las metodologias
de seleccién simple evaluadas. SMMS fue 53% y 76% superior a la SMy en Zy y Zys,
respectivamente. La SFCA fue aproximadamente 3.2 veces superior a la SMMS. De la
comparacion de las dos metodologias desarrolladas y sugeridas por Molina (1979, 1988) se
desprende que la SFCA es 60% maés eficiente que la SFPA. Los valores de heredabilidad
restringida de Z, fueron mayores que los de Z,. La heredabilidad de Z,4 se encuentra en la
categoria de baja, pero aun es posible seguir explotando los efectos aditivos por medio de la
seleccion. La heredabilidad realizada fue aun mas baja (15.09-18.11%). Esta diferencia
indica que la varianza aditiva de Z, se sobreestimd. La correlacion del C.V.A. con la
ganancia esperada ciclo™, fue alta (0.839) y significativa, asi como con la heredabilidad
restringida (0.853). La correlacion de heredabilidad y la ganancia esperada ciclo™ fue baja
(0.595) y no significativa. La correspondencia entre la ganancia observada y la ganancia
esperada (de ambientes, o considerando el Combinado 1 6 el 2), en general, fue muy baja
(< 50%)

Palabras clave: Zea mays L., familias, mejoramiento genético, seleccion masal,

varianza genética, variedad ZAC. 58.



Abstract

ABSTRACT

The objectives of this study were to know the genetic parameters of the maize (Zea
mays L.) variety Zac. 58 and its improved version by Visual Stratified Mass Selection
(SMVE), the genetic changes in the population after 24 cycles of selection , the feasibility
to continue using the same breeding method, and the theoretical relative efficiency of
several selection methods (simple and combined). In order to accomplish this, the yield per
plant (RPP) was evaluated in four environments. The target maize varieties were Zac. 58
Original (Zo) and Zac. 58 SMy, (Z,4), from which a combined design of half-sib (HS)
families and a full-sib (FS) families was formed. To generate families by means of this
design, each variety was planted in a 10-row plot of 10 meters length each. Before male
flowering occurred, the plot for each variety was split into two subplots of five rows each.
Thus, 100 plants in each subplot were labeled from 1 to 100; the ear shoots were covered
with glassine bags in each subplot. Then a mixture of pollen from the 100 plants from
subplot 1 of Z, was made to pollinate the shoots of 100 plants in the other subplot.
Conversely, the pollen from each of the 100 plants of the second subplot was used to
pollinate the ear shoot of the plant with the same number in the first subplot of Z,. This
pollinating procedure was also carried out the same way in the plot number 2 (Zy4). The
seed harvested from each single plant 1, 2, 3,..., 100 in the second subplot of Z, generated
a HS family, whereas the seed from each plant to plant cross 1x1, 2x2, 3x3,..., 100x100
was considered a FS family. The harvested families from plot 1 (Zo) and from plot 2 (Z,4)
were arranged as follows: 1#, 1x1; 2#, 2x2; 3#, 3x3;...; 100#, 100x100; where # means
fraternal cross. From all the crosses, it was just possible to form 35 couples of families (HS
and FS) in Zy and 40 couples in Zy4. Each population was evaluated as a single experiment
in plots side by side in a randomized block design with two replications at four
environments. Each family couple was randomized within each experiment, allowing the
two families (HS and FS) to be adjacent within the block in order to minimize
environmental variations to each couple of families. The experiments were evaluated at two
locations, Montecillo and Chapingo, Mex. In Montecillo, the experiments were evaluated
for three years (2007, 2008 and 2009), while in Chapingo the evaluation was done just in

2009. Each combination of location and year was considered as an environment. The
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combination of all environments was called the Combinado 1, and the combination of the
three years in Montecillo was called the Combinado 2. The experiments were planted under
rainfall conditions. Yield per plant (RPP) was the only analyzed trait, which was recorded
as the dry weight of the harvested ears divided by the total number of plants in the plot.
From the single and combined analyses of variance, it was estimated the variance
components of the statistical design. These variance components were used to estimate the
additive and dominant variance, the genetic-additive variance coefficient, narrow-sense
heritability, and realized heritability. It was also calculated the expected responses to
selection (R) of four methodologies of simple selection and of four of combined selection.
Results indicated that there were significant statistical differences between Families, HS
and FS in both populations. The interaction of HS x Env and FS x Env was significant in
both populations when four environments were considered in the combined analysis
(Combinado 1), except when they were analyzed in the combination of three environments
(years). On average, Z,, yielded 56 g plant™ more than Z,, which means an increment of
87%. This increment represents approximately 2.83 ton ha™. In absolute values, it seemed
that the additive variance of Z, did not decrease through the selection cycles, as it is
expected; however, when we considered its relationships with other parameters like the
genotypic mean and the phenotypic variance, and when the C.V.A. and the narrow-sense
heritability in both populations were compared, it was demonstrated that, effectively, the
additive variance of the RPP decreased. It was not possible make any inference about
dominance variance, because of the high number of negative estimators that were obtained.
In order to improve the precision of the estimators in the combination of HS and FS
designs, it is necessary to increase the number of families to be evaluated, and ensure
random mating in the populations. The phenotypic standard deviations from Z,, were
higher than Z, in all the cases. The standard deviations between families had the next

order: 6, > 6Fs > 6s; and within families were: Oxprs) < OxXpeas) - Numerically, the

expected responses (R) of eight methods of selection in Zy were lower than those in Z,4. In
relative terms, with respect to the mean by environment, the responses of Z, were higher
than Z,,. The R, according to the values of obtained estimators, had the next order:

Rspp > Rspuc > Rspmu > Rsy, in simple methods and Rspca > Rsppa > Rsmms >

Rsucsm, In combined methodologies. The average expected gains per seasonal cycle had

Vi
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the next order: Rgy, > Rspp > Rsuc > Rsyy- FOr all methods, the average expected gain
per cycle of Z, was lightly higher than Z,4, which means that it is still feasible to continue
the SMVE in Z,, and obtain considerable gains. Without consider the time necessary to
complete a full cycle of selection, all methodologies were superior to SMVE. SFHC
resulted 50% higher than SFMH, and Progeny Test Selection (SPP) had a double efficiency
compared to SFMH. The ear-to-row selection (SMMS) resulted higher than family
selection and mass selection. SMMS was 53% and 76% higher than SMy, in Zy and Zy,,
respectively. The SFCA was 3.2 times better than SMMS. From the comparison of
Molina’s methodologies (1979, 1988), it was revealed that SFCA resulted 60% more
efficient than SFPA, and a selection cycle requires the same amount of time in both
methodologies. The narrow-sense heritabilities were higher in Zythan in Z,4. Even though
the heritability resulted low, it is still possible to continue exploiting the additive effects by
mass selection. The realized heritability resulted even lower than the narrow sense one
(15.09-18.11%). This difference indicates that the additive variance of Z, was
overestimated. The phenotypic correlation of CVA with the expected gain per cycle and the
narrow-sense heritability was high and significant (0.839 and 0.853, respectively). On the
other hand, correlations between the expected gain per cycle and the narrow-sense
heritability were low (0.595) and no significant. The correspondence between observed and

expected gains by mass selection in all cases was very low (<50%).

Keywords: Zea mays L., families, plant breeding, mass selection, genetic
variances, ZAC. 58 variety.
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I.  INTRODUCCION

A nivel mundial, el maiz (Zea mays L.) se cultiva en mas de 160 millones de
hectareas con una produccion anual de mas de 822 millones de toneladas métricas (FAO,
2010). Duvick y Cassman (1999) estimaron que la demanda global de maiz va en aumento,
al pasar de 526 millones de toneladas en 1993 a 748 millones de toneladas estimadas para
el 2020. El rendimiento promedio del maiz en los trépicos es de 1.8 t ha™ (Paliwal et al.,
2001), con una media mundial de 5.1 t ha® (FAO, 2010), mientras que en las zonas

templadas el rendimiento promedio es de 7 t ha™ (Paliwal et al., 2001).

En México, el maiz es el alimento basico de sus habitantes con un consumo anual
per capita de 209.8 kg (Morris y Lopez, 2000). Ocupa el 70% de las tierras cultivadas, pero
aun no se ha alcanzado la autosuficiencia alimentaria, por lo que es necesario importar
anualmente en el orden de 10 millones de toneladas de grano para satisfacer la demanda
alimenticia y de la industria (Gutiérrez et al., 2002). La produccién anual de grano es
actualmente del orden de 20 millones de toneladas, sembrandose variedades criollas (85%)
y variedades mejoradas (15%) en una area mayormente de temporal (SIAP-SAGARPA,
2007). Existe un alto porcentaje de pequefios productores que afio tras afio siembran maiz
para autoconsumo y comercializan el excedente; la semilla que usan generalmente proviene

del ciclo anterior, aunque en ocasiones utilizan hibridos.

La planta del maiz, como todas las plantas, se automejora por seleccion natural,
pero lentamente; con la intervencion del hombre la evolucion se acelera (Reyes, 1990a), y
es asi como la seleccién del maiz efectuada por el hombre a través de varios siglos, y adn
milenios, en ambientes diversos, ha dado lugar a una amplia variabilidad genética de esta

especie (Garcia et al., 2002).

El mejoramiento genético de poblaciones permite generar variedades mejoradas de
polinizacion libre, las cuales son recomendables para agricultores que no cuentan con los
recursos para adquirir semilla hibrida cada afio (Hallauer y Miranda, 1981); las plantas de

estas poblaciones poseen genes superiores que al recombinarse producen genotipos
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altamente productivos. EIl incremento que se logre en cada ciclo de seleccion estara en

funcién de la variabilidad genética de la poblacion bajo mejoramiento (Chavez, 1995)

Para que el mejoramiento por seleccion sea efectivo, se requiere variabilidad
geneética en la poblacién original y que ésta sea principalmente del tipo aditivo; de lo
contrario, el mejoramiento adecuado es por hibridacion (Sprague, 1966); aunque después
de un periodo de mejoramiento por seleccion, la variabilidad disminuira y los avances seran

mas lentos y por lo tanto mas dificiles de detectar (Briggs y Knowles, 1967)

El mejoramiento genético es un proceso continuo en la formacion de nuevas
variedades e hibridos comerciales; el conocimiento de los diversos tipos de accion génica y
la importancia de estos en la determinacion de caracteres de interés econémico es bésico
para lograr avances rapidos (Wong et al., 2007), y determinar las metodologias a usar en el

mejoramiento de una poblacién (Lindsey et al., 1962).

Ya que los cambios genotipicos producidos en poblaciones heterogéneas por
seleccion natural tienden a ser impredecibles, la seleccion masal permite al mejorador
cambiar las frecuencias génicas y genotipicas en la direccion deseada (Frey, 1983);
consecuentemente, las varianzas genéticas sufren cambios que también dependen del tipo
de accion génica predominante. Como resultado final, se tiene la disminucion de dichas
varianzas cuando las frecuencias de los genes que favorecen la expresion del caracter en
cuestion, se aproximan a la unidad. Los cambios en las frecuencias génicas son tanto para

los caracteres cualitativos como para los cuantitativos (Reyes, 1990a).

Asimismo, hay varios caracteres que son altamente afectados por el ambiente y
que tienen baja heredabilidad (longitud, didmetro, nimero de hileras por mazorca, peso
seco del grano, los cuales son componentes importantes del rendimiento). La heredabilidad
de estos caracteres varia de 15 a 20%, y los avances por seleccion en éstos son lentos. Los
métodos de mejoramiento tienen por objeto, en el caso de rendimiento de grano, mover la
media genotipica de la poblacion, haciendo mas frecuentes los valores altos indicados en la

escala de mérito, cuando la variedad se siembra en varios ambientes (Reyes, 1990a).
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Cuando la varianza aditiva empieza a disminuir, tal vez sea necesario considerar
hasta qué punto es practico continuar con el mismo método de seleccion, o si debe
cambiarse por otro mas eficiente, o si por el contrario, ya no resulta econémico continuar la

seleccion y debe pensarse en la hibridacion.

Con respecto a la variedad de maiz Zac. 58, Vargas (1979) indica que hubo
avances del orden del 3% por ciclo después de 10 ciclos de seleccién masal visual
estratificada para rendimiento y sefiald la necesidad de conocer el limite de la seleccién
utilizando el mismo método; asimismo, hizo la recomendacién de llevar a cabo la seleccion
hasta el punto en que ya no se obtengan ganancias adicionales. Otra forma seria estimar el
potencial genético de la poblacion méas avanzada, compararla con la poblacion original y
hacer una prediccion de las respuestas que pueden obtenerse con el mismo método de
seleccidn y con otros métodos (Vargas, 1979). A la fecha se dispone del ciclo 24 de SMVE
en Zac. 58, por lo que es necesario evaluar los cambios en los parametros genéticos de la

poblacion mejorada y compararlos con los de la variedad original.

Pefia et al., (2002) sefialan que existen al menos 19 métodos de seleccion
recurrente propuestos para el mejoramiento de especies vegetales, siendo la seleccion masal
y la seleccion mazorca por surco lo mas antiguos y mas comunes. Estos métodos se basan
en la seleccion de los mejores individuos, las mejores familias, o de los mejores individuos
dentro de las mejores familias de una poblacién. De estos, la seleccion masal estratificada
disefiada por Gardner (1961), la seleccion masal visual estratificada (Molina, 1983), el
método de mazorca por surco (Hopkins, citado por Sprague, 1955), que corresponde a la
SFMH, y la seleccion modificada de mazorca por surco (Lonnquist, 1964), que corresponde
a la SCMH, son tal vez los métodos mas faciles, rapidos y econémicos en el mejoramiento

genético de especies aldgamas.

La seleccion masal visual estratificada (SMVE) y la seleccion de familias de
medios hermanos (SFMH), en su modalidad de mazorca por surco (SMMS) (Lonnquist,

1964), han sido efectivas para mejorar el rendimiento de grano en maiz. Garcia et al.,
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(2002) y, Claure y Méarquez (1984) indican que la eficiencia relativa por ciclo de seleccion

de la SFMH (combinada) es superior a la seleccion masal.

Vargas (1979), a partir de datos de dos poblaciones (Zac. 58 Original vy
Zac. 58 SMyp) obtuvo las respuestas esperadas de siete métodos de seleccion simples y
combinadas, pero no hace una comparacion de la eficiencia relativa entre estos métodos.
Sahagun (2001) también obtuvo la respuesta esperada de tres métodos de seleccion (SFHC,
SFMH y Seleccién combinada de HC dentro de MH), pero tampoco hace una comparacion

de la eficiencia relativa entre estas tres metodologias.

Aunque existe una gran diversidad de métodos de seleccion recurrente (Pefia y
Kannenberg, 2000), no se dispone de informacidn suficiente comparando distintos métodos
de seleccion en las mismas poblaciones base, ni considerando la respuesta esperada aun
después de ciertos numero de ciclos de seleccion. La efectividad de cualquier método de
mejoramiento depende del balance de dos fuerzas principales que afectan las frecuencias
génicas en la poblacion: seleccién y deriva genética. La respuesta a la seleccién puede

deberse a cambios en efectos aditivos, de dominancia o ambos efectos simultaneamente.

La evidencia indica que los métodos de seleccidn recurrente son efectivos para el
mejoramiento de poblaciones de maiz (Weyhrich et al., 1998); sin embargo, no es muy
claro cudl es la eficiencia relativa entre los métodos de seleccion recurrente; esto se debe a
que, aunque existen suficientes reportes de la respuesta a la seleccion en maiz, la
comparacion de la eficiencia de los métodos de seleccion ha sido dificil porque, en la
mayoria de los casos, se han usado diferentes métodos de seleccion en diferentes
poblaciones para los mismos caracteres; el mismo método se ha usado en diferentes
poblaciones para los mismos caracteres, o el mismo método fue usado en la misma
poblacion pero para evaluar diferentes caracteristicas (Weyhrich et al., 1998). La
comparacion ideal de los métodos de seleccion deberia ser aquella que involucre seleccion
para la (s) misma (s) caracteristica (s) usando diferentes métodos de seleccion, en una
misma poblacién base. En la préctica esto involucra realizar un trabajo demasiado arduo

para llevar a cabo todas las tareas de cada método de seleccion, asi como una considerable
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inversion econdmica, de tiempo y de superficie de terreno. Una forma de conocer la
eficiencia relativa de una o varias poblaciones, es mediante el calculo de la Respuesta
estimada o esperada a la seleccion (R), para lo cual es necesario estimar ciertos pardmetros
geneticos, como la media, la varianza aditiva y las varianzas fenotipicas entre y dentro de

familias, evaluadas preferentemente en varios ambientes.

En México existen pocos trabajos que comparen la respuesta esperada de
diferentes metodologias de seleccidn (simples y combinadas) en maiz a partir de resultados
reales de poblaciones. Hallauer y Miranda (1981), por ejemplo, mencionan que la respuesta
observada promedio para rendimiento en las metodologias de seleccion masal, SFMH y
SMMS es de 3.34, 10.9 y 5.49%, respectivamente. Marquez (1980) indica que la respuesta
esperada por ciclo de SFMH es 35% mayor que la de SMVE vy ésta es 4% mayor que la
SMMS, considerando una poblacion hipotética con grado de dominancia de 1.3,
frecuencias génicas de 0.5 y heredabilidad de 20%. EIl estudio teorico de la eficiencia de
diferentes métodos de seleccidon de Gallais (1993) indica que la seleccion masal es mas
eficiente que la SFMH en situaciones donde no se cuenta con campo de invierno para la
recombinacién, y no necesariamente en caracteres de alta heredabilidad. EI mismo autor
indica que la SM es también mayor a la SFHC en un amplio rango de situaciones reales.
Sin embargo, Webel y Lonnquist (1967) indican que la SMMS fue mas efectiva que la
seleccion masal en la mejora del rendimiento. Choo y Kannenberg (1979) mencionan que
pocos datos empiricos limitados relacionan las eficiencias relativas de los métodos de SM,

SMMS vy seleccion de autohermanos (Sy).

Las eficiencias relativas de algunos métodos han sido estudiadas por comparacion
de ganancias esperadas estimadas a partir de modelos matematicos, y a partir de
simulaciones, como la hecha por Choo y Kannenberg (1979) donde se indica que con una
alta heredabilidad, la seleccion masal es mas efectiva que la SMMS, pero a la larga ésta es

mas efectiva bajo condiciones de baja heredabilidad.

En tomate de cascara, Pefia et al., (2002) encontraron que en la respuesta estimada

a la seleccion para rendimiento, la SFMH y la SCMH fueron 34 y 18% superiores a la
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SMVE, respectivamente; mientras que en base a la respuesta observada, la SMVE vy la
SFMH fueron similares en su eficiencia para incrementar el rendimiento total (2.5 y 2.8%,

respectivamente), en tanto que en la SCMH no hubo ganancia en éste caracter (0.2%).

En ocasiones los resultados son contradictorios, lo que puede deberse a los tipos de
poblacion analizados en cada caso, la magnitud de la heredabilidad, las relaciones de
varianzas fenotipicas, las intensidades de seleccion, los ambientes de seleccion vy
evaluacion, la relaciéon de varianza aditiva respecto a la de dominancia, la interaccion
genotipo-ambiente, la precision de las estimaciones, el tamafio efectivo de las poblaciones y
el equilibrio genético (Nyquist, 1991; Molina, 1992; Sahagun, 1995).

Las comparaciones entre metodologias de seleccion han sido hasta ahora empiricas
y matematicas, en poblaciones hipotéticas, y en casos donde se toman en cuenta solo los
numeradores, pero no los denominadores de las formulas de prediccion de la respuesta a la
seleccion. Por ello se requiere hacer comparaciones basadas en datos experimentales reales
obtenidos en poblaciones de maiz, para conocer la factibilidad de emplear el método de
seleccion mas conveniente. Para este propdsito se plantea emplear los estimadores de
parametros genéticos de la poblacién base de maiz Zacatecas 58 en sus versiones Original
(Zo) y Seleccionada (Z4) para estimar la respuesta a diferentes metodologias de seleccidn
simple y combinada, y hacer la comparacion relativa entre las diferentes metodologias

basdndose en sus respectivas respuestas experimentales.
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1.1.  Objetivos

El presente trabajo tuvo lo siguientes objetivos: a) Estimar las varianzas genéticas
aditiva y de dominancia para rendimiento de mazorca por planta de las variedades
Zac. 58 Original (Zo), y del compuesto Zac. 58 SMy,4 (Z24), b) Estimar la respuesta teorica
de diferentes metodologias de seleccion y su eficiencia relativa, y ¢) Comparar la respuesta

esperada o tedrica de la SMVE con la observada a través de 24 ciclos de seleccion.

Para tal fin, se evalud el rendimiento en cuatro ambientes, de 35 familias de
medios hermanos (FMH), y de 35 familias de hermanos completos (FHC), derivadas de Zy;
asi como de 40 FMH y 40 FHC, derivadas de Z4. La informacion obtenida de la evaluacion
de las FMH y FHC fue la base para estimar las varianzas genéticas de ambas poblaciones y

las respuestas teoricas de las diferentes metodologias de seleccion.
El trabajo se desarrollé considerando las siguientes hipotesis:

a) El proceso de seleccion a que ha sido sometida la variedad Z, ha producido cambios
en sus frecuencias génicas para rendimiento; como consecuencia, se han modificado

la media fenotipica y las varianzas genéticas.

b) La varianza genética aditiva disminuye conforme aumenta el namero de ciclos de
seleccion en la variedad de maiz Zo; por tal razon la varianza aditiva de Z, debe ser

mayor que la de Z,.

c) La media fenotipica se incrementa conforme aumenta el numero de ciclos de

seleccion en la variedad original.; por ésta razon Xz, debe ser mayor que X7, .

d) EIl valor de los estimadores de varianza genética aditiva y varianza genética de
dominancia indicaran la factibilidad de poder continuar el proceso de seleccion en

ciclos superiores al ciclo 24 de seleccién masal.
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€)

f)

9)

Los valores de la respuesta estimada a la seleccion de los métodos combinados son

mayores a las de las metodologias simples.

Las respuestas esperadas a la seleccion de los métodos familiales son superiores a las
de la seleccion masal, ya que en los primeros, los efectos ambientales son mas

controlables que en la segunda.

La respuesta esperada a la seleccion masal debe ser consistente en magnitud con la

respuesta real observada en los 24 ciclos de SMVE.
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Il.  REVISION DE LITERATURA

2.1. Parametros genéticos y su utilidad

En estudios de genética cuantitativa es importante conocer la variacion genética de
las poblaciones vegetales en relacion con caracteres de importancia econémica. La
aplicacion de metodologias de mejoramiento depende de esta variabilidad, la cual se puede
analizar por medio de sus parametros genéticos (Sprague, 1966). Gardner (1963) v,
Robinson y Cockerham (1965) sefialan que los parametros genéticos de mayor interés para
genetistas y mejoradores son: varianza aditiva, variancia de dominancia, varianza epistatica
y la varianza de interaccion entre efectos genéticos y ambientales, asi como diversas
correlaciones, entre las que se hallan las correlaciones genéticas entre caracteres

cuantitativos, correlaciones ambientales y correlaciones entre ambientes y genotipos.

La media genotipica de una poblacion depende directamente de las frecuencias
génicas, el grado promedio de dominancia de los genes y los valores genotipicos, mientras
que la varianza genotipica es una medida de la dispersion o agrupamiento de los valores
individuales respecto a la media (Falconer y Mackay, 1996).

La estimacion de los parametros genéticos es indispensable cuando una poblacién
se ha sometido a un proceso continuo de seleccion y se desea saber qué tan efectiva ha sido

ésta en producir cambios favorables (Allard, 1975; Vargas et al., 1982).

Dos son los propositos que se persiguen al estimar los parametros genéticos
(Robinson y Cockerham, 1965):

a) Suministrar informacion sobre la naturaleza de la accién de los genes y,

b) Suministrar la informacion basica que se utilizara en los programas de mejoramiento
genético de una poblacion, o posiblemente, la informacion necesaria para el

desarrollo de nuevos enfoques del mejoramiento genético de plantas y animales
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Fisher (1918) y Wright (1935) fueron los primeros en dividir la varianza
genotipica en tres fracciones: la primera se debe a la suma de los efectos aditivos de los
genes; la segunda resulta de la suma de los efectos de interaccion alélica intralocus; y la
tercera se debe a la suma de los efectos de interaccion interloci, los cuales pueden ser del
tipo aditivo x aditivo, aditivo x dominante, dominante x aditivo y dominante x dominante,
para el caso de dos loci con dos alelos cada uno (Cockerham, 1954; Kempthorne, 1954;
Molina, 1992).

La interaccion de los efectos intralocus e interloci con el ambiente genera la
fraccion de varianza de interaccion genotipo-ambiente, al considerar la varianza fenotipica

o total.

Cockerham (1959) propuso que el valor fenotipico (P) se puede expresar como una

funcién del genotipo (G) y el ambiente (E), de lo cual se generan dos modelos:

P=GxE
P=G+E+(GxE)

El modelo aditivo tiene la ventaja de ser mas sencillo que el multiplicativo, por lo

que es el mas usado.

En vez de valores también pueden emplearse los respectivos efectos o
desviaciones de la media de los cuales resulta un modelo fenotipico de efectos. Tales
efectos son los responsables de las diversas fracciones en que puede descomponerse la

varianza fenotipica (Falconer, 1970; Molina, 1992); éste modelo es:

Pij =u+gi+ ¢ + (ge)

Reyes (1985) y Marquez (1971) mencionan que en el caso de la seleccion masal
estratificada (Gardner, 1961), se elimina el componente ambiental o ecolégico del modelo

aditivo; en adicion, quiza también se anule el efecto de la Interaccion Genotipo x Ambiente

10
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(G x E); de esta manera, el fenotipo representa al genotipo, si la varianza genética aditiva es

alta, quedando la expresion:

F=G

Para que la seleccidn sea mas eficiente, Molina (1961) citado por Marquez (1971),

propone la siguiente formula de ajuste:

V= -Y)+7Y.

Donde ?l-j es el rendimiento ajustado de la planta j del sublote i;Y;; es el
rendimiento real de la misma planta; ¥;. es la media de todas las plantas del sublote i.; y Y.

es la media general o media de todas las plantas de todo el lote.

Marquez (1971) hizo la interpretacion genética de la Formula de Molina, segun la

siguiente identidad:

Y=V +{ - 1)+ (Y - )

Donde Y;; es el rendimiento sin ajustar de la planta j del sublote i; Y. es la media
general de rendimiento del lote de seleccion; (Y;. — Y.) es el efecto del sublote i, es decir,
un efecto ambiental; (Y;; — Y;.) es el efecto genotipico de la planta j del sublote i, cuando

se considera nula la variacion dentro del sublote, o sea

Yij:Y--I_ej_i_gi = ?'+gi+ej = ,Ll+gi+€j
La férmula de ajuste se obtendra como sigue
Vj— o -V)=V.+(V =) =9
Vij = u+g;

Donde el valor ajustado ¥;; corresponde al valor genotipico de la planta j del

sublote i, o sea, la diferencia entre el valor fenotipico ¥;; y el efecto ambiental (¥;. — Y..).

11
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En poblaciones de especies aldgamas como el maiz, estan presentes todos los tipos
de accion génica: intralocus (aditividad y dominancia), interloci o epistasis de todos los
tipos (Molina, 1992). Hasta ahora, los modelos matematicos para estimar parametros
geneticos de poblaciones ignoran epistasis y suponen equilibrio de ligamiento; los mas
comunes son: Disefios I, 11 'y 111 de Comstock y Robinson (1948, 1952) y disefios dialélicos
de Griffing (1956). Con base en estos modelos ha sido posible estimar las varianzas
genéticas aditiva y de dominancia de diferentes tipos de poblaciones de maiz de

polinizacion libre.

El proceso de seleccion incide directamente sobre las frecuencias génicas; por lo
tanto, las varianzas genéticas sufren cambios que dependen del tipo de accién génica
predominante. Como resultado, esas varianzas se aproximan a cero cuando las frecuencias
de los genes favorables para la expresion de un caracter se aproximan a la unidad (Vargas
etal., 1982).

En el caso del maiz, para que la seleccion sea efectiva, se requiere que la
variabilidad genética en la poblacion sea del tipo aditivo, de lo contrario, el método de
mejoramiento adecuado es la hibridacion (Sprague, 1966). Después de un periodo de
mejoramiento por seleccion, la varianza aditiva decrecerd y los avances serdn mas lentos y
por lo tanto mas dificiles de detectar (Briggs y Knowles, 1967). En poblaciones de maiz no
mejoradas la proporcion de varianza genética aditiva es mayor que la varianza genética de
dominancia, pero la proporcion disminuye conforme aumentan los ciclos de seleccion
recurrente (Hallauer y Miranda, 1981; Marquez, 1987; Molina, 1992), pues este tipo de
seleccion explota principalmente la varianza genética aditiva. En contraste, ambas
varianzas, aditiva y de dominancia pueden explotarse combinando metodologias de

seleccion e hibridacion.

La varianza aditiva es el componente mas importante, ya que es la causa principal
del parecido ente parientes y, por lo tanto, el principal determinante de las propiedades
genéticas observables de la poblacion y de la respuesta de ésta a la seleccion. Mas aun, es el

Unico componente que puede estimarse directamente a partir de las observaciones hechas

12



Revisién de Literatura

en la poblacion. En la practica la particion importante se refiere a la varianza aditiva versus
todo el resto; éste comprende a la varianza genética no aditiva y a la varianza ambiental.

Esta particion se expresa mas convenientemente como (Falconer, 1970; Molina, 1992):

e le
Ve
Donde h? es la heredabilidad en sentido restringido o porcentaje de la Vp que

representa la V.

Para el caso de seleccion, los estimadores de los parametros genéticos son usados
en la determinacion de la heredabilidad de los caracteres (dada por la relacion entre la
varianza aditiva y la varianza total), y para la prediccion del avance genético o respuesta
esperada (Falconer, 1970) se emplean componentes extra como el diferencial de seleccion y
la desviacion estandar fenotipica del carcter que se trata de mejorar, comunmente el

rendimiento de grano 0 mazorca por planta.

Con base en los trabajos de Fisher (1918) y Wright (1935), Comstock y Robinson
(1948, 1952) propusieron los disefios de apareamiento I, Il y Il (conocidos como Disefios
de Carolina del Norte), para estimar las varianzas genéticas aditiva y de dominancia de
poblaciones, suponiendo herencia diploide, ausencia de epistasis y equilibrio de ligamiento
en la poblacion por estudiar. La suposicién de ausencia de epistasis fue estudiada por
Stuber et al., (1966), quienes encontraron que la fraccion de varianza epistatica era

practicamente insignificante, comparada con las otras fracciones de varianza genotipica.

Asimismo, a partir de los conceptos de aptitud combinatoria general y especifica
de Sprague y Tatum (1942) surgieron los disefios dialélicos, cuya formalizacién fue
efectuada por Griffing (1956) para estimar la varianza genética aditiva y la de dominancia.
Rawlings y Cockerham (1962a, 1962b) hicieron una extension al concepto de estos disefios
hacia los disefios de apareamiento trialélicos (cruzas trilineales posibles de n lineas) y
cuadrialélicos (cruzas dobles posibles de n lineas).
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La estimacion de varianzas genéticas en poblaciones de maiz generalmente se ha

hecho mediante los Disefios | y Il de Comstock y Robinson (Sahagun, 2001).

En algunos casos se han utilizado familias de medios hermanos maternos (FMHM)
para estimar la varianza genetica aditiva (Vanegas et al., 1984; Jobet y Barriga, 1988;
Marquez et al., 1994; Ramirez y Herrera, 1994; Pefia, 1998) y la combinacion de FMHM
con familias independientes de hermanos completos (FIHC) (Jan-Orn et al., 1976; Dhillon

et al., 1984) para estimar la varianza genética aditiva y la de dominancia.

El disefio de FMHM se puede generar a partir de mazorcas de polinizacién libre de
una poblacién de maiz en equilibrio de Hardy-Weinberg y de ligamiento (cuyos individuos,
semilla y luego plantas constituyen una familia de medios hermanos). Otra forma de
obtener las familias es por cruzas fraternales masivas en la poblacion en estudio (Méarquez y
Sahagun, 1994). El disefio de FIHC consiste en hacer cruzas planta a planta y la cruza

directa o la mezcla de las cruzas directa y reciproca constituyen una FIHC (Sahagun, 2001).

Marquez y Sahagun (1994) y Méarquez et al., (1994) indican que teGricamente se
pueden obtener estimadores mas precisos de varianza genética aditiva con FMHM que con
el Disefio | (de Comstock y Robinson, 1948), y sefialan que la metodologia puede hacerse
extensiva a FIHC. El uso de estos disefios se justifica debido a que el Disefio | es laborioso,
y es dificil cruzar una sola planta macho con varias plantas hembra por la dificultad de que
las floraciones coincidan (Marquez et al., 1994).

Marquez et al., (1994) y Marquez y Sahagun (2000) indican que la varianza

genética total (c2) se puede expresar también como las varianzas entre (B) y dentro (W) de

familias:
0¢ = Ofg + Ol
Asi, para FMHM: 04 = 402,y 04 = oby — 30t
y para FIHC: 04 = 303 — 0%ye, Y 0% = 2(0hyg — 0%¢)
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Para estimar las varianzas genéticas (B) y (W) se requiere la estimacion de o%, y
o2, que estan confundidas en oZ,. Al tomar o%, como estimador de o%,, o4 estara
subestimada en FHC y o3 estard sobreestimada en FMHM y subestimada en FIHC.
Marquez et al., (1994) y Marquez y Sahagun (2000) sugieren el empleo de un experimento
donde se siembre una poblacidn genéticamente homogénea (como cruzas simples de lineas

homocigoéticas) para estimar o7g.

Marquez y Sahagun (2000) plantean que desde el punto de vista genético
cuantitativo, los estimadores de los componentes de varianza genética no son los mismos
para el Disefio de Familias de Medios Hermanos Maternos (DFMHM) que para el Disefio
de Familias Independientes de Hermanos Completos (DFIHC). Sin embargo, no se puede
establecer una aseveracion general sobre la magnitudes relativas de los estimadores de 0,2&
ya que estos dependen de los valores relativos de 0%, 03,02 y o4,. Para una serie de
valores particulares de o%,0%,02y o, asignados por Marquez y Sahagin (2000),
pretendiendo aproximarse a condiciones reales, estos autores encontraron que la o4 de
FIHC fue mayor a la 64 de FMHM. Sin embargo, las diferencias empiricas reportadas
fueron muy pequefias. Asimismo, en la o3, las diferencias fueron muy pequefias. Asi, para
la 0% el estimador del DFMHM fue mas preciso que el Disefio 1, y para la o3 el estimador

del DFIHC es mas preciso que el del Disefio | (Marquez y Sahagun, 2000).

Marquez y Sahagun (2000) indican que por insuficiente muestreo de hembras
dentro de machos, frecuentemente se tienen estimaciones negativas de la varianza de
dominancia (Marquez, 1968). Marquez y Hallauer (1970) explican que para evitar
estimadores negativos de varianza de dominancia, el nimero de hembras por macho tendria
que ser de un minimo de ocho, lo que implica que con el polen de una sola planta se tienen

que fecundar los jilotes de ocho plantas hembra cuando menos.

Asimismo, Sahagun (1997) menciona que dado que la planta de maiz tiene una
sola inflorescencia femenina, para el Disefio Il se requiere autofecundar plantas al azar y

hacer los cruzamientos entre lineas S;; por lo tanto un Disefio 11 modificado de machos Sy y
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hembras S; genera estimaciones mas precisas de varianzas genéticas que el Disefio Il

original.

Los estimadores de las varianzas pueden sesgarse por efectos de la interaccion
geneético-ambiental, cuyas varianzas pueden superar a las mismas varianzas geneticas, por
lo cual es necesario que las estimaciones se hagan en varios ambientes (Vargas et al.,
1982), ya que los sesgos dependen de la magnitud de dicha interaccion (Gardner, 1963;
Comstock y Robinson, 1951; Cockerham, 1963). Asimismo, la falta de equilibrio de
ligamiento puede provocar sesgos ya que, segun Robinson et al., (1960), la varianza de
dominancia aumenta y la varianza aditiva puede aumentar o disminuir, dependiendo de la

preponderancia de ligamientos iniciales en la fase de repulsion o de acoplamiento.

Comstock y Robinson (1951) sefialan que se espera que los estimadores obtenidos
en una sola localidad, sean buenos para ser aplicados en trabajos en esa misma localidad y
poblacion, aunque no es correcto hacer extrapolaciones a otras localidades, y menos aun a
otras poblaciones, ya que, segun Cockerham (1963), solo en muy raras ocasiones es posible

interpolar datos entre poblaciones.

Moll y Stuber (1974) indican que en los diversos trabajos efectuados en maiz, es
muy comun encontrar significancia en los componentes de variancia debida a interaccion
genotipo-ambiente, y que tanto las fracciones de interaccion del tipo aditivo x ambiente
como no aditivo x ambiente, son comdnmente mayores que los mismos estimadores de

varianza aditiva y no aditiva, respectivamente.

Dickerson (1963) dice que por definicién, la varianza aditiva (debida al efecto
promedio de los genes) contribuye totalmente al avance genético de seleccion, dependiendo
del método que se aplique, pero la dificultad es conocer qué proporcion de la varianza
genotipica en una generacién dada, es debida a efectos génicos no susceptibles de
alteracion por los cambios ambientales que pueda haber en la préxima generacién. Por lo
tanto la fraccion real de la varianza aditiva se dilata o contrae, dependiendo de la magnitud

de la interaccion genético-ambiental entre una y otra generacion.
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Robinson et al., (1954) estudiaron en maiz las varianzas aditivas, de dominancia y
el grado de dominancia para rendimiento de grano y otros siete caracteres mediante el
Disefio I; tanto la varianza aditiva como la de dominancia resultaron sobreestimadas, pero
sin causar problema cuando la sobreestimacion es proporcional; indicaron que eésta
sobreestimacion puede deberse a la interaccion genotipo x ambiente, herencia no diploide,

epistasis y desequilibrio de ligamiento, siendo este Ultimo una de las causas mas frecuentes.

También, Robinson et al., (1954) indican que cuando la varianza aditiva esta
sobreestimada, puede estarlo también la respuesta tedrica a la seleccion; pero si en la
poblacion existe una buena cantidad de varianza aditiva y aun asi no se encuentra en la
practica una respuesta alta en al caracter de interés y en esa poblacién, el caracter puede
estar ligado a una baja en el poder reproductivo del individuo, pudiendo encontrarse que en
pocos ciclos de mejoramiento se agota la respuesta a la seleccion y al hacer el calculo de la

respuesta teorica, ésta resulta todavia alta.

2.2.  Seleccién y avance genético

Allard (1975) menciona que la seleccion puede actuar mediante diversos
mecanismos en las poblaciones: variando las frecuencias génicas, las combinaciones de
genes o el conjunto de combinaciones de genes preexistentes en la poblacion; asi mismo el
resultado de la seleccién puede generar tres respuestas perceptibles fenotipicamente:
cambio en las proporciones de genotipos preexistentes, acompafiado de una desviacion de
la media poblacional; también puede ocasionar aparicion de nuevos genotipos y, por

Gltimo, cambios en la variabilidad de la poblacion.

El efecto esperado de la seleccion es el cambio en la direccion correcta de las
frecuencias génicas de la poblacion original; sin embargo, los cambios de las frecuencias
génicas son imposibles de estimar cuando se trata de caracteres cuantitativos. Los efectos
de la seleccion pueden medirse en términos de pardmetros estimables, como medias,
varianzas y covarianzas, puesto que en ellas se reflejan los cambios de las frecuencias
génicas (Falconer, 1970). EI cambio producido por la seleccion que méas atencion ha

recibido es el de la media de la poblacion, denominado avance genético o respuesta a la
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seleccion (R) (Molina, 1992). Esta respuesta se define como la diferencia entre el valor
fenotipico medio de la progenie y el de la generacidn progenitora antes de la seleccion. La
medida de la seleccion aplicada, es la diferencia entre la media de los progenitores
seleccionados y la media de la poblacién (S = X; — X,), la cual es denominada diferencial
de seleccion (S) (Falconer, 1986; Molina, 1992).

El tipo de accion génica incide directamente sobre la magnitud y secuencia que
siguen las varianzas genéticas, a medida que se producen cambios acumulativos en las
frecuencias génicas involucradas en el caracter a seleccionar. Asi, cuando hay aditividad
pura, la varianza aditiva, que es la Unica varianza genética existente en tal caso, se
incrementa hasta el punto en que las frecuencias génicas son iguales a 0.5; a partir de este
punto la varianza empieza a disminuir. Cuando hay sobredominancia pura la variancia
genotipica permanece practicamente constante en frecuencias entre 0.2 y 0.8, observandose
ademas un maximo en la varianza de dominancia en frecuencias de 0.5, mientras que en
este mismo punto la varianza aditiva es nula y maxima en frecuencias iguales a 0.15 y 0.85;
por ultimo, cuando hay dominancia completa, las varianzas aumentan hasta alcanzar un
maximo, a partir del cual comienzan a declinar: el de la varianza de dominancia se halla
cuando g =0.5; el de la varianza genotipica cuando q =0.7 y el de la varianza aditiva
cuando g = 0.75 (Falconer, 1970).

Con base en lo anterior, puede considerarse que la seleccion, con la que se espera
producir un cambio de frecuencias mas 0 menos lento, trae como consecuencia en la mayor
parte de los casos (si se considera que la dominancia parcial o completa es el tipo de accion
génica mas comun) un aumento inicial en las varianzas genéticas, y solo con frecuencias

génicas de los alelos favorables muy altas, un rapido declive de la varianza aditiva.

Allard (1975), al considerar los resultados de 50 ciclos de seleccion para contenido
de aceite y proteina en maiz en Illinois, dice que en los caracteres que son gobernados por
un gran namero de genes de efectos pequefios, hay un cambio de frecuencias tan infimo que
la fijacién de genes es muy lenta, en cuyo caso las manifestaciones fenotipicas que se

obtienen son las que se observaron en el ejemplo citado: cambio gradual de la media
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poblacional, aparicion de fenotipos superiores a los encontrados en la poblacion original y
nula o pequefia disminucion en la variabilidad genética. Estos resultados, no obstante, no

son tipicos en el caso de seleccion para rendimiento, segln el mismo Allard.

El ligamiento, dice Allard (1975), explicando una hipotesis expuesta por Mather
(1943) y Mather y Harrison (1949), también es una causa del cambio de varianzas a traves
de la seleccién. Las poblaciones que han estado en equilibrio, comienzan a liberar
variabilidad potencial cada vez que, mediante el entrecruzamiento cromosémico, se van
formando nuevos genotipos extremos, que probablemente no existian en poblaciones con
equilibrio de ligamiento, adaptadas a un tipo mas o menos constante de condiciones

ecoldgicas.

Cuando no es posible probar la ausencia de epistasis, tiene que suponerse su
existencia, de otra forma fendmenos genéticos como la heterosis serian ain mas dificiles de
ser explicados. Sobre el papel del ligamiento, Marquez (1985) indica que este tiende a
reducir la variabilidad genética aunque estrictamente lo que se reduce es el nimero de
genotipos. Considerando que en especies alégamas no siempre se parte de poblaciones
naturales de apareamiento aleatorio, con frecuencia se usan poblaciones sintéticas y
compuestos que se forman con mezclas de lineas y variedades, respectivamente, y que un
caracter cuantitativo esta determinado por un numero de genes mucho mayor que el nimero
de cromosomas, es de esperarse que muchos de los loci estén ligados. Por tales motivos, si
los resultados reales no coinciden con los teoricos, el ligamiento seria una posibilidad para

explicar la falta de consistencia entre la teoria y la practica.

La magnitud de la respuesta a la seleccion esta dada por el tipo de seleccion en si,
por la intensidad o presién de seleccidn y, en cuanto se refiere a la poblacion, por las
frecuencias génicas, el tipo de accion génica y la heredabilidad (h?) del caracter a
seleccionar, siendo esta una funcion de la varianza aditiva y de la variabilidad fenotipica
total (Falconer, 1970).

Empig et al., (1972) y Falconer (1970) expresan la respuesta a la seleccion, en

funcion de las varianzas aditiva y fenotipica, para los métodos de seleccién méas conocidos
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en alégamas. Dichos métodos han sido divididos en simples y combinados. Los métodos
simples mas usados en alégamas son: seleccion masal, selecciéon individual (también
Ilamada seleccion masal con control de los dos progenitores) y seleccidon familial; entre
estos se cuentan la seleccion de familias de medios hermanos, familias de hermanos
completos y familias de lineas autofecundadas (S;) o de autohermanos (denominadas asi

por Marquez, 1980).

Falconer (1970) indica que la estimacién de la respuesta a la seleccién es valida
para un solo ciclo y depende de la heredabilidad del caracter en la poblacion progenitora, de
modo que al cambiar las frecuencias génicas por la seleccion, las propiedades genéticas de
la siguiente generacién no son las mismas que las de la generacion progenitora. Sin
embargo, la experiencia muestra que la respuesta se mantiene con cambios pequefios a
través de diez 0 méas generaciones (Gardner, 1961; Vargas et al., 1982; De Jesus et al.,
1990; Villanueva et al., 1990; Sahagun et al., 1991).

Marquez (1980) describe nueve métodos de seleccion combinada para maiz, al
considerar tres tipos de familias: (1) Medios Hermanos (MH), (2) Hermanos Completos
(HC) y (3) lineas S; o Autohermanos (AH) y tres tipos de polinizacion: libre, cruzas planta
a planta y autofecundacién; ademas calcula la respuesta a la seleccion para los métodos en
que no se habia hecho. Entre otros métodos incluye el de la seleccion individual de
Taboada (Mufioz y Santacruz, 1996), el de seleccion modificada de mazorca por surco de
Lonnquist-Paterniani (Lonnquist, 1964), el de progenies autofecundadas (Molina, 1979) y
la seleccién familial de hermanos completos con polinizacién por cruzas planta a planta de
Villena y Johnson (1972). ElI método propuesto y usado por Molina (1977) y Molina (1979)
denominado seleccion familial de progenies autofecundadas, constituye una combinacién
de seleccién de familias de medios hermanos y seleccion individual dentro de éstas,
mediante autopolinizacion de plantas preseleccionadas dentro de cada familia (es decir,
seleccion masal con control de ambos progenitores, o seleccion individual como también es
denominada por Marquez, 1980) es el doble de eficiente que el de Lonnquist-Paterniani,
pero requiere un ciclo de cultivo mas para recombinacién, por lo que el avance por ciclo de

seleccion es igual al de seleccion modificada de mazorca por surco (SMMS). Sin embargo,
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Molina, (1988) propuso una metodologia que llamé seleccion familial combinada
alternante (SFCA); en ésta metodologia se hace un ciclo de seleccion familial de progenies
autofecundadas en el primer ciclo agricola y un ciclo de seleccién de familias de
autohermanos y seleccién masal, en el segundo ciclo agricola; un ciclo de SFCA requiere
de dos ciclos agricolas y es equivalente a cuatro ciclos de SMMS que requieren de cuatro

ciclos agricolas.

Molina (1992) a su vez, describe dos métodos de seleccion masal: con control s6lo
del progenitor femenino (SM;) y con control de los dos progenitores (SMy), y cuatro
métodos de seleccion familial: seleccion de familial de medios hermanos (SFMH),
seleccion por prueba de progenie (SPP), seleccion familial de hermanos completos (SFHC),
y seleccion de familias de autohermanos o lineas S; (SAH); de la combinacion de las
anteriores, Molina (1992) menciona seis metodologias de seleccion combinada de las nueve
descritas por Marquez (1980). Estas seis metodologias resultan de combinar la seleccion
interfamilial de MH, HC y AH con las dos de seleccion masal (SM; y SM,) (intrafamilial),
y equivale a la combinacion de seleccion de familias de MH, HC y AH con las dos formas

de polinizacion: libre y autofecundacién.

2.2.1. Cambios en las varianzas genéticas producidos por seleccion

Cuando en la poblacién la accion génica es solo aditiva (d =0), la varianza
genética aditiva aumenta cuando en la seleccidn se parte de poblaciones con frecuencias
génicas inferiores a 0.5 para el caracter de interés. Dichas frecuencias génicas se
incrementan por efecto de la seleccion, la varianza genética aditiva alcanza un valor
méaximo cuando las frecuencias génicas en cuestion son de 0.5 y tiende a disminuir
conforme las frecuencias génicas del caracter de interés son altas (Falconer, 1970; Molina,
1992).

Uno de los primeros resultados sobre cambios en la variabilidad genética es el de
Winter (1929, 1974) con la seleccion para mayor contenido de aceite y proteina en la
variedad de maiz Burr's White durante el periodo de 1896 a 1924. La variabilidad se midio

con la formula de Weinberg, la desviacion estandar y el coeficiente extramodal. Este autor
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encontro que las lineas con alto contenido de aceite y alto contenido de proteina mostraron
incrementos en su variabilidad y hubo una disminucion en las de bajo contenido de aceite y

bajo contenido de proteinas.

En estimacion de varianzas genéticas en varias poblaciones hibridas y variedades
de maiz de polinizacién libre en diferentes ciclos de seleccion, Robinson y Comstock
(1955) encontraron que con la seleccion se redujo la varianza genética aditiva en las
poblaciones de la variedad jarvis, y en las cruzas NC34xNC45 'y CI21xNC7, pero en la

variedad Weekley hubo un incremento.

Moll y Robinson (1966) estimaron las varianzas genéticas aditiva y de dominancia
en las poblaciones de maiz (CI21xNC7)F,, Jarvis € Indian Chief Sometidas a seleccion de
familias de hermanos completos. En la poblacion (c121xNC7)F, despues de seis ciclos, la
o2(0} x 10°) pas6 de 24 + 3 a 16 + 4; en la variedad Jarvis paso de 30 + 4253 + 22 y en la
variedad Indian Chief el cambio fue de 17+4 a 44 + 22 en cuatro ciclos; es decir en la F, de

la cruza (cI21xNc7), la ¢? disminuy6, mientras que en las otras dos variedades aumento.

Lonnquist et al., (1966) encontraron que la relacion a2 /o3 del rendimiento en la
variedad de maiz Hays Golden, paso de 0.83 a 2.27, estimadas con el Disefio I. Gardner
(1969), en Hays Golden y su compuesto del décimo ciclo de seleccién masal, encontré que

la relacion o2 /a5 cambio de negativa a 0.32.

Vargas et al., (1982), también con el Disefio | en la variedad de maiz Zac. 58,
encontraron que después de diez ciclos de SMVE rotativa que la relacion o7 /a3 paso de
1.02 a 0.10 en rendimiento. Celis et al., (1986), quienes trabajaron con los mismos
materiales y metodologia que Vargas et al., (1982), encontraron estimadores de o mayores
para la poblacion mejorada que para la poblacion original; ademas encontraron
estimaciones negativas de o y de o3; atribuyeron los cambios a que el nimero de machos

y de hembras por macho fue inferior a lo recomendado por Méarquez y Hallauer (1970).
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Moll y Smith (1981), en un compuesto formado por dos variedades de maiz que
llamaron 1¢ — Dc, encontraron que, después de cinco ciclos de seleccién familial de
hermanos completos, la relacion o2 /o3 para rendimiento pas6 de 1.78 a 4.76, lo que
atribuyeron a que en los primeros ciclos de seleccion, quiza en el segundo, se redujo la
frecuencia de genotipos segregantes pobremente adaptados, y con ello se redujo la varianza

de dominancia respecto a la aditiva.

Sahagun et al., (1991), encontraron en la variedad de maiz Zac. 58, con el
Disefio I, que la relacion o2 /o3 pasé de 2.44 a 1.02 y a 1.12 en los compuestos de
seleccion masal in situ ciclo 12 y seleccion masal rotativa ciclo 18, respectivamente. Esto
indica que la seleccion masal in situ ciclo 12 explotd mas eficientemente la varianza aditiva
que el compuesto de seleccién masal rotativa. Asimismo, el C.V.A. disminuyo de 21.55 a
16.12 y 13.95, respectivamente en los compuesto antes citados (Sahagun y Molina, 1994),

lo cual refuerza la aseveracion anterior.

Con el Disefio Il, Hallauer (1970) encontré6 que después de cuatro ciclos de
seleccion reciproca recurrente, la relacion o2 /o3 para rendimiento de grano disminuyd de

0.78 a 0.54 en la poblacion Stiff Stalk Synthetic; y de 2.50 a 1.30 en la variedad Corn Borer.
2.2.2. Cambios en la variabilidad genética debidos a la endogamia

En el mejoramiento genético la endogamia de una poblacién es importante porque
reduce la variabilidad genética y genera depresion endogamica, reduciendo con ello la
ganancia genética esperada por efecto de la seleccién (Sahagin y Garcia, 2009). En
cultivos donde se practica la seleccién masal, como es el caso del maiz, cada generacion
puede considerarse como resultado del apareamiento aleatorio de los mn individuos
provenientes de n familias de m medios hermanos cada una. El tamafio finito de estas
poblaciones es la fuente de endogamia que, como ya se menciond, puede producir
depresion endogamica y perdida de variabilidad, ambas causantes de una reduccion en la

ganancia genética que se esperaria en un programa de mejoramiento genético por seleccion.
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En las poblaciones de plantas alégamas se producen apareamientos entre parientes, aun

cuando la reproduccion sea por apareamiento aleatorio (Sahagun y Garcia, 2009).

En el caso de la poblacién ideal (Falconer y Mackay, 1996), la formula general
para la endogamia de un conjunto infinito de individuos no emparentados y con un
coeficiente de endogamia igual a cero en la generacion 1 (F;) es igual a 1/2N, y contribuyen
a él solo las autofecundaciones. En las generaciones subsecuentes, al coeficiente de
endogamia contribuyen, ademéas de las autofecundaciones, también las cruzas entre
individuos emparentados (Sahagun, 2006), pudiendo expresarse el coeficiente de
endogamia de la generacion t (t=2, 3,...) como (Falconer y Mackay, 1996):

Fo= 4 (1= ) Foy

Esta formula es la del coeficiente de endogamia de la poblacion ideal basica
(Falconer y Mackay, 1996) en la que el paso de la generacién t-1 a la generacion t (t =1, 2,
3,...) se hace mediante el apareamiento aleatorio de los individuos de una muestra al azar
de tamafio n de la generacion t-1. Esta formula, sin embargo, no refleja los cambios en la
endogamia de una poblacion bajo seleccion masal, en la cual influye la presion de seleccion
y el numero de familias 0 mazorcas y los individuos de cada una de ésta que conformaran

la poblacion de bajo seleccion.

Ante este panorama, Sahagun y Garcia (2009) dan una formula general para el

calculo del coeficiente de endogamia de una poblacion bajo seleccion masal, la cual es:

0.5
_ 1+Fr4 [(Ne(v)/Q) _1][1+F’t—2+6F't_1
2Ne() Nor)

’ ] -y ’
F +[1= Ny = )] F'ecs

2.2.3. Laseleccion masal y los avances obtenidos

Sprague (1955) y, Moll y Stuber (1974), sefialan que desde principios del siglo

pasado, la selecciébn masal era considerada un método relativamente ineficiente para
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mejorar caracteres de baja heredabilidad, como rendimiento de grano en maiz, y su uso

quedo restringido a caracteres menos complejos y de alta heredabilidad.

La seleccion masal es un procedimiento de seleccién recurrente, en el que de un
grupo de individuos se escogen los mejores, los cuales se aparean libremente dentro de la
poblacidn, y de la descendencia se escogen nuevamente los mejores individuos; el proceso
se repite el nimero de veces que se desee (Angeles, 1961). Esta metodologia mostr6 buenos
avances desde que Gardner (1961) propuso la estratificacion del lote de seleccion, la
siembra equidistante entre plantas y la cosecha sélo de plantas con competencia; sin
embargo, la aplicacion de dicha teécnica es muy laboriosa en la practica. Por tal motivo.
Molina (1983) propuso una modificacion que consiste en hacer la seleccion de manera
visual manteniendo los dos principios basicos: (1) la estratificacion del lote de seleccion y
(2) la cosecha de plantas con competencia completa, a la cual denomino seleccion masal
visual estratificada (SMVE).

La eficiencia de la SMVE en maiz quedd demostrada por Molina (1983), Vargas et
al. (1982), Celis et al. (1986), Villanueva et al. (1990), Sahagun et al. (1991) y Sahagin

(2001) con la informacion que a continuacion se indica:

Cuadro 2.1. Ganancias promedio de rendimiento por planta por efecto de la SMVE en

Zac. 58, para diferentes ciclos de seleccion.

SMVE rotativa SMVE in situ
Autor Ciclo Av. (%)+ Evaluacion Autor Ciclo Av. (%) Evaluacion

Vargas et al. (1982) 10 3.25 Molina (1983) 4 4.6 r(1973-80)

Molina (1983) 9 3.5 r(1976-80) 9 4.9 r(1978-80)
11 3.6 r(1978-80) 10 4.8 r(1979-80)
13 2.9 r(1980) 3 8.7 t(1972-80)
9 2.6 t(1976-80) 9 10.2 t(1978-80)
10 2.9 1(1978-80) 10 8.6 1(1980)
13 2.8 1(1980) Villanueva et al. (1990) 11 6.14 r

Celis et al. (1986) 10 414 r Sahagun et al. (1991) 12 455 r

Villanueva et al. (1990) 17 259 r

Sahagun et al. (1991) 18 215 r

Sahagun (2001) 24 319 r

+Avance por ciclo de seleccidn; r = riego; t = temporal.
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Hallauer y Wright (1967) usaron el Disefio | con el fin de estimar los pardmetros
genéticos de la variedad de maiz lowa ldeal, y posteriormente calcular la respuesta
esperada a la seleccion masal y compararla con la ganancia obtenida en tres ciclos de
seleccion, bajo una presion de 7.5%. En sus resultados encontraron que hubo una ganancia
real promedio de 1.5% por ciclo de seleccién, mientras que los valores predichos
excedieron en mucho a las ganancias obtenidas (3.8% por ciclo en promedio). Para la
explicacion de este fendmeno estos investigadores supusieron que la varianza aditiva pudo
haber resultado sobreestimada, o que las técnicas empleadas en la seleccion no fueron muy
eficientes. Mediante un estudio de correlaciones aditivas, genotipicas y fenotipicas se

determind que el componente del rendimiento méas importante fue la longitud de mazorca.

Brauer (1969) menciona que en variedades como Chalquefio, Carmen, V520C y
Hays Golden con 4, 3, 3 y 10 ciclos de seleccion masal respectivamente, tuvieron una
respuesta promedio porcentual por ciclo de seleccion de 4.88, 2.67, 11.00 y 2.85,
respectivamente; en tanto, Molina (1978) citado por Marquez (1985) obtuvo una respuesta
promedio por ciclo de 2.7% en la variedad Zac. 58 durante 11 ciclos de SMVE.

Marquez et al., (1976) determinaron una heredabilidad (individual) para
rendimiento de 13%, en la variedad de maiz Criollo de Tlacolula, y una respuesta esperada
por planta de 8.4% por ciclo, usando una presion de seleccion de 10%; la respuesta
obtenida promedio de cuatro ciclos de seleccién masal estratificada, fue de 9.83% por ciclo.

Marquez (1985) sefiala que Gardner en 1977 obtuvo en 19 ciclos de seleccion
masal en la variedad de maiz Hays Golden una respuesta lineal en los primeros 15 ciclos de
3.8%; a partir del ciclo 17 la respuesta comenzd a declinar, de manera que en los ciclos 18
y 19, la respuesta habia disminuido en un 15% del méaximo real logrado. EI mismo Gardner
atribuyd estos resultados a varias causas: a). cambio del lote de seleccion hacia terrenos
heterogéneos, b). afios malos de evaluacion debido al calor y sequia, que causaron un mal
comportamiento de los ciclos avanzados de seleccion en relacion a la variedad original; es
decir, los compuestos avanzados de seleccion interactuaron desfavorablemente con los

ambientes malos.
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Estrada (1977) empleando el Disefio I, determind los principales pardmetros
genéticos en dos variedades de la raza Zapalote Chico. Aunque se estimé una heredabilidad
general relativamente alta para rendimiento (62.7% para la variedad 1 y 38.1% para la
variedad 2), no se encontraron ganancias significativas por ciclo, después de tres ciclos de
seleccion masal estratificada en la variedad 1 y tres ciclos de seleccion combinada mediante
el método de Lonnquist en la variedad 2 (en ambos casos la presion de seleccion fue
variable, fluctuando entre un 5% y 10% sobre el total de las plantas); sin embargo, se
detect6 una tendencia hacia mayor efectividad del método combinado sobre la seleccion
masal. Estrada dedujo que la baja variabilidad genética (65 = 78.215, 65 =43.323, 65 = -
4.803, 6,%2: 9.555) fue la causa para que la selecciodn resultara poco efectiva. En efecto, si

en los datos de Estrada se calculan los coeficientes de variacion aditiva (C.v.4.= 10062/
x) se encuentra que estos son relativamente bajos: 11.7 y 8.84.

2.3. Coeficientes de variacion

La afirmacion de Ostle (1965) de que es evidente que “cosas con valores grandes
tienden a variar ampliamente, mientras que cosas con valores pequefios manifiestan poca
variacion” es tan cierta, tanto que €S necesaria una medida para comparar la variacion entre

valores de diferente magnitud.

El coeficiente de variacion se define en estadistica como una relacion, expresada
en porcentaje, entre la desviacion tipica del error y la media observada; al ser una medida
que queda expresada en las mismas unidades de la media, el C.V. es una medida relativa de
la variacion. Asimismo, su utilidad es tan amplia debido a que es independiente de las

unidades en que se tomen las mediciones (Steel y Torrie, 1960; Padrén, 1996).

Reyes (1990b) indica que el C.V. es un buen indicador de la confianza que se
puede tener en los datos para un buen manejo de las unidades experimentales. Un alto valor
en porcentaje sugiere escasa confiabilidad de los datos; un valor bajo indica un buen

manejo de las unidades experimentales.
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El coeficiente de variacion genética (C.V.G.) fue presentado por Burton y DeVane
(1953), y Johnson et al., (1955), como una relacién entre la raiz cuadrada de la varianza
genética de una poblacion y su promedio, expresado en porcentaje; la utilidad del
coeficiente es que puede ser usado como una base para la comparacion de la variabilidad
genética entre poblaciones, y que ademas provee informacion sobre la maxima respuesta a
la seleccion cuando la heredabilidad es la unidad. Lonnquist (1967) us6 dicho coeficiente

en la comparacion de familias de medios hermanos provenientes de diversas variedades.

Los coeficientes de variacion genética permiten hacer comparaciones entre dos o
mas poblaciones, 0 aun de una misma poblacion estimada en diferentes ambientes, y como
la varianza genotipica esta constituida por varianza aditiva, de dominancia y epistatica, a
cada una de estas fracciones corresponde un coeficiente de variabilidad genética. La sola
comparacion de los valores absolutos de las varianzas genéticas de diferentes poblaciones
puede conducir a conclusiones erroneas respecto a su magnitud relativa, la cual puede

determinarse mediante la comparacion de sus C.V.G. (Molina, 1992).
2.4. Heredabilidad

La heredabilidad, cuando es aplicada a la seleccion masal en especies autdgamas o
alégamas y cuando la seleccion es practicada antes de la antesis, se calcula de acuerdo con
la siguiente formula:

2
p? = ——o

T g2 2 2’
og +ogp t+0¢

Donde ag,a;, angy a2 son varianzas de efectos aditivos, genotipicos, interaccion
genotipo x ambiente, y error, respectivamente. Esta formula representa el progreso real que
se hara con la seleccién masal. En la préctica, en la férmula de prediccion a menudo se

emplea agz+ ang como sustituto de ¢2. Por lo tanto, la similaridad de las ganancias reales y
predichas de la seleccion masal dependeran de la similaridad entre of y o7 y de la

magnitud de g (Frey, 1983).
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I1l.  MATERIALES Y METODOS

3.1. Material genético y disefio de apareamiento

El material genético de partida fue la variedad de maiz Zacatecas 58, de la raza
Conico Nortefio, la cual corresponde a la coleccién nimero 58 del Edo. de Zacatecas. Es de
amplia adaptacion, ya que se desarrolla en las llanuras de Zacatecas y Durango durante el
temporal, y también en el invierno de Tepalcingo, Morelos (Molina, 1983). En Chapingo se
adapta regularmente, llegando a floracion masculina y madurez fisiol6gica medias en 65 y

120 dias, respectivamente, por lo que es una variedad precoz.

La variedad Zacatecas 58 fue sometida a un proceso de seleccion masal visual
estratificada (SMVE) rotativa, iniciando ese proceso en el verano (temporal) de 1969 en
Chapingo (ciclo 1) continuando en el invierno 1969-70 (riego) en Tepalcingo, Mor. (ciclo
2); primavera 1970 (riego) en Chapingo (ciclo 3); invierno 1970-71 (riego) en Tepalcingo,
Mor. (ciclo 4); primavera 1971 (riego) en Chapingo (ciclo 5). La seleccion continud en
Chapingo hasta el ciclo 18, y del ciclo 19 al 24 en Tecdmac, Edo. de México, durante la
primavera de cada afo, bajo condiciones de riego (Molina, 1977, 1983; Villanueva et al.,
1990; Sahagun et al., 1991; Sahagun, 2001).

En la variedad original Zacatecas 58 (Z) y en el compuesto del ciclo 24 de SMVE
(Z24) se formaron familias de medios hermanos (FMH) y familias de hermanos completos
(FHC). Para tal fin, cada variedad se sembr0 en una parcela de 10 surcos de 10 m.
Previamente a la floraciéon masculina, la parcela de cada variedad se dividid en dos
subparcelas de 5 surcos. En cada subparcela se etiquetaron 100 plantas y se marcaron del 1
al 100; se cubrieron sus jilotes con bolsas de glassine. Con una mezcla de polen de las 100
plantas de la primera subparcela de Z, se polinizaron las 100 plantas de la segunda
subparcela de Z,. El polen de cada una de las 100 plantas de la segunda subparcela de (Z)
se llevd al jilote de la planta con el mismo nimero en la primera subparcela de (Zo). El

mismo procedimiento llevado a cabo en la parcela 1 (Zo) se aplico en la parcela 2 (Z24).
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La semilla de cada una de las mazorcas cosechadas en la planta 1, 2, 3,..., 100 de
la segunda subparcela de (Zo) constituyd una FMH. Por su parte, la semilla de la mazorca

de cada una de las cruzas planta a planta 1x1, 2x2, 3x3,..., 100x100, constituy6 una FHC.

Las familias cosechadas en la parcela 1 (Zy) y 2 (Z24) Se ordenaron de la siguiente
forma: 1#, 1x1; 2#, 2x2; 3#, 3x3;...; 100#, 100x100; donde # significa cruza fraternal.

En cada pareja de familias, el progenitor femenino de la FMH es también el
progenitor masculino de la FHC; por ejemplo, en la pareja (1#, 1x1), 1 es el progenitor
femenino de la FMH 1#, y al mismo tiempo, es el progenitor masculino de la FHC, 1x1,;
con esto se tratd de que las dos familias estuviesen emparentadas entre si, a fin de justificar
la sustitucion de la varianza aditiva (?) en la g3, para estimar la varianza de dominancia
(03). Ademas se trat6 que, en lo posible, la varianza ambiental dentro de familias fuera la

misma para las parejas de familias de MH y HC.

En el total de familias cosechadas fue posible formar 35 parejas de familias (FMH
y FHC) en Z, y 40 parejas de familias en Z,.

3.2. Ambientes de evaluacion y disefio experimental

Las 35 parejas de familias de Zy y las 40 parejas de Z,4 se evaluaron por separado,
pero en lotes contiguos, en un disefio de bloques completos al azar con 2 repeticiones en 4
ambientes. Cada bloque en Z, quedd constituido por 70 familias (35 de MH y 35 de HC);
mientras que en Zy,, el bloque se integrd con 80 familias (40 de MH y 40 de HC). Las 35
parejas de un grupo y las 40 parejas del otro fueron sorteadas dentro del bloque y las dos
familias de cada pareja (FMH y FHC) siempre quedaron juntas dentro del bloque (a fin de

minimizar la variacion ambiental de cada pareja de familias), pero también sorteadas.

Los ambientes de evaluacion fueron: Ambiente 1. Montecillo 2007; Ambiente 2:
Montecillo 2008; Ambiente 3: Chapingo 2009; Ambiente 4: Montecillo 2009;
Combinacion de ambientes 1: 4 ambientes; Combinacion de ambientes 2: 3 ambientes
(Montecillo: 2007, 2008 y 2009).

30



Materiales y Métodos

El clima de Montecillo es semiseco con precipitacion media anual de 560 mm y
temperatura media anual de 15.5°C (Garcia, 1973); la altitud es de 2240 msnm. Los suelos
se pueden clasificar como salitrosos 0 Solonchock; con capas superficiales de textura media
y colores pardos, las cuales descansan sobre capas de color negro y saturadas con agua;
tienen alto contenido de sales y sodio con problemas de drenaje; poca respuesta a los
fertilizantes, poco contenido de materia organica, pH de 8.3, y con restricciones en su uso

agricola, ya que son fértiles s6lo cuando pueden regarse (Celis, 1981).

En Chapingo el clima es templado con verano fresco largo; la temperatura del mes
mas frio oscila entre -3°C y 18°C, y la del mes mas caliente entre 6.5°C y 22°C. La
precipitacion media anual es de 637 mm; la cantidad de lluvia invernal es menor de 40 mm;
la altitud es de 2250 msnm (Vargas, 1979).

En todos los ambientes la siembra se hizo en condiciones de temporal. Las fechas
de siembra fueron: 15 de mayo de 2007 (Ambiente 1), 10 de mayo de 2008 (Ambiente 2), 3
y 9 junio de 2009 (Ambientes 3 y 4, respectivamente).

La parcela experimental consistié de un surco de 4.5 m de largo con diez matas de
dos plantas con una separacion de 50 cm entre matas y 80 cm entre surcos. El rendimiento
de mazorca en gramos por planta (RPP) fue la Unica variable analizada, la cual se obtuvo de

dividir el peso seco de las mazorcas de la parcela entre el nimero de plantas de ésta.

3.3.  Andlisis estadistico

Los analisis de varianza fueron de dos tipos, por ambiente y combinados:

Combinacién 1 (4 ambientes), Combinacion 2 (ambientes 1, 2y 4).

La forma del anélisis de varianza incluyendo las esperanzas de los cuadrados
medios por ambiente, conjuntando los dos tipos de familias se presenta en el Cuadro 3.1, y

en el Cuadro 3.2 aparece la forma del analisis de varianza combinado de ambientes.
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Cuadro 3.1. Forma del analisis de varianza por ambiente en la poblacion original de maiz

(Zo) o0 su versidén mejorada (Zy4).

F. V. Grados de libertad CM E(CM) Componentes de varianza
Repeticiones r-1
Familias f-1
FMH fmh-1 My  ciZ+rofyy  BEmp=mi —m3'/T
FHC fhe-1 M, ok +rokyc BEyc=m, —m3"/T
FMH vs. FHC 1
Error conjunto (f-1)(r-1)
Error FMH (fmh-1)(r-1) M;'  d? 54=m3’
Error FHC (fhe-1)(r-1) M;" a2, 5%,=m3"
Error (FMH vs. FHC) 1
Total fr-1

El apostrofe indica cuadrado medio del error de cada tipo de familias.

En los Cuadros 3.1 y 3.2 se incluye la particion de los errores experimentales de

cada tipo de familia, para obtener componentes de varianza mas precisos en cada familia.

Cuadro 3.2. Forma del analisis de varianza combinado para la poblacion original de maiz

(Zo) 0 su version mejorada (Z24).

F.V. Grados de libertad CM E(CM) Comps. de varianza
Ambientes a-1
Reps/Ambientes a(r-1)
Familias f-1
FMH fmh-1 M, O_ez’+r01<gMHxA+ raa,?MH G ypy=mi—-mz/ra
FHC th'l Mz O_ezr/+rO—F2~HCxA+ raUFZHC &fHC= mz—m4/ra
FMH vs. FHC 1
Familias x Ambientes (f-1)(a-1)
FMH x Ambientes (fmh-1)(a-1) Ms  0Z4T0Fymxa 62 ppy= Mm3—ms! /T
FHC x Ambientes (fhc-1)(a-1) M,  0Z410ucea 62pyc=ma—msi1/T
(FMH vs. FHC) x Amb 1(a-1)
Error conjunto (f-1)(r-1)a
Error FMH x Ambientes (fmh-1)(r-1)a Mg oZ s2=mg"
Error FHC x Ambientes (fhc-1)(r-1)a Mg" o2 6Z=msg"
Error (FMH vs. FHC) x Amb 1
Total rfa-1

CM: Cuadrados Medios; E (CM): Esperanza de los Cuadrados Medios; Reps: Repeticiones; Amb:

Ambientes; oZyy: Varianza de FMH; o4, Varianza de FHC; o2yu.a: Varianza de interaccion FMH x

ambientes; 6Zycxa: Varianza de interaccion FHC x ambientes; o2,: Varianza del error de FHC; o2,,: Varianza

del error de FMH; r: Repeticiones; f: familias; fmh: familias de medios hermanos; fhc: familias de hermanos

completos; a: ambientes.
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Pruebas de F:
Analisis por ambiente: M;1: M1/M3; My: Mo/M3'
Analisis combinado: Mi: Mi/M5; M,: My/Ms'
3.4.  Estimacion de parametros genéticos
3.4.1. Medias fenotipicas

Se estimaron las medias fenotipicas para rendimiento en gramos por planta (RPP)
en cada tipo de familia y medias generales, también se probd la diferencia entre los valores
obtenidos en la poblacion avanzada y los de la poblacion original, asi como entre cada tipo
de familia, mediante la DMSH de Tukey; asimismo, los incrementos en la poblacion
original se probaron mediante la prueba t de Student (Ho:D # 0) y se obtuvieron los
incrementos a lo largo de todos los 24 ciclos de seleccion, asi como el promedio por cada

ciclo de seleccion.
3.4.2. Varianzas genéticas y su relacion (6a/c’p)

La estimacion de varianzas genéticas en un disefio de apareamiento se hace
conectando los componentes causales (aditividad y dominancia) con los componentes
observables (efectos debidos a machos y efectos debidos a hembras) (Méarquez et al.,
1994); siendo asi y suponiendo ausencia de epistasis, la estimacion de o2 y o se realiz6 a
partir de los componentes de varianza de interés del andlisis de varianza por ambientes y

combinados.

Segun Comstock y Robinson (1948), y Molina (1992), las varianzas y covarianzas
de parientes tienen sus equivalentes en términos de varianzas aditiva y de dominancia; asi,

en poblaciones con endogamia cero, se tienen las siguientes equivalencias:
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~2 1 ~2
COU MH = O-FMH == ZO-A

Cov HC = 6%yc = 262 + =83
2 4
Jan-Orn et al., (1976) en sorgo, y Dhillon et al., (1984) en maiz, hicieron la
combinacién de los disefios de familias independientes de hermanos completos (FIHC) y
familias de medios hermanos maternos (FMHM) para obtener los estimadores de las
varianzas genéticas de la siguiente forma:

67 =4 6%yy = Varianza aditiva

65 = 4(6fyc — 26fyy) = Varianza de dominancia

En el caso del compuesto de ciclo 24 de SMVE, es necesario contar con el valor
de endogamia (F,) generado durante las sucesivas generaciones de seleccion, donde las
contribuciones producidas por el apareamiento aleatorio de los individuos de la muestra
anterior provienen de: 1) la autofecundacion; 2) el apareamiento entre medios hermanos; 3)

el apareamiento entre individuos de familias diferentes (Sahagun y Garcia, 2009).

Para obtener el Coeficiente de Endogamia (F,) en cualquier generacién de
seleccién masal es necesario considerar los siguientes parametros (Sahagin y Garcia,
2009): 1) numero efectivo de la poblacion (Ne ()); 2) familias de medios hermanos
seleccionadas (n); 3) individuos dentro de cada familia de medios hermanos (m); 4) presion

de seleccion (s).

De acuerdo con la férmula propuesta por Sahagin y Garcia (2009), los valores

necesarios se pueden sustituir con los datos de la poblacion sometida a seleccion masal:

0.5
_ 1+Fre4 + [(Ne(v)/Q) _1][1+F’t—2+6F’t_1
2Ne(v) 8N€(‘|7)

! ] -y !
F +[1= Ny = )] F'ecs
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Asi, Ne vy = 4Ns/ (1+2s), donde N = mn y s es la presion de seleccion. Para los
valores de n = 300 (mazorcas seleccionadas) y m = 20 (individuos o semillas de cada
mazorca); s = n/ (nm) corresponde a un 5 % de presion de seleccién; Q = n/m. Asi, en
términos generales, para varios ciclos de seleccion, el coeficiente de endogamia para
seleccion masal en el caso en que el ciclo cero esta formado por un grupo de mn individuos
no endogamicos y no emparentados, que refleja el efecto de la seleccion (F’y), vy
considerando los parametros Ne ) = 1090.909; N = mn =6000; s = 0.05; Q = 300/20 = 15,
es (Cuadro 3.3).

Cuadro 3.3. Coeficientes de endogamia para 30 generaciones de seleccion masal.

Fuentes de endogamia
Autofecundacion  Misma familia  Diferentes familias

Ciclo de seleccion  Endogamia total

Co 0

C1 0

Cc2 0.000458333

C3 0.001778253 0.000458543 0.000864959 0.00045475
C4 0.003095685 0.000459148 0.000872185 0.001764351
C5 0.004411379 0.000459752 0.000880142 0.003071485
C6 0.005725337 0.000460355 0.000888088 0.004376894
c7 0.007037561 0.000460957 0.000896023 0.00568058
C8 0.008348053 0.000461559 0.000903948 0.006982546
C9 0.009656816 0.00046216 0.000911863 0.008282793
C10 0.010963851 0.000462759 0.000919767 0.009581325
Cl1 0.012269161 0.000463358 0.00092766 0.010878142
C12 0.013572748 0.000463957 0.000935543 0.012173248
C13 0.014874615 0.000464554 0.000943416 0.013466645
C14 0.016174764 0.000465151 0.000951278 0.014758335
C15 0.017473197 0.000465747 0.00095913 0.01604832
C16 0.018769916 0.000466342 0.000966972 0.017336603
C17 0.020064924 0.000466936 0.000974803 0.018623185
C18 0.021358223 0.00046753 0.000982624 0.019908069
C19 0.022649815 0.000468123 0.000990434 0.021191258
C20 0.023939702 0.000468714 0.000998234 0.022472753
c21 0.025227887 0.000469306 0.001006024 0.023752557
C22 0.026514372 0.000469896 0.001013804 0.025030671
C23 0.027799158  0.000470486 0.001021574 0.026307099
C24 0.02908225 0.000471075 0.001029333 0.027581842
C25 0.030363648 0.000471663 0.001037082 0.028854903
C26 0.031643354 0.00047225 0.00104482 0.030126284
Cc27 0.032921372 0.000472837 0.001052549 0.031395987
C28 0.034197703 0.000473422 0.001060267 0.032664014
C29 0.03547235 0.000474007 0.001067975 0.033930367
C30 0.036745314 0.000474591 0.001075673 0.03519505
C31 0.038016598 0.000475175 0.001083361 0.036458063

Coeficientes de endogamia para una poblacién de 6,000 individuos bajo seleccion masal, con una presion de
seleccién de 5 % (300 mazorcas) y 20 semillas por mazorca.
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Bajo esta consideracion el célculo de la varianza aditiva y de dominancia segun
Cockerham (1956) y Molina (1992) es el siguiente: Cov. FMH = ([1+Fh]/4) ¢? y Cov.
FHC = ([2+Fm+Fh]/4) ? + ([1+Fm]/2*[1+Fh]/2) 0. Tomando en cuenta que el valor de
Fm o Fh en la generacion 23 es de 0.027799158, la equivalencia de covarianzas de

parientes y varianzas genéticas es la siguiente:

1+0.027799158 _,
4 4

2 +2(0.02779915)

4 1+ 2(0.027799158) + 0.0277991582
4

4

G5

6%

Cov HC = 6Zyc =

De este modo:
67 = 3.891810933 6%y = Varianza aditiva
62 = 3.786548085 (62, — 262yy) = Varianza de dominancia

Para cuantificar la importancia de la varianza aditiva respecto a la de dominancia,

se estimo la relacion 67 /63.
3.4.4. Coeficientes de varianza genética

Los coeficientes de variacion genética fueron estimados mediante las expresiones

CVV.A.=./62/x* 100y C.V.D. =,/63/% = 100, donde X es la media fenotipica de cada

poblacion evaluada, por ambiente y combinado de ambientes.
3.4.5. Relacion Z,4/Z,

Para conocer la diferencia relativa entre ambas poblaciones en estudio se estimo la

relacion ZoulZy.
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3.6.  Estimacion de la respuesta a la seleccion (R)

La diferencias entre el rendimiento promedio de la poblacion mejorada y el de la
poblacion original se tomd como la ganancia obtenida (para cada ambiente y combinacién

de ambientes) o respuesta real en los 24 ciclos de SMVE.

Se obtuvieron las desviaciones estandar de las varianzas fenotipicas
correspondientes a cada tipo de seleccién (simple y combinada) y se obtuvo la respuesta
total esperada (R) para metodologias simples y R, para metodologias combinadas, asi como
la respuesta por ciclo para diferentes métodos, segun las formulas descritas por Empig et
al., (1972), Marquez (1980) y Molina (1992), suponiendo una presion de seleccion total de
5%, para los métodos simples y, de 20% entre familias y 25% dentro de familias para los
métodos combinados.

Para las varianzas de las medias fenotipicas de FHC (Aﬁ) y FMH (6F2M—H), se

usaron las siguientes expresiones (Molina, 1992; Sahagin, 2001):

. ) o ~ M ~2 G2 ~ M

Un ambiente: Ofgec = Te + O'FZHC = r_a3; OrME = Te + O'FZMH = raz
[TEY) b tes: ~2 — a-g aIz?‘HC)CA ~2 _ M3_ ~2 _ ae2 6-Ig"MHxA ~2 — M,
a’am lenes.am—;+T+aFHc— o O-W—;-l'T-l'UFMH_ T

Para las varianzas fenotipicas dentro de cada tipo de familia se usé la varianza del

error g2, para el analisis de varianza de FHC o FMH, ya que:
1 3
Touny = 0 — cov MH = o} + o + of —;0f =20} + dp + 0f,

Es decir aez(MH) = varianza fenotipica dentro de FMH, donde o7 = varianza

ecologica o ambiental dentro de FMH.

2 — 2 _ _ 2 2 2 1 2
Og(rc) = 0p —COVHC = 05 + 0p + 0 704
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Es decir an(HC) = varianza fenotipica dentro de FHC, donde o = varianza

ecologica o ambiental dentro de FHC.

b)

d)

Para el caso de 62 se empled el valor obtenido con la siguiente formula.

2

A2 _ A2 A2 A2 12,3 2 2 2 2 _ 2 2 2 2
Up—UMH+UMHa+Ue(MH)—;UA +ZO'A +0’D+O'ED+O'EE—O'A + op +0ED+0EE

Las formulas correspondientes a cada tipo de seleccion, simple y combinada, son:

Seleccion masal con control solo del progenitor femenino (SM;) (1 ciclo agricola):
p_ LGTD

Op

Seleccion de familias de medios hermanos (SFMH) (3 ciclos agricolas: 1 ciclo para

formacion de las familias, 1 de evaluacion y 1 para recombinacién):

p_ LGTD

OFMH

Seleccidn de familias de hermanos completos (SFHC) (3 ciclos agricolas: 1 ciclo para

formacion de las familias, 1 de evaluacion y 1 para recombinacién):

R — LG7D

OFHC
Seleccion por prueba de progenie (SPP) (3 ciclos agricolas: 1 ciclo de formacion de
familias de medios hermanos paternos y autofecundacion de progenitores masculinos,
1 ciclo de evaluacion de FMHP, 1 ciclo de recombinacién de progenitores masculinos
i GO

OFMH

seleccionados): R =

Seleccion Modificada Mazorca por Surco (SMMS) (1 ciclo agricola):

. 1.2 . 3.2
g (502)  ip (304)

R, =

OFMH ODFMH
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f) Seleccion Familial de Progenies Autofecundadas (SFPA) (2 ciclos agricolas: 1 ciclo

para autofecundar las plantas de todas las familias del lote de evaluacion y seleccién

i (503) L )

masal, 1 ciclo de recombinacién): R, =—
OFMH ODFMH

g) Seleccion de FHC y masal dentro de familias (SHCSM;) (3 ciclos de seleccion: 1
ciclo para formar las familias, 1 ciclo para evaluar, seleccionar familias e individuos y

i (503 L GoD)

1 para recombinacion): R, =— —
OFHC ODFHC

h) Seleccion Familial Combinada Alternante (SFCA) (2 ciclos agricolas: 1 ciclo de

[iE (%3,4) ip (—‘TA)l [lE (—UA) ip (%3/21)]
R, = )

OFAH JDFAH

SFPA, 1 ciclo de SAHSM;,):

OFME JDFMH
en este ultimo caso, al no tener un estimador de varianza de autohermanos, se tomara

en cuenta el estimador de hermanos completos, que es el que mas se aproxima a éste,

Donde:

R = Respuesta a la seleccion de métodos simples.

R. = Respuesta total a métodos de seleccion combinada.

i = intensidad de seleccién correspondiente a una presion de seleccion de 5% = 2.063.

iy = intensidad de seleccidn entre familias para una presion de seleccién de 20% = 1.400

ip = intensidad de seleccién dentro de familias para una presion de 25% (0.25 x 0.2 =
0.05); 5% = 2.063

Se hizo una comparacion entre las respuestas de las diferentes metodologias a fin
de conocer la eficiencia relativa entre los métodos, con base en los datos obtenidos en los

andlisis combinados (1 y 2) para cada poblacion.

Con la finalidad de tener una estimacion de la eficiencia relativa de la seleccion
masal efectuada en la poblacion original, se hizo una comparacion entre los avances

geneéticos observados y el avance esperado por medio de la seleccién masal.
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3.5. Heredabilidad en sentido restringido y heredabilidad realizada

La estimacion de la heredabilidad en sentido restringido (h?) es definida como la
proporcion de la varianza total que es atribuible a los efectos aditivos de los genes

(Falconer, 1978; Molina, 1992), y se expresa como:

~2 ~2
2 _ 04 . 2 _ 04

h® = —= que se estima por h* = 5————

~2 ~2 + ~2 + ~2

6f 0f + 07, + 66

Donde 67 es la varianza de familias, 6f2a es la varianza de interaccion de familias x

ambientes y es 62 la varianza del error.

La heredabilidad realizada se calcula a partir de los resultados de un experimento
de seleccion (Nyquist, 1991). Esta sélo puede obtenerse después de que la seleccion ha
ocurrido por varias generaciones o ciclos. La heredabilidad realizada puede ser usada para
predecir el cambio en las subsecuentes generaciones de seleccion. Segun Nyquist (1991)
existen diferentes métodos para estimar la heredabilidad realizada, sin embargo, esta puede
obtenerse de la ecuacion general de la respuesta a la seleccion, después de que esta ha sido

efectuada. Molina (1991) indica que la R puede expresarse también como:
AG = Sh?

Lo cual también puede expresarse en téerminos de k o i, el diferencial de seleccion

estandarizado:
AG = ko,h*

Sin embargo, la R también esta afectada por un factor c, el cual puede definirse
como el control parental o la fraccion de varianza aditiva explotada por la metodologia de

seleccion; asi, para la seleccion masal se puede despejar como:
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204 1(o} 1., 206
AG =k=—=k5|=5])op =ksh%g, - =h
Op 2\0} 2 kay,
En este caso, la AG puede ser calculada como:
_ (Xs - XO)

AGreal - n

Donde n es el numero de ciclos de seleccion efectuados en la variedad original.

Al sustituir en la férmula de la heredabilidad realizada se obtiene:

_ 2[(% = %)/l

kap

hZ
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IV. RESULTADOSY DISCUSION

La distribucion del rendimiento por planta (RPP) de Z, a través de ambientes y en
promedio de ambientes, resultdé menos uniforme que la de Z,4 (Figura 7.1). Las diferencias
entre la media y los valores observados en cada ambiente, indican que la interaccion de éste
con cada una de las familias es alta. Excepto la familia 29 de HC de Zy4, todas las demas

superaron a las de Zj.

4.1. Analisis de varianza

En los Cuadros 4.1 y 4.2, se presentan los analisis de varianza por ambiente y
combinados, respectivamente. Se hace una particion de Familias en Familias de Medios
Hermanos (FMH) y Familias de Hermanos Completos (FHC), asi como del Error de
Familias en Error de FMH y Error de FHC. Esta Gltima particion se hizo para tener un
estimador propio de la varianza fenotipica de las FMH por un lado, y por el otro la varianza
fenotipica de las FHC. Asi mismo, se muestran los coeficientes de variacion (C.V.) por
ambiente y combinando ambientes. Tanto en los analisis por ambiente como en los
combinados, los C.V. resultaron con valores menores de 20%, propios de un disefio de
bloques completos al azar, por lo que la informacion estadistica generada debe considerarse
confiable (Reyes, 1990b; Padrdn, 1996).

En el analisis de varianza por ambiente (Cuadro 4.1) se observan diferencias
altamente significativas (p < 0.01) entre Familias, en ambas poblaciones. Estas diferencias
se mantuvieron en las FHC en la mayoria de los ambientes; en cambio, en las FMH el
grado de significancia fue muy variable a través de los ambientes. En la mayoria de los
casos, el contraste FMH vs. FHC resulto significativo o altamente significativo, indicando

que hubo diferencias en RPP entre el promedio de las FMH y el de las FHC.
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Cuadro 4.1. Cuadrados medios del analisis de varianza por ambiente en Zy y Z4.

Zac.58 Original Zac.58 SM,,
Ambientes
F.V. gl 1 2 3 4 g.l. 1 2 3 4
Repeticiones 1 7278 37.66 41438* 89456** 11,303.17* 74.14 74.60 193.00
Familias 69 196.88**196.08 ** 204.68**128.63** 79 881.37** 473.78** 798.70**453.25**
FMH 34 146.32* 174.13* 178.67 112.02** 39 589.48** 27197 719.53**354.00
FHC 34 239.26* 217.54** 17552* 14542** 39 1144.46** 61542** 866.92**539.84**
FMH vs. FHC 147478* 21310 2,080.55**122.79 1 2,004.43**2,820.25** 1,225.89* 946.96
Error de Familias 69 96.49 74.01 98.05  43.13 79 23431 219.84 285.28 269.09
Error FMH 34 77.97 89.54 10750  48.35 39 27241 196.08 201.75 297.58
Error FHC 34 116.18 60.48 90.03 38.75 39 202.22 248.86 35400 245.86
Error (FMHvs. FHC) 1 56.71 6.01 49.43 14.57 1 0 14.7 862.87 63.95
Total 139 159
C.v. 14.33 14.05 17.75 9.93 11.42 14.15 14.85 13.14

*, **Significativo al 5% (p<0.05) y al 1% (p<0.01), respectivamente; F. V.: Fuente de variacion; g.l.: Grados
de libertad; C.V.: Coeficiente de Variacion.

En los analisis de varianza combinados (Cuadro 4.2) se observa que hubo
diferencias altamente significativas entre Ambientes, Familias, FMH, FHC y en el contraste

FMH vs. FHC en los dos analisis combinados de ambas poblaciones.

El hecho que los analisis combinados en ambas poblaciones mostraran diferencias
altamente significativas en los factores Familias, FMH, FHC, y el contraste FMH vs. FHC,
y que los analisis por ambiente para estos mismos factores hayan mostrado alta variacién en
el grado de significancia estadistica significa que debe evitarse, en lo posible, hacer
inferencias basadas en experimentos realizados en un solo ambiente (Reyes et al., 2007).

En la interaccion de los tipos de familias con los ambientes, se observa
(Cuadro 4.2) que las FHC tendieron a interaccionar mas con los ambientes que las FMH.
Esto fue asi porque de los cuatro casos de interaccion FHC x Amb, tres resultaron con
algun grado de significancia, y solo uno resulté no significativo; en cambio, de los cuatro
casos de interaccion FMH x Amb, hubo significancia en dos casos y no significancia en los
otros dos. La mayor interaccién de las FHC con ambientes en relacién con la de las FMH se
debié a que mientras mayor es el grado de parentesco entre los individuos de la familia,

mayor es la interaccion con los ambientes (Molina, 1992).
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Cuadro 4.2. Cuadrados medios de los analisis de varianza combinados en Zg y Zy;.

Ev Zac.58 Original Zac.58 SM,
0.l 1 g.l 2 g.l. 1 g.l. 2
Amb 3 4,460.28** 2 1,941.99** 3 26,095.00** 2 35,763.64**
Reps/Amb 4 35485** 3 335.00** 4 411.23 3 523.44
Familias 69 38141** 69  339.17** 79 1,532.80** 79  1,152.02**
FMH 34  25832** 34  252.88** 39 940.53** 39 611.74**
FHC 34 45201** 34  413.34** 39  1,992.67** 39  1,580.37**
FMH vs. FHC 1 2166.04** 1  751.08** 1 6,69.30** 1 5516.86**
Familias x Amb 207 114.96** 138 91.22 237 358.10** 158 328.19*
FMH x Amb 102 117.61* 68 89.80 117 331.49* 78 301.86
FHC x Amb 102 108.58* 68 94.44 117 391.32** 78 359.67*
(FMH vs. FHC) x Amb 3 241.73 2 29.79 3 100.41 2 127.39
Error de Familias 276 7792 207 71.21 316 25213 237 241.08
Error FMH 136 80.84 102 71.95 156 24195 117 255.36
Error FHC 136 76.36 102 71.80 156 26273 117 232.31
Error (FMH vs. FHC) x Amb 4 31.68 3 25.99 4 235.75 3 26.19
Total 559 419 639 479
C.Vv. 14.03 12.92 13.31 12.81

* **Significativo al 5% (p<0.05) y al 1% (p<0.01), respectivamente; g.l.: Grados de libertad; Reps:
Repeticiones; Amb: Ambientes.

4.2. Comparacion de medias fenotipicas

En los analisis por ambiente y combinados (Cuadro 4.3) se observa que tanto el
rendimiento promedio de las FMH como el de FHC de Z,4 fueron superiores a los de los
dos tipos de familias de Z,. También, el promedio de familias (F = (MH + HC)/2) de Zy4
fue superior al de Z, (F) (letras minusculas). Resultados similares a los anteriores fueron
obtenidos por Vargas et al. (1982), Celis et al. (1986), Sahagun et al. (1991), Sahagun y
Molina (1994), y Sahagtn (2001) en otros ciclos avanzados de SMVE en Z,.

Al comparar las medias de rendimiento de FMH con las de FHC, en cada
poblacion, se encontr6 que las FHC superaron estadisticamente a las FMH (letras
mayusculas) en dos de los cuatro ambientes y en los dos andlisis combinados en ambas

poblaciones.

La superioridad en rendimiento de las FHC sobre las FMH, en ambas poblaciones

es evidente (Molina, 1992). En la comparacion de ambientes, se observa que los mayores
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rendimientos de ambas poblaciones se obtuvieron en el Ambiente 1 (Montecillo, 2007), y
los menores en el Ambiente 3 (Chapingo, 2009) para Zo, y en el Ambiente 2 (Montecillo,
2008) para Zya.

Cuadro 4.3. Medias fenotipicas (g/planta) y sus diferencias en FMHy FHC de Zy y Zy4, €n

cuatro ambientes y sus combinaciones.

Fam Pob Ambientes Combinado
1 2 3 4 1 2
A%8 A% A% A% A% A%
Z,, 130.5aB 100.6aB 110.9aA 122.4aA 116.1aB 117.8aB
FMH Z, 66.7bB 60.0bA 51.9bB 65.2bA 61.0bB 64.0bB
AT 63.8** 956 40.6** 67.7 59.0** 113.6 57.2** 87.7 55.1** 90.5 53.9** 84.2
Z,, 137.6aA 109.0aA 116.5aA 127.3aA 122.6aA 124.6aA
FHC Z, 70.4bA 62.5bA 59.6bA 67.1bA 64.9bA 66.6 bA
A 67.2** 954 46.5** 744 56.8** 953 60.2** 89.8 57.7** 88.9 58.0** 87.0
Z,, 134.0a 104.8a 113.7a 124.8A 119.3a 121.2a
Gral. Z, 68.5b 61.2b 55.8b 66.1b 62.9b 65.3b
A 65.5** 955 436** 712 57.9** 1038 58.7** 88.8 56.4** 89.6 55.9** 85.6
% 3.98 2.97 4.32 3.70 3.73 3.57

Fam: Familia; Pob: Poblacién; f: diferencia entre Z,, y Zy; 8§ diferencia en porcentaje de Z,, y Zo, respecto de
Z,; Medias con igual letra mindscula para un mismo tipo de familia de poblaciones diferentes, en un mismo
ambiente o combinacidn de ambientes son estadisticamente iguales (Tukey, p < 0.01); Medias con igual letra
mayuscula para diferentes tipos de familias de la misma poblacién, en un mismo ambiente y combinacién de
ambientes son estadisticamente iguales ( Tukey,p < 0.01); fIncremento promedio por ciclo; *, **
X1—X; _ d

Significativo al 0.05 y 0.01, respectivamente. La diferencia entre medias se calculdé como: t’ = .
X17X2 d

donde: Sz = (i

ni

2
+ fl—z);sf = SCE Zy;S? = SCE Z,,;al no tener t' la distribucion de Student, el valor de t’
2

t t
se calcula como t' = % donde w, = S2/n,,w, = S%/n,, t; y t, son los valores de la t de Student

wi+wz

paran, — 1y n, — 1 grados de libertad. El valor t’ corresponde al valor tabulado (Steel y Torrie, 1960).

Como antes se indico (Cuadro 4.3) el rendimiento promedio de las FMH de Zy4
fue superior al de las FMH de Z,. Este incremento fue del orden del 90% para tres de los
cuatro ambientes y los dos andlisis combinados. Siguiendo este mismo analisis se observa
(Cuadro 4.4) que el 90% de superioridad de las FMH de Z,4 sobre las FMH de Z, se
mantiene en las FHC de Z,4 sobre las de Z, y desde luego también entre el promedio de las

familias (F) de Zy4 y las de Zo.
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Vargas et al., (1982), obtuvieron en el ciclo 10 de Zac. 58 un incremento en la
media fenotipica de 32.5% en relacion al material original. Sahagun (2001) indica que en el
ciclo 24 (Zac. 58 SMy,) los incrementos fueron superiores en 76.6% con respecto a Zac. 58
original. Los resultados de estos autores y los de este estudio, indican que la ganancia
genética por ciclo de seleccion para RPP, ha sido significativa y constante a lo largo del
proceso de seleccion, con valores de 3.25% (Vargas et al., 1982), 3.19% (Sahagun, 2001) y
en este estudio, 3.73% en el analisis Combinado 1 y 3.57% en el Combinado 2. Estas
ganancias porcentuales coinciden con las obtenidas por Molina (1983) a través de

diferentes ciclos de seleccion de Zac. 58.
4.3.  Estimacion de componentes de varianza
4.3.1. Componentes de varianza del disefio

Los componentes de varianza del disefio (0Zuu. 0Fuc » Olemmye(a) » OGrHC)x(a):

o2 , 02,) se obtienen de igualar el cuadrado medio del factor correspondiente a su
esperanza matematica y despejando en esta igualdad el componente de varianza en cuestion
(Cuadros 3.1y 3.2). Puede observarse que en todos los ambientes y en las combinaciones 1

y 2 (Cuadro 4.4), la o2 tendié a ser mayor que la a?,,, excepto en el Ambiente 3 para
Z,4 donde ambas resultaron casi iguales; esto era de esperarse ya que 62y = %aj + ial% >
Oy = iaj (Falconer, 1960; Molina, 1992). En la mayoria de los casos, la varianza del
error de FMH (a2) resulté mayor que la de FHC (62,); esto también era de esperarse,
puesto que en términos de componentes de varianzas genéticas, 62 = %aj + 0% > 02, =
%oj + %oﬁ. Estos ultimos componentes equivalen a las varianzas dentro de FMH y dentro

de FHC, respectivamente, es decir, 62 = 02pyu; 02 = OBryc.

En ambas poblaciones el componente de interaccion FHC x Amb resulté mayor
que el de la interaccion FMH x Amb, excepto en el combinado 1 de Z, Este

comportamiento concuerda con lo esperado, ya que entre mayor sea el grado de parentesco
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de los individuos dentro de las familias mayor es su interaccion con los ambientes (Molina,
1992; Navarro et al., 1992; Vasquez, 2000).

Cuadro 4.4. Estimadores de algunos componentes de varianza de familias en los analisis

por ambiente y combinados para Zo y Zas.

Zac.58 Original Zac.58 SM;,

Ambientes Combinado Ambientes Combinado

1 2 3 4 1 2 1 2 3 4 1 2
FMH 34.18 4230 3558 31.83 17.59 27.18 15854 37.94 25889 2821 76.13 51.65
FHC 61.54 7853 42,75 53.34 4293 53.15 471.12 183.28 256.46 14699 200.17 203.45
FMH x Amb 18.38 8.92 4477 2325
FHC x Amb 16.11 11.32 64.29 63.68
Error FMH 77.97 89.54 10750 48.35 80.84 71.95 27241 196.08 201.75 297.58 241.95 255.36
Error FHC 116.18 60.48 90.03 38.75 76.36 71.80 202.22 248.86 354.00 245.86 262.73 232.31

4.3.2. Componentes de varianza genética y su relacion (o%a/c’p)

En los analisis por ambiente, asi como en los combinados (Cuadro 4.6), se observa
que los estimadores de o fueron positivos en las dos poblaciones; en Zo no hubo grandes
diferencias entre ellos; por el contrario, en Z,, se observaron grandes diferencias de 62
entre ambientes, y relativamente pequefias en los analisis combinados. De acuerdo con
Reyes et al., (2007), la irregularidad de los valores del estimador de un parametro es comun
cuando su estimacion proviene de un solo ambiente, tal es el caso de 62 de Z,4. De aqui que
el estimador més insesgado de un pardmetro es aquel que en su obtencién ha participado el

mayor nimero posible de ambientes de evaluacion.

Por efecto de la seleccidn, se esperaba que la varianza de la poblacion original
disminuyera conforme avanza el proceso de seleccion (Briggs y Knowles, 1967; Molina,
1992); en esta forma, los valores de los estimadores de o; de Zy debian haber sido
significativamente mayores que los de Z,4; esto no ocurrié en ninguno de los casos. Un
comportamiento similar al caso sefialado lo observaron Sahagun et al., (1991) y Sahagln
(2001). Este mismo autor (Sahagun, 2001), sefiala que al contrario del Disefio | de
Comstock y Robinson (1948, 1952), los 62 obtenidos con el disefio de FMHM de cruzas

fraternales masivas suelen carecer de consistencia y ser frecuentemente superiores a los de
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la poblacion original cuando se emplea un nimero muy bajo de familias, o cuando no hay
equilibrio de ligamiento, asi como a la posible presencia de epistasis. La estructura de
familias para la obtencién de varianzas también influye en la estimacién de la varianza
genetica, como lo reporta Sahagin (2001), ya que en el disefio de cruzas fraternales
masivas de este autor, el C.V.A. del rendimiento por planta no disminuy6 de Z, a Z,,, tanto
en los andlisis por ambiente como en el combinado. Otra posible causa puede atribuirse a la
diferencia en los niveles de endogamia de la poblaciones que estan siendo comparadas, ya
que si la endogamia de la poblacién mejorada es superior a la de la poblacién original, la
varianza genética se podria ver seriamente afectada (Sahagun y Garcia, 2009), y si no se
hace el ajuste correspondiente en la estimacion de las varianzas genéticas aditiva y de
dominancia, éstas se sobre-estimaran. Asimismo, estos inesperados resultados pueden
atribuirse a la forma en que se compararon las varianzas de ambas poblaciones. Cuando las
comparaciones se hacen con valores absolutos de los estimadores de varianza se puede
llegar a resultados equivocados (Molina, 1992); por esta razén, las comparaciones entre
varianzas deben hacerse con valores relativos a la media de cada poblacion, sobre todo si

las medias fenotipicas de las poblaciones son significativamente diferentes entre ellas.

En relacion con el estimador de o3, se observa (Cuadro 4.5) que en todos los
ambientes el estimador de o3 resultd negativo en Zo, y positivo en Z,4 con la excepcion del
Ambiente 3. El origen de los estimadores negativos de o2 puede atribuirse, como lo sefiala
la literatura respectiva, a la aleatorizacion irregular en el esquema de apareamiento, como
es el cruzamiento de plantas precoces con precoces o tardias con tardias; tamafio de muestra
inadecuado; modelo genético o estadistico inadecuado; efectos de competencia o errores de
muestreo (Robinson et al., 1954; Marquez y Hallauer, 1970; Obilanda et al., 1979; Bridges
y Knapp, 1987; Reeder et al., 1987). Otros autores atribuyen la obtencion de estimadores
negativos de o2 a la inclusion de efectos epistaticos y de interaccion genotipo-ambiente
(Lindsey et al., 1962). Otra explicacion es que los valores negativos de a3 por ambiente en
Z, pudieran deberse al bajo nimero de familias de ambos tipos. Al respecto, Vanegas et al.,
(1984) indican que cuando se combinan FMH con FHC para la estimacion de o3, se deben
usar cuando menos 100 familias de cada tipo. En esta forma, al aumentar el nimero de

familias, y de ambientes en los analisis combinados es posible eliminar el efecto de

48



Resultados y Discusién

interaccidn genotipo x ambiente y asi dejar libre el estimador de las varianzas de FMH y de

FHC, y operando asi los estimadores de o2 resultaron positivos en la mayoria de los casos.

Los resultados anteriores indican que la estimacion de pardmetros genéticos no
debe basarse unicamente en la informacion obtenida en un solo ambiente. Con los valores
de o tan discordantes en los andlisis por ambiente no es posible llegar a conclusion alguna,
y tampoco en la relacion 62 /63; sin embargo, en los analisis combinados se observa una
tendencia a que la relacion 63 /63 de Z,4 sea menor que la de Zo, debido a que o3 tiende a
aumentar en ciclos avanzados de seleccion (Vargas et al., 1982; Celis et al., 1986; Sahagun
et al., 1991). Esta relacion (a2 /o3) se redujo de 2.27 en el Combinado 1 de Zo, a 1.59 en el
Combinado 1 de Z,4. En todos los demaés casos, el resultado fue indefinido () por tener un
estimador negativo de dominancia. Sahagin (2001) también encontrd reducciones en la
relacion o2 /o3 al emplear el DFMHM en las mismas poblaciones del presente estudio. Un
resultado similar a la relacion de este estudio fue encontrado por Sahagun et al., (1991) y
Sahagin y Molina (1994), donde indican que el estimador de o en el analisis combinado
fue 2.48 veces mayor que el de g3 en Z,. Los estudios anteriores muestran que la relacion
0? /aj en Zy, in situ resultd con un valor de 1.03, mientras que en Zg rotativa el valor fue
de 1.14; como se observa, estos valores son algo inferiores al obtenido en el presente
estudio para Z4, que fue de 1.59.

4.3.3. Coeficientes de variacion genética

En el Cuadro 4.5 aparecen los valores de o2 de Zo y Zos. Se esperaba que la g2 de
Z, fuera mayor que la de Z,4; sin embargo, de las seis comparaciones entre Zy 'y Z,4, s6l0 en
dos casos la g2 de Z, resulté mayor que la de Z,4; es decir, en los cuatro casos restantes la
o2 de Zo resultd menor que la de Z,4. Por esta razon, como se indicd anteriormente, las
comparaciones entre varianzas no deben hacerse con sus propios valores absolutos, sino en
términos de sus respectivos valores relativos a la media fenotipica de cada poblacion; es
decir, con base en el C.V.A. En efecto, cuando se usaron los valores de C.V.A. se encontro,
en tres de los seis casos, que el C.V.A. de Z, resultd casi dos veces mayor que el de Zy4
(Ambientes 2 y 4, y Combinado 2), mientras que en los casos restantes, el C.V.A. de Z, fue
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menor que el de Zy, pero con diferencias relativamente pequefias. Esto indica que el

C.V.A. es un mejor indicador de la magnitud real de la varianza genética aditiva.

Sahagun et al., (1991) encontraron que el C.V.A. de ciclos avanzados de SM en
Zac. 58, tendio a ser menor que el de la variedad original. En un trabajo posterior, Sahagun
(2001) encontré que la magnitud de C.V.A. obtenido del disefio de cruzas fraternales
masivas (DFMH) no disminuyd, ni en los analisis por ambiente ni en el anélisis combinado;
esto quiere decir que los resultados dependen del disefio genético que se use para su
estimacion, de tal suerte que con el Disefio | de Comstock y Robinson (1948, 1952), asi

como con el inverso del Disefio I, el C.V.A. de Z, fue mayor que el de Zy,.

Todos los casos en que el estimador de o3 resultd negativo se consideraron
estimadores de o3 igual a cero; esto ocurrié en todos los ambientes y en el Combinado 2 de
Zy y en el Ambiente 3 de Z,4; por esta razon no fue posible estimar los correspondientes
valores de C.V.D. EI Combinado 1 de Z, fue el Unico caso donde fue posible estimar el
C.V.D., en este caso se obtuvo un valor de 8.85, mientras que en el Combinado 1 de Z,4 su
valor fue de 22; esto indica que la o3 aumenta conforme se avanza en el proceso de
seleccion. Estos valores estan de acuerdo con lo esperado (Molina, 1992), ya que mientras

el C.V.A. tiende a disminuir por efecto de la seleccion, el C.V.D. tiende a aumentar.

Cuadro 4.5. Estimadores de varianza genética aditiva, de dominancia, relacion c*a/c’p,
coeficiente de varianza genética aditiva (C.V.A.) y de dominancia (C.V.D.),

para RPP en Zy y Z,4 por ambiente y combinacion de ambientes.

Zac.58 Original Zac.58 SM,,
Ambiente Combinado Ambiente Combinado
1 2 3 4 1 2 1 2 3 4 1 2
6} 136.7 169.18 142.34 127.33 70.36 108.72 617.01 147.66 1007.55 109.79 296.28 201.01
65 -27.24 -24.25 -113.7 -41.31 31.00 -4.84 583.28 406.68 -989.50 342.95 181.41 379.22
@f/ﬁg of o of of 2.27 oof 106 036  oof 032 163 053

CV.A. 1706 2124 21.38 17.06 13.33 15.97 1854 11.59 2792 840 1443 11.70
C.V.D. 01 of o1 01 8.85 01 18.02 19.24 o1 14.84 11.29 16.07

oot: coeficiente de cualquier cantidad dividida entre cero; 01: cualquier valor negativo del estimador de o2 se

considero igual a cero.
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4.3.5. Relacion Zy/Z,

En el Cuadro 4.6 se presenta la relacion porcentual de Z»4/Z, de 6, 65, CV.A.y

C.V.D. por ambiente y en los anélisis combinados 1 y 2.

Como anteriormente se ha sefialado, no es conveniente hacer inferencias basadas
en la informacion obtenida de un solo ambiente, sino en aquélla resultante de la
combinacién de ambientes (Reyes et al., 2007). En los analisis combinados (Cuadro 4.7) se
observa que en valores absolutos de la relacion Z,./Z, de 67, Z24 fue 321.09% mayor que
Z, en el Combinado 1y 84.88% en el Combinado 2, resultado contrario a lo esperado. En
cambio, la relacion Z,4/Z, del C.V.A., resultd 8.25% en el Combinado 1, infiriéndose que la
o7 de Zy fue 9.7% mayor que la de Zo, resultado tampoco esperado; en cambio, en el
Combinado 2 la relacion resulté ser -26.73% lo que permite inferir que la ¢ tuvo una

reduccion aproximada del 27% al pasar de Zy a Zys.

Por su parte, la relacion Z,4/Z, de o2 s6lo pudo estimarse en el Combinado 1, con
un valor de 485.19%, del cual se infiere que la o de Z,4 resulté casi 5 mayor que la de Zo,
tal como se esperaba; es decir, que la g2 de Zy4 disminuye y la o2 aumenta conforme se
avanza en el proceso de seleccion. El valor de relacion Zy/Z, del C.V.D. es
considerablemente mayor que el de la misma relacion del C.V.A.; esto claramente indica
que la a3 en Z,4 es mayor que la de Zg; es decir, que como antes se dijo, la g? disminuye

con el aumento del nimero de ciclos de seleccion, mientras que la g3 aumenta.

Cuadro 4.6. Relacién porcentual Z,./Zy de oA, 6’0, C.V.A. y C.V.D., por ambiente y

combinacion de ambientes.

Ambiente Combinado
1 2 3 4 1 2
o? T 351.36% -12.72% 607.84% -13.77% 321.09% 84.88%
o3t oof oof oof oof 485.19% oof
CV.A. t 8.67%  -45.43% 30.59%  -50.76% 8.25%  -26.73%
C.V.D. ¥ -§ -§ -§ -8 27.57% -§

1 Relacion (Zo4- Z0)/Zp*100; «of ya que el estimador de varianza de dominancia resulto negativo; § uno de

los estimadores de comparacidn resulté ser 0
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4.5.  Estimacion del avance genético o respuesta a la seleccion (R)
4.5.1. Varianza fenotipica: total, entre y dentro de familias.

Para la estimacion de R en las diferentes metodologias de seleccion, ademas de la
o2y de la intensidad de seleccion (i) se requieren: la desviacion estandar fenotipica total
(6p), la desviacion estandar fenotipica de la media de FMH y la de FHC (6 Fam, 6 Fac), asi
como la desviacion estandar fenotipica dentro de FMH vy dentro de FHC
(6XD(FMH),6XD(FHC)). Los valores respectivos de los diferentes varianzas y desviaciones

estandar por ambiente y para los analisis combinados 1 y 2 se presentan en el Cuadro 4.7.

Se observa en todos los casos que las desviaciones estandar de Zp, fueron
claramente mayores que las de Zo. Al analizar los tres componentes de o5 (6§, 0 ¥ 0¢g),
se espera que oZ de Z, sea mayor que la de Zy, y que o2 sea la misma en ambas
poblaciones; en cambio, se esperan fuertes diferencias entre la 62z de ambas poblaciones,
ya que cuanto mayor sea el grado de parentesco entre los individuos de la poblacion, mayor
sera su interaccion con los ambientes; es decir, que los individuos de Z,4 interaccionaran
mas con los ambientes que los individuos de Z,. Esto indica que la o5 de los individuos de

Z,4 €s mayor que la de los individuos de Z, superando inclusive a la o2 de Zo.

También se espera que la magnitud de las desviaciones estandar fenotipicas tenga

el siguiente orden: 6, > Grpe > GFmy Para las desviaciones estandar entre familias, y
6XD(FHC) < 6XD(FMH) para las desviaciones estandar dentro de familias (Vargas, 1979;
Molina, 1992; Sahaguin, 2001). Las desigualdades entre y dentro se familias se cumplen
porque o es superior a las demas varianzas; es decir, of = 0§ + 0 + 0f, + 04, ;
mientras que o2ge = %aj + ia,% +0f + 0%, . Y Ofym = iaj +0f, + g, , donde
0f, = 0f, = 0f, Y 0fg, < 0Gg, > 0fg, , porque los individuos de la poblacion total
interaccionan menos con los ambientes que las FHC, pero estas interaccionan mas que las

FMH. Esto es asi porque la varianza fenotipica de los individuos dentro de FHC es menor

. . .. 2 _ 1 2 3 2 2
que la varianza de los individuos dentro de FMH, ya que oppge = 04 + 705 + 054, +
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2 2 _3 2 2 2 2 2 _ 2 2 2 ;
OGEd, Y OpFmA = ;04 T 0b + Oga; + 0GEa,. donde 054, = 04, Y 0GEa, < OGra, (Molina,
1992). En todos los casos, los subindices 1, 2 y 3 se refieren a los individuos de la
poblacidn, las familias de HC y las familias de MH, respectivamente.

En el Cuadro 4.7, se muestran las varianzas y las desviaciones estandar fenotipicas
(total, entre y dentro) de FMH y FHC, asi como la relacion de varianzas Z,4/Z, del RPP. El
valor mayor de dicha relacion ocurrio entre familias, principalmente en las FHC (Molina,
1992). Para g7, el valor de dicha relacion resulté casi de la misma magnitud en ambos

analisis combinados; lo mismo ocurrié en el caso de la varianza fenotipica dentro de FHC.

Cuadro 4.7. Varianza y desviacion estandar fenotipicas total, entre y dentro de FMH y
FHC, y relacion de varianzas Z,4/Zy (%), del RPP en Zyy Zy4, por ambiente

y combinando ambientes.

Ambiente Combinado
1 2 3 4 1 2

Z 233.19 243.19 240.39 170.46 179.28 179.93

65 Zos 1404.28 753.03 1292.83 704.00 720.40 801.60
ZoalZo (%) 502.20 209.64 437.80 313.00 301.83 345.50

Z 73.17 87.07 89.33 56.01 32.29 42.15

6§M—H Zoa 294.75 135.98 359.77 177.00 117.57 101.96
ZyulZy (%) 302.83 56.17 302.74 216.01 264.10 141.89

Z 119.63 108.77 87.77 72.72 56.50 68.89

513Tc Zo 572.23 307.71 433.46 269.92 249.08 263.40
ZylZy (%) 378.33 182.90 393.89 271.20 340.84 282.34

Z 77.97 89.54 107.5 48.35 80.84 71.95

6,%13 - Zos 272.41 196.08 201.75 297.58 241.95 255.36
ZoulZy (%) 249.37 118.98 87.67 515.47 199.29 25491

Zo 116.18 60.48 90.03 38.75 76.36 71.80

6,%D FHO) Zoa 202.22 248.86 354 245.86 262.73 232.31
ZoulZy (%) 74.05 311.47 293.20 534.47 244.06 223.55

5 Z 15.27 15.59 15.50 13.06 13.39 13.41
p Zo 37.47 27.44 35.96 26.53 26.84 28.31
A Zo 8.55 9.33 9.45 7.48 5.68 6.49
OFMH Zos 17.17 11.66 18.97 13.30 10.84 10.10
A Zo 10.94 10.43 9.37 8.53 7.52 8.30
OFHC Zos 23.92 17.54 20.82 16.43 15.78 16.23
5 Zo 8.83 9.46 10.37 6.95 8.99 8.48
D(FMH) Zo 16.50 14.00 14.20 17.25 15.55 15.98
5 Zo 10.78 7.78 9.49 6.22 8.74 8.47
D(FHC) Zo 14.22 15.78 18.81 15.68 16.21 15.24

Valores en negritas indican desviacion estandar (raiz cuadrada de la varianza respectiva).

53



Resultados y Discusién

4.5.2. Respuesta esperada

La féormula general de la respuesta a la seleccion (R) depende, tanto de la
expresion del numerador como de la del denominador, considerando igual intensidad de

seleccion i; es decir,

Donde c es la fraccion de la varianza genética aditiva que explota la metodologia
de seleccion, o en otros términos, el control parental que se tenga en cada metodologia de
seleccion (Fehr, 1987), y o, es la desviacion estandar fenotipica de la unidad de seleccion

(la familia o la planta).

Cuando la comparacion entre dos metodologias se hace solo con respecto al
numerador es necesario que ambas expresiones de R tengan igual denominador. Ejemplos:
en las metodologias simples, la Seleccion Masal con control de los dos progenitores (SMy)
es doblemente eficiente que la Seleccion Masal con control s6lo del progenitor femenino
(SM,); la Seleccion por Prueba de Progenie (SPP) es doblemente eficiente que la Seleccion
de Familias de Medios Hermanos (SFMH). Del mismo modo, en las metodologias
combinadas, la Seleccion Familial de Progenies Autofecundadas (SFPA) es doblemente
eficiente que la Seleccién Modificada Mazorca por Surco (SMMS). Por el contrario, dos
metodologias con igual numerador (igual valor de c¢) pero diferente denominador daran
diferente valor de R. Ejemplos: SM; vs. SFHC; SM; vs. SPP; SFHC vs. SPP.

En el Cuadro 4.8 se muestran las ganancias esperadas (R) de las metodologias
simples: seleccién masal (SM;) y seleccion de familias (SMH, SHC y SPP), asi como las
metodologias combinadas que resultan de combinar los métodos simples de seleccion de
familias (SMH y SHC) (entre familias) con la SM; y la SM; (dentro de familias), asi como
la doble combinacion en la SFCA ([SFAH + SM;,] + [SFAH + SM;]). En términos
numéricos, las respuestas esperadas de Z, fueron mayores en los Ambientes 2 y 4 y en el

Combinado 2; en Z,4 las mayores respuestas se obtuvieron en los Ambientes 1, 3, y en el
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Combinado 1. En términos relativos, para el caso de Zo, la mayor respuesta ocurrié en los
Ambientes 2 y 3. En este caso se considerd el % de la ganancia estimada con respecto a la
media fenotipica de la poblacion. En Z,, las ganancias relativas (%) fueron similares en los
cuatro ambientes de evaluacion y su combinacion; sin embargo, en el caso de Z,4 esto no
sucedid, ya que en el Ambiente 3 se tuvo el valor méas alto respecto a los demas ambientes
y en el Ambiente 4 se obtuvo un valor demasiado bajo. Las ganancias estimadas de Z; en
ambos andlisis combinados se vieron seriamente afectadas, ya que al compararlas con la
tendencia observada donde la evaluacion se hizo en la misma localidad pero diferentes afios
(Combinado 2), y aquélla donde se incluye una localidad diferente (Combinado 1), la
respuesta fue mas estable en el Combinado 2; en Z,, el comportamiento de los analisis
combinados parecié mas estable en el Combinado 1.

Todo lo anterior se explica en el hecho de tener valores similares de varianza
aditiva, medias y varianzas fenotipicas (total, de FHC y FMH), en cada uno de los
ambientes en que fue evaluada la poblacion Zy; en Z,4, la sobre-estimacion de la g2 en los
Ambientes 1 y 3 y la sub-estimacion en el Ambiente 4, ocasionadas por el comportamiento
muy desigual de este compuesto a través de ambientes, provocé que se obtuvieran grandes

sesgos en la estimacion de R.

Los valores relativos de la respuesta esperada a la seleccion para una misma
metodologia en las poblaciones Zy y Z,4 en el Combinado 2, fueron mayores en Zo, lo cual
concuerda con los valores mostrados por el C.V.A. Vargas (1979) reporta resultados con

tendencia similar a los del presente estudio.

Los valores absolutos de la ganancia de cada metodologia de seleccion fueron
mayores en el compuesto de Z,4 que en el de Z,. Este comportamiento no es el esperado ya
que, como anteriormente se ha comentado, al efectuar la seleccion, se espera que la g
disminuya su magnitud, y por lo tanto, la respuesta debe disminuir conforme aumenta el
namero de ciclos de seleccion. Al haber un cambio en las frecuencias génicas, se deben
considerar también los cambios en todos los pardmetros genéticos, como la media

genotipica y las varianzas genéticas. Considerando a la media fenotipica como un
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estimador de la media genotipica (Molina, 1992), se puede tomar como una referencia para
conocer la magnitud real de la R. Asi, se tiene que, en porcentaje respecto de su media
correspondiente por ambiente, la R en Z, es superior a la de Z,4 en cada metodologia de
seleccion; la Unica excepcion a este comportamiento ocurridé en el Combinado 1, donde Zy4
resulté superior a Z, en todas las metodologias de seleccion. Este comportamiento es
sencillo de explicar, en el sentido que el analisis combinado (1) incluye datos de un
ambiente (3) malo para Zy, donde la media del rendimiento fue muy bajo; al contrario Z4,
tuvo buen rendimiento en este ambiente (3). Por esta razon, se considerd que de ambos

analisis combinados, el Combinado 2 debe considerarse como el més confiable.

Los valores de R en cada metodologia de seleccién y ambiente, asi como en los
analisis combinados para una misma variedad, estuvieron de acuerdo con lo esperado, ya

que Rspp > Rsprc > Rspmu > Rsu,, debido a que la Rgpyc, en los sistemas de seleccion

. , .. 1 -z
simple, se espera que sea mas eficiente que Rgppy, al emplear;aj en comparacion con
1 . . .

Zaj que se emplea en la Rgppy; Sin embargo, la Rgpp fue superior a las dos anteriores por

emplear%aj y un denominador (o77,;) de menor magnitud que el de FHC (o7;) (Cuadro

4.7); ademas, la Rspp fue el doble que la Rgppy. LOS resultados de Sahagun (2001), para las
mismas poblaciones y las mismas metodologias del presente estudio, expresadas en % de la
media fenotipica, indican que la Rgpyc resultdé superior a la Rgppy €n 4.4% para Zp y
0.98% para Z,4, mientras que los resultados del presente trabajo indican que las diferencias

fueron de 5.2% y 7.5% (Combinado 1y 2, respectivamente) en Zo y de 4.4% y 2.0% en Zy,.

Aparentemente la SMH fue menos eficiente que la SM; en los cuatro ambientes de
evaluacion de Zp; sin embargo, en los andlisis combinados la situaciéon fue la esperada
(Mérquez y Covarrubias, 1977). Se espera tedricamente que en la seleccion familial se
tenga una respuesta superior a la de la seleccion masal, ya que en aquélla se estiman con
mayor precision los valores genotipicos de la unidad de seleccién (la familia), en contraste
con la estimacion que se hace de ésta, en la que la unidad de seleccion es la planta. En el
presente estudio, la SMH fue 3.35% superior a la SM;, como se verd mas adelante en la

eficiencia relativa total
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Ya que cada metodologia de seleccidn requiere de diferente nimero de ciclos de
cultivo para completar un ciclo de seleccion, la ganancia por ciclo (afios) es diferente
cuando no se cuenta con las condiciones para la siembra en dos estaciones continuas del
afo. De este modo, la Respuesta esperada promedio por ciclo de cultivo (R/ciclo) tiene el
orden siguiente, Rsy, > Rspp > Rsyc > Rsyp, para los métodos simples en ambas
poblaciones. La metodologia mas eficiente en valores absolutos (SPP) pierde su ventaja al
compararla con metodologias que requieren menor ndmero de ciclos agricolas (SMy). Asi,
la SM; que en teoria es la metodologia menos eficiente, resulta tener una mayor ventaja al
requerir de un solo ciclo agricola para formar el siguiente ciclo de mejoramiento. Respecto
a SHC y SMH, que requieren ambas de tres ciclos agricolas, la mas eficiente es SHC

(Molina, 1992). Ya que Rgpp Y Ry involucran al mismo denominador (ozs7), Se puede

., , . , . 1
hacer una comparacion mas justa entre estas metodologias, ya que la Rspp involucra Eaj y

, 1 , .. . ,
Rgpp SOlO Zaj, se esperaria que Rspp Sea el doble en eficiencia que la Ry (COMo mas

adelante se verd en la eficiencia relativa total). La ganancia relativa promedio por ciclo de
cultivo (%/ciclo) de metodologias simples en cada poblacion es mayor en Zg que en Zy, lo

que confirma que R disminuye conforme aumenta el nimero de ciclos de seleccion.

Respecto a las metodologias combinadas, el orden fue el siguiente: Rgpca >
Rsppa > Rsmms > Rsucsm,- Segun los valores absolutos, en cada ambiente y analisis
combinados hubo una equivalencia de Rsrps = 2Rspms; SIN embargo, la ganancia efectiva
por ciclo de seleccion fue la misma, al requerir la SFPA el doble de ciclos de cultivo que la
SMMS. En el caso de SMMS y SHCSM;, ambas fueron, en esencia, metodologias
similares, con la Unica diferencia de que en la primera se emplea PL para formar las FMH y
la segunda requiere un ciclo mas para la formacion de FHC. En los cuatro ambientes y los
dos analisis combinados, la respuesta entre familias de SHCSM; fue superior a la de
SMMS, mientras que en la respuesta dentro de familias se obtuvo el resultado contrario. En
la R/ciclo y %/ciclo, la SMMS resulté superior (= el doble) que la SHCSM;.

La metodologia de SFCA es una combinacion de SFPA y SAHSM;; sin embargo,

al no tener el estimador de la o745, se optd por emplear el de 67z¢ que es el valor mas
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préximo al de o7z (Molina, 1992), correspondiendo tedricamente a la combinacién de
SFPA y SHCSMy, resultando asi una metodologia mas eficiente (Cuadro 4.8). Como puede
verificarse (Cuadro 4.8), para metodos simples y combinados, la ganancia relativa

promedio por ciclo de cultivo (%/ciclo) de Z, fue superior a la de Z.

Las ganancias relativas promedio por ciclo de cultivo (%/ciclo) (Cuadro 4.8) del
compuesto Z,4 son s6lo ligeramente menores a las de Zg, incluso casi similares, lo que
indica que en Z,4 alin es posible continuar con la SMVE, ya que las ganancias son altas y se

cuenta con el potencial genético, aln después de 24 ciclos de seleccion.
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Cuadro 4.8. Respuestas esperadas a la seleccion en g planta™ y en porcentaje con respecto

a la media fenotipica, para diferentes metodologias (simples y combinadas)

en Zy y Z,4 por ambiente y en los andlisis combinados 1y 2

Zac. 58 Original (Zy)

I\geelteoc?:?éie Ambientes Combinado _ _
Ct 1 %8 2 %8 3 %8 4 %8 1 %8 2 %8 Riciclo %/ciclo
SM.1 1 9.23 135 11.19 18.3 9.47 17.0 10.06 152 542 86 8.36 12.8 8.96 14.2
SMH 3 824 120 935 153 7.77 139 878 133 6.39 10.2 8.64 13.2 2.73 4.3
SHC 3 12.89 18.8 16.73 27.3 1567 28.1 1540 23.3 9.66 154 13.51 20.7 4.66 7.4
SPP 3 16.48 24.1 18.70 30.6 15,53 27.8 17.55 26.6 12.77 20.3 17.27 26.4 5.46 8.7
RE 2.80 41 317 5.2 2.64 47 298 45 217 34 293 45 2.78 4.4
RD 1198 175 1383 226 1062 19.0 14.17 214 6.05 9.6 992 152 11.09 17.6
SMMS| 1 1477 21.6 17.00 27.8 13.26 23.8 17.14 259 8.22 13.1 12.85 19.7 13.87 22.1
RE 5.59 8.2 6.35 104 5.27 94 59 9.0 433 69 586 9.0 2.78 4.4
RD 2395 35.0 27.66 452 2124 381 2833 429 1211 193 19.83 304 11.09 17.6
SFPAY 2 29.55 43.1 34.01 55.6 26,51 475 34.29 519 16.44 26.1 25.69 39.3 13.87 22.1
RE 4.37 6.4 568 9.3 5.32 95 523 79 328 52 458 7.0 1.58 25
RD 6.54 95 1122 183 774 139 1055 16.0 415 6.6 6.62 10.1 2.60 4.1
SHCSM, 3 1092 159 16.90 276 13.05 234 1578 239 7.43 118 11.20 17.2 4.18 6.6
SFPA RE 5.59 8.2 6.35 104 5.27 94 596 9.0 433 69 586 9.0 2.78 4.4
SFPA RD 2395 350 27.66 452 2124 381 2833 429 1211 193 19.83 304 11.09 17.6
SAHSM; RE 8.75 128 1136 186 10.64 19.1 1045 158 6.55 104 9.17 140 4.74 75
SAHSM; RD 6.54 95 1122 183 774 139 1055 16.0 415 6.6 6.62 10.1 3.90 6.2
SFCAS 2 4484 65.5 56.58 925 4489 80.4 55.29 83.6 27.15 43.2 41.48 63.5 22.52 35.8

Zac. 58 SMy, (Z54)

SM. 1 1 1698 127 555 53 2890 254 427 34 1139 95 732 6.0 12.40 104
SMH 3 1854 138 653 6.2 2740 241 426 34 14.09 11.8 10.27 85 4.50 3.8
SHC 3 2661 199 868 83 4992 439 6.89 55 19.36 16.2 12.78 10.5 6.90 5.8
SPP 3 37.07 27.7 1306 125 5479 48.2 851 6.8 2819 236 20.53 16.9 9.01 7.6
RE 6.29 47 222 21 9.30 82 144 12 478 40 348 29 4.59 3.8
RD 2892 216 816 78 5488 483 492 39 1474 124 973 8.0 20.22 17.0
SMMS| 1 35.21 26.3 1037 9.9 64.17 56.4 637 51 1952 164 13.22 10.9 24.81 20.8
RE 12.58 94 443 42 1859 164 289 23 956 80 697 57 4,59 3.8
RD 57.84 432 16.32 156 109.75 965 9.85 7.9 29.04 247 19.46 16.1 20.22 17.0
SFPASY 2 70.42 52.6 20.75 19.8 128.35 1129 12.74 10.2 39.04 32.7 26.43 21.8 24.81 20.8
RE 9.03 6.7 295 28 1694 149 234 19 6,57 55 433 36 2.34 2.0
RD 2238 167 483 46 2762 243 361 29 943 79 6.80 56 4.15 35
SHCSM, 3 3141 234 7.77 74 4456 392 595 48 16.00 134 11.14 9.2 6.49 5.4
SFPA RE 12.58 94 443 42 1859 164 289 23 956 80 6.97 57 459 3.8
SFPA RD 5784 432 16.32 156 109.75 965 9.85 7.9 2947 247 1946 16.1 20.22 17.0
SAHSM; RE 1806 135 589 56 3388 298 468 37 1314 110 867 7.2 7.03 5.9
SAHSM; RD 2238 167 483 46 2762 243 361 29 943 79 6.80 5.6 6.22 5.2
SFCAS 2 11093 82.7 31.47 30.0 189.84 167.0 21.02 16.8 61.60 51.6 41.90 34.6 38.06 31.9

+: nimero de ciclos de cultivo para completar un ciclo de seleccién; 8: % con respecto a la media fenotipica

de Zy y Zy4, respectivamente; RE: respuesta a la seleccion entre familias; RD: respuesta a la seleccion dentro

de familias; 1: Respuesta total por ciclo de seleccidn; SM;: seleccién masal con control de un solo progenitor;

SHC: seleccion de FHC; SMH: seleccion de FMH; SPP: seleccidn por prueba de progenie; SMMS: seleccion

modificada mazorca por surco; SFPA: seleccion familial de progenies autofecundadas; SHCSM;: seleccion de

FHC y SMy; SFCA: seleccion familial combinada alternante; Rlciclo: respuesta esperada promedio por ciclo

de cultivo; %/ciclo: ganancia relativa promedio por ciclo de cultivo.
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45.3. Eficiencia relativa total

Para conocer la eficiencia relativa de cada método de seleccion, con respecto a los
demas, se puede hacer una comparacién como la del Cuadro 4.9; en él se muestran los
resultados de los analisis Combinados 1 (4 Ambientes) y 2 (3 Ambientes) para las

poblaciones Zy y Z4.

Cuadro 4.9. Eficiencia relativa total de varias metodologias de seleccion en Zy y Z4, en

dos analisis combinados.

Zac.58 Original (Z,)

Combinado 1
SM; SMH SHC SPP SMMS SFPA SHCSM; SFCA
542 6.39 9.66 12.77 822 16.44 7.43 27.15

SM, 8.36 118 178 236 1.52 3.03 1.37 5.01 5.42 SM,
SMH 8.64 1.03 151 2.00 1.29 2.57 1.16 4.25 6.39 SMH
SHC 1351 162 1.56 1.32 0.85 1.70 0.77 2.81 9.66 SHC
SPP 1727 2.07 2.00 1.28 0.64 1.29 0.58 2.13 12.77 SPP
SMMS 12.85 154 149 095 0.74 2.00 0.90 3.30 8.22 SMMS
SFPA 2569 3.07 297 190 1.49 2.00 0.45 1.65 16.44 SFPA
SHCSM; 1120 134 130 083 0.65 0.87 0.44 3.65 7.43 SHCSM,
SFCA 4148 496 480 3.07 240 3.23 1.61 3.70 27.15 SFCA

836 8.64 1351 17.27 1285 25.69 11.20 41.48

SM; SMH SHC SPP  SMMS SFPA SHCSM; SFCA

Combinado 2

Zac.58 SM24_ (224)

Combinado 1
SM; SMH SHC SPP SMMS SFPA SHCSM; SFCA
11.39 14.09 19.36 28.19 19.52 39.04 16.00 61.60

SM, 7.32 124 170 248 171 3.43 1.40 541 11.39 SM;,
SMH 10.27 1.40 137 200 138 277 1.14 4.37 14.09 SMH
SHC 12.78 174 124 146 1.01 202 0.83 3.18 19.36 SHC
SPP 20.53 2.80 2.00 1.61 069 138 0.57 219  28.19 SPP
SMMS 1322 180 129 1.03 0.64 2.00 0.82 3.16 19.52 SMMS
SFPA 2643 3.61 257 207 129 200 0.41 158  39.04 SFPA
SHCSM, 1114 152 108 087 054 084 042 3.85 16.00 SHCSM;
SFCA 4190 572 408 328 204 317 159 3.76 61.60 SFCA

7.32 10.27 12.78 20.53 13.22 26.43 11.14  41.90

SM; SMH SHC SPP SMMS SFPA SHCSM; SFCA

Combinado 2

SMy: seleccion masal con control de un solo progenitor; SHC: seleccidn de familias de hermanos completos;
SMH: seleccion de familias de medios hermanos; SPP: seleccion por prueba de progenie; SMMS: seleccion
modificada mazorca por surco; SFPA: seleccion familial de progenies autofecundadas; SHCSM;: seleccion de
FHC y SM;; SFCA: seleccion familial combinada alternante.
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Las formulas de la respuesta a la seleccion involucran diferentes fracciones de o2,
generalmente % y Y% en las metodologias simples, y sus aplicaciones en las metodologias

combinadas; sin embargo, son los denominadores de cada meétodo los que realmente

. . - 1 7o
determinan la respuesta final. De este modo, la SHC que involucra Eaj es tedricamente el

doble de eficiente que SMH que emplea solo %o—j; sin embargo, esto no es asi, ya que los

resultados indican (Cuadro 4.9) que en Z, la eficiencia es de 1.51-1.56 (Combinado 1y
Combinado 2, respectivamente) y de 1.24-1.37 en Z,4. El promedio fue de 1.54 y 1.31 para
Zy Y Zy4, respectivamente (Cuadro 4.10). Esto indica que la SFHC es tedricamente superior
en 50% y 30% a la SFMH para Zy y Zy4, respectivamente. Marquez (1980) indic6 que en
una poblacién hipotética de maiz, con los siguientes pardmetros: a) ausencia de epistasis; b)
frecuencias génicas, p = q = 0.5; ¢) grado de dominancia, 1.3; d) heredabilidad h? = 20%:; e)
varianzas genéticas, oz = 0.20, o3 = 0.1620, la eficiencia de la SFHC con respecto a la de
FMH fue de 1.56, resultado idéntico al del presente estudio, para una variedad original. Por
otra parte, los resultados de Weyhrich et al., (1998) indican que la SMH fue 12.5% superior

a la SHC en la variedad de maiz BS11 como poblacion per sé.

Sin considerar el nimero de ciclos de cultivo necesarios para completar un ciclo
de seleccion se observo que todas las metodologias fueron superiores a SMj. Por su parte,
Marquez (1980) encontré que la SFCA y la SHCSMy, asi como las SHC y la SMH fueron
superiores a la SMy; sin embargo, la SMMS resultd ser menos eficiente (0.95). Los
estimadores de la respuesta de la SPP resultaron ser el doble de los de la SMH en todos los
casos, lo que significa que la eficiencia de la primera fue indiscutiblemente el doble de la
segunda. Al comparar la SMMS con los métodos simples de seleccion se encontrd que ésta
(SMMS) fue superior a SM; y a SMH, pero aparentemente no super6é a SHC y SPP.
Marquez (1980) obtuvo resultados similares al hacer las mismas comparaciones, excepto la
de SPP; sin embargo, si se consideran los ciclos de cultivo para completar un ciclo de
seleccion, la SMMS seria superior aun a SHC y SPP, ya que con los tres ciclos de cultivo
que se requieren para SHC y SPP, se puede avanzar el triple con la SMMS (2.7 y 2.07

veces la SHC y SPP, respectivamente).
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Cuadro 4.10. Eficiencia promedio de diferentes metodologias de seleccion en Zg y Zy,.

Zac.58 Original (Zo)
SM, SMH SHC SPP SMMS  SFPA SHCSM; SFCA

SM; 1.11 1.70 221 1.53 3.05 1.36 498 SM;
SMH 1.32 1.54 2.00 1.39 2.77 1.23 453 SMH
SHC 1.72 131 1.30 0.90 1.80 0.80 294 SHC
SPP 2.64 2.00 1.53 0.69 1.39 0.62 2.26 SPP
SMMS 1.76 1.34 1.02 0.67 2.00 0.89 3.27 SMMS
SFPA 3.52 2.67 2.04 1.34 2.00 0.44 1.63 SFPA
SHCSM; 1.46 1.11 0.85 0.55 0.83 0.42 3.68 SHCSM;
SFCA 5.57 4.23 3.23 2.11 3.16 1.58 3.81 SFCA

SM, SMH SHC SPP SMMS SFPA SHCSM; SFCA
Zac.58 SM24, (224)

SM;: seleccién masal con control de un solo progenitor; SHC: seleccién de familias de hermanos completos;
SMH: seleccidn de familias de medios hermanos; SPP: seleccidn por prueba de progenie; SMMS: seleccion
modificada mazorca por surco; SFPA: seleccion familial de progenies autofecundadas; SHCSM;: seleccion de

FHC y SM;; SFCA: seleccion familial combinada alternante.

Si se comparan las metodologias que emplean un solo ciclo de cultivo, una simple
y una combinada, como fue el caso de la SM; y la SMMS, se observd que SMMS fue
superior a SMy, en aproximadamente 53% y 76% para Zo Y Z4, respectivamente. Otra
comparacion de interés es la de SHCSM; con la SMH, SHC y SPP, la primera combinada y
las restantes simples, en donde todas requieren tres ciclos de cultivo; en este caso, la

SHCSM; fue superior a la SMH, pero no a la SHC ni a la SPP, para ambas poblaciones.

Los resultados indican que la SFCA fue, numérica y relativamente, superior a
todas las metodologias evaluadas. Marquez (1980) encontré que la SFPA fue inferior en
10% a la SHC. Al comparar los resultados de Marquez (1980) y los de este estudio,
respecto a la respuesta de SFPA y SMMS, concuerdan en que la eficiencia en la primera es
el doble que en la segunda; sin embargo, como ya se comento, en realidad la eficiencia por
ciclo de cultivo es la misma, de acuerdo al desarrollo teérico de Molina (Méarquez, 1980;
Molina, 1992). Molina (1992) indica que tedricamente la SFCA tiene una eficiencia de 4
veces la SMMS. En las estimaciones del presente estudio, la eficiencia fue de 3.16-3.27 en
ambas poblaciones (Cuadro 4.10), resultado que se pudo haber aproximado al que explica

Molina (1992) si se hubiera aplicado el estimador adecuado de o7z5. La comparacion entre
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las dos metodologias desarrolladas y sugeridas por Molina (1979, 1988) indica que SFCA
es 60% mas eficiente que SFPA.

4.5.4. Heredabilidad en sentido restringido y heredabilidad efectiva o realizada

En el Cuadro 4.11 se observan los estimadores de la heredabilidad en sentido
restringido (h%). Los valores de h? para Z, fueron, en general, mayores que los de Z4. Las

Gnicas excepciones a este comportamiento se obtuvieron en el Ambiente 3 y en el
Combinado 1. En el primer caso la diferencia fue grande (h%,, - h7, =~ 19%) en

comparacion con la del Combinado 1 donde apenas fue 1.89%. Las mayores diferencias

entre Zy y Zy4 ocurrieron en los Ambientes 2 y 4 (49.96% y 59.1%, respectivamente).

Aun cuando la ? de Z,, fue en algunos casos superior a la de Zo, resalta el hecho
que la varianza fenotipica de Z,4 fue de mayor magnitud a la de Z, en todos los casos
(Cuadro 4.7). La disminucion de la heredabilidad de Zy a Z4 en 35.35% (Combinado 2)
para rendimiento fue superior a la reportada por Sahagun (2001) para el Disefio | (15.77%)
en estas mismas poblaciones, y ain mayor a la obtenida por el mismo autor para el disefio
de FMHM (0.91) y el reciproco del Disefio | (4.49). Todas estas reducciones confirman la

explotacion de los efectos aditivos causada por los 24 ciclos de seleccion.

De acuerdo con los valores de heredabilidad de Z,4 de los analisis combinados 1y
2 (41.13% y 25.07%, respectivamente), estos se ubican en la categoria de baja
heredabilidad (Molina, 1992); aun asi, la heredabilidad es suficiente para seguir explotando

los efectos aditivos de los genes mediante la seleccion.

Respecto a la heredabilidad realizada, se observa que estos valores son
comparativamente bajos (11.29% a 18.11%), como se observa en el Cuadro 4.11. Como
puede verificarse, existe una gran diferencia entre la heredabilidad en sentido restringido y
la heredabilidad realizada de Z,. Esto indica claramente que la varianza aditiva de Z, fue
sobre-estimada. Esta sobre-estimacion de la heredabilidad puede dar lugar a resultados

erroneos cuando ésta se emplea para predecir la ganancia esperada para la selecciéon de un
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caracter en cualquier metodologia de seleccion. Uno de los factores que influyé en este
resultado, como ya se comentd para el caso de la varianza aditiva, fue el nimero y la
diversidad genética de los progenitores usados para formar una poblacion (Fehr, 1987), ya
que el nimero de familias incluidas en la evaluacion fue menor al recomendado (Vanegas
et al., 1984) y se consideraron dos poblaciones con diferente grado de endogamia, en donde

una de ellas incluye el efecto de la seleccion (Sahagun y Garcia, 2009).

Cuadro 4.11. Heredabilidad en sentido restringido y heredabilidad efectiva de Zy y Z4.

Ambiente Combinado
1 2 3 4 1 2
h2 0 Zo 58.62 69.56 59.21 74.69 39.24  60.42
' Zoy 43.93 19.60 77.93 15.59 4113  25.07
AR, %t -14.69 -49.96 +18.72 -59.1 +1.89  -35.35
Heredabilidad efectiva 17.32 11.29 15.09 18.11 17.00  16.83

Fcambios en la heredabilidad (h,, - h ), signo positivo indica incremento, signo negativo indica decremento.
4.5.5. Correlaciones

La respuesta a la seleccion masal de las 12 observaciones (6 de Zo y 6 de Z,4) se
comparé por correlaciones con el coeficiente de varianza aditiva (C.V.A) y la
heredabilidad en sentido restringido (Cuadro 4.12). La correlacion en el primer caso fue
alta y significativa (0.839) y no asi para el caso de la heredabilidad (0.595). La correlacion
del C.V.A. y heredabilidad dio un valor de 0.853, el cual resultd significativo. Esto es
porque ambos pardmetros emplean un pardmetro importante para su calculo como lo es la
varianza aditiva, asi como la media y la varianza fenotipica, respectivamente. Incluso, la
alta correlacion entre C.V.A. y heredabilidad (h?) hace que estos puedan ser empleados para
estimar el avance genético tedrico de la variedad en estudio, como lo apunta Vargas (1979),

de la siguiente forma:

ya que ambos son directamente proporcionales a la respuesta, cuando ésta se

expresa en porcentaje.
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Cuadro 4.12. Comparacion entre el C.V.A. y heredabilidad restringida con la respuesta
esperada por ciclo de seleccion masal para rendimiento en las poblaciones de

maiz Zy y Z,4 por ambiente y combinando ambientes.

Zac.58 Original Zac.58 SM,,
Ambiente Combinado Ambiente Combinado
1 2 3 4 1 2 1 2 3 4 1 2 Correlaciones
CV.A (%) 171 21.2 214 171 133 160 185 116 279 84 144 117 10.839 **
h? (%) 58.6 69.6 59.2 746 39.2 60.4 439 19.6 779 156 41.1 251 10.595
G Esp/ciclot 9.2 11.2 95 101 54 84 170 56 289 43 114 7.3 80.853 **

G. rel (%) 135 183 17.0 152 8.6 128 127 53 254 34 95 6.0

+En gramos por planta; G. rel: gramos de ganancia con respecto a la media, en porcentaje; fentre el valor de
la fila (variable independiente y la respuesta esperada (variable dependiente); §8Entre el valor de C.V.A.

(variable independiente) y h? (variable dependiente).

Las dltimas tres columnas del Cuadro 4.13 relacionan la ganancia observada con la
esperada en el analisis respectivo, y la misma relacion usando solamente la ganancia
esperada segun los analisis combinados (Ultimas dos columnas), ya que esta es una
comparacion mas justa. De acuerdo a la primera comparacién, la ganancia observada sélo
fue de 16.2%-43.4% de la esperada en andlisis de los cuatro ambientes y los dos
combinados, mientras que en las otras dos comparaciones la ganancia observada en
relacion a la esperada fue de 43%-50.4% y 21.7%-32.6%, considerando las ganancias

observadas de los Combinados 1y 2, respectivamente.

Cuadro 4.13. Comparacion entre la respuesta esperada y observada, después de 24 ciclos
de seleccién masal para rendimiento en la variedad de maiz Zac. 58, por

ambientes y combinando ambientes.

AG Esperado AG Observadat AGO AGO AGO

gplt % gplt % AGE acEci AGEC2
1 221.52 323.39 65.5 95.52 0.296 0.504 0.326
Ambientes 2 268.56 438.82 43.6 94.57 0.162 0.335 0.217
3 227.28 407.31 57.9 103.79 0.255 0.445 0.289
4 241.44 365.26 58.7 88.76 0.243 0.451 0.293
Combinado 1 130.08 206.80 56.4 89.64 0.434 0.434 0.281
2 200.64 307.26 55.9 85.61 0.279 0.430 0.279

tLa respuesta, AG, observada resulta de la diferencia entre las medias de rendimiento de Z,, y Z;

AGO: avance observado, AGE: avance esperado en cada analisis, AGEC1 y 2: Avance esperado en % en los

analisis combinados 1y 2, respectivamente.
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V. CONCLUSIONES

El analisis e interpretacion de los resultados experimentales del presente estudio

condujeron a las siguientes conclusiones:

En relacién con el rendimiento promedio por planta (RPP), la seleccion masal
visual estratificada (SMVE) practicada por 24 ciclos en la variedad de maiz Zacatecas 58
original (Z), produjo cambios significativos en la media y la varianza genotipicas de la
poblacion original. EI RPP del compuesto de ciclo 24 de seleccion (Z,4) resulto
significativamente mayor que el de Z,. La respuesta promedio por ciclo de seleccion fue 3.3
%, por lo que la respuesta total en los 24 ciclos de seleccion fue 87 %. Esto representa un

incremento de 56 gramos planta™, lo que equivale a una ganancia de 2.84 ton ha™.

La evaluacion conjunta de familias de medios hermanos (FMH) y de familias de
hermanos completos (FHC) permitié estimar las varianzas genéticas: aditiva o3 y de
dominancia o de Zy y de Zx4. En el presente estudio no hubo diferencia significativa entre
los estimadores de o7 de Zg y de Z,s, pero si la hubo entre sus correspondientes valores
relativos o coeficientes de variacion genética aditiva (C.V.A.). Por el contrario, no hubo
definicion alguna para o3 de las poblaciones Zo y Z,s porque en varios casos, sus

estimadores resultaron con valores negativos.

Tal como se esperaba, la h? de Z,s resultd menor que la de Zg; sin embargo, su
valor resulté todavia alto, indicando que se espera que aun haya respuesta a la SMVE en

ciclos posteriores al ciclo 24.

En los andlisis de varianza de familias, el Cuadrado Medio del factor Familias

(CMy), permite obtener la desviacion estandar fenotipica de la media de FMH y la de FHC
. . , JCM5 , - -

mediante la expresion gy 0 Opyy = Tf donde n= ndm. de familias. En la seleccién de

familias, la desviacion estandar fenotipica de la media de familias oppyy 0 oryc €S el
denominador de la expresion de R=k ¢ 63/0zpy 0 0ryc, donde R es la respuesta por ciclo

de seleccioén.
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Conclusiones

Por su parte, el Cuadrado Medio del error (CM,) es la varianza fenotipica dentro
de las familias de MH o de HC y su raiz cuadrada es la desviacion estandar fenotipica
dentro de las familias de MH o HC la cual figura en la expresion de la respuesta a la
seleccion dentro de las familias de MH o HC; es decir, R'=k'c' 62/o k) 6 ke, donde el

signo ! significa dentro.

Toda vez que es posible estimar la desviacion estandar fenotipica de la poblacién
de individuos ap, la desviacion estandar fenotipica de la media de familias (ozpy 0 ryc,
asi como la desviacion estandar fenotipica dentro de las familias de MH o HC (ofyy 0
otyc), podra hacerse la comparacion entre las respuestas de las diferentes metodologias de

seleccidn simples y también entre las metodologias de seleccion combinadas.
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Apéndice

VII.

APENDICE

Cuadro 7.1. Medias del rendimiento por planta (RPP) en gramos, de FMH y FHC, en las

variedades Zac. 58 Original y Zac. 58 SMy4, en cuatro ambientes.

Zac. 58 Original Zac. 58 SMy,
Ambientes Ambientes
Rep Origen Familias 2007M 2008M 2009C 2009M Origen Familias 2007M  2008M  2009C 2009M
1 Ix1 1HC 73.3 72.4 46.4 72.8 1x1 1HC 138.6 93.3 84.4 106.7
2 Ix1 1HC 76.9 69.1 46.9 77.1 1x1 1HC 133.3 118.2 116.3 123.9
1 1# 1MH 55.4 64.1 50.0 46.4 1# 1MH 108.3 105.0 71.9 125.0
2 1# 1MH 50.0 74.8 43.8 68.8 1# 1MH 126.3 85.6 98.8 110.0
1 4x4 4HC 71.1 53.9 61.1 55.0 5x5 5HC 110.0 117.1 94.4 1135
2 4x4 4HC 73.7 50.3 50.0 56.9 5x5 5HC 116.3 100.0 125.0 123.7
1 a# 4MH 73.7 58.2 58.3 65.4 5# 5MH 135.5 98.2 131.3 161.5
2 a# 4AMH 83.3 66.5 50.0 73.9 5# 5MH 97.4 101.4 135.0 132.1
1 5x5 5HC 78.9 58.0 54.7 52.8 6x6 6HC 168.8 141.7 145.0 157.5
2 5x5 5HC 64.5 62.5 61.1 73.3 6x6 6HC 156.7 1275 164.1 140.2
1 5# 5MH 80.8 48.5 40.6 73.1 6# 6MH 1235 112.0 116.7 128.1
2 5# 5MH 96.7 55.3 41.7 735 6# 6MH 144.0 90.9 140.6 116.9
1 8x8 8HC 78.9 48.4 46.9 62.8 7 THC 140.3 128.5 139.3 134.1
2 8x8 8HC 65.8 56.6 57.7 65.9 7 THC 144.4 100.0 147.5 122.2
1 8# 8MH 66.2 49.8 57.1 61.8 # TMH 142.1 100.5 127.5 131.8
2 8# 8MH 64.1 455 47.2 62.5 # TMH 165.0 125.9 153.3 147.6
1 9x9 9HC 77.8 64.3 88.9 79.3 8x8 8HC 100.0 101.3 127.8 125.0
2 9x9 9HC 95.8 64.6 65.6 78.0 8x8 8HC 118.4 132.3 119.4 130.0
1 o# 9MH 72.8 64.1 54.2 52.6 8# 8MH 102.6 102.5 121.9 120.0
2 o# 9MH 65.9 65.1 48.5 63.1 8# 8MH 135.0 105.7 116.6 120.2
1 10x10 10HC 86.3 62.2 66.7 73.1 12x12 12HC 113.2 86.1 122.1 100.0
2 10x10 10HC 72.4 71.1 71.3 71.7 12x12 12HC 136.8 106.7 100.0 115.9
1 10# 10MH 68.4 60.6 75.0 75.0 12# 12MH 106.3 110.5 88.2 116.7
2 10# 10MH 76.3 69.3 56.7 78.6 12# 12MH 110.0 85.5 107.9 107.9
1 16x16 16HC 70.6 53.3 64.3 62.5 14x14 14HC 129.2 89.1 86.5 106.7
2 16x16 16HC 46.7 64.0 56.8 72.4 14x14 14HC 125.0 100.0 129.2 115.0
1 16# 16MH 60.7 68.9 43.8 68.8 14# 14MH 105.0 83.3 100.0 125.0
2 16# 16MH 70.0 60.5 83.3 72.2 14# 14MH 150.0 96.1 109.5 131.3
1 18x18 18HC 70.0 60.6 66.7 61.8 16x16 16HC 142.5 100.6 118.8 189.5
2 18x18 18HC 67.5 51.1 56.7 62.5 16x16 16HC 144.4 94.2 106.7 136.8
1 18# 18MH 65.0 57.9 55.6 60.3 16# 16MH 117.9 95.9 81.0 106.1
2 18# 18MH 55.8 55.3 53.3 68.4 16# 16MH 142.5 78.0 125.0 109.1
1 19x19 19HC 76.6 58.3 65.4 54.5 17x17 17HC 136.8 85.0 106.3 100.0
2 19x19 19HC 71.9 49.7 41.7 60.0 17x17 17HC 134.4 107.1 87.5 118.2
1 19# 19MH 80.0 70.8 25.0 61.1 17# 17MH 144.7 103.4 78.1 100.0
2 19# 19MH 73.7 61.8 29.2 98.6 17# 17MH 144.4 85.3 100.0 131.3
1 20x20 20HC 68.4 88.1 60.0 66.7 18x18 18HC 113.2 84.8 105.3 97.5
2 20x20 20HC 105.3 77.1 61.8 76.7 18x18 18HC 139.5 130.6 105.3 131.6
1 20# 20MH 72.1 58.6 56.7 65.8 18# 18MH 120.3 93.8 85.0 127.5
2 20# 20MH 83.3 61.6 62.5 735 18# 18MH 163.2 115.4 87.5 117.5
1 33x33 33HC 84.2 71.6 82.4 73.7 19x19 19HC 142.1 107.9 127.5 138.2
2 33x33 33HC 89.5 54.3 56.3 92.7 19x19 19HC 170.6 1215 44.4 161.8
1 33# 33MH 68.4 66.1 55.0 65.4 19# 19MH 128.9 80.7 102.6 128.3
2 33# 33MH 73.7 445 57.7 71.7 19# 19MH 169.4 84.7 65.9 91.7
1 34x34 34HC 90.0 86.9 55.6 77.3 20x20 20HC 139.5 1053 1389 126.2
2 34x34 34HC 83.3 102.2 55.6 81.3 20x20 20HC 148.8 117.6 93.8 105.6
1 34# 34MH 88.2 60.5 52.5 725 20# 20MH 97.5 108.0 86.8 102.8
2 34# 34MH 75.0 58.4 62.5 80.6 20# 20MH 111.3 120.5 70.0 136.2
1  36x36 36HC 70.6 70.4 83.3 63.6 23x23 23HC 140.0 1453 1250 143.4
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#: Cruzas fraternales; MH: Familia de medios hermanos; HC: Familias de hermanos completos.
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Figura 7.1. Comportamiento del RPP en 35 parejas de familias (FMH y FHC) en la poblacion Zo, y de 40 parejas en Zy,.
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