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RESUMEN GENERAL 

ANÁLISIS DE CRUZAS DIALÉLICAS Y PROGENITORES EN HIGUERILLA 

(Ricinus communis L.)1 

La higuerilla es uno de los cultivos con mayor potencial para la producción de 

biodiesel, debido a su elevado contenido y calidad de aceite. Para estimar los 

efectos de aptitud combinatoria, heredabilidad y detectar híbridos sobresalientes; 

se condujo un experimento dialélico, con siete líneas 𝑠5 de higuerilla y sus 42 

cruzas posibles (Diseño I, Modelo II de Griffing). La evaluación se llevó a cabo 

en Chapingo, Estado de Mexico y San Juan Chilateca, Oaxaca. Adicionalmente, 

en el experimento de Oaxaca se estimaron los efectos de aptitud combinatoria, 

heredabilidad y heterosis del contenido de aceite. Los resultados indicaron que, 

en la población obtenida de la recombinación entre líneas, los efectos aditivos 

fueron más importantes que los de dominancia para: rendimiento de semilla por 

planta (RP) y por ha (RT), número de racimos secundarios (NRS), número de 

racimos terciarios (NRT), número total de racimos (NTR), longitud de racimos 

(LPR), número de cápsulas por racimo (NPF), peso de 100 semillas (PCS), días 

a antesis (DAN), días a madurez (DMF), número de entrenudos al racimo primario 

(NEP) y altura de planta (AF). La heredabilidad en sentido estricto fue alta (41.8 

a 79.9 %) para NEP, NPF y PCS; media (21.1 a 34.5 %) para DAN, DMF, LPR, 

RP, RT y AF; y baja (0.5 a 6.5 %) para NRS, NRT, número de racimos 

cuaternarios (NRC) y NTR. Se detectaron cinco híbridos de alto rendimiento de 

semilla (3.14 a 3.84 t ha-1). Las cruzas HC98 x HOD, HOD x HOV y HOV x HOD 

pueden ser utilizadas como híbridos o como población base para selección 

recurrente (ACG≈ACE). Las cruzas HD1 x HOD y HOV x HD1 pueden ser usadas 

como variedades de polinización libre (ACG>ACE). Los efectos de dominancia 

para contenido de aceite, fueron más importantes que los aditivos. El contenido 

promedio de aceite en los progenitores y cruzas fue de 46.7 y 48.4 %, 

respectivamente. La heterosis media fue de 1.7 % y la heterosis varietal varió de 

-2.7 a 3.7 %. Se detectaron cinco híbridos de alto contenido de aceite (54 a 57 

%), mismos que presentaron los valores más altos de heterosis específica (3.4 a 

9.5 %) y respecto al mejor progenitor (3.5 a 26.5 %).   

Palabras clave: Ricinus communis, Aptitud Combinatoria General, Aptitud 

Combinatoria Específica, Diseños Dialélicos.  

                                            
1Tesis de Doctorado en Ciencias en Horticultura, Universidad Autónoma Chapingo.  
Autor: Ismael Hernández Hernández. 
Director de tesis: Dr. Clemente Villanueva Verduzco. 
Co-director de tesis: Dra. Ma. Antonieta Goytia Jiménez. 
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GENERAL ABSTRACT 

ANALYSIS OF DIALLEL CROSSES AND PROGENITORS IN CASTOR 

(Ricinus communis)2 

Castor is one of the crops with the greatest potential for the biodiesel production, 

due to its high content and quality of oil. In order to estimate the combining ability 

effects, heritability and detect outstanding hybrids; a diallel experiment was 

conducted, with seven 𝑠5 lines of castor and their 42 possible crosses (Design I, 

Model II of Griffing). The evaluation was carried out in Chapingo, Mexico State 

and San Juan Chilateca, Oaxaca. In the Oaxaca experiment, the combining ability 

effects, heritability, and heterosis for oil content were estimated. The results 

indicated that, in the population obtained from the recombination among lines, 

additive effects were more important than dominance for: seed yield per plant 

(RP) and per ha (RT), number of secondary racemes (NRS), number of tertiary 

racemes (NRT), total number of racemes per plant (NTR), racemes length (LPR), 

number of capsules (NPF), weight of 100 seeds (PCS), days to anthesis (DAN), 

days to maturity (DMF), number of internodes to the primary raceme (NEP) and 

plant height (AF). Strict sense heritability was high (41.8 to 79.9 %) for NEP, NPF 

and PCS; medium (21.1 to 34.5 %) for DAN, DMF, LPR, RP, RT and AF; and low 

(0.5 to 6.5 %) for NRS, NRT, number of quaternary racemes (NRC) and NTR. 

Five hybrids of high seed yield were detected (3.14 to 3.84 t ha-1). The crosses 

15 (HC98 x HOD), 22 (HOD x HOV) and 28 (HOV x HOD) can be used as hybrids 

or as a base population for recurrent selection (ACG≈ACE). Crosses HD1 x HOD 

and HOV x HD1 can be used as open pollinated varieties (ACG> ACE). The 

dominance effects for oil content were more important than the additive effects. 

The content of oil in the parents and crosses were 46.7 % and 48.4 %, 

respectively. The average heterosis was 1.7% and the varietal heterosis varied 

from -2.7 to 3.7 %. Five high oil content hybrids were found (54 to 57 %), which 

presented the largest values of specific heterosis (3.4 to 9.5 %) and with respect 

to the best parent (3.5 to 26.5 %). 

Keywords: Ricinus communis, General Combining Ability, Specific Combining 

Ability, diallel designs.   

                                            
2Doctoral thesis in Horticultural Sciences, Chapingo Autonomous University.  
Author: Ismael Hernández Hernández. 
Thesis Director: PhD Clemente Villanueva Verduzco. 
Co-director of thesis: PhD Ma. Antonieta Goytia Jiménez. 
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CAPÍTULO I. INTRODUCCIÓN GENERAL 

 

La higuerilla (Ricinus communis L., 2n=2x=20) es una planta oleaginosa de la 

familia Euphorbiaceae, con probable centro de origen en el este de Etiopía, India 

y la cuenca sudoriental mediterránea. Debido al alto contenido de aceite en sus 

semillas (40-60 %), con propiedades químicas únicas, tiene múltiples usos en 

industrias como la automotriz, aeronáutica, farmacéutica, cosmetológica, de 

fertilizantes, de pesticidas y de biocombustibles para la obtención de biodiesel y 

bioturbosina (Punewar et al., 2017; Singh et al., 2015).  

A partir de 1920, países como Estados Unidos, la Ex URSS, China, India y Brasil, 

emprendieron programas de mejoramiento genético de higuerilla, mediante 

selección masal e hibridación, principalmente para incrementar el rendimiento de 

semilla, contenido de aceite, resistencia a enfermedades fungosas y reducción 

del porte para mecanizar la cosecha. Así, se obtuvieron con cierto éxito a lo largo 

del siglo XX, variedades con éstas y otras características agronómicas 

deseables, como indehiscencia de frutos, reducción del ciclo, genotipos enanos, 

líneas pistiladas, genotipos resistentes a sequía y tolerantes a sales (Anjani, 

2014). 

En México la higuerilla se distribuye a lo largo de todo el territorio, adaptándose 

a diferentes condiciones ambientales, suelos y altitudes desde el nivel del mar 

hasta 3000 m. En los últimos años, sobre todo a partir de la creación de la Ley 

de Promoción y Desarrollo de los Bioenergéticos (DOF, 2008), se ha promovido 

como cultivo industrial para la obtención de biodiesel y otros co-productos. El 

resultado ha sido un aumento de la superficie cultivada y demanda de semillas.  

Actualmente no se cuenta con suficientes materiales mejorados para cubrir la 

demanda. En el Catálogo Nacional de Variedades Vegetales 2017 (SNICS, 2017) 

sólo se tienen inscritas cuatro variedades, y la semilla importada pocas veces se 
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adapta o alcanza rendimientos aceptables. Esta situación pone de manifiesto la 

necesidad de crear programas de mejoramiento genético que permitan 

concentrar las características genéticas y agronómicas deseables en materiales 

de alto rendimiento, para impulsar sistemas de producción rentables. En general 

se buscan variedades de alto rendimiento de semilla, ciclo corto, frutos 

indehiscentes, maduración uniforme, resistentes a enfermedades fungosas, con 

alto contenido de aceite, poca ramificación y de porte bajo, para mecanizar la 

cosecha.  

Para emprender un programa de mejoramiento genético, es esencial conocer los 

efectos de Aptitud Combinatoria General y Específica, así como los efectos 

maternos y recíprocos (Montesinos, 2007). La ACG es principalmente una 

medida de los efectos aditivos de los genes y epistáticos aditivo x aditivo. En 

cambio, la varianza de la ACE se asocia a los efectos no aditivos, incluyendo la 

dominancia, epistasis e interacción (Sprague y Tatum, 1942).  

Si predominan los efectos de ACG, se debe optar por estrategias de 

mejoramiento genético por selección; cuando son más importantes los efectos de 

ACE, la hibridación es la mejor opción. Si ambos tipos de acción génica son 

importantes, se pueden explotar simultáneamente, ya sea empleándose como 

sintéticos o como población base para selección recíproca recurrente (Comstock 

et al., 1949; Serrano y Mendoza, 1990).  

En 2015 se estableció un lote de polinizaciones en el Campo Experimental San 

Ignacio, de la Universidad Autónoma Chapingo, Estado de México, con siete 𝑆5 

líneas de higuerilla. Los 42 cruzamientos dialélicos posibles obtenidos (21 cruzas 

directas y 21 cruzas recíprocas) y las siete líneas progenitoras, se sembraron en 

2016 en un experimento dialélico completo (Diseño I, Modelo II de Griffing), en 

Chapingo, Estado de México y San Juan Chilateca, Oaxaca. Se empleó un diseño 

experimental completamente al azar con seis repeticiones. 



12 
 
 

Se estudiaron 14 caracteres agronómicos: (1) número de racimos secundarios, 

(2) número de racimos terciarios, (3) número de racimos cuaternarios, (4) número 

total de racimos por planta incluyendo el racimo primario, (5) longitud de racimos, 

(6) número de cápsulas por racimo, (7) peso de 100 semillas, (8) rendimiento de 

semilla por planta, (9) rendimiento de semilla por hectárea, (10) días a antesis del 

racimo primario, (11) días a madurez fisiológica del racimo primario, (12) número 

de entrenudos al racimo primario y (13) altura de planta. Adicionalmente, en el 

experimento de Oaxaca, se determinó (14) el contenido de aceite de semillas de 

los tratamientos de tres de los seis bloques sembrados. 

Además del planteamiento general introductorio en el Capítulo I, se desarrolla el 

Capítulo II sobre el marco referencial general de la investigación y otros capítulos 

específicos.En el capítulo III se presentan los efectos de Aptitud Combinatoria, 

componentes de varianza genética y heredabilidad de los 13 caracteres 

evaluados en ambas localidades. En análisis genético-estadístico se hizo según 

el Diseño I, Modelo II de Griffing, empleando el algoritmo propuesto por 

Montesinos (2007) para el análisis de varianza combinado por localidades. El 

Capítulo IV aborda la estimación de los efectos de Aptitud Combinatoria, 

componentes de varianza genética, heredabilidad y heterosis del contenido de 

aceite y rendimiento de semilla del experimento dialélico completo, establecido 

en San Juan Chilateca, Oaxaca. El análisis dialélico se hizo conforme al Diseño 

I, Modelo II de Griffing (1956), empleando el algoritmo desarrollado por 

Montesinos (2006). La heterosis media, varietal, específica, y respecto al mejor 

progenitor, se estimó con el Modelo II de Gardner y Eberhart (1966).  
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CAPÍTULO II. MARCO DE REFERENCIA GENERAL DEL 

ESTUDIO 

 

La higuerilla es uno de los cultivos oleaginosos más antiguos, pero durante 

mucho tiempo su producción se ha concentrado en unos pocos países como 

India, China y Brasil. De un kilogramo de semilla se obtienen más de 480 g de 

aceite, compuesto de 80 a 90 % por ácido ricinoleico, un ácido graso que le 

confiere propiedades únicas. Además, contiene entre 3.5 y 32.2 g kg-1 de ricina, 

una de las toxinas más potentes del mundo (Severino et al., 2012). 

En varios países se está retomando como un cultivo industrial, por lo que se han 

emprendido programas de rescate y conservación de germoplasma, desarrollo 

de paquetes tecnológicos y mejoramiento genético, entre otros. Respecto al 

último punto, existen algunos estudios encaminados a determinar la magnitud de 

la heterosis y los tipos de acción génica involucrados en la herencia de los 

caracteres de interés agronómico. Esta información puede obtenerse con 

diferentes diseños genéticos, cada uno con diferente grado de complejidad y 

exactitud de la información arrojada. Destacan, por ejemplo, los diseños I, II y III 

de Comstock y Robinson (1948, 1952), el de Hayman (1954, 1958, 1960), el de 

Kemphorne (1957), el de Gardner y Eberhart (1966), y los diseños dialélicos de 

Griffing (1956a, b). 

 

Concepto de Aptitud Combinatoria 

La aptitud combinatoria es un concepto determinante para conocer el potencial 

de las líneas endogámicas en la formación de híbridos. Inicialmente se usó para 

clasificarlas con base en el rendimiento de sus cruzas en diseños dialélicos 

(Hallauer et al., 2010). Posteriormente, Sprague y Tatum (1942) lo redefinieron 

bajo los conceptos de Aptitud Combinatoria General (ACG) y Aptitud 
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Combinatoria Específica (ACE): la ACG se refiere al comportamiento promedio 

de una línea en sus combinaciones híbridas, y la ACE a los casos en los que 

ciertas combinaciones se comportan relativamente mejor o peor de lo esperado, 

con base en el comportamiento promedio de las líneas involucradas. 

Falconer y Mackay (1996) definieron la ACG como el valor promedio de todas las 

F1, que tienen una línea parental en común, desviado de la media general de los 

cruces; mientras que la ACE, como la desviación de una cruza, respecto a su 

valor esperado (la suma de las ACGs de sus dos líneas parentales). En términos 

estadísticos, las ACGs son los efectos principales y la ACE es una interacción. 

 

Componentes de la varianza genética  

La estimación de los componentes de varianza provee información acerca de la 

estructura genética de las poblaciones, permitiendo al fitomejorador seleccionar 

el método adecuado de mejoramiento (Hallauer et al., 2010). 

La varianza genética se divide en varianza aditiva, varianza de dominancia y 

componentes epistáticos (Falconer y Mackay, 1996). Con la estimación de las 

varianzas de los efectos de ACG y ACE, se pueden estimar las varianzas aditivas 

y de dominancia respectivamente. La varianza de ACG es principalmente una 

medida de los efectos aditivos y epistáticos aditivo x aditivo, susceptibles de 

selección; mientras que la varianza de ACE se asocia con los efectos no aditivos, 

incluyendo la dominancia, la interacción y otros tipos de efectos epistáticos 

(Sprague y Tatum, 1942). 

La varianza aditiva es la principal determinante de las propiedades genéticas 

observables en la población, de la respuesta a la selección y es la causa del 

parecido entre parientes. La partición de la varianza aditiva respecto al resto (no 

aditiva y ambiental) proporciona el cociente denominado heredabilidad del 

carácter (Falconer y Mackay, 1996). 
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Con base en los valores genotípicos de las cruzas F1, se pueden presentar tres 

escenarios:  

1. 𝐴𝐶𝐺 > 𝐴𝐶𝐸. Los efectos aditivos predominan sobre los no aditivos. Si son 

de alto rendimiento, las cruzas pueden utilizarse como variedades 

sintéticas, ya que las generaciones avanzadas no presentarán depresión 

endogámica significativa (Serrano y Mendoza, 1990). 

2. 𝐴𝐶𝐺 < 𝐴𝐶𝐸. Los efectos no aditivos son mayores que los aditivos. Las 

cruzas no deben usarse como sintéticos debido a la depresión 

endogámica en generaciones posteriores (Serrano y Mendoza, 1990). Si 

además existe alta heterosis, se recomienda explotar el vigor híbrido 

(Márquez, 1988). 

3. 𝐴𝐶𝐺 = 𝐴𝐶𝐸. Ambos tipos de acción génica son importantes y se pueden 

explotar simultáneamente para mejorar la población, con selección 

recíproca recurrente (Comstock et al., 1949). La depresión endogámica 

será baja en generaciones avanzadas, por lo que la cruza puede usarse 

como sintético y como población base para selección recurrente (Serrano 

y Mendoza, 1990). 

Una cruza será de alto rendimiento si las dos líneas involucradas son de alta ACG 

o si su efecto de ACE es alto y al menos una de sus líneas es de alta ACG. Por 

el contrario, si las líneas son de baja ACG y su efecto de ACE es bajo, el 

rendimiento de la cruza será bajo (Reyes et al., 2004). 

Diversos estudios para conocer la acción génica de los caracteres de interés 

agronómico de la higuerilla han arrojado resultados contrastantes. Días a 

floración, días a madurez, número de cápsulas del racimo secundario, 

rendimiento de semilla por planta y contenido de aceite en semillas, son 

reportados como caracteres donde predominan los efectos de dominancia; para 

longitud del racimo secundario y número de racimos secundarios por planta, que 

han sido poco estudiados, predominan los efectos aditivos; mientras que para 
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altura de planta al racimo primario, número de nudos al racimo primario, longitud 

de racimo primario, número de cápsulas del racimo primario, número total de 

racimos por planta y peso de 100 semillas, son importantes tanto la acción génica 

aditiva como de dominancia (Aher et al., 2015; Chaudhari y Patel, 2014; Golakia 

et al., 2015; Hooks et al., 1971; Mehta, 2000; Nóbrega et al., 2010; Okoh et al., 

2007; Patel et al., 2008a; Patel et al., 2008b; Patel et al., 2012; Patel et al., 2015; 

Patel y Chauhan, 2013; Patel y Pathak, 2006; Punewar et al., 2017; Ramesh et 

al., 2013; Sapovadiya et al., 2015; Solanki y Joshi, 2000; Sridhar et al., 2009). 

 

Efectos maternos y recíprocos 

Adicional a la determinación de las varianzas de Aptitud Combinatoria General y 

Específica, es de gran importancia conocer los efectos maternos y recíprocos, 

debido a que proporcionan un panorama de las interacciones de ACG y ACE, con 

los diferentes ambientes en los cuales se ensayan los materiales (Montesinos, 

2003). 

El concepto de efecto materno (EM) se refiere a la influencia del progenitor 

femenino sobre el comportamiento medio de un carácter en la progenie con 

relación a cuando se usa como macho. El EM puede aumentar o disminuir la 

heterosis, dependiendo de la elección del progenitor como hembra o como 

macho. También es causante de que a veces, la F2 exhiba más heterosis que la 

F1 (Chahal y Gosal, 2008).  

El efecto recíproco (ER) se refiere a los casos en los que ciertas cruzas de 

progenitores, no se comportan de igual manera en su forma directa y en su forma 

recíproca (Mastache et al., 1999). El efecto recíproco permite detectar variación 

debida a genes ligados al sexo y a los efectos maternos (Griffing, 1956b). 

Los efectos materno y recíprocos se pueden estimar con los métodos I y III de 

Griffing (1956b), como la diferencia 𝑚𝑖 − 𝑚𝑗, cuando se invierte el orden de los 



18 
 
 

progenitores de cada cruza en particular; es decir, cuando 𝑚𝑖, de participar como 

progenitor femenino, pasa a 𝑚𝑗 como progenitor masculino. Si  𝐸𝑀 > 0, significa 

que sus efectos como hembra son mayores que cuando se emplea como macho 

en la correspondiente cruza recíproca; por lo que dicho progenitor es mejor en su 

cruza directa. 

 

Diseños dialélicos 

Los diseños de apareamientos dialélicos de Griffing son ampliamente usados en 

los programas de mejoramiento genético para estimar los efectos de Aptitud 

Combinatoria General y Aptitud Combinatoria Específica de los progenitores y 

sus cruzas, así como los componentes de varianza genética; permitiendo la 

detección de progenitores y cruzas superiores (Hallahuer et al., 2010). 

Griffing (1956b) definió los cruzamientos dialélicos como un conjunto de máximo 

𝑝2 genotipos obtenidos a partir de la cruza de 𝑝 líneas endogámicas, pudiendo 

incluir las autofecundaciones, las cruzas directas y las cruzas recíprocas. En el 

diseño I se evalúa los 𝑝 progenitores, las 𝑝(𝑝 − 1)/2 cruzas directas y 𝑝(𝑝 − 1)/2 

cruzas recíprocas; en el diseño II, los 𝑝 progenitores y las 𝑝(𝑝 − 1)/2 cruzas 

directas; el diseño III solo incluye a las 𝑝(𝑝 − 1)/2  cruzas directas y 𝑝(𝑝 −

1)/2recíprocas; en el diseño IV solo se contemplan las 𝑝(𝑝 − 1)/2 cruzas 

directas.   

Los diseños de apareamientos dialélicos presentan algunas limitantes operativas 

y metodológicas. Si 𝑝 es el número de progenitores evaluados, el total de cruzas 

posibles es igual a 𝑝(𝑝 − 1), aumentando rápidamente cuando el valor de 𝑝 crece; 

por ello, generalmente se usan menos de 10 progenitores, de otro modo, la 

conducción de tales experimentos se vuelve sumamente laboriosa (Rojas, 1968). 

La obtención de los cruzamientos puede dificultarse, ya que se requiere un gran 

trabajo en campo para llevar a cabo las emasculaciones y polinizaciones, sobre 
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todo en especies autógamas y en cultivos que producen poca semilla (Sahagún-

Castellanos et al., 2003). En el análisis de varianza, a medida que el número de 

progenitores aumenta, disminuye la precisión de las estimaciones; e.g., con 15 

progenitores, pueden ensayarse hasta 105 cruzas simples, produciéndose 14 

grados de libertad para estimar la varianza de Aptitud Combinatoria General, y 

90 grados de libertad para estimar la varianza de Aptitud Combinatoria 

Específica, por lo que el primer parámetro resulta estimado con desventaja en 

comparación con el segundo (Martínez 1983). 

Martínez (1983) sistematizó el material disperso en la literatura, en un manual 

descriptivo sobre el diseño y análisis de los experimentos de cruzas dialélicas, 

corrigiendo algunos aspectos confusos de la teoría, la estimación de efectos 

maternos, y desarrollando métodos para dialélicos parciales con efectos 

maternos. 

En higuerilla, el diseño genético más utilizado ha sido el diseño de línea x 

probador de Kempthorne (1957), tanto como para estudios de aptitud 

combinatoria, como de heterosis (Chaudhari et al., 2017; Chaudhari & Patel 2014; 

Golakia et al., 2008; Golakia et al., 2015; Patel et al., 2012; Patel et al., 2015; 

Punewar et al., 2017; Ramesh et al., 2013; Sapovadiya et al., 2015; Sridhar et al., 

2009). En menor medida se han usado los diseños dialélicos parciales de Griffing 

(Aher et al., 2015; Chaudhari et al., 2011; Hooks et al., 1971; Mehta, 2000; 

Nóbrega et al., 2010; Okoh et al., 2007; Solanki & Joshi, 2000).  

 

Análisis de los diseños dialélicos 

Respecto a los elementos del modelo matemático para el diseño de bloques al 

azar, Griffing (1956b) consideró cuatro supuestos: (1) los efectos de las 

variedades y de los bloques son constantes, (2) los efectos de las variedades son 

variables aleatorias y los de los bloques son constantes, (3) los efectos de las 



20 
 
 

variedades son constantes y los de los bloques son variables aleatorias, y (4) 

ambos efectos son variables aleatorias.  

El supuesto (1) se conoce como modelo I o de efectos fijos, en el que todos los 

efectos, excepto el del error, se consideran constantes. El supuesto (4) se 

designa como modelo II, de efectos aleatorios o de componentes de varianza, en 

este, todos los efectos excepto el de la media general son variables aleatorias. 

Los supuestos (2) y (3) se denominan modelos mixtos (Griffing, 1956b). 

Bajo el modelo de efectos fijos, se asume que los genotipos se eligen 

arbitrariamente y no representan una muestra aleatoria de la población. Los 

objetivos son comparar la aptitud combinatoria de los padres e identificar las 

mejores combinaciones. Por lo tanto, el interés principal es estimar los efectos de 

aptitud combinatoria y calcular los errores estándar apropiados para diferenciar 

entre los efectos (Griffing, 1956b).  

En el modelo de efectos aleatorios, se asume que los progenitores son una 

muestra aleatoria representativa de una población sobre la cual se pueden hacer 

inferencias. El interés es estimar los componentes genéticos y ambientales de la 

varianza poblacional con algún método dialélico, comparando los cuadrados 

medios observados con los esperados bajo el análisis de varianza apropiado 

(Griffing, 1956b).  

Con modelo de efectos fijos se busca obtener los mejores predictores lineales e 

insesgados de funciones lineales paramétricas estimables; mientras que, bajo el 

modelo de efectos aleatorios, el interés se centra en la estimación de los 

componentes de varianza. El análisis de los experimentos dialélicos, se ha 

conducido bajo estos dos puntos de vista: con el primero se estiman los efectos 

de ACG y ACE, y con el segundo, los componentes de varianza (Montesinos, 

2003). 

Inicialmente, el análisis de los diseños dialélicos se basaba en el modelo de 

efectos fijos, a pesar de la naturaleza aleatoria de los componentes de varianza 
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genética. Bajo este modelo se obtenían estimadores insesgados, pero no de 

mínima varianza (Montesinos, 2003).  

Mastache (1998) y Mastache et al. (1999) desarrollaron la metodología para 

obtener los mejores predictores lineales e insesgados (MPLI) de Aptitud 

Combinatoria General y de efectos maternos con base en el modelo de efectos 

mixtos, en los experimentos de cruzas dialélicas. Posteriormente, Montesinos 

(2003) derivó los MPLI de Aptitud Combinatoria Específica y de efectos 

recíprocos basado en el modelo de efectos mixtos; además presentó un análisis 

en forma manual, así como algoritmos computacionales en SAS-IML para 

obtener los predictores y un análisis completo de los experimentos dialélicos, 

establecidos en un diseño de bloques completos al azar. El análisis combinado a 

través de ambientes, de los diseños I y III de Griffing establecidos en 

experimentos de bloques completos al azar fue desarrollada por Montesinos et 

al. (2007). 
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CAPÍTULO III. EFECTOS DE APTITUD COMBINATORIA Y 

HEREDABILIDAD PARA TRECE CARACTERES EN HIGUERILLA 

 

RESUMEN 

A fin de estimar los efectos de Aptitud Combinatoria y heredabilidad de 13 

caracteres en siete líneas 𝑠5 de higuerilla y sus 42 cruzas, se realizó un 

experimento dialélico (Diseño I, Modelo II de Griffing), en un diseño experimental 

de bloques completos al azar con seis repeticiones, establecido en la Universidad 

Autónoma Chapingo, Edo. de México y San Juan Chilateca, Oaxaca, en 2016. A 

excepción del número de racimos cuaternarios (NRC), los efectos aditivos 

predominaron sobre los de dominancia en: rendimiento de semilla por planta (RP) 

y por ha (RT), número de racimos secundarios (NRS), número de racimos 

terciarios (NRT), número total de racimos (NTR), longitud de racimos (LPR), 

número de cápsulas por racimo (NPF), peso de 100 semillas (PCS), días a 

antesis (DAN), días a madurez (DMF), número de entrenudos al racimo primario 

(NEP) y altura de planta (AP). La heredabilidad en sentido estricto fue alta (41.8 

a 79.9 %) para NEP, NPF y PCS; media (21.1 a 34.5 %) para DAN, DMF, LPR, 

RP, RT y AF; y baja (0.5 a 6.5 %) para NRS, NRT, NRC y NTR. Se detectaron 

cinco híbridos de alto potencial de rendimiento (3.14 a 3.84 t ha-1). Las cruzas 15 

(HC98 x HOD), 22 (HOD x HOV) y 28 (HOV x HOD) pueden ser utilizadas como 

híbridos o como población base para selección recurrente (ACG≈ACE). Mientras 

que las cruzas 3 (HD1 x HOD) y 25 (HOV x HD1) pueden ser usadas y 

comercializadas como variedades de polinización libre, sin una disminución 

significativa del rendimiento de semilla en generaciones avanzadas (ACG>ACE). 

Palabras clave: Ricinus communis L., Aptitud Combinatoria General, Aptitud 

Combinatoria Específica, diseños dialélicos. 
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ABSTRACT 

In order to estimate the combining ability effects and heritability of 13 characters 

in seven 𝑠5  lines of castor and their 42 crosses, a diallel experiment was 

conducted (Design I, Model II of Griffing), in a randomized complete block design, 

with six repetitions, at Chapingo Autonomous University, Mexico State and San 

Juan Chilateca, Oaxaca, in 2016. Except for number of quaternary racemes 

(NRC), additive effects predominated over dominant effects in: seed yield per 

plant (RP) and per ha (RT), number of secondary racemes (NRS), number of 

tertiary racemes (NRT), total number of racemes per plant (NTR), length of 

racemes (LPR), number of capsules (NPF), weight of 100 seeds (PCS), days to 

anthesis (DAN), days to maturity (DMF), number of internodes to the primary 

raceme (NEP) and plant height (AP).  Strict sense heritability was high (41.8 to 

79.9 %) for NEP, NPF and PCS; medium (21.1 to 34.5 %) for DAN, DMF, LPR, 

RP, RT and AF; and low (0.5 to 6.5 %) for NRS, NRT, NRC, and NTR. Five hybrids 

of high potential seed yield were detected (3.14 to 3.84 t ha-1). The crosses 15 

(HC98 x HOD), 22 (HOD x HOV), and 28 (HOV x HOD) can be used as hybrids 

or as a base population for recurrent selection (ACG≈ACE). While crosses 3 (HD1 

x HOD) and 25 (HOV x HD1) can be used and marketed as open pollinated 

varieties, without significant yield reduction in advanced generations (ACG> 

ACE). 

Keywords: Ricinus communis L., General Combining Ability, Specific Combining 

Ability, diallel designs. 
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INTRODUCCIÓN 

 

Los cultivos bioenergéticos son una excelente opción para la producción de 

energías renovables, vía biocombustibles. Especies comestibles como el maíz y 

la caña de azúcar compiten con la producción de alimentos y superficie agrícola, 

por lo que se están investigando alternativas de menor impacto negativo (Jaradat, 

2010). La higuerilla (Ricinus communis L., 2n=2x=20) se encuentra entre los 

cultivos con mayor potencial. Ésta es una planta oleaginosa no comestible, su 

probable centro de origen es el Este de Etiopía, India y la cuenca sudoriental 

mediterránea. Debido al alto contenido (40-60 %) y calidad de aceite de sus 

semillas, tiene más de 400 usos en industrias como la automotriz, aeronáutica, 

farmacéutica, cosmetológica, de fertilizantes, de pesticidas; y de biocombustibles 

para la obtención de biodiesel y bioturbosina, entre otros productos (Punewar et 

al., 2017; Singh et al., 2017). 

La higuerilla tiene una alta variabilidad morfológica que puede ser aprovechada 

para su mejoramiento genético. En países donde esta variabilidad natural se ha 

explotado intensivamente, se han presentado problemas debidos a una limitada 

diversidad genética para caracteres agronómicos (Singh et al., 2015). En México 

se ha cultivado durante muchos años bajo agricultura tradicional, en pequeñas 

superficies con variedades locales, para usos medicinales, leña, forraje, 

alumbrado de calles e iglesias, entre otros (Goytia et al., 2012; Hernández, 1988). 

Este sistema agrícola, aunado a la distribución de poblaciones naturales a lo largo 

de todo el país ha permitido mantener la variabilidad genética necesaria para 

explotarla en programas nacionales de mejora. 

Debido al aumento en la demanda de bioenergéticos en el mundo y en México, 

la higuerilla ha destacado como un cultivo con potencial para la obtención de 

biocombustibles. Sin embargo, no se cuenta con materiales mejorados acorde a 

las necesidades de cada región productora. En general se buscan variedades de 

alto rendimiento de semilla, ciclo corto, porte bajo, poca ramificación, frutos 
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indehiscentes, maduración uniforme, resistentes a enfermedades fungosas y con 

alto contenido de aceite. 

Un primer paso deseable en un programa de mejora es conocer la estructura 

genética de las fuentes de germoplasma, mediante la estimación de los efectos 

de la Aptitud Combinatoria General y Específica, así como los efectos maternos 

y recíprocos (Montesinos, 2007). Los diseños de apareamientos dialélicos 

(Griffing, 1956) son ampliamente usados para estos fines. La información que 

generan es de gran utilidad para elegir el método de mejoramiento que permita 

explotar mejor los caracteres de interés (Hallahuer et al., 2010). Además, es 

posible estimar el grado promedio de dominancia, el coeficiente de variación 

genética aditiva y de dominancia y heredabilidad en sentido amplio y estricto de 

caracteres de interés para definir el método de mejoramiento más conveniente. 

El objetivo de este estudio fue estimar los efectos de Aptitud Combinatoria 

General y Específica, los componentes de varianza genética y heredabilidad de 

13 caracteres: número de racimos secundarios, terciarios, cuaternarios y total por 

planta, longitud de racimo, número de cápsulas por racimo, peso de 100 semillas, 

rendimiento por planta y por hectárea, días a antesis y a madurez fisiológica del 

racimo primario, número de entrenudos al racimo primario y altura de la planta; 

evaluando siete líneas 𝑆5 de higuerilla y sus 42 cruzas bajo el diseño I, modelo II 

de Griffing (1956) en dos localidades. El propósito fue detectar cruzas que 

puedan ser empleadas comercialmente o como población base para un programa 

de mejoramiento genético. 
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MATERIALES Y MÉTODOS 

 

Obtención de los cruzamientos dialélicos 

La higuerilla presenta un sistema mixto de reproducción sexual. Bajo condiciones 

naturales la polinización cruzada puede ser mayor a 80 %, pero este nivel puede 

variar en función del genotipo y las condiciones ambientales (Severino et al., 

2012). Su inflorescencia es un racimo diclino monoico, con flores estaminadas en 

la base y pistiladas hacia el ápice. Además, presenta variantes sexuales, como 

flores hermafroditas, inflorescencias totalmente pistiladas o estaminadas (Anjani 

et al., 2012). Esta condición dificulta la polinización dirigida para la obtención de 

cruzas, porque después de emascular pueden brotar flores estaminadas o 

hermafroditas a lo largo de la inflorescencia. Para evitar complicaciones por 

autofecundación hay que revisar constantemente los racimos ya polinizados. 

En el Campo Agrícola Experimental de la Universidad Autónoma Chapingo 

(Chapingo, Estado de México), se sembraron siete líneas 𝑆5de higuerilla: 1 (HD1), 

2 (HC36), 3 (HC98), 4 (HOD), 5 (HOV), 6 (HC205) y 7 (HC385) durante el ciclo 

primavera-verano de 2015. La siembra se diseñó para hacer las 21 cruzas 

directas y 21 recíprocas posibles. Se sembró sucesivamente un grupo de las siete 

líneas, flanqueadas por un surco inicial y uno final de la línea donadora del polen 

correspondiente, quedando al centro de cada grupo las seis líneas hembras 

receptoras. Este acomodo se repitió para cada línea, por lo que se conformaron 

siete grupos como el descrito. El largo de cada surco fue de 10 m, con cinco 

plantas a 2 m de distancia entre ellas y 1.5 m entre surcos. Durante la antesis se 

mezcló polen de tres plantas donadoras y con la mezcla se polinizaron las 

inflorescencias previamente emasculadas de tres plantas receptoras, repitiendo 

el proceso cada tercer día hasta lograr al menos el 90 % de fecundación 

(detectado por el inicio del llenado del fruto), aproximadamente 9 días después. 
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Establecimiento del experimento dialélico 

Las siete líneas progenitoras y sus 42 cruzas posibles (21 directas y 21 

recíprocas) se evaluaron durante el ciclo primavera-verano de 2016 en San Juan 

Chilateca, Oaxaca y Chapingo, Estado de México. El experimento se estableció 

según un diseño experimental en bloques completos al azar con 49 tratamientos 

y seis repeticiones. Cada unidad experimental se constituyó por un surco de 10 

m con 5 plantas útiles con competencia completa, con una separación de 1.5 m 

entre surcos y 2 m entre plantas; obteniéndose una densidad de 3,333 plantas 

ha-1.  

La densidad de población estuvo determinada por el porte de las plantas. La 

altura en la planta de higuerilla va de 1.5 a 3.0 m y la ramificación es abundante, 

de modo que producen entre 10 y 20 racimos.  Se ha observado que, en estos 

materiales, al reducir la distancia entre plantas a 1 m, la ramificación disminuye, 

pero hay un crecimiento excesivo (>4 m) debido a que se genera mayor 

competencia por luz.  

Martínez (1983) indicó que el proceso de aleatorización dentro de un 

experimento, independiza la acción del microambiente y del material genético, de 

tal manera que sus correspondientes componentes de variación son puramente 

aditivos. Cuando existe un interés en estudiar la adaptación de las líneas en más 

de una localidad, es necesario conocer la posible interacción entre las líneas y 

las localidades. En este estudio se usó la metodología desarrollada por este 

autor, para el análisis de los experimentos dialélicos ensayados en dos 

localidades, en bloques completos al azar. 

  

Caracteres de estudio 

Se estudiaron las siguientes variables: (1) número de racimos secundarios 

(NRS), (2) número de racimos terciarios (NRT), (3) número de racimos 
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cuaternarios (NRC), (4) número total de racimos por planta incluyendo el racimo 

primario (NTR), (5) longitud de racimos (cm; LPR: media ponderada de longitud 

de racimos primario, secundarios y terciarios), (6) número de cápsulas por racimo 

(NPF: media ponderada de número de cápsulas de racimos primario, 

secundarios y terciarios), (7) peso de 100 semillas (g; PCS), (8) rendimiento de 

semilla por planta (kg; RP= PCS*NTR*NPF*3/100000; donde 3 es el número de 

semillas por cápsula), (9) rendimiento de semilla por hectárea (t ha-1; RT= 

RP*3333/1000), (10) días a antesis del racimo primario (DAN), (11) días a 

madurez fisiológica del racimo primario (DMF; registrado cuando se había secado 

el 50 % de cápsulas del racimo), (12) número de entrenudos al racimo primario 

(NEP) y (13) altura de planta (m; AF). 

 

Diseño genético y análisis estadístico 

El análisis de Aptitud Combinatoria General y Específica, efectos maternos y 

efectos recíprocos de cada variable se realizó bajo el diseño I modelo II de 

efectos aleatorios de Griffing (1956). Al evaluarse en dos localidades, se ajustó 

al modelo lineal de análisis combinado por localidades (Martínez, 1983; 

Montesinos et al., 2007): 𝑦𝑖𝑗𝑘𝑙 = 𝜇 + 𝜋𝑙 + 𝜏𝑖𝑗 + 𝛿𝑘(𝑙) + (𝜋𝜏)𝑖𝑗𝑙 + 𝑒𝑖𝑗𝑘𝑙; dónde 𝑦𝑖𝑗𝑘𝑙= 

valor fenotípico de la cruza 𝑖𝑗 del bloque 𝑘 en la localidad 𝑙; 𝜇= media general; 

𝜋𝑙= efecto de la localidad 𝑙; 𝜏𝑖𝑗= efecto de la cruza 𝑖, 𝑗. 𝜏𝑖𝑗 =  𝑔𝑖 + 𝑔𝑗 + 𝑠𝑖𝑗 + 𝑚𝑖 −

𝑚𝑗 + 𝑟𝑖𝑗 dónde: 𝑔𝑖= efecto de ACG del progenitor 𝑖; 𝑔𝑗= efecto de ACG del 

progenitor 𝑗; 𝑠𝑖𝑗= efecto de ACE de la cruza 𝑖𝑗; 𝑚𝑖= efecto materno del progenitor 

𝑖; 𝑚𝑗= efecto materno del progenitor 𝑗; 𝑟𝑖𝑗= efecto recíproco de la cruza 𝑖, 𝑗; 𝛿𝑘(𝑙)= 

efecto del bloque 𝑘 en la localidad 𝑙; (𝜋𝜏)𝑖𝑗𝑙= efecto de la interacción de la cruza 

𝑖, 𝑗 con la localidad 𝑙; 𝑒𝑖𝑗𝑘𝑙= efecto aleatorio del error correspondiente a la 

observación 𝑌𝑖𝑗𝑘𝑙 

El análisis de varianza combinado por localidades se realizó con el programa 

estadístico SAS (Versión 9.0), utilizando el algoritmo de Montesinos et al. (2007). 
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Las pruebas de significancia de los efectos de ACG, ACE, EM y ER, así como las 

interacciones L x ACG, L x ACE, L x EM y L x ER, se hicieron mediante las 

pruebas de F según Martínez (1983). 

 

Componentes de varianza genética 

Dado que los progenitores fueron líneas endogámicas (𝑠5), se consideró que su 

coeficiente de endogamia es igual a la unidad. Por lo tanto, los componentes de 

varianza de ACG (𝜎𝑔
2) y ACE (𝜎𝑠

2) como factores de efectos aleatorios, tienen las 

siguientes equivalencias en términos de covarianza de familias de medios 

hermanos (Cov MH) y de familias de hermanos completos (Cov HC). Los que a 

su vez tienen equivalencias en términos de varianza genética aditiva (𝜎𝐴
2) y 

varianza genética de dominancia (𝜎𝐷
2): 𝜎𝐴𝐶𝐺

2 = 𝐶𝑜𝑣𝑀𝐻 = (
1+𝐹

4
) 𝜎𝐴

2, si 𝐹 = 1, 

𝐶𝑜𝑣𝑀𝐻 = 1/2𝜎𝐴
2; 𝜎𝐴𝐶𝐸

2 = 𝐶𝑜𝑣𝐻𝐶 − 2𝐶𝑜𝑣𝑀𝐻, si 𝐶𝑜𝑣𝐻𝐶 = (
1+𝐹

2
) 𝜎𝐴

2 + (
1+𝐹

2
) 𝜎𝐷

2 y 

𝐹 = 1, 𝐶𝑜𝑣𝐻𝐶 =  𝜎𝐴
2 + 𝜎𝐷

2. En términos de varianzas genéticas: 𝜎𝑔
2 = 1/2𝜎𝐴

2, por 

lo tanto 𝜎𝐴
2 = 2𝜎𝐴𝐶𝐺

2 ; 𝜎𝑠
2 = 𝐶𝑜𝑣𝐻𝐶 − 2𝐶𝑜𝑣𝑀𝐻 = 𝜎𝐴

2 + 𝜎𝐷
2 − 2(1 2𝜎𝐴

2⁄ ), por lo tanto 

𝜎𝐷
2 = 𝜎𝐴𝐶𝐸

2  (Cockerham, 1954; Kempthorne, 1957). 

La heredabilidad en sentido estricto se calculó como: ℎ2 =
𝜎̂𝐴

2

𝜎̂𝐹
2 𝑥100, donde: 𝜎̂𝐹

2 =

2𝜎̂𝐴𝐶𝐺
2 + 𝜎̂𝐴𝐶𝐸

2 + 2𝜎̂𝐸𝑀
2 + 𝜎̂𝐸𝑅

2 + 𝜎̂𝐿𝑥𝐴𝐶𝐺
2 + 𝜎̂𝐿𝑥𝐴𝐶𝐸

2 + 𝜎̂𝐿𝑥𝐸𝑀
2 + 𝜎̂𝐿𝑥𝐸𝑅

2 + 𝜎̂𝐸𝐶
2  (Montesinos 

et al., 2007). El grado promedio de dominancia (𝑑) se obtuvo según la fórmula de 

Comstock y Robinson (1952), bajo los supuestos de p = q = 0.5 y equilibrio de 

ligamento: 𝑑̅ = (2𝜎̂𝐷
2/𝜎̂𝐴

2)1/2. La interpretación de 𝑑̅ para el tipo de acción génica 

se hizo de acuerdo con los mismos autores donde 𝑑̅ = 0, aditividad; 0 < 𝑑̅ < 1, 

dominancia parcial; 𝑑̅ = 1, dominancia completa y 𝑑̅ > 1, sobredominancia. El 

coeficiente de variación aditiva y de dominancia se calcularon como: 𝐶𝑉𝐴 =
𝜎̂𝐴

𝑋̅
 y 

𝐶𝑉𝐷 =
𝜎̂𝐷

𝑋̅
, respectivamente; donde 𝜎𝐴= estimador de desviación estándar aditiva, 

𝜎𝐷= estimación de desviación estándar de dominancia y 𝑋̅= media del carácter. 
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Las proporciones de los efectos de ACG, ACE, EM y ER se calcularon con base 

en las sumas de cuadrados, al particionar el efecto de las cruzas (Comstock y 

Robinson, 1952).  

 

Análisis de progenitores y cruzas 

Se calculó la varianza de los efectos de Aptitud Combinatoria Específica (𝜎𝐴𝐶𝐸
2 ) 

de las cruzas de cada progenitor. Para el análisis de la estructura genética de las 

cruzas se consideró que ACG es igual a la suma de los efectos de los 

progenitores i y j, respectivamente (𝐴𝐶𝐺 = 𝑔𝑖 + 𝑔𝑗) y el efecto materno (EM) de 

una cruza es igual a la diferencia de efectos maternos de los progenitores i y j, 

respectivamente (𝐸𝑀𝑖𝑗 = 𝑚𝑖 − 𝑚𝑗). El efecto recíproco (ER) se calculó por 

diferencia con base en el modelo lineal según Montesinos et al., (2007): 𝜏𝑖𝑗 =

 𝑔𝑖 + 𝑔𝑗 + 𝑠𝑖𝑗 + 𝑚𝑖 − 𝑚𝑗 + 𝑟𝑖𝑗; los componentes de este modelo ya se han descrito 

con anterioridad. 
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RESULTADOS Y DISCUSIÓN 

 

Análisis de varianza combinado 

Según los cuadrados medios del análisis de varianza combinado, las medias de 

las localidades de los caracteres NRT, LPR y NPF no difieren significativamente 

(P≤0.05). Se encontraron diferencias altamente significativas (p≤0.05) entre 

cruzas para la mayoría de los caracteres, a excepción de NRS, NRT, NRC y NTR; 

el número de racimos de diferente orden es uniforme en todas las cruzas. 

Existieron diferencias significativas (P≤0.05) de ACG entre líneas para los 

caracteres NEP, LPR, NPF, PCS, RP, RT y AF; y de ACE entre cruzas para PCS, 

RP y RT (Cuadro 1).  

No existieron EM ni ER en las cruzas para ninguno de los caracteres evaluados. 

La ausencia de significancia para EM indica que el valor fenotípico de la cruza 

directa (𝑖, 𝑗) es igual al de su cruza recíproca (𝑗, 𝑖), porque sólo existe influencia 

de genes nucleares (Cuadro 1).  

Dada la significancia (P≤0.05) de la interacción Cruzas x L para todas las 

variables, las cruzas se comportaron fenotípicamente de manera diferente en 

cada ambiente. Los efectos de ACG, ACE y ER de la mayoría de las variables 

fueron afectados por las localidades de estudio (Cuadro 1). 
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Cuadro 1. Cuadrados medios del análisis de varianza combinado de cruzas dialélicas para 13 caracteres de 

higuerilla.  

FV GL NEP DAN DMF NRS NRT NRC NTR LPR NPF PCS RP RT AF 

Localidad (L) 1 29.6* 159753.2** 795160.1** 578.6** 57.0 188.5** 2054.8** 134.3 4.6 779.5** 7.8** 86.3** 34.0* 

Rep:A 10 5.5 131.4 648.8 23.5 40.2 2.5 124.4 86.2 387.3 6.4 0.4 4.9 4.5 

Cruzas 48 84.0** 1457.5** 1919.3* 6.0 22.3 10.4 54.1 131.3** 1448.3** 1420.6** 0.4** 4.0** 0.9** 

    ACG 6 517.6** 7745.9 8894.6 18.4 64.7 46.7 224.8 778.5** 9020.6** 9703.8** 2.2* 24.8* 5.8** 

    ACE 21 26.6 382.6 772.9 4.6 18.3 7.4 27.1 51.4 610.3 460.3** 0.1* 1.3* 0.2 

    EM 6 34.3 1259.2 1693.9 5.9 15.6 7.8 52.7 42.1 91.0 9.2 0.1 1.5 0.1 

    ER 15 10.7 526.2 824.4 3.0 13.8 1.1 24.2 19.8 135.3 16.4 0.0 0.6 0.3 

Cruzas x L 48 11.6** 688.3** 1039.5** 5.3** 15.0** 9.2** 41.7** 37.5** 376.3** 29.2** 0.1** 1.3** 0.3** 

    L x ACG 6 15.8 2357.3** 2667.8** 7.7 34.4 43.9** 150.7** 38.7 178.6 28.0 0.4** 4.5** 0.6 

    L x ACE 21 15.9** 375.4** 694.5** 4.2** 14.7** 5.4** 27.4** 50.8** 600.4** 50.3** 0.1 0.6 0.3** 

    L x EM 6 4.5 946.3 1571.5 11.5* 6.7 6.9* 39.8 35.6 139.2 10.7 0.2 1.8 0.3 

    L x ER 15 6.7 355.7** 658.2** 3.3* 11.2** 1.7* 18.7** 19.2 236.4** 7.7** 0.1 0.7 0.2 

Error Comb. 480 4.1 61.3 131.8 1.8 3.3 0.9 8.1 12.2 83.1 2.9 0.0 0.4 0.1 

Total 587                           

Media  14.2 93.2 173.1 6.3 5.9 0.7 14.0 21.5 51.8 33.3 0.69 2.29 2.1 

CV (%)  14.2 8.4 6.6 21.1 30.6 138.6 20.4 16.2 17.6 5.2 29.2 29.1 16.1 

FV: Fuentes de variación. GL: Grados de libertad. ACG: Aptitud Combinatoria General. ACE: Aptitud Combinatoria Específica. EM: Efectos 

Maternos. ER: Efectos recíprocos. NEP: número de entrenudos al racimo primario. DAN: Días a antesis. DMF: días a madurez fisiológica del racimo 

primario. NRS: número de racimos secundarios. NRT: número de racimos terciarios. NRC: número de racimos cuaternarios. NTR: número total de 

racimos. LPR: longitud promedio de racimos. NPF: número de cápsulas por racimo. PCS: peso de 100 semillas. RP: rendimiento de semilla por 

planta. RT: rendimiento de semilla por hectárea. AF: altura de planta. CV: Coeficiente de variación. *, **: significancia estadística al 5 y 1 %, 

respectivamente.
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La contribución a la varianza de las variables evaluadas, atribuible a las cruzas, 

estuvo constituida principalmente por efectos aditivos (ACG), en menor medida, 

por efectos no aditivos o dominantes (ACE); excepto para NRS y NRT donde 

ambos efectos contribuyeron de manera equilibrada (34-38 %). Con base en 

estos resultados, probablemente no exista heterosis en los híbridos resultantes 

de las cruzas entre las líneas endogámicas. 

Para rendimiento de semilla (RP y RT) y sus componentes (NRC, NTR, LPR, 

NPF y PCS) los efectos aditivos fueron de 52 a 85 % y los dominantes de 14 a 

31 % (Cuadro 2).  

En las variables relacionadas con precocidad (DAN y DMF) los efectos aditivos 

contribuyeron de 58 a 66 % y solo de 11 a 18 % fue debida a efectos de 

dominancia (Cuadro 2).  

Para porte de planta (NEP y AF) los efectos aditivos fueron de 77 a 78 % y los 

dominantes de 11 a 14 %, esto puede atribuirse a que ambas variables están 

estrechamente relacionadas (Cuadro 2). 

 

Cuadro 2. Proporción (%) en las cruzas, de efectos de ACG, ACE, EM y ER 

para 13 caracteres de higuerilla.  

FV NEP DAN DMF NRS NRT NRC NTR LPR NPF PCS RP RT AF 

ACG 77 66 58 38 36 56 52 74 78 85 77 77 78 

ACE 14 11 18 34 36 31 22 17 18 14 14 14 11 

EM 5 11 11 12 9 9 12 4 1 0 5 5 1 

ER 4 11 13 16 19 3 14 5 3 0 4 4 10 

FV: Fuentes de variación. ACG: Aptitud Combinatoria General. ACE: Aptitud Combinatoria 

Específica. EM: efectos maternos. ER: Efectos recíprocos. NEP: número de entrenudos al racimo 

primario. DAN: Días a antesis. DMF: días a madurez fisiológica del racimo primario. NRS: número 

de racimos secundarios. NRT: número de racimos terciarios. NRC: número de racimos 

cuaternarios. NTR: número total de racimos. LPR: longitud promedio de racimos. NPF: número 

de cápsulas por racimo. PCS: peso de 100 semillas. RP: rendimiento de semilla por planta. RT: 

rendimiento de semilla por ha. AF: altura de planta. 
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Componentes de varianza genética 

Con excepción de NRC, la varianza genética aditiva fue mayor que la de 

dominancia en el resto de las variables. Estos resultados se confirman al observar 

que 𝐶𝑉𝐴 fue mayor que 𝐶𝑉𝐷. La ventaja de 𝐶𝑉𝐴 y 𝐶𝑉𝐷 es que son comparables 

entre variables, permitiendo predecir el éxito esperado en la selección, si hay 

variabilidad genético-aditiva alta (Cuadro 3). 

 

Cuadro 3. Estimaciones de componentes de varianza, heredabilidad y grado 

promedio de dominancia de 13 caracteres de higuerilla. 

Componente NEP DAN DMF NRS NRT NRC NTR LPR NPF PCS RP RT AF 

𝜎̂𝐴𝐶𝐺
2  2.92 32.03 36.60 0.06 0.16 0.01 0.44 4.40 52.57 55.15 0.011 0.117 0.031 

𝜎̂𝐴𝐶𝐸
2  0.51 0.35 3.72 0.02 0.17 0.09 0.00 0.03 0.47 19.47 0.003 0.033 0.000 

𝜎̂𝐸𝑀
2  0.15 0.85 0.00 0.00 0.04 0.01 0.04 0.04 0.31 0.00 0.000 0.000 0.000 

𝜎̂𝐸𝑅
2  0.17 7.11 6.92 0.00 0.11 0.00 0.23 0.02 0.00 0.36 0.000 0.000 0.005 

𝜎̂𝐿𝑜𝑐𝑥𝐴𝐶𝐺
2  0.00 23.59 23.49 0.04 0.24 0.46 1.47 0.00 0.00 0.00 0.004 0.047 0.004 

𝜎̂𝐿𝑜𝑐𝑥𝐴𝐶𝐸
2  1.12 29.82 53.44 0.23 1.08 0.43 1.84 3.67 49.12 4.50 0.001 0.014 0.014 

𝜎̂𝐿𝑜𝑐𝑥𝐸𝑀
2  0.00 7.03 10.87 0.10 0.00 0.06 0.25 0.19 0.00 0.04 0.001 0.013 0.001 

𝜎̂𝐿𝑜𝑐𝑥𝐸𝑅
2  0.22 24.53 43.87 0.12 0.65 0.06 0.89 0.59 12.77 0.40 0.002 0.019 0.006 

𝜎̂𝐸𝐶
2  4.06 61.29 131.83 1.80 3.30 0.88 8.09 12.16 83.15 2.94 0.040 0.446 0.111 

𝜎𝐴
2 5.85 64.06 73.20 0.12 0.32 0.01 0.89 8.80 105.15 110.31 0.021 0.234 0.062 

𝜎𝐷
2 0.51 0.35 3.72 0.02 0.17 0.09 0.00 0.03 0.47 19.47 0.003 0.033 0.000 

𝜎𝐴
2/𝜎𝐷

2 11.5 185.7 19.7 7.3 1.9 0.1 --- 296.3 224.6 5.7 7.0 7.1 --- 

𝐶𝑉𝐴 (%) 17.0 8.6 4.9 5.5 9.5 15.1 6.8 13.8 19.8 31.6 21.1 21.1 12.0 

𝐶𝑉𝐷 (%) 5.0 0.6 1.1 2.0 7.0 45.4 0.0 0.8 1.3 13.3 8.0 7.9 0.0 

ℎ2 47.8 29.2 21.1 5.1 5.3 0.5 6.5 34.5 41.8 79.9 28.9 29.0 30.6 

𝑑̅ 0.4 0.1 0.3 0.5 1.0 4.3 0.00 0.1 0.1 0.6 0.5 0.5 0.0 

𝝈̂𝑨𝑪𝑮
𝟐 : estimación de varianza de Aptitud Combinatoria General combinado.  𝝈̂𝑨𝑪𝑬

𝟐 : estimación de varianza de 

Aptitud Combinatoria Específica combinado. 𝝈̂𝑬𝑴
𝟐 : estimación de varianza de efectos maternos combinado. 

𝝈̂𝑬𝑹
𝟐 : estimación de varianza de efectos recíprocos combinado.  𝝈̂𝑳𝒐𝒄𝒙𝑨𝑪𝑮

𝟐 : estimación de varianza de Amb x 

ACG combinado.  𝝈̂𝑳𝒐𝒄𝒙𝑨𝑪𝑬
𝟐 : estimación de varianza de Amb x ACE combinado. 𝝈̂𝑳𝒐𝒄𝒙𝑬𝑴

𝟐 : estimación de 

varianza de Amb x EM combinado. 𝝈̂𝑳𝒐𝒄𝒙𝑬𝑹
𝟐 : estimación de varianza de Amb x ER combinado. 𝝈̂𝑬𝑪

𝟐 : 

estimación de la varianza del error combinado. 𝝈𝑨
𝟐 : varianza aditiva. 𝝈𝑫

𝟐 : varianza de dominancia. 𝑪𝑽𝑨 (%): 

coeficiente de variación genética aditiva. 𝑪𝑽𝑫 (%): coeficiente de variación genética de dominancia. 𝒉𝟐:  

heredabilidad en sentido estricto. 𝑑̅: grado promedio de dominancia. NEP: número de entrenudos al racimo 

primario. DAN: Días a antesis. DMF: días a madurez fisiológica del racimo primario. NRS: número de racimos 

secundarios. NRT: número de racimos terciarios. NRC: número de racimos cuaternarios. NTR: número total 

de racimos. LPR: longitud promedio de racimos (cm). NPF: número de cápsulas por racimo. PCS: peso de 

100 semillas (g). RP: rendimiento por planta (g planta-1). RT: rendimiento por hectárea (t ha-1). AF: altura de 

planta (m). 
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De acuerdo con la interpretación de Comstock y Robinson (1952) del grado 

promedio de dominancia, sólo el número de racimos cuaternarios presentó 

sobredominancia y puede mejorarse por hibridación, porque valores mayores a 

la unidad proporcionan información sobre la heterosis (Hallauer et al., 2010). El 

número de racimos terciarios tuvo dominancia completa. El resto de los 

caracteres presentaron dominancia parcial, y pueden aprovecharse mediante 

selección; principalmente para NEP, DAN, LPR, NPF, PCS, RP, RT y AF, cuyos 

valores de heredabilidad fueron de 29 a 79.9 %. Sarwar y Chaudhry (2008) 

encontraron heredabilidad mayor a 50 % para días a madurez, altura de planta, 

número de racimos, rendimiento, longitud y número de cápsulas del racimo 

principal; pero calculada en el sentido amplio, por lo que no es posible saber qué 

proporción de la varianza genotípica, corresponde a la varianza aditiva. 

Dado que no existe un sistema de genes per se para rendimiento de semilla, este 

debe aumentarse a través de la identificación y selección de sus componentes. 

Esta selección será más efectiva si los componentes tienen una heredabilidad 

mayor que el rendimiento y si existe una alta correlación genética entre estos 

caracteres (Falconer y Mackay, 1996). En este estudio el rendimiento de semilla 

tuvo una heredabilidad de 29 %, mientras que la longitud de racimo, número de 

cápsulas por racimo y peso de 100 semillas, valores de 34.5, 41.8 y 79.9 %, 

respectivamente; por lo que debe ponerse atención a estos tres componentes.  

Estudios previos para determinar la acción génica de caracteres de interés 

agronómico han arrojado resultados contrastantes (Cuadro 4). En ensayos 

hechos a través de ambientes, Patel et al. (2012) y Solanki y Joshi (2000) 

documentan la predominancia de efectos aditivos, concordando con los 

resultados del presente trabajo. 
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Cuadro 4. Tipos de acción génica en la herencia de algunos caracteres de 

higuerilla. 

Carácter Acción génica/Referencias 

 A D A-D 

Días al 50 % de floración 6, 17 1, 2, 3, 4, 16 18 

Días a madurez --- 1, 7, 16, 17 8 

Altura de planta al racimo primario 1, 6, 9  2, 3, 4, 5 7 

No. de nudos al racimo primario 1, 9, 10, 16, 17 2, 5, 7  8 

Longitud del racimo primario 6, 9, 10, 12, 17 1, 2, 3, 11 --- 

No. de cápsulas del racimo primario 1, 10, 12, 17 2, 3, 5 --- 

Longitud del racimo secundario 1 --- --- 

No. de cápsulas de racimo secundario --- 1 --- 

No. de racimos secundarios por planta 9 --- --- 

No. total de racimos por planta 12 2, 10 --- 

Rendimiento de semilla por planta 6, 7, 12, 17 2, 3, 4, 5, 9, 10, 13, 16, 18 1, 8 

Peso de 100 semillas 9, 10, 12, 16, 17 1, 2, 4, 5  8 

Contenido de aceite en semillas 16 2, 9, 13, 14, 15  1, 8 
1Ramesh et al. (2013); 2Punewar et al. (2017); 3Chaudhari y Patel (2014); 4Patel et al. (2008a); 
5Patel et al. (2008b); 6Nóbrega et al. (2010); 7Golakia et al. (2015); 8Patel y Chauhan (2013); 9Aher 

et al. (2015); 10Solanki y Joshi (2000); 11Patel y Pathak (2006); 12Mehta (2000); 13Sridhar et al. 

(2009); 14Okoh et al. (2007); 15Sapovadiya et al. (2015); 16Patel et al. (2015); 17Patel et al. (2012); 
18Hooks et al. (1971). A: aditividad. D: dominancia. A-D: aditivo-dominante. Fuente: elaboración 

propia. 

 

Análisis de los progenitores 

Con base en la magnitud de efectos de ACG, los mejores progenitores para 

rendimiento de semilla por planta y por hectárea fueron HOD, HOV y HD1; que 

también destacaron en peso de 100 semillas. La 𝜎𝐴𝐶𝐸
2  de RP y RT fue bastante 

baja, lo que indica alta estabilidad genética de los progenitores a través de sus 

cruzas. La 𝜎𝐴𝐶𝐸
2  de PCS fue alta en las líneas HOD y HOV, media en HC98, 

HC205 y HC385, mientras que HD1 y HC36 presentaron valores bajos (Cuadro 

5). 
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Cuadro 5. Análisis de las líneas progenitoras de higuerilla según sus 

efectos de ACG y varianza de ACE a través de sus cruzas en promedio de 

localidades. 

P 
NEP DAN DMF NRS NRT NRC NTR 

ACG 𝜎𝐴𝐶𝐸
2  ACG 𝜎𝐴𝐶𝐸

2  ACG 𝜎𝐴𝐶𝐸
2  ACG 𝜎𝐴𝐶𝐸

2  ACG 𝜎𝐴𝐶𝐸
2  ACG 𝜎𝐴𝐶𝐸

2  ACG 𝜎𝐴𝐶𝐸
2  

1 (HD1) -2.62 0.35 -8.73 11.04 -9.10 4.94 0.07 0.04 0.63 0.19 0.21 0.43 1.67 0.30 

2 (HC36) 1.87 0.70 11.55 9.38 10.37 17.92 -0.25 0.07 -0.73 1.04 -0.09 0.16 -1.51 1.15 

3 (HC98) -0.13 0.97 -0.70 17.91 -0.73 40.57 0.03 0.27 -0.13 0.14 0.00 0.17 -0.09 0.73 

4 (HOD) 1.57 1.05 1.11 6.90 4.56 17.94 0.46 0.19 -0.16 1.06 -0.08 0.06 -0.01 0.97 

5 (HOV) 0.11 0.09 -1.92 3.99 1.30 30.79 -0.09 0.10 -0.08 0.38 -0.01 0.27 -0.25 0.47 

6 (HC205) 0.87 0.92 3.90 6.13 1.46 13.50 -0.01 0.09 0.01 0.27 -0.05 0.18 -0.19 0.42 

7 (HC385) -1.66 0.10 -5.22 20.12 -7.86 43.81 -0.22 0.28 0.46 0.38 0.02 0.57 0.37 1.10 

P 
LPR NPF PCS RP RT AF  

ACG 𝜎𝐴𝐶𝐸
2  ACG 𝜎𝐴𝐶𝐸

2  ACG 𝜎𝐴𝐶𝐸
2  ACG 𝜎𝐴𝐶𝐸

2  ACG 𝜎𝐴𝐶𝐸
2  ACG 𝜎𝐴𝐶𝐸

2    

1 (HD1) -0.81 1.91 -4.98 13.55 1.20 7.66 0.08 0.003 0.27 0.04 -0.19 0.002   

2 (HC36) 1.99 1.28 12.48 11.81 -4.00 3.78 -0.08 0.002 -0.28 0.02 -0.07 0.010   

3 (HC98) -1.92 2.36 -2.71 42.55 0.46 18.12 -0.01 0.005 -0.03 0.05 -0.04 0.008   

4 (HOD) 2.88 4.03 -2.42 55.84 5.08 49.14 0.12 0.007 0.41 0.08 0.18 0.006   

5 (HOV) 0.24 0.77 -3.88 16.54 5.36 41.63 0.11 0.008 0.36 0.09 0.29 0.012   

6 (HC205) 0.52 1.20 7.54 3.61 -5.36 14.13 -0.09 0.003 -0.31 0.03 0.00 0.012   

7 (HC385) -2.91 0.71 -6.03 11.29 -2.73 14.17 -0.13 0.001 -0.43 0.01 -0.17 0.014   

P: Progenitores (clave de líneas). NEP: número de entrenudos al racimo primario. DAN: Días a antesis. DMF: días a 

madurez fisiológica del racimo primario. NRS: número de racimos secundarios. NRT: número de racimos terciarios. NRC: 

número de racimos cuaternarios. NTR: número total de racimos. LPR: longitud promedio de racimos (cm). NPF: número 

de cápsulas por racimo. PCS: peso de 100 semillas (g). RP: rendimiento por planta (kg). RT: rendimiento por hectárea (t 

ha-1). AF: altura de planta (m). ACG: Aptitud Combinatoria General. 𝝈𝑨𝑪𝑬
𝟐 : Varianza de los efectos de Aptitud Combinatoria 

Específica en el conjunto de cruzas en que participa el progenitor.  

 

Respecto al número de racimos de diferente orden, destacaron con valores 

positivos de ACG las líneas HD1 y H385, que se caracterizan por ser muy 

ramificadas y con abundantes racimos. Para número de cápsulas por racimo, 

HC36 y HC205 tuvieron los mejores valores de ACG. Mientras que para longitud 

de racimo destacaron HC36, HOD, HC205 y HOV. La longitud del racimo influye 

en el número de cápsulas por racimo, motivo por el cual las líneas HC36 y HC205 

destacan en ambos caracteres; no así HOD, que solo destaca en la longitud del 

racimo. Esto se explica porque HC36 y HC205 presentan cápsulas pequeñas, 

mientras que HOD tiene cápsulas grandes. 
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En caracteres como número de entrenudos al racimo primario, altura de planta, 

días a antesis y madurez son deseables los valores negativos de ACG, porque 

están relacionados con precocidad y altura: para NEP, DAN y DMF destacaron 

las líneas HD1, HC98 y HC385. Para altura de planta, las líneas HD1, HC385, 

HC36 y HC98 tuvieron valores negativos de ACG; es decir, reducen el porte en 

sus cruzas. En cuanto a altura de planta, los progenitores con mayor 𝜎𝐴𝐶𝐸
2  HC385, 

HOV, HC205 y HC36 (Cuadro 5).  

 

Análisis de las cruzas 

Se identificaron cinco cruzas con alto potencial de rendimiento de semilla: cruza 

28 (HOV x HOD), 3.84 t ha-1; cruza 22 (HOD x HOV), 3.57 t ha-1; cruza 25 (HOV 

x HD1), 3.15 t ha-1; Cruza 15 (HC98 x HOD), 3.15 t ha-1 y Cruza 3 (HD1 x HOD), 

3.14 t ha-1. (Cuadro 6). De acuerdo con Reyes et al. (2004), las cinco cruzas 

resultaron de alto rendimiento porque en el análisis de progenitores, las líneas 

con mayor participación (HOV, HOD y HD1) tienen tanto alta ACG como de alta 

ACE (Cuadro 5). Las cruzas 15, 22 y 28 solo pueden ser usadas cómo híbridos 

debido a que su rendimiento también se debe a altos efectos de ACE; así mismo 

pueden ser utilizadas como población base para selección recurrente, al contener 

altos efectos tanto de ACG como ACE. En cambio, las cruzas 3 y 25 claramente 

pueden ser usadas y comercializadas como variedad de polinización libre, en 

razón de que su rendimiento depende únicamente de efectos aditivos de los 

genes involucrados; complementados con efectos maternos positivos (Cuadro 6). 

Los cinco mejores híbridos generados por Ramesh et al. (2013) en India, 

manejados a una densidad de 24, 642 plantas ha-1 (90 x 45 cm) presentaron 

rendimientos de semilla de 107 a 147 g planta-1 y de 2.64 a 3.62 t ha-1. El intervalo 

de rendimiento de semilla de los 10 mejores híbridos obtenidos por Chaudhari et 

al. (2011) fue de 155 a 182 g planta-1 y de 2.87 a 3.38 t ha-1, establecidos a una 

densidad de 18, 538 plantas ha-1. Sapovadiya et al. (2015) obtuvieron 10 híbridos 



 

43 
 
 

con cuyos rendimientos de semilla fueron de 231 a 370 g planta-1 y de 4.28 a 6.86 

t ha-1, sembrados a una densidad de 18, 537 plantas ha-1 (90 x 60 cm). En este 

estudio, se manejó una baja densidad de población (3, 333 plantas ha-1; 1.5 x 2.0 

m), pero el intervalo de rendimiento de los cinco mejores híbridos fue de 3.14 a 

3.84 t ha-1; similar a los obtenidos por Chaudhari et al. (2011) y Ramesh et al. 

(2013). El mayor rendimiento obtenido por Sapovadiya et al. (2015), 

probablemente se debe a que las hembras que dieron origen a los híbridos, 

fueron líneas pistiladas; por lo que la longitud efectiva de los racimos puede ser 

mayor a la de los híbridos obtenidos a partir de líneas monoicas, 

 

Efectos maternos y recíprocos 

La línea HOV tuvo el mayor efecto materno para RP y RT (Cuadro 7), lo que 

indica que, aunque en mínima proporción, tiene mayor rendimiento de semilla en 

sus cruzas directas que en sus cruzas recíprocas (Cuadro 6). Las líneas HD1 y 

HC385 presentaron valores negativos de EM para los dos componentes de porte 

de planta (NEP y AF), lo que es favorable, porque se buscan cruzas que 

manifiesten una reducción en porte. Mientras que la línea HC36 presentó EM 

negativo para altura de planta y la línea HOV tuvo valor negativo para número de 

entrenudos al racimo primario (Cuadro 7). 

Para los caracteres días a antesis y a madurez fisiológica, que están relacionadas 

con precocidad, las líneas HD1, HC36 y HC205 presentaron valores positivos, lo 

que indica que al ser empleadas como hembras sus cruzas son más tardías 

(Cuadro 7). Hooks et al. (1971) encontraron influencia materna para días a 

antesis, número de nudos al racimo primario, número de racimos por planta y 

peso volumétrico. Los efectos maternos y recíprocos no han sido abordados 

ampliamente en higuerilla. En los estudios previos consultados, son más 

comunes los diseños genéticos de línea por probador de Kempthorne (1957). 
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Cuadro 6. Estructura genética y grado de dominancia en promedio de 

ambientes para rendimiento de semilla de 42 cruzas dialélicas de higuerilla. 

Cruza 
 

Progenitores 𝑑 
 

Núcleo  Citoplasma RT 
(t ha) i j ACG (gi+gj) ACE(Sij=Sji) EM (mi-mj) ER (rij=-rji) 

1 1 2 4.33 -0.01 0.17  0.08 -0.01 2.52 
2 1 3 0.99 0.24 -0.23  -0.03 0.33 2.59 
3 1 4 0.21 0.68 -0.03  0.02 0.18 3.14 
4 1 5 0.27 0.63 -0.05  -0.17 0.02 2.73 
5 1 6 2.57 -0.04 0.28  0.10 -0.32 2.31 
6 1 7 1.02 -0.16 -0.17  0.10 -0.07 1.99 
7 2 1 4.33 -0.01 0.17  -0.08 0.01 2.37 
8 2 3 0.70 -0.31 0.15  -0.11 -0.02 2.00 
9 2 4 1.21 0.14 -0.20  -0.06 -0.08 2.09 
10 2 5 1.03 0.09 0.10  -0.25 0.15 2.38 
11 2 6 0.40 -0.58 0.09  0.02 -0.15 1.67 
12 2 7 0.43 -0.71 0.13  0.02 -0.05 1.68 
13 3 1 0.99 0.24 -0.23  0.03 -0.28 2.04 
14 3 2 0.70 -0.31 0.15  0.11 -0.04 2.21 
15 3 4 0.90 0.38 0.31  0.05 0.11 3.15 
16 3 5 0.89 0.33 -0.26  -0.13 0.11 2.33 
17 3 6 0.44 -0.34 0.07  0.13 0.19 2.34 
18 3 7 0.51 -0.46 -0.12  0.13 -0.10 1.74 
19 4 1 0.21 0.68 -0.03  -0.02 -0.04 2.88 
20 4 2 1.21 0.14 -0.20  0.06 0.11 2.39 
21 4 3 0.90 0.38 0.31  -0.05 -0.04 2.89 
22 4 5 0.85 0.78 0.56  -0.19 0.13 3.57 
23 4 6 0.77 0.11 -0.06  0.08 0.04 2.45 
24 4 7 1.64 -0.02 -0.04  0.08 0.01 2.32 
25 5 1 0.27 0.63 -0.05  0.17 0.10 3.15 
26 5 2 1.03 0.09 0.10  0.25 -0.14 2.59 
27 5 3 0.89 0.33 -0.26  0.13 -0.04 2.46 
28 5 4 0.85 0.78 0.56  0.19 0.03 3.84 
29 5 6 2.06 0.06 -0.24  0.27 0.11 2.49 
30 5 7 0.70 -0.07 0.03  0.26 0.12 2.64 
31 6 1 2.57 -0.04 0.28  -0.10 0.31 2.75 
32 6 2 0.40 -0.58 0.09  -0.02 0.03 1.81 
33 6 3 0.44 -0.34 0.07  -0.13 -0.26 1.63 
34 6 4 0.77 0.11 -0.06  -0.08 -0.02 2.24 
35 6 5 2.06 0.06 -0.24  -0.27 -0.10 1.74 
36 6 7 0.18 -0.74 0.03  0.00 -0.13 1.45 
37 7 1 1.02 -0.16 -0.17  -0.10 0.03 1.89 
38 7 2 0.43 -0.71 0.13  -0.02 -0.09 1.61 
39 7 3 0.51 -0.46 -0.12  -0.13 0.01 1.58 
40 7 4 1.64 -0.02 -0.04  -0.08 -0.01 2.14 
41 7 5 0.70 -0.07 0.03  -0.26 -0.13 1.86 
42 7 6 0.18 -0.74 0.03  0.00 -0.02 1.56 

DMS         1.35 
i: progenitor femenino, j: progenitor masculino, 1 (HD1), 2 (HC36), 3 (HC98), 4 (HOD), 5 (HOV), 6 (HC205), 7 (HC385). 𝑑: 

grado promedio de dominancia. ACG: Aptitud Combinatoria General, gi+gj: efectos aditivos aportados por cada progenitor 

de la cruza. ACE: Aptitud Combinatoria Específica, Sij=Sji: Efectos de dominancia de cada cruza. EM (mi-mj): efectos 

maternos aportados por ambos progenitores a cada cruza. ER (rij=-rji): efectos recíprocos aportados por ambos 

progenitores. RT: rendimiento de semilla total (t ha-1) de cada cruza. DMS: diferencia mínima significativa honesta (Tukey 

P≤0.05). 
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Cuadro 7. Efectos maternos de siete progenitores de cruzamientos 

dialélicos de higuerilla. 

Progenitor NEP DAN DMF NRS NRT NRC NTR LPR NPF PCS RP RT AF 

1 (HD1) -0.26 1.19 1.04 -0.10 -0.02 0.43 0.32 -0.49 -1.04 0.05 0.00 0.01 -0.02 

2 (HC36) 0.29 2.61 2.65 -0.05 -0.28 -0.15 -0.48 0.30 1.33 -0.25 -0.02 -0.07 -0.01 

3 (HC98) 0.35 -3.33 -4.48 0.09 0.23 -0.12 0.20 -0.28 -0.49 0.38 0.01 0.05 0.02 

4 (HOD) 0.00 -0.94 -0.03 0.19 -0.11 -0.02 0.06 0.74 0.25 -0.26 0.00 -0.01 0.00 

5 (HOV) -0.41 -2.43 -2.67 0.27 0.58 0.13 0.97 0.49 0.13 0.20 0.05 0.18 0.03 

6 (HC205) 0.64 4.16 4.84 -0.20 -0.19 -0.10 -0.49 -0.48 -0.26 -0.08 -0.03 -0.09 0.03 

7 (HC385) -0.61 -1.26 -1.35 -0.21 -0.20 -0.17 -0.58 -0.29 0.07 -0.04 -0.02 -0.08 -0.04 

NEP: número de entrenudos al racimo primario; DAN: Días a antesis; DMF: días a madurez fisiológica del racimo primario; 

NRS: número de racimos secundarios; NRT: número de racimos terciarios; NRC: número de racimos cuaternarios; NTR: 

número total de racimos; LPR: longitud promedio de racimos (cm); NPF: número de cápsulas por racimo; PCS: peso de 

100 semillas (g); RP: rendimiento por planta (g planta-1); RT: rendimiento por hectárea (t ha-1); AF: altura de planta (cm). 
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CONCLUSIONES 

El análisis de varianza combinado permitió identificar en la población de higuerilla 

de referencia (la población resultante de la recombinación entre las líneas), 

diferencias estadísticas significativas (P≤0.05) entre localidades, cruzas y de 

ACG entre líneas para la mayoría de los caracteres estudiados. Sin embargo, 

sólo existieron diferencias estadísticas significativas de ACE entre cruzas en 

peso de 100 semillas, rendimiento por planta y rendimiento por hectárea. No 

existieron EM ni ER en las cruzas para ninguno de los caracteres evaluados.   

En las cruzas de Ricinus communis evaluadas, la varianza genética aditiva 

predominó sobre la varianza genética no aditiva o de dominancia, en doce de los 

trece caracteres, estimadas por medio de los efectos de ACG y ACE. Sólo para 

número de racimos cuaternarios fue más importante la varianza de dominancia. 

La heredabilidad en sentido estricto fue alta (41.8 a 79.9 %) para número de 

entrenudos, número de cápsulas por racimo y peso de 100 semillas; media (21.1 

a 34.5 %) para días a antesis, días a madurez fisiológica, longitud de racimo, 

rendimiento de semilla por planta, rendimiento de semilla por ha y altura final; y 

baja (0.5 a 6.5 %) para número de racimos secundarios, número de racimos 

terciarios, número de racimos cuaternarios y número total de racimos. Los valores 

altos de heredabilidad pueden aprovecharse mediante mejoramiento genético 

por selección. 

Se detectaron cinco híbridos de alto potencial de rendimiento (3.14 a 3.84 t ha-1). 

Las cruzas 15 (HC98 x HOD), 22 (HOD x HOV) y 28 (HOV x HOD) pueden ser 

utilizadas cómo híbridos o como población base para selección recurrente 

(ACG≈ACE). Mientras que las cruzas 3 (HD1 x HOD) y 25 (HOV x HD1) pueden 

ser usadas y comercializadas como variedad de polinización libre, sin una 

disminución significativa del rendimiento de semilla en generaciones avanzadas 

(ACG>ACE). 
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CAPÍTULO IV. ACCIÓN GÉNICA, HEREDABILIDAD Y 

HETEROSIS DEL RENDIMIENTO DE SEMILLA Y CONTENIDO 

DE ACEITE EN HIGUERILLA 

 

RESUMEN 

La importancia de la higuerilla (Ricinus communis L.) como cultivo industrial se 

centra en el alto contenido y calidad de aceite de sus semillas. Por tal motivo en 

este estudio se planteó como objetivo estimar los efectos de Aptitud 

Combinatoria, heredabilidad y heterosis del contenido de aceite y rendimiento de 

semilla en siete líneas 𝑠5 de higuerilla y sus 42 cruzas, mediante la información 

obtenida de un experimento dialélico (Diseño I, Modelo II de Griffing) en San Juan 

Chilateca, Oaxaca, durante 2016. La Aptitud Combinatoria Específica fue 

significativa (P≤0.01) y mayor que la Aptitud Combinatoria General para 

contenido de aceite, por lo que los efectos no aditivos resultaron más importantes 

que los aditivos, siendo consecuente con la baja heredabilidad del carácter. En 

cambio, para rendimiento de semilla predominaron los efectos aditivos y la 

heredabilidad fue de 30 %. El contenido promedio de aceite en los progenitores 

y cruzas fue de 46.7 y 48.4 %, respectivamente. La heterosis media para 

contenido de aceite fue de 1.7 % y la heterosis varietal varió de -2.7 a 3.7 %. Se 

detectaron cinco híbridos de alto contenido de aceite (54 a 57 %), mismos que 

presentaron los valores más altos de heterosis específica (3.4 a 9.5 %) y respecto 

al mejor progenitor (3.5 a 26.5 %); destacando como progenitores las líneas HD1 

y HOD. El contenido de aceite y rendimiento de semilla no estuvieron 

correlacionados. Sólo la cruza HOV x HOD presentó alto contenido de aceite (57 

%) y alto rendimiento de semilla (4 t ha-1). 

Palabras clave: Ricinus communis L., Aptitud Combinatoria General, Aptitud 

Combinatoria Específica, diseños dialélicos. 
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SUMMARY 

The importance of the castor (Ricinus communis L.) as an industrial crop focuses 

on the high seed oil content. For this reason, in this study the objective was to 

estimate the combining ability effects, heritability and heterosis of the oil content 

and seed yield in seven 𝑠5 lines of castor bean and their 42 crosses, using the 

information obtained from a diallel experiment (Design I, Model II of Griffing) in 

San Juan Chilateca, Oaxaca, during 2016. For oil content, the specific combining 

ability was significant (P≤0.01) and greater than the general combining ability, 

therefore, non-additive effects were more important than the additives effects, 

being consistent with the low heritability of the character. In contrast, additive 

effects predominated for seed yield and the heritability was 30 %. The average of 

oil content in the parents and crosses were 46.7 and 48.4 %, respectively. The 

average heterosis for oil content was 1.7 % and the varietal heterosis varied from 

-2.7 to 3.7 %. Five high oil content hybrids were found (54 to 57 %), which 

presented the largest values of specific heterosis (3.4 to 9.5 %) and with respect 

to the best parent (3.5 to 26.5 %); highlighting HD1 and HOD lines as parents. 

The oil content and seed yield were not correlated. Only the HOV x HOD crosses 

had high oil content (57 %) and seed yield (4 t ha-1).  

Index words: Ricinus communis L., diallel designs, General Combining Ability, 

Specific Combining Ability. 
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INTRODUCCIÓN 

 

La higuerilla (Ricinus communis L.; 2n=2x=20; alógama) es un cultivo oleaginoso 

industrial. A partir del aceite de sus semillas se generan múltiples productos 

industriales que van desde medicinas hasta aditivos de combustibles, 

biopolímeros y biodiesel (Anjani, 2012). Generalmente el contenido de aceite va 

de 42 a 58 %, sin embargo, se han reportado valores desde 22 hasta 60 % 

(Anjani, 2012; Okoh et al., 2007; Severino et al., 2015). Esta variabilidad 

contenida en el germoplasma es la base del mejoramiento genético para 

aumentar el contenido de aceite. 

Los diseños genéticos de apareamientos dialélicos de Griffing (1956) son 

ampliamente usados en programas de mejoramiento genético vegetal para 

estimar los efectos de Aptitud Combinatoria General y Específica, efectos 

maternos y recíprocos, heredabilidad y componentes de varianza genética 

(Hallauer et al., 2010). Esta información posibilita la detección de progenitores y 

cruzas superiores, y elección de un método adecuado de mejoramiento genético 

(Montesinos et al., 2006). Los efectos aditivos se aprovechan mejor mediante 

selección, sobre todo si existe alta heredabilidad; los efectos de dominancia y 

heterosis positiva son indicadores del vigor híbrido; si ambos tipos de acción 

génica son importantes, se pueden explotar simultáneamente, empleando a las 

cruzas como sintéticos o población base para selección recíproca recurrente 

(Comstock et al., 1949; Serrano y Mendoza, 1990). 

En diferentes estudios se ha reportado que en la herencia del contenido de aceite 

los efectos de dominancia son más importantes que los efectos aditivos (Aher et 

al., 2015; Punewar et al., 2017; Sapovadiya et al., 2015; Sridhar et al., 2009). 

Otros autores han encontrado que tanto los efectos aditivos como los de 

dominancia son importantes (Hooks et al., 1971; Giriraj et al., 1973; Okoh et al., 

2007; Patel y Chauhan, 2013 y Ramesh et al., 2013); y que la prevalencia de 

efectos aditivos es menos común (Patel et al., 2015).  
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En México, la higuerilla se ha cultivado bajo agricultura tradicional desde hace 

muchos años, principalmente en Oaxaca (Hernández, 1988); sin embargo, no se 

ha logrado un impulso real. Sólo en los últimos años la superficie cultivada y el 

interés han aumentado, al retomarse como un cultivo industrial con potencial para 

la obtención de biocombustibles. Esta necesidad motivó la búsqueda de 

genotipos sobresalientes sujetos de mejoramiento mediante métodos efectivos 

de selección o hibridación. En este estudio se plantearon como objetivos: (a) 

determinar el contenido de aceite y rendimiento de semilla y (b) estimar los 

efectos de aptitud combinatoria general y específica, efectos maternos y 

recíprocos, heredabilidad y heterosis del contenido de aceite y rendimiento de 

semilla, de siete líneas 𝑠5 de higuerilla y sus 42 cruzas posibles. 
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MATERIALES Y MÉTODOS 

 

Obtención de los cruzamientos dialélicos 

La higuerilla es una especie principalmente alógama, aunque puede tener un alto 

porcentaje de autofecundación debido a que su inflorescencia es un racimo 

diclino monoico, con flores estaminadas en la base y pistiladas hacia el ápice. 

Además, presenta variantes sexuales, como flores hermafroditas en diferente 

proporción, inflorescencias sólo pistiladas o sólo estaminadas (Anjani et al., 

2012). Esta condición dificulta la polinización dirigida para la obtención de cruzas, 

porque después de la emasculación pueden volver a brotar flores estaminadas o 

hermafroditas a lo largo de la inflorescencia. Para evitar contaminación por 

autofecundación hay que revisar constantemente los racimos. 

En el Campo Agrícola Experimental de la Universidad Autónoma Chapingo 

(Chapingo, Estado de México), se sembraron siete líneas 𝑆5de higuerilla: 1 (HD1), 

2 (HC36), 3 (HC98), 4 (HOD), 5 (HOV), 6 (HC205) y 7 (HC385) durante el ciclo 

primavera-verano de 2015. La siembra se diseñó para hacer las 21 cruzas 

directas y 21 recíprocas posibles. Se estableció sucesivamente un grupo de las 

siete líneas, flanqueadas por un surco inicial y uno final de la línea donadora de 

polen correspondiente, quedando al centro de cada grupo las seis líneas 

hembras receptoras. Este acomodo se repitió para cada línea, por lo que se 

conformaron siete grupos como el descrito. El largo de cada surco fue de 10 m, 

con cinco plantas a 2 m de distancia entre ellas y 1.5 m entre surcos. Durante la 

antesis se mezcló polen de tres plantas donadoras y con la mezcla se polinizaron 

las inflorescencias previamente emasculadas de tres plantas receptoras, 

repitiendo el proceso cada tercer día hasta lograr al menos el 90 % de 

fecundación (detectado por el inicio del llenado del fruto), aproximadamente 9 

días después.  
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Establecimiento del experimento dialélico 

Los siete progenitores y sus 42 cruzas se evaluaron durante el ciclo primavera-

verano de 2016 en San Juan Chilateca, Oaxaca. El experimento se estableció 

según un diseño experimental en bloques completos al azar con 49 tratamientos 

y tres repeticiones. Cada unidad experimental se constituyó por un surco de 10 

m con 5 plantas útiles bajo competencia completa, con una separación de 1.5 m 

entre surcos y 2 m entre plantas; obteniéndose una densidad de 3,333 plantas 

ha-1. Las variables evaluadas fueron: 

1. Rendimiento de semilla (t ha-1): RT= RP*3333/1000; donde RP= 

rendimiento de semilla por planta (kg)= PCS*TR*PF*3/100000; y a su vez, 

PCS= peso de 100 semillas (g), TR= número total de racimos, PF= número 

promedio de frutos por racimo, 3 (número de semillas por cápsula). 

2. Contenido de aceite en semillas (CA). La determinación se hizo a partir de 

una muestra compuesta de 500 g formada por la mezcla de semillas de 

las cinco plantas útiles de cada repetición y tratamiento.  

 

Determinación de contenido de aceite 

El contenido de aceite se determinó para cada repetición de cada tratamiento. De 

la muestra compuesta de 500 g, se tomaron 5 g de semillas con cáscara y se 

trituraron en un mortero de porcelana, se colocaron en un cono de papel filtro 

previamente pesado (PP= peso de papel). Estas muestras se secaron en una 

estufa a 35 °C durante 24 h y se les determinó el peso (PMS= Peso de muestra 

seca). Los contenedores de aluminio del extractor automático de aceite SoxtecTM 

2050 de Foss se secaron en una estufa, se pesaron (PC= peso del contenedor) 

y se les agregó hexano hasta la mitad de su capacidad. Las muestras secas se 

colocaron dentro de los dedales de celulosa del extractor, estos a su vez dentro 

de los contendores que se acomodaron en el extractor con el siguiente programa: 
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solvente en ebullición: 45 min; enjuague: 40 min; recuperación de solvente: 45 

min; secado: 35 min. Al término se retiraron los contendores que ahora contenían 

el aceite, se mantuvieron durante 10 min en una estufa a 35 °C para retirar toda 

la humedad y se les determinó el peso (PCM= peso del contenedor con muestra). 

El porcentaje de aceite (% A) se calculó como sigue: % 𝐴 =  
(𝑃𝐶𝑀−𝑃𝐶)

(𝑃𝑀𝑆−𝑃𝑃)
(100).  

 

Diseño genético y análisis estadístico 

El método I modelo II de efectos aleatorios de Griffing (1956) se utilizó bajo 

modelo lineal siguiente: 𝑦𝑖𝑗𝑘 = 𝜇 + 𝑔𝑖 + 𝑔𝑗 + 𝑠𝑖𝑗 + 𝑚𝑖 − 𝑚𝑗 + 𝑟𝑖𝑗 + 𝛽𝑘 + 𝑒𝑖𝑗𝑘; donde 

𝑦𝑖𝑗𝑘= valor fenotípico de la cruza 𝑖𝑗 del bloque 𝑘, 𝜇= media general, 𝑔𝑖= efecto de 

la ACG del progenitor 𝑖, 𝑔𝑗= efecto de la ACG del progenitor 𝑗, 𝑠𝑖𝑗= efecto de la 

ACE de la cruza 𝑖𝑗, con 𝑠𝑖𝑗 = 𝑠𝑗𝑖, 𝑚𝑖= efecto materno del progenitor 𝑖, 𝑚𝑗= efecto 

materno del progenitor 𝑗, 𝑟𝑖𝑗= efecto recíproco de la cruza 𝑖, 𝑗, con 𝑟𝑖𝑗 = −𝑟𝑗𝑖, 𝛽𝑘= 

efecto del bloque 𝑘, 𝑒𝑖𝑗𝑘= efecto aleatorio del error de la observación 𝑖𝑗𝑘. Sin 

pérdida de generalidad, al considerar solo las medias de las cruzas, se eliminó el 

efecto de bloques, dado que es ortogonal con las cruzas, por lo que el modelo se 

redujo a: 𝑦̅𝑖𝑗 = 𝜇 + 𝑔𝑖 + 𝑔𝑗 + 𝑠𝑖𝑗 + 𝑚𝑖 − 𝑚𝑗 + 𝑟𝑖𝑗 + 𝑒̅𝑖𝑗; con 𝜎𝑒𝑖𝑗

2 = 𝜎𝑒̅
2 (Montesinos 

et al., 2006). El análisis de varianza se llevó a cabo recurriendo al programa 

estadístico SAS (Versión 9.0) utilizando el algoritmo de Montesinos (2006) bajo 

el modelo de efectos mixtos, a fin de obtener los mejores predictores lineales e 

insesgados de mínima varianza del diseño I de Griffing (1956).  

 

Componentes de varianza genética 

Se consideró que los progenitores son líneas endogámicas (𝑠5) no 

emparentadas, con coeficientes de endogamia igual a la unidad. Por lo tanto, los 

componentes de varianza de ACG (𝜎𝑔
2) y ACE (𝜎𝑠

2) como factores de efectos 
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aleatorios, tienen las siguientes equivalencias en términos de covarianza de 

familias de medios hermanos (Cov MH) y de familias de hermanos completos 

(Cov HC); a su vez, estos tienen equivalencias en términos de varianza genética 

aditiva (𝜎𝐴
2) y varianza genética de dominancia (𝜎𝐷

2): 𝜎𝐴𝐶𝐺
2 = 𝐶𝑜𝑣𝑀𝐻 = (

1+𝐹

4
) 𝜎𝐴

2, si 

𝐹 = 1, 𝐶𝑜𝑣𝑀𝐻 = 1/2𝜎𝐴
2; 𝜎𝐴𝐶𝐸

2 = 𝐶𝑜𝑣𝐻𝐶 − 2𝐶𝑜𝑣𝑀𝐻, si 𝐶𝑜𝑣𝐻𝐶 = (
1+𝐹

2
) 𝜎𝐴

2 +

(
1+𝐹

2
) 𝜎𝐷

2 y 𝐹 = 1, 𝐶𝑜𝑣𝐻𝐶 =  𝜎𝐴
2 + 𝜎𝐷

2. En términos de varianzas genéticas: 𝜎𝑔
2 =

1/2(𝜎𝐴
2), por lo tanto 𝜎𝐴

2 = 2𝜎𝐴𝐶𝐺
2 ; 𝜎𝑠

2 = 𝐶𝑜𝑣𝐻𝐶 − 2𝐶𝑜𝑣𝑀𝐻 = 𝜎𝐴
2 + 𝜎𝐷

2 − 2(1/2𝜎𝐴
2), 

por lo tanto 𝜎𝐷
2 = 𝜎𝐴𝐶𝐸

2  (Cockerham, 1954; Kempthorne, 1957). 

La heredabilidad en sentido estricto se calculó como ℎ2 =
𝜎̂𝐴

2

𝜎̂𝐹
2 𝑥100, donde 𝜎̂𝐹

2 es 

la varianza fenotípica obtenida a partir de los componentes de varianza 

estimadas del modelo generado por Montesinos (2006) de la forma siguiente: 

𝜎̂𝐹
2 = 2𝜎̂𝐴𝐶𝐺

2 + 𝜎̂𝐴𝐶𝐸
2 + 2𝜎̂𝐸𝑀

2 + 𝜎̂𝐸𝑅
2 + 𝜎̂𝐸

2. El grado promedio de dominancia (𝑑̅) se 

obtuvo según la fórmula de Comstock y Robinson (1952), bajo los supuestos de 

p = q = 0.5 (ya que los progenitores son líneas endogámicas) y equilibrio de 

ligamento: 𝑑̅ = (2𝜎̂𝐷
2/𝜎̂𝐴

2)1/2. La interpretación de 𝑑̅ para el tipo de acción génica 

se hizo de acuerdo con el mismo autor donde 𝑑̅= 0, aditividad; 0 < 𝑑̅ < 1, 

dominancia parcial; 𝑑̅= 1, dominancia completa y 𝑑̅ > 1, sobredominancia. El 

coeficiente de variación aditiva y de dominancia se calculó cómo: 𝐶𝑉𝐴 =
𝜎𝐴

𝑋̅
 y 

𝐶𝑉𝐷 =
𝜎𝐷

𝑋̅
, respectivamente; donde 𝜎𝐴= desviación estándar aditiva, 𝜎𝐷= 

desviación estándar de dominancia y 𝑋̅= media del carácter. Las proporciones de 

los efectos de ACG, ACE, EM y ER se calcularon con base en las sumas de 

cuadrados, al particionar el efecto de las cruzas (Comstock y Robinson, 1952). 
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Análisis de progenitores y cruzas 

Se calculó la varianza de los efectos de aptitud combinatoria específica (𝜎𝐴𝐶𝐸
2 ) de 

las cruzas de cada progenitor. En este caso, 𝜎𝐴𝐶𝐸
2  no es un estimador de 𝜎𝐷

2. Para 

el análisis de la estructura genética de las cruzas se consideró que la ACG es 

igual a la suma de los efectos de los progenitores i y j, respectivamente (𝐴𝐶𝐺 =

𝑔𝑖 + 𝑔𝑗) y el efecto materno es igual a la diferencia de efectos maternos de los 

progenitores i y j, respectivamente (𝐸𝑀 = 𝑚𝑖 − 𝑚𝑗). Con el procedimiento PROC 

CORR del programa SAS V.9.0. se determinó el coeficiente de correlación entre 

contenido de aceite y rendimiento de semilla de los 42 cruzamientos dialélicos. 

 

Heterosis 

Para estimar la heterosis media, varietal y específica, así como con respecto al 

mejor progenitor, se empleó el modelo II de Gardner y Eberhart (1966). En este 

modelo, la expresión del valor fenotípico promedio de cualquier progenitor o 

híbrido 𝐹1, está dada por la siguiente ecuación:  

Y𝑖𝑗 =  μ𝑣  + (
V𝑖  +  V𝑗

2
) +  θh𝑖𝑗 

Donde Y𝑖𝑗 = media esperada de un progenitor (𝑖 = 𝑗) o de una cruza (𝑖 ≠ 𝑗), μ𝑣= 

media de los 𝑛 progenitores, V𝑖= efecto varietal del i-ésimo progenitor, V𝑗= efecto 

varietal del j-ésimo progenitor, θ = coeficiente (θ = 0 cuando 𝑖 = 𝑗; θ = 1 cuando 

𝑖 ≠ 𝑗) y h𝑖𝑗= efecto de heterosis de la cruza entre los progenitores 𝑖 y 𝑗. 

Si 𝑌̅𝑖 y 𝑌̅𝑗 son la media de los progenitores 𝑖 y 𝑗, respectivamente, 𝑌̅𝑣 es la media 

de todos los progenitores; entonces el efecto varietal del j-ésimo progenitor (𝑉𝑗) 

es la diferencia entre la media de un padre per se y la media de todos los padres, 

es decir: 𝑉𝑗 = 𝑌̅𝑗 − 𝑌̅𝑣 y h𝑖𝑗 =  𝑌𝑖𝑗 − (
𝑌̅𝑖+𝑌̅𝑗

2
). 
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El efecto de heterosis según el modelo anterior, se calculó como sigue: ℎ𝑖𝑗 = ℎ̅ +

ℎ𝑖 + ℎ𝑗 + 𝑠𝑖𝑗, donde ℎ̅= heterosis media de todos los cruzamientos, ℎ𝑖= heterosis 

varietal del 𝑖-ésimo progenitor, ℎ𝑗= heterosis varietal del 𝑗-ésimo progenitor, 𝑠𝑖𝑗= 

heterosis específica para el cruzamiento entre las variedades 𝑖 y 𝑗. 

La heterosis media (ℎ̅) del grupo de progenitores usados en este estudio es la 

diferencia entre la media de todos los cruzamientos y la media de todos los 

progenitores. La heterosis varietal (ℎ𝑗) es la contribución de heterosis por la 

variedad 𝑗 en sus cruzamientos F1, medida como una desviación del promedio 

de heterosis. La heterosis específica (𝑠𝑖𝑗) entre las variedades 𝑖 y 𝑗 mide la 

desviación entre el comportamiento observado de un cruzamiento específico y 

su comportamiento esperado, basado en el efecto varietal (V𝑗), la heterosis media 

(ℎ̅) y la heterosis varietal (ℎ𝑗). Así, los componentes de la heterosis (ℎ𝑖𝑗) tienen 

las siguientes fórmulas de heterosis media, varietal y específica: 

a) Heterosis media: ℎ̅ = 𝑌̅𝐻 − 𝑌̅𝑉, donde 𝑌̅𝐻= media de todas las cruzas 

realizadas y 𝑌̅𝑉= media de todos los progenitores involucrados en las 

cruzas. 

b) Heterosis varietal: ℎ𝑖 = [
𝑝−1

𝑝−2
] [𝑌̅𝑖 − 𝑌̅𝐻] − [

𝑌𝑖−𝑌̅𝑉

2
], donde 𝑝= número de 

progenitores, 𝑌̅𝑖= media de las cruzas en las que interviene el 

progenitor 𝑖, 𝑌̅𝐻= media de todas las cruzas realizadas, 𝑌𝑖= media del 

progenitor 𝑖 y 𝑌̅𝑉= media de los progenitores. El primer componente 

corresponde al efecto de las cruzas donde participa la variedad 𝑖, 

mientras que el segundo corresponde al efecto promedio de la variedad 

𝑖. Por lo que la heterosis varietal es la heterosis del efecto de las cruzas 

de una variedad 𝑖 con respecto al efecto promedio de dicha variedad. 

c) Heterosis específica de cruzas entre los progenitores: 𝑠𝑖𝑗 = ℎ𝑖𝑗 − ℎ̅ −

ℎ𝑖 − ℎ𝑗, donde ℎ𝑖𝑗= heterosis con respecto al progenitor medio de cada 

cruza 𝑖𝑗, ℎ̅= heterosis media, ℎ𝑖= heterosis varietal del i-ésimo 
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progenitor (cuando participa como hembra), ℎ𝑗= heterosis varietal del j-

ésimo progenitor (cuando participa como macho). 

La heterosis respecto al mejor progenitor (𝐻𝑚𝑝) se define como 𝐻𝑚𝑝= 𝑌𝑖𝑗 − 𝑌𝑚𝑝, 

donde 𝑌𝑖= media de la cruza 𝑖𝑗, 𝑌𝑚𝑝= media del mejor progenitor de la cruza 𝑖𝑗. 

En porcentaje equivale 𝐻𝑚𝑝% =
𝑌𝑖𝑗−𝑌𝑚𝑝

𝑌𝑚𝑝
𝑥100. 
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RESULTADOS Y DISCUSIÓN 

 

Análisis de varianza 

Se encontraron diferencias altamente significativas (≤0.01) entre cruzas de 

higuerilla, en ACG y ER para contenido de aceite. Esta significancia también ha 

sido reportada en estudios previos (Aher et al., 2015; Golakia et al., 2008 y Okoh 

et al., 2007). Para rendimiento de semilla solo se encontraron diferencias 

significativas entre cruzas, en ACG y ACE. 

La contribución de los progenitores al contenido de aceite de sus cruzas es no 

aditiva. Este resultado es consistente con reportes previos (Aher et al., 2015; 

Punewar et al., 2017; Sapovadiya et al. 2015 y Sridhar et al., 2009). La 

predominancia de efectos aditivos es menos común (Patel et al., 2015). En 

cambio, para rendimiento de semilla son más importantes los efectos de tipo 

aditivo (Cuadro 1).  

No existieron EM ni ER para ambos caracteres evaluados, por lo que el valor 

fenotípico de la cruza ij es igual al de la cruza recíproca ji. Para contenido de 

aceite, hay cruzas en las que los progenitores no se comportan igual en la cruza 

directa y en la cruza recíproca, pero esta diferencia no es atribuible a efectos 

maternos (Cuadro 1). 

Con base en las sumas de cuadrados de las cruzas, se determinó que la 

contribución a la varianza del contenido de aceite estuvo constituida por 13 % de 

efectos aditivos, 49 % de efectos no aditivos, 15 % de efectos maternos y 23 % 

de efectos recíprocos. En cambio, para rendimiento de semilla, los efectos 

aditivos contribuyeron con el 51 % de la varianza, los efectos de dominancia con 

el 27 %, los efectos maternos con 9 % y los efectos recíprocos con 13 % (Cuadro 

1). 
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Cuadro 1. Cuadrados medios para contenido de aceite y rendimiento de 

semilla de cruzas dialélicas entre siete líneas de higuerilla.  

FV GL Contenido de aceite (%) Rendimiento de semilla (t ha-1) 

Repetición 2 38.62 6.36 

Cruzas 48 42.59** 1.02** 

   ACG 6 43.03 4.21** 

   ACE 21 47.97** 0.62* 

   EM 6 52.39 0.75 

   ER 15 30.98** 0.42 

Error 96 18.37 0.30 

Total 146   

CV  8.91 26.87 

*, ** Significancia al 5 y 1 %, respectivamente. ACG: Aptitud Combinatoria General. ACE: Aptitud 

Combinatoria Específica, EM: efectos maternos. ER: efectos recíprocos. CV: coeficiente de 

variación. 

 

Componentes de varianza genética 

La varianza genética aditiva resultó importante para rendimiento de semilla, pero 

fue prácticamente nula para contenido de aceite, lo que se confirma al observar 

los coeficientes de variación genética. Respecto al grado promedio de 

dominancia, con base en la interpretación de Comstock y Robinson (1952), existe 

sobredominancia para contenido de aceite, por lo que es procedente el uso de 

las cruzas como híbridos (Cuadro 2). Aher et al. (2015) también reportan 

sobredominancia para este carácter, aunque con un valor más bajo al encontrado 

en el presente estudio. En cambio, para rendimiento de semilla existe dominancia 

parcial y heredabilidad media. 
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Cuadro 2. Estimaciones de componentes de varianza, heredabilidad y grado 

de dominancia de contenido de aceite y rendimiento de semilla de cruzas 

dialélicas entre siete líneas de higuerilla. 

Variable 𝜎̂𝐴𝐶𝐺
2  𝜎̂𝐴𝐶𝐸

2  𝜎̂𝐸𝑀
2  𝜎̂𝐸𝑅

2  𝜎̂𝐸
2 𝜎̂𝐴

2 𝜎̂𝐷
2 𝜎̂𝐴

2/𝜎̂𝐷
2 𝐶𝑉𝐴 (%) 𝐶𝑉𝐷 (%) ℎ̂2 𝑑̅ 

CA 0.01 5.62 0.51 2.10 18.37 0.02 5.62 0.004 0.29 4.93 0.07 23.71 

RT 0.09 0.06 0.01 0.02 0.30 0.17 0.06 2.768 20.46 12.30 30.30 0.85 

CA: contenido de aceite (%). RT: rendimiento de semilla (t ha-1). 𝜎̂𝐴𝐶𝐺
2 : estimación de varianza de 

Aptitud Combinatoria General.  𝜎̂𝐴𝐶𝐸
2 : estimación de varianza de Aptitud Combinatoria Específica. 

𝜎̂𝐸𝑀
2 : estimación de varianza de efectos maternos. 𝜎̂𝐸𝑅

2 : estimación de varianza de efectos 

recíprocos. 𝜎̂𝐸
2: estimación de la varianza del error. 𝜎̂𝐴

2: estimación de la varianza aditiva. 𝜎̂𝐷
2: 

estimación de la varianza de dominancia. 𝐶𝑉𝐴 (%): coeficiente de variación genética aditiva. 𝐶𝑉𝐷 

(%): coeficiente de variación genética de dominancia. ℎ̂2: estimación de la heredabilidad en 

sentido estricto. 𝑑̅= grado promedio de dominancia.  
 

Análisis de progenitores 

El contenido de aceite en los progenitores fue estadísticamente igual, con una 

media de 46.7±4.8 % y un intervalo de 41.6 a 51.7 % (Cuadro 3). Aher et al. 

(2015) encontraron una media 45.4 %, y un intervalo de 40.6 a 47 % en nueve 

líneas pistiladas. Okoh et al. (2007) reportan de 36.6 a 45.9 % en seis 

progenitores, mientras que Golakia et al. (2008) estimaron 49.3 % en 15 

progenitores. Las líneas pistiladas son más productivas que las monoicas porque 

en estas últimas, una proporción importante de la inflorescencia la ocupan las 

flores estaminadas; pero al parecer, el contenido de aceite no es influido por este 

fenómeno, ya que las líneas evaluadas en la presente investigación son 

monoicas y su contenido de aceite fue similar al de las líneas pistiladas evaluadas 

por Aher et al. (2015) y Golakia et al. (2008). 

Los mejores progenitores para contenido de aceite, en términos de ACG en orden 

decreciente fueron: HC205, HD1, HC385 y HC36, al presentar valores positivos. 

Las líneas HC36, HC385, HOD y HD1 tuvieron la mayor varianza de ACE, lo que 

indica baja estabilidad en sus cruzas.  
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Cuadro 3. Estimaciones de efectos de ACG, varianza de los efectos de ACE, 

efectos maternos y heterosis varietal para contenido de aceite de siete 

líneas de higuerilla. 

 HD1 HC36 HC98 HOD HOV HC205 HC385 

Variable CA† RT†† CA† RT†† CA† RT†† CA† RT†† CA† RT†† CA† RT†† CA† RT†† 

ACG 0.65 -0.01 0.46 -0.11 -0.47 0.10 -0.17 0.34 -1.86 0.32 0.85 -0.41 0.55 -0.23 

𝜎𝐴𝐶𝐸
2  2.95 0.01 4.25 0.01 1.86 0.03 3.47 0.06 2.88 0.05 0.22 0.03 3.85 0.02 

EM 0.45 -0.04 0.26 0.01 -0.15 0.01 -0.39 -0.09 0.54 0.09 -0.72 0.02 0.00 -0.01 

ℎ𝑖  
3.6 -0.5 -0.7 0.3 -2.3 -0.2 3.7 0.1 -1.5 -0.1 -2.7 0.1 -0.2 0.2 

𝑌𝑖
 43.4a 2.8ab 48.5a 1.5bc 48.6a 2.5abc 41.6a 2.7ab 44.8a 3.0a 51.7a 1.1c 48.0a 1.4bc 

Para cada variable: medias con la misma letra dentro de filas son estadísticamente iguales (Tukey, p ≤ 0.01). CA= 

contenido de aceite (%). RT: rendimiento de semilla (t ha-1). †DMS: 13.8, CV: 10.3. ††DMS: 1.4, CV=23.9. ACG: Aptitud 

Combinatoria General. 𝜎𝐴𝐶𝐸
2 : varianza de Aptitud Combinatoria Específica en el conjunto de cruzas en que participa el 

progenitor. EM: efecto materno. ℎ𝑖: heterosis varietal. 𝑌𝑖= media del progenitor 𝑖. 

 

La heterosis media fue de 1.7 % para contenido de aceite y de -0.1 t ha-1 para 

rendimiento de semilla. Valores positivos y predominancia de efectos dominantes 

son un primer indicador de la heterosis de las cruzas respecto a la población de 

progenitores que las originaron. La baja magnitud de heterosis media puede 

deberse a la poca divergencia genética entre los progenitores. Respecto a la 

heterosis varietal, las líneas que presentaron valores positivos para contenido de 

aceite fueron HOD y HD1; y para rendimiento de semilla: HC36, HOD, HC205 y 

HC385 (Cuadro 3).  

 

Análisis de cruzas 

La media de contenido de aceite de las 42 cruzas fue de 48.4±4 %, con un 

intervalo de 42 a 57 %. Estos valores son similares a los encontrados en otros 

estudios (Aher et al., 2015; Golakia et al., 2008 y Okoh et al., 2007). El contenido 

de aceite de cuatro híbridos de porte bajo, para cosecha mecanizada, 

desarrollados en Israel y evaluados en Grecia, fue de 49 a 53 % (Merkouropoulos 

et al., 2016). El máximo contenido de aceite registrado en los reportes 

consultados es de 60 % (Anjani, 2012), por lo que varios híbridos generados en 
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la presente investigación están en el límite superior y pueden considerarse de 

alto contenido de aceite. 

Los cinco híbridos de mayor contenido de aceite (54-57 %) también presentaron 

los valores más altos de heterosis específica (3.4-9.5 %) y respecto al mejor 

progenitor (3.5-26.5 %) (Cuadro 4). En orden decreciente para contenido de 

aceite, las cruzas fueron: 40 (HC385 x HOD), 28 (HOV x HOD), 1 (HD1 x HC36), 

7 (HC36 x HD1) y 5 (HD1 x HC205). En las primeras cuatro cruzas los efectos de 

ACE fueron mayores a los de ACG y presentaron sobredominancia (𝑑>1), por lo 

cual deben emplearse sólo como híbridos, para explotar la heterosis y 

heterobeltiosis, ya que en generaciones avanzadas van a mostrar depresión 

endogámica. En cambio, en la cruza 5 el efecto de ACG fue mayor al de ACE, 

presentó dominancia parcial (𝑑= 0.3), baja heterosis específica (3.4 %) y respecto 

al mejor progenitor (3.5 %), por lo que puede emplearse como variedad de 

polinización libre sin una depresión endogámica importante. 

Valores similares de heterosis específica se han reportado en otros estudios: de 

1 (Patel et al., 2013 y Sapovadiya et al., 2015) a 17 % (Punewar et al., 2017), con 

un promedio de 6.5 %. Golakia et al. (2008) reportan 4 % de heterosis calculada 

a partir del rango de sus mejores cinco híbridos respecto al testigo, Chaudhari et 

al. (2017) registran 7 %, calculada como la diferencia entre la media de los tres 

mejores híbridos y el testigo, mientras que Okoh et al. (2007) consignan un valor 

de 9.5 %. 

Los valores de heterosis respecto al mejor progenitor en los cinco mejores 

híbridos fluctuaron de 3.5 hasta 26.5 %. En otros estudios, el promedio de 

heterosis respecto al mejor progenitor es de 3.8 %, con un intervalo desde -4.6 

(Patel et al., 2013) hasta 9 % (Okoh et al., 2007; Punewar et al., 2017). 

Sapovadiya et al. (2015) reportan una media de 2.6 % en sus diez mejores 

híbridos, mientras que Golakia et al. (2008) obtienen un promedio de 3 %, 

calculado a partir del rango de los cinco mejores híbridos. 
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Adicionalmente se identificaron 10 cruzas que pueden emplearse como 

variedades de polinización libre (ACG>ACE) sin detrimento en el rendimiento de 

semilla y contenido de aceite, aunque estos fueron bajos (1.2-2.3 t ha-1 y 45-54 

%, respectivamente) (Cuadro 4). Dichas cruzas fueron la 5, 6, 11, 12, 31, 32, 36, 

37, 38 y 42; en las cuales participaron como progenitores las líneas HD1, HC36, 

HC205 y HC385, mismas que presentaron valores positivos de ACG (Cuadro 3). 

El coeficiente de correlación entre contenido de aceite y rendimiento de semilla 

fue prácticamente nulo (r=0.02), lo que indica que no existe relación entre estas 

dos variables. De las cinco cruzas sobresalientes en contenido de aceite, sólo la 

cruza 28 (HOV x HOD) tuvo alto rendimiento de semilla (4 t ha-1), en las demás 

varió de 1.2 a 2.3 t ha-1. Los tres híbridos con mayor rendimiento de semilla fueron 

las cruzas 28 (4 t ha-1), 15 (3.2 t ha-1) y 22 (3 t ha-1), pero sólo la primera tuvo alto 

contenido de aceite (Cuadro 4). Severino et al. (2015) no hallaron correlación 

entre el contenido de aceite y el peso de semillas, pero sí entre el contenido de 

aceite y el grosor de la testa. Wang et al. (2010) también registraron una 

correlación muy baja (r=0.16) entre estas dos variables, en 1033 accesiones del 

Departamento de Agricultura de Estados Unidos. En ensayos de selección 

recurrente, Chen et al. (2016) reportaron una baja correlación (r=0.43) entre peso 

de semilla y contenido de aceite en el ciclo cero y un ligero aumento en los dos 

ciclos siguientes (r=0.63 y r=0.77), pero la ganancia en contenido de aceite fue 

baja (50.3, 53.9 y 54.5 % en los ciclos cero, uno y dos, respectivamente). Estos 

autores indican que el contenido de aceite que lograron mediante selección 

recurrente es 1 % superior al que encontraron Wang et al. (2010), cuya media 

fue de 48.2 % y un intervalo de 37.2 a 60.6 %. En el presente estudio los mejores 

cinco híbridos tuvieron de 54 a 57 % de aceite. Estos resultados refuerzan la 

conclusión de dichos autores, de que tales valores están próximos al techo 

genético del contenido de aceite, que puede ubicarse en 60 %. 
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Cuadro 4. Grado de dominancia, estructura genética y heterosis del 

contenido de aceite y rendimiento de semilla de 42 cruzas dialélicas de 

higuerilla. 

Cruza ij 

Contenido de aceite (%)  Rendimiento de semilla (t ha-1) 

𝑑̅ 
Núcleo 

 
Citoplasma 

𝑠𝑖𝑗 
𝐻𝑀𝑃  
(%) 

CA  
(%) 

 
𝑑̅ 

Núcleo  Citoplasma 
𝑠𝑖𝑗 

𝐻𝑀𝑃  
(%) 

RT 
(t ha-1) ACG ACE EM ER  ACG ACE  EM ER 

1 12 1.9 1.1 4.1  0.2 0.0 5.3 15.2 56a  0.5 -0.1 0.0  0.0 0.0 0.1 -28.1 2.0bdc 

2 13 1.9 0.1 0.6  0.6 1.3 3.9 9.0 53ba  1.6 0.1 -0.2  -0.1 0.1 0.1 -28.9 2.0bdc 

3 14 1.5 0.4 1.1  0.8 -1.1 -3.0 11.9 49ba  0.5 0.3 -0.1  0.1 0.1 0.3 -5.9 2.6bdac 

4 15 0.4 -1.2 0.2  -0.1 -0.4 -1.8 2.9 46ba  0.6 0.3 -0.1  -0.1 -0.1 -0.5 -41.5 1.7bdc 

5 16 0.3 1.4 -0.1  1.2 1.2 3.4 3.5 54ba  0.3 -0.4 0.0  -0.1 -0.1 -0.2 -55.8 1.2d 

6 17 0.7 1.1 -0.7  0.4 0.8 -0.2 5.3 51ba  0.4 -0.2 0.0  0.0 -0.1 -0.4 -51.1 1.4dc 

7 21 1.9 1.1 4.1  -0.2 0.0 4.8 14.2 55a  0.5 -0.1 0.0  0.0 0.0 0.0 -31.3 1.9bdc 

8 23 11.3 0.0 -1.5  0.4 0.3 -0.3 -3.4 47ba  9.3 0.0 0.1  0.0 0.0 0.2 -10.0 2.2bdc 

9 24 1.2 0.2 -0.4  0.6 -0.6 -2.9 -3.2 47ba  0.1 0.2 0.0  0.1 0.0 -0.1 -14.6 2.3bdac 

10 25 0.4 -1.4 -0.3  -0.3 0.0 -0.1 -5.1 46ba  0.4 0.2 0.0  -0.1 0.0 -0.2 -29.1 2.1bdc 

11 26 0.9 1.3 -1.0  0.9 0.1 0.5 -5.5 49ba  0.4 -0.5 0.1  0.0 0.0 -0.1 3.7 1.5dc 

12 27 0.8 1.0 -0.7  0.3 1.3 2.5 6.3 52ba  0.1 -0.3 0.0  0.0 0.1 0.2 40.1 2.0bdc 

13 31 1.9 0.1 0.6  -0.6 -1.3 -3.4 -6.1 46ba  1.6 0.1 -0.2  0.1 -0.1 -0.5 -50.2 1.4dc 

14 32 11.3 0.0 -1.5  -0.4 -0.3 -2.7 -8.3 45ba  9.3 0.0 0.1  0.0 0.0 0.4 -4.6 2.3bdac 

15 34 1.5 -0.6 -1.5  0.2 0.0 -3.0 -6.9 45ba  0.6 0.4 0.2  0.1 0.1 0.8 17.2 3.2ba 

16 35 0.7 -2.3 -1.1  -0.7 0.2 -0.8 -9.8 44ba  0.7 0.4 -0.2  -0.1 0.0 -0.4 -33.1 2.0bdc 

17 36 0.5 0.3 -0.1  0.6 1.1 4.7 -0.3 52ba  0.7 -0.3 -0.1  0.0 0.1 0.1 -30.5 1.7bdc 

18 37 4.9 0.1 1.8  -0.1 -0.3 2.6 3.1 50ba  0.7 -0.1 -0.1  0.0 0.0 -0.2 -33.0 1.6bdc 

19 41 1.5 0.4 1.1  -0.8 1.1 0.5 20.0 52ba  0.5 0.3 -0.1  -0.1 -0.1 -0.5 -34.2 1.8bdc 

20 42 1.2 0.2 -0.4  -0.6 0.6 -1.3 0.1 49ba  0.1 0.2 0.0  -0.1 0.0 -0.3 -21.1 2.2bdc 

21 43 1.5 -0.6 -1.5  -0.2 0.0 -3.3 -7.5 45ba  0.6 0.4 0.2  -0.1 -0.1 -0.1 -14.7 2.3bdac 

22 45 1.2 -2.0 2.9  -0.9 -2.1 -2.7 -0.8 44ba  0.8 0.7 0.4  -0.2 -0.1 0.2 1.4 3.0bac 

23 46 0.5 0.6 0.2  0.3 0.2 0.4 -3.7 50ba  1.8 -0.1 -0.2  -0.1 0.1 -0.4 -39.9 1.7bdc 

24 47 2.8 0.3 3.1  -0.4 -1.3 -0.3 3.5 50ba  0.8 0.1 -0.1  -0.1 0.0 -0.5 -36.5 1.7bdc 

25 51 0.4 -1.2 0.2  0.1 0.4 0.4 7.7 48ba  0.6 0.3 -0.1  0.1 0.1 0.3 -14.5 2.5bdac 

26 52 0.4 -1.4 -0.3  0.3 0.0 0.3 -4.1 46ba  0.4 0.2 0.0  0.1 0.0 -0.1 -23.7 2.3bdac 

27 53 0.7 -2.3 -1.1  0.7 -0.2 -0.5 -9.3 44ba  0.7 0.4 -0.2  0.1 0.0 -0.1 -25.9 2.2bdc 

28 54 1.2 -2.0 2.9  0.9 2.1 9.5 26.5 57a  0.8 0.7 0.4  0.2 0.1 1.2 33.7 4.0a 

29 56 0.6 -1.0 -0.4  1.3 -0.5 0.8 -9.9 47ba  0.7 -0.1 -0.1  0.1 0.0 0.0 -36.1 1.9bdc 

30 57 1.2 -1.3 -2.0  0.5 0.4 -1.2 -6.0 45ba  0.6 0.1 0.0  0.1 0.1 0.3 -16.7 2.5bdac 

31 61 0.3 1.4 -0.1  -1.2 -1.2 -5.0 -12.6 45ba  0.3 -0.4 0.0  0.1 0.1 0.6 -24.6 2.1bdc 

32 62 0.9 1.3 -1.0  -0.9 -0.1 -1.7 -9.8 47ba  0.4 -0.5 0.1  0.0 0.0 0.2 20.4 1.8bdc 

33 63 0.5 0.3 -0.1  -0.6 -1.1 -1.8 -12.9 45ba  0.7 -0.3 -0.1  0.0 -0.1 -0.4 -51.8 1.2d 

34 64 0.5 0.6 0.2  -0.3 -0.2 -1.0 -6.4 48ba  1.8 -0.1 -0.2  0.1 -0.1 -0.6 -49.1 1.4dc 

35 65 0.6 -1.0 -0.4  -1.3 0.5 0.5 -10.4 46ba  0.7 -0.1 -0.1  -0.1 0.0 -0.2 -40.1 1.8bdc 

36 67 0.7 1.3 -0.8  -0.7 -0.9 -3.2 -12.2 45ba  0.7 -0.6 0.3  0.0 0.1 0.7 57.4 2.1bdc 

37 71 0.7 1.1 -0.7  -0.4 -0.8 -5.0 -4.6 46ba  0.4 -0.2 0.0  0.0 0.1 0.6 -16.6 2.3bdac 

38 72 0.8 1.0 -0.7  -0.3 -1.3 -4.5 -8.0 45ba  0.1 -0.3 0.0  0.0 -0.1 -0.5 -6.6 1.4dc 

39 73 4.9 0.1 1.8  0.1 0.3 4.5 6.9 52ba  0.7 -0.1 -0.1  0.0 0.0 0.1 -22.0 1.9bdc 

40 74 2.8 0.3 3.1  0.4 1.3 7.0 18.7 57a  0.8 0.1 -0.1  0.1 0.0 0.0 -18.1 2.3bdc 

41 75 1.2 -1.3 -2.0  -0.5 -0.4 -4.4 -12.6 42b  0.6 0.1 0.0  -0.1 -0.1 -0.5 -44.2 1.7bdc 

42 76 0.7 1.3 -0.8  0.7 0.9 2.4 -1.2 51ba  0.7 -0.6 0.3  0.0 -0.1 0.2 20.3 1.6bdc 

DMS          13.4          1.7 

Clave de progenitores i: progenitor femenino, j= progenitor masculino, 1 (HD1), 2 (HC36), 3 (HC98), 4 (HOD), 5 (HOV), 6 (HC205), 7 

(HC385). 𝑑̅: grado promedio de dominancia. ACG: Aptitud Combinatoria General (gi+gj), gi+gj: efectos aditivos aportados por cada 

progenitor de la cruza. ACE: Aptitud Combinatoria Específica (Sij), Sij=Sji: efectos de dominancia de cada cruza. EM (mi-mj): efectos 

maternos aportados por ambos progenitores a cada cruza. ER (rij=-rji): efectos recíprocos aportados por ambos progenitores a cada cruza. 

CA: contenido de aceite (%). DMS: diferencia mínima significativa honesta (Tukey P≤0.01). 𝑠𝑖𝑗: heterosis específica. 𝐻𝑀𝑃 (%): porcentaje 

de heterosis respecto al mejor progenitor. RT: rendimiento de semilla (t ha-1). 
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CONCLUSIONES 

La estimación de efectos de Aptitud Combinatoria General y Específica, los 

componentes de varianza genética y la heredabilidad en sentido estricto permitió 

determinar que la expresión fenotípica del contenido de aceite en la población de 

higuerilla de referencia (la población resultante de la recombinación entre las 

líneas) está gobernada principalmente por efectos genéticos no aditivos, en 

cambio, la acción génica del rendimiento de semilla es de tipo aditiva.  

Se encontraron valores positivos de heterosis media, varietal, específica y 

respecto al mejor progenitor para contenido de aceite en varias cruzas, de las 

cuales cinco híbridos sobresalieron por su alto contenido de aceite (54 a 57 %), 

heterosis específica (3.4 a 9.5) y respecto al mejor progenitor (3.5 a 26.5 %), por 

lo que pueden emplearse como híbridos comerciales para explotar 

adecuadamente el vigor híbrido. De las siete líneas evaluadas, HD1 y HOD 

destacaron por su participación como progenitores de dichas cruzas.  

Se detectaron 10 cruzas cuya ACG fue mayor que ACE, por lo que pueden 

emplearse como variedades de polinización libre, aunque presentaron contenido 

de aceite medio (45 a 54 %) y bajo rendimiento de semilla (1.2 a 2.3 t ha-1). En 

estas cruzas destacaron como progenitores las líneas HD1, HC36, HC205 y 

HC385, mismas que presentaron valores positivos de ACG. 

El contenido de aceite y rendimiento de semilla no estuvieron correlacionados, y 

sólo la cruza HOV x HOD presentó alto contenido de aceite (57 %) y rendimiento 

de semilla (3.87 t ha-1).  
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CAPÍTULO V. DISCUSIÓN GENERAL 

 

Según el análisis de varianza combinado por localidades del diseño dialélico 

completo (Método I, Modelo II de Griffin, 1956a, b), existieron diferencias 

estadísticas significativas (P≤0.05) entre cruzas en la mayoría de los caracteres, 

lo que indica variación fenotípica entre los cruzamientos, a excepción del número 

de racimos de diferente orden (NRS, NRT, NRC, NTR).  Se encontró que los 

efectos de ACG fueron más importantes que los efectos de ACE en los trece 

caracteres. En la literatura consultada, los resultados respecto al tipo de acción 

génica predominante en estos caracteres agronómicos han sido contrastantes. 

En los estudios previos consultados (Cuadro 4, Capítulo III), los efectos de 

dominancia son más importantes para días a antesis (50 % de floración), días a 

madurez fisiológica, número de cápsulas del racimo secundario y rendimiento de 

semilla. En el resto de caracteres, diferentes autores han encontrado resultados 

que difieren unos de otros. 

El análisis de varianza del experimento dialélico establecido en Oaxaca, para 

contenido de aceite detectó diferencias significativas entre cruzas, en ACE y en 

ER. Estos resultados indican que el contenido de aceite en la población de 

referencia (la población resultante de la recombinación entre las líneas), no 

contiene variación genética aditiva, pero sí de dominancia. La predominancia de 

efectos aditivos es poco común (Patel et al., 2015), en tanto que la importancia 

de los efectos de dominancia ha sido ampliamente documentada (Aher et al., 

2015; Punewar et al., 2017; Sapovadiya et al. 2015 y Sridhar et al., 2009). 

No se encontró significancia de EM en el análisis dialélico combinado ni en el 

análisis dialélico para contenido de aceite, por lo que los caracteres evaluados 

solo están determinados por genes nucleares. Los efectos recíprocos solo fueron 

significativos en contenido de aceite, lo que indica que hay cruzas en las que los 

progenitores no se comportan de igual manera en la cruza directa que en la cruza 

recíproca, pero estas diferencias excluyen al efecto materno. 
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En la población de referencia, se encontró que la varianza aditiva fue más 

importante en la mayoría de los caracteres, a excepción del número de racimos 

terciarios (Cuadro 3, Capítulo III) y del contenido de aceite (Cuadro 2, Capítulo 

IV). Este resultado es confirmado por el grado promedio de dominancia, que solo 

fuer mayor a la unidad en número de racimos terciarios y contenido de aceite. La 

prevalencia de la varianza aditiva puede atribuirse a que, durante el proceso de 

formación de las líneas progenitoras, se aprovecharon los efectos aditivos. Las 

cruzas específicas donde la varianza de dominancia sea más importante que la 

aditiva, pueden usarse comercialmente como híbridos. 

La heredabilidad en sentido estricto estimada para los diferentes caracteres, 

incluyendo el contenido de aceite evaluado sólo para el experimento dialélico en 

Oaxaca, presentó un intervalo amplio (0.07 a 79.9 %). En este estudio, se 

clasificó en alta (41.8 a 79.9 %: número de entrenudos, número de cápsulas por 

racimo y peso de 100 semillas), media (21.1 a 34.5 %: días a antesis, días a 

madurez fisiológica, longitud de racimo, rendimiento de semilla por planta, 

rendimiento de semilla por ha y altura final) y baja (0.07 a 6.5 %: contenido de 

aceite, número de racimos secundarios, número de racimos terciarios, número 

de racimos cuaternarios y número total de racimos). Dado que la heredabilidad 

es un cociente entre la varianza genética aditiva o valor mejorante y la varianza 

fenotípica, su valor depende de la magnitud de los componentes de varianza, y 

se refiere a una población y condiciones ambientales concretas, por lo que para 

un mismo carácter las diferencias de magnitud pueden ser grandes (Falconer y 

Mackay, 1996). 

La heterosis media del contenido de aceite fue positiva (1.7 %). En términos 

generales, las cruzas fueron mejores que las líneas progenitoras para este 

carácter. La heterosis varietal sólo fue positiva en las líneas HOD (3.7 %) y HD1 

(3.6 %). Estos valores bajos pueden deberse a la poca divergencia genética entre 

líneas. El análisis de heterosis específica permitió identificar cruzas de alto 

contenido de aceite. Los cinco híbridos de mayor contenido de aceite (54-57 %) 

presentaron los valores más altos de heterosis específica (3.4-9.5 %) y respecto 
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al mejor progenitor (3.5-26.5 %) (Cuadro 4, Capítulo IV). Estas fueron: cruza 1 

(HD1 x HC36), cruza 5 (HD1 x HC205), cruza 7 (HC36 x HD1), cruza 28 (HOV x 

HOD) y cruza 40 (HC385 x HOD). Valores similares de heterosis específica (1 a 

7 %) se han reportado en otros estudios (Patel et al., 2013; Punewar et al., 2017 

y Sapovadiya et al., 2015). La magnitud de heterobeltiosis en los cinco mejores 

híbridos fluctuó de 3.5 a 26.5 %. En otros estudios, el promedio de heterobeltiosis 

es de 3.8 %, con un intervalo desde -4.6 (Patel et al., 2013) hasta 9 % (Okoh et 

al., 2007; Punewar et al., 2017). 

Las tres cruzas de mayor rendimiento de semilla (3.14 a 3.84 t ha-1), que pueden 

ser utilizadas cómo híbridos o cómo población base para selección recurrente 

fueron: 15 (HC98 x HOD), 22 (HOD x HOV) y 28 (HOV x HOD). De estas, la cruza 

28 tuvo el mayor contenido de aceite (57 %), heterosis específica (9.5 %) y 

respecto al mejor progenitor (26.5 %), mientras que las cruzas 15 y 22 tuvieron 

bajo contenido de aceite (45 y 44 %, respectivamente) y valores negativos de 

heterosis específica y respecto al mejor progenitor. El análisis de correlación, 

mostró que no existe una asociación entre el rendimiento de semilla y contenido 

de aceite. Por tal motivo, se debe prestar especial atención a las cruzas que 

lleguen a concentrar estas dos características; como en el caso de la cruza 28 

(HC98 x HOD). 
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CAPÍTULO VI. CONCLUSIONES GENERALES 

 

El análisis de varianza detectó diferencias significativas entre cruzas y ACG en 

la mayoría de los caracteres evaluados en el diseño dialélico combinado; y entre 

cruzas y de ACE en el diseño dialélico para contenido de aceite.  

En la población de referencia (la población resultante de la recombinación entre 

las líneas) la varianza genética aditiva fue más importante que la varianza 

genética de dominancia en la mayoría de los caracteres evaluados, excepto para 

número de racimos cuaternarios y contenido de aceite. 

La heredabilidad en sentido estricto fue alta (41.8 a 79.9 %) para número de 

entrenudos, número de cápsulas por racimo y peso de 100 semillas; media (21.1 

a 34.5 %) para días a antesis, días a madurez fisiológica, longitud de racimo, 

rendimiento de semilla por planta, rendimiento de semilla por ha y altura final; y 

baja (0.5 a 6.5 %) para número de racimos secundarios, número de racimos 

terciarios, número de racimos cuaternarios y número total de racimos.  

La cruza 28 (HOV x OHD) fue la mejor, al presentar el mayor rendimiento de 

semilla (3.84 t ha-1) en el análisis combinado, el mayor contenido de aceite (57 

%), heterosis específica (9.5 %) y respecto al mejor progenitor (26.5 %).  

No se detectó una correlación entre rendimiento de semilla y contenido de aceite. 

El rendimiento de aceite por unidad de superficie puede aumentarse, sembrando 

genotipos de alto rendimiento de semilla.  
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APÉNDICES 

 

Apéndice A. Programa de cómputo desarrollado en SAS-IML, para el análisis 

combinado de los diseños uno y tres de Griffing, según Montesinos et al. (2007). 

 

DATA MASTACHE; 
infile 'NOMBRE_DEL_ARCHIVO.prn' firstobs=2; 
OPTIONS PS=80 PAGENO=1 NODATE NONUMBER;  
INPUT LOC CRUZA I J DIALELO REP Y1…YN;  
CARDS; 
TITLE "SERIES DE EXPERIMENTOS DE GRIFFING";  
PROC IML;SORT MASTACHE OUT=MAR BY LOC CRUZA;USE MAR;READ ALL INTO LUCY; 
G =MAX(LUCY[,2]);  
R=MAX(LUCY[,6]);L=MAX(LUCY[,1]);NC=NCOL(LUCY);NN=NROW(LUCY); UUU 
=1;X=J(G*R,1,.);XX=J(G*R,1,.);TIN=LUCY[,6];P=MAX(LUCY[,4]);DO Z =1 TO G;DO  
W=1 TO R;X[UUU,1]=Z;XX[UUU,1]=W;UUU=UUU+1;END;END;III 
=I(G*R);II=J(G*R,1,1);XD=II||DESIGN(X)||DESIGN(XX);MM=XD*(GINV(XD`*XD))*XD`;HEIDI=J(
G*L,1,.); MARY=J(G*L,1,.);WWWW=1;DO Z =1 TO L;DO W=1 TO 
G;MARY[WWWW,1]=Z;HEIDI[WWWW,1]=W;WWWW=WWWW+1;END;END;GAMA = 
HEIDI;N=NROW(GAMA);  
UNO = J(N,1,1);DISG=DESIGN(HEIDI);DISL=DESIGN(MARY); GEN=UNO||DISG; 
GENOTT=GEN*(GINV(GEN`*GEN))*GEN`; LOCAL=  
DISL*(GINV(DISL`*DISL))*DISL`;CRUZAS=G;PRINT NN CRUZAS P L R;  
TITLE "MATRIZ DISEÑO TRAT Y REP:LOC";  
PPP =1;QQQ=1;DO MARY=1 TO L BY 1;PP=MARY-1;DO K=PPP TO MARY*G BY 
1;GAMA[K,1]=GAMA[K,1]+PP*G;END;PPP=MARY*G+1;DO KKK=QQQ TO MARY*R*G;  
TIN[KKK,1]=TIN[KKK,1]+PP*R;END;QQQ=MARY*R*G+1;END; 
A=DESIGN(TIN);REP=A*(GINV(A`*A))*A`;B=DESIGN(GAMA); INT=B*(GINV(B`*B))*B`; 
GA=LUCY[,3];  
GB =LUCY[,4]; IF ANY (GA=GB) THEN Q=1;ELSE Q=0;  
TITLE "MATRIZ DISEÑO Zp Y DIAL";  
GA0 =J(NN,P,.);GB0=J(NN,P,.);DO GAA= 1 TO P;DO CC=1 TO NN; IF GA[CC,1]=GAA THEN 
GA0[CC,GAA]=1;ELSE GA0[CC,GAA]=0; IF GB[CC,1]=GAA THEN GB0[CC,GAA]=1;ELSE 
GB0[CC,GAA]=0;END;END;GAB=GA0+GB0;GZp=J(NN,1,1)||GAB;GZpZp=GZp`*GZp;GZpIG=
GINV(GZpZp);Mp=GZp*GZpIG*GZp`;DIAL=LUCY[,5];  
D=DESIGN(DIAL);DD=D`*D; D0=D*(GINV(DD))*D`;  
TITLE "DISEÑO DE Zp POR AMBIENTE";  
PP =0;COMB1=J(G*R,2,.); DO W =1 TO G*R;COMB1[W,1]=LUCY[W,3]; 
COMB1[W,2]=LUCY[W,4]; END;PA =COMB1[,1]; PB =COMB1[,2]; PA0 
=J(G*R,P,.);PB0=J(G*R,P,.); DO PAA=1 TO P;DO CC=1 TO G*R;IF PA[CC,1]=PAA THEN 
PA0[CC,PAA]=1;ELSE PA0[CC,PAA]=0; IF PB[CC,1]=PAA THEN  
PB0[CC,PAA]=1;ELSE 
PB0[CC,PAA]=0;END;END;PAB=PA0+PB0;Gz=J(G*R,1,1)||PAB;GzGz=Gz`*Gz;GzIG=GINV(Gz
Gz);Mz=Gz*GzIG*Gz`;M0=J(G*R,1,1)*(J(G*R,1,1))`/  
(G*R);DIALL =J(G*R,1,.); DO W = 1 TO G*R;DIALL[W,1]=LUCY[W,5];END; DIALE= 
DESIGN(DIALL);DIALE=DIALE*DIALE`;LAURA = J(G*R,1,1); DO I =1 TO G*R;IF  
DIALE [I,]*LAURA=R THEN DIALE[I,]=2*DIALE[I,];END;  



 

77 
 
 

TITLE "DISEÑOS 1 Y 3 GRIFFING";  
IF ANY(GB<GA) THEN DO; IF ANY (GA=GB) THEN PRINT "DISEÑO 1 DE GRIFFING"; ELSE 
PRINT "DISEÑO 3 DE GRIFFING";Zm = GA0-GB0;  
Mat=Zm*(GINV(Zm`*Zm))*Zm`; Zmm=PA0-
PB0;Mmm=Zmm*(GINV(Zmm`*Zmm))*Zmm`;DIALL=J(G*R,1,1)||DIALE; 
DIALL=DIALL*(GINV(DIALL`*DIALL))*DIALL`;  
TITLE "DISEÑO DEL CUADRO DEL ANALISIS DE VARIANZA";  
CCC = {" GL " "SC" "CM" "F"}; DDD = {"LOCALIDAD (L)" "REP:A" "CRUZA(C)" "ACG" "ACE" 
"EM" "ER" "L x C" "L x ACG" "L x ACE" "L x EM" "L x ER" "ERROR COMB." "TOTAL"};  
TITLE "ANALISIS DE VARIANZA";  
FV =J(14,4,.);DO F =7 TO NC BY 1; VARIABLE = F -
6;YYY=J(G*R,L,.);PP=0;SCEi=J(L,1,.);SCacgl=J(L,1,.); AxACG=J(P,L,.);SCeml=J(L,1,.);  
SCdiall=J(L,1,.);AxEM=J(P,L,.); AxESP=J(G*R,L,.); DO Z =1 TO L;DO W=1 TO 
G*R;YYY[W,Z]=LUCY[W+PP,F];END;PP=Z*G*R;END; DO QU=1 TO L;SCEi[QU,1]=  
(YYY[,QU])`*(III-MM)*YYY[,QU];  
SCacgl[QU,1]=(YYY[,QU])`*(Mz-
M0)*YYY[,QU];MED=(J(G*R,1,1))`*YYY[,QU]/(G*R);SCdiall[QU,1]=(YYY[,QU])`*(DIALL-
M0)*YYY[,QU];SCacel=SCdiall-SCacgL;  
SCeml[QU,1] =(YYY[,QU])`*Mmm*YYY[,QU];AxACG[,QU]=(INV(PAB`*PAB))*PAB`*(YYY[,QU]-
J(G*R,1,1)*MED);AxEM[,QU] =(GINV(Zmm`*Zmm))*Zmm`*(YYY[,QU]-J(G*R,1,1)*MED);  
AxESP[,QU] =DIALE*YYY[,QU]/(2*R)-J(G*R,1,1)*MED-PAB*AxACG[,QU];END; 
YY=(DESIGN(X))`*YYY/R;WDIAL=1;WWDD=(P*(P-1))+Q*P;AxACE=J(WWDD,L,.); DO  
W =1 TO WWDD;AxACE[W,]=AxESP[WDIAL,];WDIAL=WDIAL+R;END;  
CMEi =J(L,1,1)`*SCEi/(L*(G-1)*(R-1));Y=J(G*L,1,.);CME=CMEi/R;ZZZZ=1;DO Z=1 TO L;DO 
W=1 TO 
G;Y[ZZZZ,1]=YY[W,Z];ZZZZ=ZZZZ+1;END;END;FC=(UNO`*Y)**2/N;MEDIA=UNO`*Y/N; 
CV=((R*CME)**.5)*100/MEDIA;SCTOT=(LUCY[,F])`*LUCY[,F]-
FC*R;FV[14,2]=SCTOT;SCLOC=(Y`*LOCAL*Y-FC)*R;FV[1,2]=SCLOC;  
SCTRAT=(Y`*Y-FC)*R;SCG=(Y`*GENOTT*Y-FC)*R;FV[3,2]=SCG;SCE=L*(G-1)*(R-
1)*CME*R;FV[13,2]=SCE;SCGL=SCTRAT-SCG-SCLOC;FV[8,2]=SCGL;  
DY=LUCY[,F];SCREP=DY`*REP*DY-SCLOC-
FC*R;FV[2,2]=SCREP;FCC=((J(NN,1,1))`*DY)**2/NN;SCacg=DY`*Mp*DY-
FCC;FV[4,2]=SCacg;SCace  
=DY`*(D0-Mp)*DY;FV[5,2]=SCace;SCem=DY`*Mat*DY;FV[6,2]=SCem;  
SCer=SCG-(SCacg+SCace+SCem);FV[7,2]=SCer;SCaxacg=(J(L,1,1))`*SCacgl-SCacg; 
FV[9,2]=SCaxacg;  
SCaxace=(J(L,1,1))`*SCacel-SCace;FV[10,2]=SCaxace;SCaxem=(J(L,1,1))`*SCeml-
SCem;FV[11,2]=SCaxem;  
SCaxer=SCgl-(SCaxacg+SCaxace+SCaxem);FV[12,2]=SCaxer;FV[1,1]=L-1;FV[2,1]=L*(R-
1);FV[3,1]=G-1;FV[4,1]=P-1;FV[5,1]=P*(P-3+2*Q)/2;FV[6,1]=P-1;FV[7,1]=(P-1)*(P-2)/2;  
FV[8,1]=(G-1)*(L-1);FV[9,1]=(P-1)*(L-1);FV[10,1]=(L-1)*P*(P-3+2*Q)/2;FV[11,1]=(L-1)*(P-
1);FV[12,1]=(L-1)*(P-1)*(P-2)/2;FV[13,1]=L*(R-1)*(G-1);FV[14,1]=L*R*G-
1;FV[1,3]=SCLOC/FV[1,1];  
FV[2,3]= 
SCREP/FV[2,1];FV[3,3]=SCG/FV[3,1];FV[4,3]=SCacg/FV[4,1];FV[5,3]=SCace/FV[5,1];FV[6,3]= 
SCem/FV[6,1];FV[7,3]=SCer/FV[7,1];FV[8,3]=SCGL/  
FV[8,1];FV[9,3]=SCaxacg/FV[9,1];FV[10,3]=SCaxace/FV[10,1];FV[11,3]=SCaxem/FV[11,1];FV[1
2,3]=SCaxer/FV[12,1];FV[13,3]=R*CME;FV[1,4]=FV[1,3]/FV[2,3]; 
FV[3,4]=FV[3,3]/FV[8,3];FV[4,4]=FV[4,3]/(FV[5,3]+FV[9,3]-FV[10,3]);IF FV[4,4]>0 THEN 
FV[4,4]=FV[4,4];ELSE FV[4,4]=0;FV[5,4]=FV[5,3]/FV[10,3];FV[6,4]=  
FV[6,3]/(FV[11,3]+FV[7,3]-FV[12,3]);IF FV[6,4]>0 THEN FV[6,4]=FV[6,4];ELSE 
FV[6,4]=0;FV[7,4]=FV[7,3]/FV[12,3];FV[8,4]=FV[8,3]/FV[13,3];FV[9,4]=FV[9,3]/  
FV[10,3];FV[10,4]=FV[10,3]/FV[13,3];FV[11,4]=FV[11,3]/FV[12,3];FV[12,4]= FV[12,3]/FV[13,3];  
TITLE "ESTIMACION DE COMPONENTES DE VARIANZA";  
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VARg=(FV[4,3]+FV[10,3]-FV[5,3]-FV[9,3])/(2*L*R*(2*Q+P-2));IF VARg>0 THEN 
VARg=VARg;ELSE VARg=0; VARs=(FV[5,3]-FV[10,3])/(2*L*R*(P*P-Q*(P-1))/(P*P));  
IF VARs>0 THEN VARs=VARs; ELSE VARs=0; VARm=(FV[6,3]+FV[12,3]-FV[11,3]-
FV[7,3])/(2*L*R*P); IF VARm>0 THEN VARm=VARm; ELSE VARm=0;VARI=  
(FV[7,3]-FV[12,3])/(2*L*R); IF VARI>0 THEN VARI=VARI;ELSE VARI=0;VARag=(FV[9,3]-
FV[10,3])/(2*R*(2*Q+P-2)); IF VARag>0 THEN VARag=VARag; ELSE VARag=0;  
VARas=(FV[10,3]-FV[13,3])/(2*R*(P*P-Q*(P-1))/(P*P)); IF VARas>0 THEN 
VARas=VARas;ELSE VARas=0; VARam= (FV[11,3]-FV[12,3])/(2*R*P); IF VARam>0 THEN  
VARam=VARam;ELSE VARam=0; VARal=(FV[12,3]-FV[13,3])/(2*R);IF VARal>0 THEN 
VARal=VARal;ELSE VARal=0;VARe=FV[13,3]; COMP=J(9,1,.);COMP[9,1]=VARe;  
COMP[1,1]=VARg; COMP[2,1]=VARs;  
COMP[3,1]=VARm;COMP[4,1]=VARI;COMP[5,1]=VARag;COMP[6,1]=VARas;COMP[7,1]=VAR
am;COMP[8,1]=VARal;ESTIM={"V. EST."};VARIAN={"VARg" "VARs" "VARm" "VARI" "VARag" 
"VARas" "VARam" "VARal" "VARe"};  
V=R*VARe/(VARe+R*VARs); VV=2*R*VARe/(VARe+2*R*VARs);  
TITLE "EST. DE ACG, EM y ACE";  
ACG=(INV(GAB`*GAB))*GAB`*(DY-J(NN,1,1)*MEDIA);EM=(GINV(Zm`*Zm))*Zm`*(DY-
J(NN,1,1)*MEDIA);  
ACE=(J(L,1,1))`*(AxACE)`/L; ACE=ACE`; 
PROG=J(P,L+1,.);MATER=J(P,L+1,.);GGENO=J(P,1,.);DO LLL=1 TO P BY  
1;GGENO[LLL,1]=LLL;END;FFF=CHAR(GGENO,3,0);PROG[,L+1]=ACG;MATER[,L+1]=EM;IF 
VARg>0 THEN K=(4*V*Q+(P-2)*VV)*VARg/(VARe+(4*V+Q+(P-2)*VV)*VARg);  
ELSE K=1;MPLI=K*ACG;DO SSS=1 TO 
L;PROG[,SSS]=AxACG[,SSS];MATER[,SSS]=AxEM[,SSS];END;HHHH=J(L+1,1,.);DO HHH=1 
TO L; 
HHHH[HHH,1]=HHH;END;KKK=CHAR(HHHH,4,0);KKK[L+1,1]={"ACG"};KKKM=KKK;KKKM[L+
1,1]={"EM"};DIALELO=J(WWDD,L+1,.);DDESP=J(WWDD,1,.);  
DO LLL=1 TO 
WWDD;DDESP[LLL,1]=LLL;END;DDFF=CHAR(DDESP,3,0);DIALELO[,L+1]=ACE;DO SSS=1 
TO L;DIALELO[,SSS]=AxACE[,SSS];END;KKEP=  
KKK;KKEP[L+1,1]={"ACE"};  
TITLE "IMPRESION DE RESULTADOS";  
PRINT VARIABLE;PRINT "CUADRO 1. ANALISIS DE VARIANZA COMBINADO.";PRINT 
FV[ROWNAME=DDD COLNAME=CCC];PRINT,;PRINT MEDIA[FORMAT=12.4]  
CV[FORMAT=12.4];PRINT /;PRINT "CUADRO 2. EST. DE COMP. DE LA VARIANZA.";PRINT 
COMP[ROWNAME=VARIAN COLNAME=ESTIM FORMAT=12.4]; PRINT/;  
PRINT "CUADRO 3. ESTIMACION DE EFECTOS DE ACG Y EL MPLI 
Combinado.";PRINT,;PRINT "LOCALIDAD";PRINT PROG[ROWNAME=FFF COLNAME=KKK 
FORMAT=12.4];  
PRINT MPLI;PRINT K[FORMAT=12.4];PRINT/;PRINT "CUADRO 4. EST. DE EFECTOS 
MATERNALES.";  
PRINT,;PRINT "LOCALIDAD";PRINT MATER[ROWNAME=FFF COLNAME=KKK 
FORMAT=12.4];PRINT/;PRINT "CUADRO 5. EST. DE EFECTOS DE ACE.";PRINT,;  
PRINT "LOCALIDAD";PRINT DIALELO[ROWNAME=DDFF COLNAME=KKEP 
FORMAT=12.4];PRINT/;END;END;QUIT; 
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Apéndice B. Programa de cómputo desarrollado en SAS-IML, para analizar los 

diseños uno y tres de Griffing, según Montesinos et al (2006). 

 

DATA MASTACHE; 
infile 'NOMBRE_DEL_ARCHIVO.prn' firstobs=2; 
OPTIONS PS=80 PAGENO=1 NODATE NONUMBER; 
INPUT CRUZA I J DIALELO REP Y1; 
CARDS; 
TITLE " LOS MPLI EMPÍRICOS EN LOS DISEÑOS 1 Y 3 DE GRIFFING "; 
PROC IML;SORT MASTACHE OUT=NUEVO BY CRUZA;USE NUEVO;READ ALL INTO 
MATRIZ; CRUZA=MATRIZ[,1];  
A=MATRIZ[,2];B=MATRIZ[,3];REP=MATRIZ[,5];N=NROW(MATRIZ); UNO = 
J(N,1,1);CERO=J(N,1,0);MDIS=DESIGN(CRUZA); 
 =UNO||MDIS;XX=X`*X;XXIG=GINV(XX);M=X*XXIG*X`; BLOQ = 
DESIGN(REP);W=X||BLOQ;WW=W`*W; 
WINV=GINV(WW);WWW=W*WINV*W`;IDEN=I(N); Z 
=MDIS;ZZ=Z*Z`;FIJO=UNO||BLOQ;A0=DESIGN(A);B0=DESIGN(B); 
T =NCOL(MDIS);R=MAX(REP);P=MAX(B);NC=NCOL(MATRIZ);IF ANY 
(A=B) THEN Q=1;ELSE Q=0; IF Q = 1 THEN PRINT "DISEÑO 1 DE 
GRIFFING";ELSE PRINT "DISEÑO 3 DE GRIFFING"; AB = 
A0+B0;X0=UNO||AB;X0X0=X0`*X0; 
X0IG=GINV(X0X0);M0=X0*X0IG*X0`; DIAL = MATRIZ[, 
4];D=DESIGN(DIAL);DD=D`*D;D0=D*(GINV(DD))*D`;DIA=MAX( 
DIAL); Zp = AB; ZpZp= Zp`*Zp;Zm=A0-B0;ZmZm=Zm`*Zm;MAB=Zm*GINV(ZmZm)*Zm`; 
S=D*D`;E=I(N);J=UNO;Sm=2*(MDIS*MDIS`)-S; PRINT N T R P; 
TITLE " ANÁLISIS DE VARIANZA "; 
FV =J(8, 5, .);UN=J(P,1,1);PROG=J(P, 4, .);PPP=J(P,1,.);PRG=PROG; DO 
LLL = 1 TO P BY 1;PPP[LLL,1]=LLL;END; DO F= 6 TO NC BY 1; VARIABLE=F-5; Y= 
MATRIZ[,F];FC =(UNO`*Y)**2/N;MEDIA=UNO`*Y/N;SCTOT=Y`*Y-FC; 
SCE=Y`*(IDEN-WWW)*Y;CME=SCE/((R-1)*(T-1));CV=(CME**.5)*100/MEDIA; SCB=Y`*(WWW-
M)*Y; CMB=SCB/(R-1);FBLOQ=CMB/CME; SCCRUZA=(Y`*M*Y)-
FC;CMCRUZA=SCCRUZA/(T-1);FCRUZA=CMCRUZA/CME; SCACE=Y`*(D0-
M0)*Y;CMACE=SCACE/(P*(P-1)/2+P*(Q-1));FACE=CMACE/CME; SCACG=(Y`*M0*Y)-FC; 
CMACG=SCACG/(P-1);FACG=CMACG/CMACE; SCEM=Y`*MAB*Y;SCER=SCCRUZA- 
(SCACG+SCACE+SCEM);CMEM=SCEM/(P-1); CMER=SCER/((P-1)*(P-
2)/2);FEM=CMEM/CMER;FER=CMER/CME; GLBLOQ=(R-1); GLCRUZA=(T-1); GLACG=(P-1); 
GLACE=(P*(P-1)/2+P*(Q-1)); GLE=((R-1)*(T-1)); GLEM=(P-1);GLER=((P- 
1)*(P-2)/2); PROBBLOQ=1-PROBF(FBLOQ,GLBLOQ,GLE); 
PROBCRUZA= 1-PROBF(FCRUZA,GLCRUZA,GLE); PROBACG=1- 
PROBF(FACG,GLACG,GLACE); PROBACE=1-PROBF(FACE,GLACE,GLE); PROBEM= 1- 
PROBF(FEM,GLEM,GLER); PROBER= 1-PROBF(FER,GLER,GLE); 
FV[1,1] = R-1;FV[2,1]=T-1;FV[3,1]=P-1;FV[4,1]=P*(P-1)/2+P*(Q- 
1);FV[5,1]=P-1; FV[6,1]=(P-1)*(P-2)/2;FV[7,1]=(R-1)*(T-1); 
FV[8,1]=R*T-1; FV[1,2] = 
SCB;FV[2,2]=SCCRUZA;FV[3,2]=SCACG;FV[4,2]=SCACE;FV[5,2]=SCEM; 
FV[5,2]=SCEM;FV[6,2]=SCER;FV[7,2]=SCE;FV[8,2]=SCTOT; FV[1,3] = 
CMB;FV[2,3]=CMCRUZA;FV[3,3]=CMACG; 
FV[4,3]=CMACE;FV[5,3]=CMEM;FV[6,3]=CMER;FV[7,3]=CME; FV[1,4] 
= FBLOQ;FV[2,4]=FCRUZA;FV[3,4]=FACG; 
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FV[4,4]=FACE;FV[5,4]=FEM;FV[6,4]=FER; FV[1,5] = PROBBLOQ; 
FV[2,5]=PROBCRUZA;FV[3,5]=PROBACG;FV[4,5]=PROBACE; 
FV[5,5]=PROBEM;FV[6,5]=PROBER; CCC ={" GL " "SC" "CM" "F" "Pr > F" }; 
DDD ={"BLOQUES" "CRUZAS" " ACG" " ACE" " EM" " ER" "ERROR" "TOTAL"}; 
TITLE " ESTIMACIÓN DE LAS COMPONENTES DE VARIANZA "; 
VARe= CME;VARr=(CMER-CME)/(2*R);VARm=(CMEM-CMER)/(2*R*P); 
IF VARr>0 THEN VARr=VARr;ELSE VARr=0; 
IF VARm>0 THEN VARm=VARm;ELSE VARm=0; IF Q=1 THEN VARs=(CMACE-
CME)*P*P/(2*R*(P*P-P+1)); 
ELSE VARs=(CMACE-CME)/(2*R); IF Q=1 THEN VARg=(CMACG-(2*R*(P-1)*VARs/P)-
CME)/(2*R*P); 
ELSE VARg=(CMACG-CMACE)/(2*R*(P-2)); IF VARs>0 THEN VARs=VARs; 
ELSE VARs=0;IF VARg>0 THEN VARg=VARg; 
ELSE VARg=0;RR=(VARs/VARe)*S + 
E;GRR=GINV(RR);V=R*VARe/(VARe+R*VARs);VV=2*R*VARe/(VARe+2*R*VARs); 
RI=(VARr/VARe)*Sm+ E;GRI=GINV(RI); 
TITLE " EMC, EMCG Y EL MPLI DE Gi Y DE Mi "; 
MU=INV(J`*GRR*J)*J`*GRR*Y; EMCg=GINV(Zp`*Zp)*Zp`*(Y-MEDIA* 
J);EMCGg=GINV(Zp`*GRR*Zp)*Zp`*GRR*(Y-MU*J); 
IF VARg > 0 THEN K=(4*V*Q+(P-2)*VV)*VARg/(VARe+(4*V*Q+(P- 
2)*VV)*VARg);ELSE K=1; MPLIg= K*EMCGg; 
MPLIMED=MPLIg+MEDIA*UN;;PROG[,1]= 
EMCg;PROG[,2]=EMCGg;PROG[,3]=MPLIg;PROG[,4]=MPLIMED; 
EEE ={"EMC" "EMCG" "MPLI" "MPLI+MEDIA"};FFF=CHAR(PPP,3,0); 
EEEM={"EMC" "EMCG" "MPLI" "MPLI+MEDIA"}; 
FFFM=CHAR(PPP,3,0); IF VARm > 0 THEN 
KK=(2*R*P*VARm)/(VARe+2*R*VARr+2*R*P*VARm);ELSE KK=1; 
EMCm=GINV(Zm`*Zm)*Zm`*Y;EMCGm=GINV(Zm`*GRI*Zm)*Zm`*GRI*Y 
;MPLIm=KK*EMCGm; PRG[,1]=EMCm;PRG[,2]=EMCGm; 
PRG[,3]=MPLIm;PRG[,4]=MPLIm+MEDIA*UN; 
TITLE "MATRIZ DISEÑO PARA LOS EFECTOS RECÍPROCOS (Zr)"; 
OSV1=B-A; OSV1[LOC(OSV1<0)]=- 
1;OSVV=OSV1;OSVV[LOC(OSVV>0)]=1; DIALL=OSVV#DIAL; RECIPRO1= 
J(N, DIA, .);DO OSV=1 TO DIA;DO CCCC=1 TO N; IF DIALL[CCCC,1]=OSV THEN 
RECIPRO1[CCCC,OSV]=1; ELSE RECIPRO1[ 
CCCC,OSV]=0; END; END; RECIPRO2=J(N, DIA, .);DO OSV=1 TO DIA;DO CCCC=1 TO 
N; IF -DIALL[CCCC,1]=OSV THEN RECIPRO2[CCCC,OSV]=1; ELSE RECIPRO2[ 
CCCC,OSV]=0; END; END; Zr=RECIPRO1-RECIPRO2; 
TITLE "EMC Y MPLI DE ACE Y DE ER"; 
BLUPSACE=J(DIA, 4, .); YYY=J(DIA,1,.); DO BBB=1 TO DIA BY 
1;YYY[BBB,1]=BBB;END;BLUPSER=BLUPSACE; UNN=J(DIA,1,1);Zs=D;Zg=Zp; 
MEDD=MEDIA*UNN; IF VARg>0 THEN Gg=(VARg/VARe)*I(p); ELSE Gg=0*I(P); 
IF VARs>0 THEN IGs=(VARe/VARs)*I(DIA); ELSE IGs=0*I(DIA); 
R1=Zg*Gg*Zg`+ E;IR1=GINV(R1); MUU=INV(UNO`*IR1*UNO)*UNO`*IR1*Y; 
EMCd=GINV(Zs`*Zs)*Zs`*(Y-UNO* MEDIA); 
EMCGd=GINV(Zs`*IR1*Zs)*Zs`*IR1*(Y-UNO*MEDIA); 
MPLIs=GINV(Zs`*E*Zs+IGs)*Zs`*E*(Y-UNO*MEDIA-Zg*MPLIg); MPLIMEDD=MPLIs+MEDD; 
EMCs=EMCd-(Zs`*Zg/R)*EMCg; EMCGs=EMCGd-(Zs`*Zg/R)*EMCGg; BLUPSACE[,1]=EMCs; 
BLUPSACE[,2]=EMCGs;BLUPSACE[,3]=MPLIs; BLUPSACE[,4]=MPLIMEDD; 
Zf=Zr;Zm=Zm;Zg=Zp; IF VARm>0 THEN Gm=(VARm/VARe)*I(P); ELSE Gm=I(P); IF VARr>0 
THEN IGf=(VARe/VARr)*I(DIA); ELSE IGf=0*I(DIA); Rf=Zm*Gm*Zm`+ E;IRf=GINV(Rf);IGr=IGf; 
EMCdd=GINV(Zr`*Zr)*Zr`*Y; EMCGdd=GINV(Zr`*IRf*Zr)*Zr`*IRf*Y; 
MPLIr=GINV(Zf`*E*Zf+IGr)*Zf`*E*(Y-Zm*MPLIm); EMCr=EMCdd- (Zs`*Zm/R)*EMCm; 
EMCGr=EMCGdd-(Zs`*Zm/R)*EMCGm; MPLIRMEDD=MPLIr+MEDD; 
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BLUPSER[,1]=EMCr;BLUPSER[,2]=EMCGr; BLUPSER[,3]=MPLIr; 
BLUPSER[,4]=MPLIRMEDD; LLL= {"EMC" "EMCG" 
"MPLI" "MPLI+MEDIA"};KKK=CHAR(YYY,3,0); 
TITLE "EMC Y MPLI DE LOS EFECTOS DE CRUZAS"; 
BLUPSCRUZAS=J(T, 4, .); YYYY=J(T,1,.); DO BBBB=1 TO T BY 
1;YYYY[BBBB,1]=BBBB;END;UNNN=J(T,1,1); 
MEDDD=MEDIA*UNNN; EGGGG=Zg*MPLIg;ESSSS=Zs*MPLIs; 
EPPPP=EGGGG+ESSSS; MPLICC3=Z`*EPPPP*(1/R); 
EMMMM=Zm*MPLIm;ERRRR=Zr*MPLIr;ECCCC=EMMMM+ERRRR; 
MPLICC4=Z`*ECCCC*(1/R); MPLIc=MPLICC3+MPLICC4; 
EMCc=(Z`*Zs/R)*EMCd+(Z`*Zr/R)*EMCdd; 
EMCGc=(Z`*Zs/R)*EMCGd+(Z`*Zr/R)*EMCGdd;MPLICMEDDD=MPLIc+ 
MEDDD; BLUPSCRUZAS[,1]=EMCc;BLUPSCRUZAS[,2]=EMCGc; BLUPSCRUZAS[, 
3]=MPLIc;BLUPSCRUZAS[,4]=MPLICMEDDD; LLL11= {"EMC" "EMCG" "MPLI" 
"MPLI+MEDIA"};KKK11=CHAR(YYYY,3,0); 
TITLE " LA MATRIZ DE COEFICIENTES: C DE ACG Y EM "; 
IF VARg>0 THEN INVGp=(VARe/VARg)*I(P);ELSE INVGp=0*I(P); 
CC1=(UNO`*GRR*UNO)||(UNO`*GRR*Zp); 
CC2 = (UNO`*GRR*Zp)`||((Zp`*GRR*Zp)+INVGp);CC3=CC1`||CC2`; 
CCCACG=GINV(CC3); IF VARm>0 THEN 
INVGm=(VARe/VARm)*I(P);ELSE 
INVGm=0*I(P);CC4=Zm`*GRI*Zm+INVGm;CCCEM=GINV(CC4); 
TITLE " LA MATRIZ DE COEFICIENTES: C DE ACE Y ER "; 
IF VARs>0 THEN INVGs=(VARe/VARs)*I(DIA);ELSE INVGs=0*I(DIA); 
CC01=(UNO`*IR1*UNO)||(UNO`*IR1*Zs); 
CC02=(UNO`*IR1*Zs)`||((Zs`*IR1*Zs)+INVGs);CC03=CC01`||CC02`; 
CCCACE=GINV(CC03); CC04=Zr`*IRf*Zr+IGr;CCCER=GINV(CC04); 
TITLE " IMPRESIÓN DE RESULTADOS "; 
PRINT VARIABLE; PRINT "CUADRO 1. ANALISIS DE VARIANZA";PRINT 
FV[ROWNAME=DDD COLNAME=CCC]; 
PRINT MEDIA[FORMAT= 12.5] CV[FORMAT= 12.5];PRINT ,; PRINT " 
ESTIMACION DE LAS COMPONENTES DE VARIANZA"; 
PRINT VARe[FORMAT=12.5] VARr[FORMAT=12.5] VARm[FORMAT=12.5] 
VARs[FORMAT=12.5] VARg[FORMAT=12.5]; 
PRINT ,;PRINT MU[FORMAT= 12.5];PRINT /; PRINT "CUADRO 2. ESTIMACION 
Y PREDICCION DE ACG"; 
PRINT PROG[ROWNAME=FFF COLNAME=EEE FORMAT=12.5];PRINT ,; 
PRINT K[FORMAT= 12.5]; PRINT ,; 
PRINT "CUADRO 3. ESTIMACION Y PREDICCION DE EM"; PRINT 
PRG[ROWNAME=FFFM COLNAME=EEEM FORMAT=12.5];PRINT 
,;PRINT KK[FORMAT= 12.5];PRINT /; PRINT "CUADRO 4. ESTIMACION Y 
PREDICCION DE ACE"; PRINT BLUPSACE[ROWNAME=KKK 
COLNAME=LLL FORMAT=12.5];PRINT ,; PRINT "CUADRO 5. ESTIMACION 
Y PREDICCION DE ER"; PRINT BLUPSER[ROWNAME=KKK 
COLNAME=LLL FORMAT=12.5];PRINT /; PRINT "CUADRO 6. ESTIMACION 
Y PREDICCION DEL EFECTO DE CRUZAS"; PRINT BLUPSCRUZAS[ 
ROWNAME=KKK11 COLNAME=LLL11 FORMAT=12.5];PRINT /; 
PRINT " LA MATRIZ DE COEFICIENTES: C DE ACG "; PRINT CCCACG[FORMAT=7.3];PRINT 
,;  
PRINT " LA MATRIZ DE COEFICIENTES: C DE EM "; PRINT CCCEM[FORMAT=7.3];PRINT /;  
PRINT " LA MATRIZ DE COEFICIENTES: C DE ACE "; PRINT CCCACE[FORMAT=7.3];PRINT 
,;  
PRINT " LA MATRIZ DE COEFICIENTES: C DE ER "; PRINT CCCER[FORMAT=7.3];PRINT /; 
END; QUIT; 
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Apéndice C. Heterosis media (hm) y varietal para 13 caracteres de higuerilla. 

Prog NEP DAN DMF NRS NRT NRC NTR LPR NPF PCS RP RT AF 

1(HD1) -1.1 -1.3 -7.6 -0.7 1.0 0.6 1.0 -2.7 -4.6 -0.5 0.0 -0.1 0.1 

2(HC36) 1.5 2.4 2.5 0.3 0.0 -0.2 0.1 1.6 0.3 1.3 0.1 0.2 0.0 

3(HC98) 0.2 4.8 9.9 0.3 -1.5 -0.9 -2.1 0.3 2.5 -0.1 0.0 -0.2 0.0 

4(HOD) 1.2 0.9 -1.3 0.3 -0.5 -0.2 -0.3 0.5 4.6 0.9 0.1 0.3 0.0 

5(HOV) -0.9 -8.2 -3.7 -0.2 1.0 0.3 1.1 -0.3 -5.4 1.1 0.0 0.0 0.0 

6(HC205) -1.2 -2.7 -4.0 0.4 0.5 0.1 1.0 0.4 3.7 -3.2 0.0 0.0 0.0 

7(HC385) 0.4 4.0 4.3 -0.4 -0.7 0.3 -0.8 0.2 -1.1 0.5 -0.1 -0.2 -0.1 

hm -1.1 0.0 0.5 -0.1 0.6 0.1 0.5 0.7 3.4 -2.2 0.1 0.2 0.1 
NEP: número de entrenudos al racimo primario. DAN: Días a antesis. DMF: días a madurez fisiológica del racimo primario. 
NRS: número de racimos secundarios. NRT: número de racimos terciarios. NRC: número de racimos cuaternarios. NTR: 
número total de racimos. LPR: longitud promedio de racimos (cm). NPF: número de cápsulas por racimo. PCS: peso de 
100 semillas (g). RP: rendimiento por planta (g planta-1). RT: rendimiento por hectárea (t ha-1). AF: altura de planta (m). 
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Apéndice D. Heterosis específica (sij) y respecto al mejor progenitor (Hmp %) para 

13 caracteres de higuerilla.  

Cruza 
Prog NEP DAN DMF NRS NRT NRC 

i j sij Hmp % sij Hmp % sij Hmp % sij Hmp % sij Hmp % sij Hmp % 

1 1 2 -0.8 11.9 1.6 27.4 3.7 7.7 0.6 -14.4 0.8 22.1 -0.4 -46.9 

2 1 3 0.6 2.2 -1.5 7.8 -2.7 2.3 -0.4 -21.7 0.9 4.2 1.4 59.7 

3 1 4 -1.2 4.4 10.4 24.3 7.9 5.8 -0.7 -18.5 0.4 26.8 -0.3 -36.7 

4 1 5 0.7 2.2 -0.2 3.0 1.7 -0.5 -0.2 -24.3 -1.3 7.2 0.0 3.1 

5 1 6 -1.2 -8.1 -2.1 10.4 -0.4 -1.7 -0.2 -19.4 -1.0 12.4 0.9 40.7 

6 1 7 0.1 -15.0 0.2 3.9 -2.9 0.9 0.2 -21.7 0.0 -0.8 1.4 88.1 

7 2 1 0.3 21.5 1.5 27.3 0.5 5.8 -0.2 -25.2 -0.9 -6.7 -1.1 -86.7 

8 2 3 -0.9 5.7 9.9 37.2 10.4 25.7 0.6 12.0 -0.8 -49.8 0.1 -100.0 

9 2 4 2.7 25.7 9.7 24.2 9.4 8.0 -0.5 -14.5 -2.2 -56.4 0.3 0.0 

10 2 5 -0.1 -3.0 -3.5 -3.0 -6.6 -1.2 -0.5 -18.6 0.5 51.3 -0.2 0.0 

11 2 6 0.7 3.9 0.4 -3.7 1.9 3.2 -0.5 -3.7 0.2 13.8 0.1 0.0 

12 2 7 -0.7 27.8 0.2 32.7 2.9 20.6 0.9 2.1 1.2 -14.1 -0.3 -100.0 

13 3 1 0.9 5.2 -2.9 6.0 -3.0 2.1 0.1 -16.1 -0.2 -11.5 -0.6 -45.8 

14 3 2 0.0 11.9 -8.7 15.3 -9.8 12.9 -0.6 -8.5 0.8 -27.3 0.1 -100.0 

15 3 4 0.8 14.2 -4.2 7.4 -9.4 8.5 0.8 9.2 1.2 -13.1 0.0 -100.0 

16 3 5 1.1 1.7 4.3 10.5 5.3 15.2 0.2 -0.5 -1.3 -40.0 -0.5 -100.0 

17 3 6 -1.4 -10.2 -9.8 2.9 -12.4 3.9 0.6 17.5 1.5 -2.0 0.7 -54.2 

18 3 7 1.0 20.3 -2.0 14.2 -2.0 10.9 -0.5 -12.5 -0.4 -28.8 -0.6 -100.0 

19 4 1 -0.2 14.1 -3.5 6.2 -4.1 -1.5 0.5 -2.1 -0.2 16.2 -0.8 -61.5 

20 4 2 -0.3 7.9 -6.8 6.6 -7.8 -1.4 -0.1 -8.6 -1.3 -41.0 0.3 0.0 

21 4 3 0.3 10.8 -1.1 11.0 1.6 15.5 0.7 7.1 -1.6 -51.6 0.0 -100.0 

22 4 5 0.1 -4.5 3.7 -0.3 9.4 3.7 -0.1 -7.7 0.4 10.8 -0.1 0.0 

23 4 6 0.1 -0.5 2.7 6.8 6.1 1.4 0.2 -0.1 0.7 15.2 0.0 0.0 

24 4 7 0.1 30.8 -1.5 15.9 -5.4 10.2 0.1 -8.5 1.3 -4.8 0.3 69.8 

25 5 1 -0.6 -8.9 -1.0 2.0 -2.8 -3.3 0.1 -20.6 1.9 62.4 -0.7 -34.1 

26 5 2 -0.8 -7.5 -3.8 -3.3 -7.8 -1.8 0.3 -5.2 -0.1 36.8 0.9 0.0 

27 5 3 -0.5 -9.1 -3.6 1.3 3.1 13.8 0.2 -1.1 0.6 -14.4 -0.1 -83.3 

28 5 4 -1.4 -13.4 -1.1 -5.3 5.2 1.3 0.3 -2.2 1.1 22.8 0.3 0.0 

29 5 6 -1.1 -19.9 -7.6 -16.3 -13.7 -11.3 0.7 5.3 0.0 34.9 -0.5 0.0 

30 5 7 1.6 24.8 0.1 10.4 -2.7 9.2 0.3 -8.1 0.6 -5.9 1.1 352.8 

31 6 1 0.5 6.7 -5.3 6.3 -2.7 -3.1 0.5 -10.3 0.7 41.2 0.1 -2.7 

32 6 2 0.4 2.0 3.7 7.4 6.8 5.8 -0.2 2.0 1.3 36.5 0.4 0.0 

33 6 3 -1.7 -12.5 4.4 19.6 -0.1 11.8 -1.2 -11.3 -1.0 -35.9 0.0 -87.5 

34 6 4 0.9 4.5 0.7 4.7 -2.2 -3.1 -0.9 -14.4 -0.2 -0.6 0.0 0.0 

35 6 5 2.3 0.0 13.7 4.8 12.6 3.2 -0.3 -8.9 -0.8 19.3 -0.5 0.0 

36 6 7 2.2 36.8 11.9 35.8 19.5 24.2 0.6 3.4 -1.3 -31.5 -0.7 -100.0 

37 7 1 0.9 -8.3 2.9 7.5 4.9 6.2 -0.3 -28.0 -1.2 -16.2 0.2 22.6 

38 7 2 -0.5 29.3 -4.2 27.0 -3.6 16.3 0.3 -7.2 0.5 -22.9 -0.3 -100.0 

39 7 3 -0.2 9.8 15.2 36.6 19.0 24.9 -0.7 -15.7 0.3 -20.7 -0.6 -452.8 

40 7 4 -1.7 15.0 -9.0 6.1 -10.7 6.7 -0.4 -15.2 0.6 -13.6 -0.2 -62.3 

41 7 5 -1.1 0.8 -1.0 9.0 -3.6 8.6 -1.0 -27.5 -1.6 -34.4 0.4 188.7 

42 7 6 -1.7 2.3 -12.7 3.7 -15.4 0.8 0.6 4.4 0.0 -13.8 -0.5 -58.5 
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Apéndice D. Continuación. 

Cruza 
Prog NTR LPR NPF PCS RP RT AF 

i j sij Hmp % sij Hmp % sij Hmp % sij Hmp % sij Hmp % sij Hmp % sij Hmp % 

1 1 2 1.0 -4.5 -0.1 -2.9 -1.4 -22.6 -1.0 -32.2 0.1 -13.3 0.2 -13.2 0.0 21.2 

2 1 3 2.0 8.1 -1.0 -26.4 1.3 -0.2 -3.7 -20.0 0.0 -10.8 0.1 -10.7 -0.1 19.3 

3 1 4 -0.6 -3.6 -2.3 -20.4 -5.6 -13.5 6.1 -4.0 0.0 8.2 0.0 8.1 -0.1 36.1 

4 1 5 -1.5 -8.6 0.6 -10.1 -0.3 -17.8 0.2 -14.5 -0.1 -7.4 -0.2 -7.5 0.0 49.3 

5 1 6 -0.2 -0.1 -1.5 -17.0 0.6 -6.5 0.6 -37.4 0.0 -20.6 0.1 -20.5 0.0 25.7 

6 1 7 1.6 12.1 0.8 -22.7 -1.8 -17.0 -2.0 -29.5 0.0 -31.6 -0.1 -31.6 0.0 10.9 

7 2 1 -2.2 -24.4 1.2 2.9 8.6 -9.1 -0.2 -30.1 0.0 -18.5 0.0 -18.2 0.0 24.0 

8 2 3 0.0 -29.7 0.2 -1.5 1.3 -13.1 0.2 -26.4 0.0 -13.7 0.0 -13.6 -0.2 -5.4 

9 2 4 -2.3 -30.3 0.8 7.3 1.5 -11.6 -2.9 -37.3 -0.2 -21.9 -0.5 -22.0 0.0 21.4 

10 2 5 -0.2 6.4 -0.9 2.9 -2.0 -22.2 -1.9 -35.2 0.0 -19.5 -0.1 -19.4 0.2 36.1 

11 2 6 -0.3 3.8 2.4 19.4 3.9 5.2 2.2 -12.6 0.0 15.8 -0.1 15.7 0.0 9.8 

12 2 7 1.7 -9.0 -1.7 -14.3 -4.0 -26.3 0.8 -9.5 0.0 12.5 0.1 12.4 -0.1 -2.9 

13 3 1 -0.8 -8.7 -0.5 -23.8 -6.4 -17.2 -0.6 -12.3 -0.1 -29.6 -0.4 -29.6 0.0 26.7 

14 3 2 0.3 -27.5 -1.3 -8.1 0.2 -14.6 2.3 -20.8 0.1 -4.4 0.2 -4.4 -0.1 -0.7 

15 3 4 2.1 -6.2 1.3 -7.6 9.8 48.1 -7.2 -31.1 0.1 17.8 0.4 17.7 0.2 20.3 

16 3 5 -1.5 -27.5 -0.7 -11.9 1.9 -4.3 -1.9 -21.0 -0.1 -21.0 -0.3 -21.0 0.0 19.4 

17 3 6 2.8 -1.0 -0.8 -9.0 -5.1 -8.7 3.4 -28.0 0.1 0.8 0.4 1.0 0.0 0.6 

18 3 7 -1.5 -26.0 0.0 1.5 -3.8 0.4 6.8 -3.2 0.0 -24.9 0.0 -24.9 0.1 6.1 

19 4 1 -0.4 -2.4 -1.8 -18.5 -7.9 -18.5 3.5 -8.0 -0.1 -0.8 -0.2 -0.7 -0.1 30.6 

20 4 2 -1.0 -21.0 1.8 11.1 4.0 -8.2 -3.8 -38.9 -0.1 -10.3 -0.2 -10.5 0.1 23.8 

21 4 3 -0.9 -24.2 4.1 2.9 12.4 54.8 -5.2 -27.2 0.0 8.2 0.1 8.1 -0.1 5.8 

22 4 5 0.2 1.5 0.0 -4.8 -6.4 -19.6 12.0 21.6 0.1 20.8 0.3 20.9 -0.1 7.1 

23 4 6 0.8 6.1 0.1 -2.5 -1.9 -1.8 -2.5 -43.8 0.0 -8.2 -0.1 -8.3 0.1 17.5 

24 4 7 1.7 1.8 1.0 -13.1 1.5 21.3 -5.8 -38.9 0.0 -13.5 0.0 -13.3 0.2 26.0 

25 5 1 1.2 8.3 -0.4 -14.4 0.8 -15.4 0.2 -14.7 0.1 6.5 0.2 6.5 0.0 50.9 

26 5 2 1.2 18.8 -0.8 3.3 -3.4 -24.2 -0.9 -33.3 0.0 -12.5 0.1 -12.4 0.0 24.7 

27 5 3 0.6 -14.3 -0.1 -9.2 -1.5 -11.3 -2.2 -21.5 -0.1 6.1 -0.2 6.1 0.1 23.0 

28 5 4 1.7 11.6 -1.7 -11.1 -6.8 -20.2 11.5 20.7 0.2 30.1 0.6 30.1 -0.2 1.5 

29 5 6 0.1 23.3 3.6 19.5 5.8 3.8 -5.2 -48.5 0.0 -16.0 0.1 -15.8 0.1 25.6 

30 5 7 2.0 4.7 2.9 -0.4 6.0 -5.0 -2.0 -31.6 0.1 -10.7 0.5 -10.7 0.2 33.6 

31 6 1 1.3 9.3 1.5 -4.0 4.6 0.3 0.5 -37.6 0.2 -5.5 0.5 -5.5 0.0 30.3 

32 6 2 1.5 40.9 -0.4 7.3 -5.3 -7.3 4.0 -4.1 0.0 26.2 0.1 25.6 -0.1 5.6 

33 6 3 -2.1 -30.8 -1.4 -11.7 -3.3 -5.6 2.7 -29.8 -0.1 -29.4 -0.3 -29.6 0.1 10.2 

34 6 4 -1.1 -7.8 -1.2 -7.6 -0.8 0.0 -2.4 -43.4 -0.1 -16.2 -0.3 -16.3 0.0 15.9 

35 6 5 -1.5 8.9 -0.8 -0.8 1.4 -3.7 -7.9 -53.7 -0.2 -41.1 -0.6 -41.1 0.1 24.7 

36 6 7 -1.5 8.5 -1.0 -14.8 1.7 -4.8 2.5 -18.0 0.0 -3.0 0.0 -3.1 -0.1 2.2 

37 7 1 -1.3 -5.8 3.3 -12.3 7.5 3.7 -3.8 -34.1 0.0 -35.0 -0.1 -34.8 0.1 22.2 

38 7 2 0.4 -17.2 -1.3 -12.8 -3.4 -25.5 1.1 -8.1 0.0 8.2 0.1 7.6 0.2 14.2 

39 7 3 -1.1 -23.4 0.2 3.0 -6.8 -7.1 5.5 -6.5 0.0 -31.5 -0.1 -31.6 0.1 6.3 

40 7 4 -0.1 -9.4 -2.1 -24.8 0.1 17.8 -3.2 -34.0 -0.1 -19.8 -0.2 -19.9 0.0 18.6 

41 7 5 -2.2 -22.2 -1.6 -21.1 4.6 -7.9 -1.9 -31.4 -0.1 -37.1 -0.3 -37.0 -0.5 -2.5 

42 7 6 0.2 -6.7 -0.4 -12.1 -1.5 -10.2 2.0 -19.7 0.0 4.1 0.1 4.4 -0.3 -10.3 
NEP: número de entrenudos al racimo primario. DAN: Días a antesis. DMF: días a madurez fisiológica del racimo primario. 
NRS: número de racimos secundarios. NRT: número de racimos terciarios. NRC: número de racimos cuaternarios. NTR: 
número total de racimos. LPR: longitud promedio de racimos (cm). NPF: número de cápsulas por racimo. PCS: peso de 
100 semillas (g). RP: rendimiento por planta (g planta-1). RT: rendimiento por hectárea (t ha-1). AF: altura de planta (m). 
 


