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raleza organica, no seria conveniente efectuar pruebas genéticas en suelos mineraleq'
que podrian ser facilmente mds accesibles. Deben evitarse los sitios y ambientes poco.
comunes como sitios de prueba, a menos que en dichos sitios se deseen cultivar log.
propdgulos vegetativos o pldntulas mejoradas durante el programa operativo.

Es imposible encontrar sitios para pruebas genéticas que carezcan de variacion am-
biental. Sin embargo, dado que el objetivo de una prueba genética es diferenciar entre
el rendimiento causado por factores genéticos y ambientales, las pruebas deben reali-
zarse en un suelo que sea lo mds uniforme posible dentro de la repeticién en lo que
respecta a topografia, drenaje y factores eddficos. Las diferencias existentes entre lag
repeticiones pueden manejarse estadisticamente, pero no hay forma alguna de separar
las diferencias genéticas de la variacion causada por el ambiente dentro de una repeticion,

Uno de los errores mas comunes es seleccionar y preparar un sitio de prueba des
masiado pequeiio o con una forma que no se adapta a la prueba. Muchas frustraciones
indescriptibles ocurren cuando ha llegado el momento de cultivar el sitio y se encuen:
tra entonces que la prueba no se ajusta al terreno disponible. El experimentador debe
asegurarse de precalcular la cantidad de drea necesaria. Esto incluye linderos, caminos
y barreras contra incendios. Asimismo, debe hacerse un ensayo para ver si la prueba
se ajustard o no. De preferencia, esto debe hacerse tanto en la oficina como en el cam-
po. Si la topografia del sitio no es uniforme, puede requerirse mds terreno a fin de
que las repeticiones queden localizadas adecuadamente.

Arreglo de repeticiones y parcelas. Una regla general para establecer los disefos de
bloques completamente al azar es que las repeticiones deben estar orientadas ce tal for-
ma que su eje mayor sea perpendicular al gradiente ambiental. Las parcelas de proge:
nie (parcelas en hileras de familias) deben orientarse de modo que su eje mayor seil
paralelo a dicho gradiente. El objetivo es reducir al minimo la variacién ambiental dentro
de cada repeticion y que cada muestra de la familia tenga la variacion ambiental que
existe dentro de la repeticién. Por ejemplo, si va a efectuarse una prueba en un terreno
inclinado y se van a utilizar parcelas en hileras de familias, debe haber una cantidud
minima de cambio de altitud dentro de cada repeticién y las parcelas en hileras de fu-
milias deben establecerse a lo largo del gradiente de altitud (figura 8.11). Cuando en
los sitios de prueba poco drenados se han excavado zanjas para drenaje, las hileras
de familias deben correr perpendicularmente a aquéllas. En sitios surcados, las hile:
ras de familias deben correr a través de los surcos y deben ser perpendiculares a los
camellones cuando éstos existan.

Los cambios drédsticos y aislados que ocurren en las condiciones de un sitio e
un drea asignada para servir de repeticion suelen evitarse dividiendo a ésta o utilizanda
hileras de relleno. Por cjemplo, si una pequenia hondonada pasa a través de una repetl
cién, deben plantarse hileras de relleno, las cuales no se miden, en dicha hondonudi
y las dreas que rodean a ésta. Aunque ocasionalmente son aceptables pequenas *'divie
siones’’ en las repeticiones, es absolutamente obligatorio que todas las seceiones de
una repeticién sean plantadas en sitios similares lo mds cerca posible unus de otrus.
En la figura 8.12 se muestran ejemplos de lag (ormag correctag ¢ ineorrectay de dividis
lag repeticiones,
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Figura 8.11 Esquema generalizado para el establecimiento de una
prueba genctica, donde se muestra un disefio de bloques completa-
mente al azar utilizado sobre un terreno inclinado. Las repeticio-
nes se extienden longitudinalmente a lo largo del contorno, o bien
a través del gradiente de altitud. Las parcelas de hileras de familas
se extienden a lo largo de dicho gradiente.

. El mimero de repeticiones que van a utilizarse en una prueba depende de la varia-
hilidad‘ del material vegetal que se esté probando, 1a uniformidad del sitio de prueba
I precision necesaria para evaluar las diferencias entre los lotes de semilla, la cantidaci
d,:‘ material vegetal disponible para la prueba y el tamanio de las parcelas. Con frecuen-
¢l se plantea la pregunta de si es mejor tener mds repeticiones con parcelas mis
pv.qucﬁas 0 bien, menos repeticiones con parcelas més grandes. El costo del estableci-
imiento, uniformidad del sitio y otros factores influyen en esta decisién. Por lo comuin, el
nimero de repeticiones es demasiado pequeno y las parcelas son demasiado grand,es.
I la mayorfa de los casos, de 4 a 6 repeticiones son adecuadas si los sitios son razona-
hImncnt; uniformes. No se obtiene mucha informacion adicional si se utilizan mds de
10 repeticiones. Cuando se tiene duda, la opcidn debe ser utilizar parcelas mds peque-
flis con un mayor nimero de repeticiones. Rara vez se aceptan menos de tres repeti-
clones. El éxito de la disposicién de una parcela en el campo no depende tanto de su
limano, sino de la uniformidad del ambiente dentro de una repeticion y de qué tan
bien las parcelas representen el ambiente dentro de la misma.

L " imi 1
I'rocedimientos en el vivero. El establecimiento exitoso de las pruebas genéticas en

el campo depende de la produccion de plantas de calidad. Debe tenerse el mayor cui-
Uado para asegurar que se produzean drboles resistentes al trasplante. Todos los lotes
de pruchu deben exponerse n las mismas condiciones de crecimiento existentes en el
Vivero o en el Invernadero, 8i se utiliza un diseno de blogues completamente al azar,
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llay que son causadas por numerosos efectos ambientales en el vivero, pueden persistir
jlor varios afios en el campo y hacen que las pruebas genéticas sean imprecisas. La
mayoria de las empresas que no realizan estimaciones a edades tempranas en el cam-
|10, no establecen repeticiones en el vivero si las camas del vivero son uniformes. La
1az6n de esto es que las pequefias diferencias que se deben al vivero desaparecerdn
para el tiempo de hacer las ultimas estimaciones. )

Cuando las pruebas genéticas se estdn cultivando para su establecimiento en el cam-
)0, es imperativo llevar un registro completo de éstas; el registro debe incluir un mapa
e 1a disposicion de las camas del vivero o del invernadero. Es necesario que la ubica-
vidn de las parcelas se indique con exactitud y con referencia a un punto fijo. Es
lorprendente la frecuencia con que se hace un sefialamiento inadecuado del vivero,
iehalamiento que posteriormente desaparece; por ejemplo, utilizar un marcador de tin-
lin sobre una estaca de madera provocard un desastre. La pérdida de la identidad del
lote de semilla requiere volver a hacer las cruzas, con pérdidas importantes de tiempo,
ilinero e infermacion que se necesita con urgencia. Lo que sucede con mds frecuencia
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vion mds temprana de la progenie, Postergar esta estimacién puede reducir significati-

Repeticién. 1 Repsticion 2 Repeticidn 5 vimente el valor del programa de mejoramiento genético forestal.

Parte B

I'reparacion del sitio. Las normas de preparacién del sitio varian dependiendo del drea
peogréfica, la especie y la institucién que establece la prueba. En todos los casos, de-
ben aumentar al maximo la uniformidad del drea de prueba, la supervivencia de las
plintulas y asegurar un adecuado crecimiento del drbol después del establecimiento
il la prueba genética. Es muy importante lograr que las pldntulas se establezcan y crezcan
hien, de modo que puedan obtenerse tan pronto como sea posible estimaciones correc-
lns a partir de las pruebas. La preparacion y cuidado del sitio deben ser similares a
108 utilizados operativamente; sin embargo, el cuidado extra a veces se justifica para
ohtener resultados mds tempranos, aun cuando deben realizarse experimentos para de-
lerminar si la calidad de la familia cambia cuando se brinda cuidado extra a la prueba.

Repeticion 3 Repeticion 4

Repeti- y v
cion 5
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(b)

Registros. Cada prueba genética debe sefialarse permanentemente con estacas y etique-
lis en el campo, y deben hacerse mapas de la disposicion en el campo y guardarse
por seguridad en dos lugares separados. Es esencial indicar dénde empiezan las esti-
nciones; es decir, en cudl extremo de la hilera o en qué esquina del bloque. Pasar
pot alto esta sencilla regla ha causado confusién con respecto a o la pérdida real de
nichos experimentos. Los mapas donde se muestre la identidad de las repeticiones
y familias formardn parte de un reporte que debe incluir también las rutas de acceso y
In ubicacion general de la prueba. Ademads, se deben incluir también: fecha, clima,
preparacion del sitio, condiciones de plantado, método de plantacidn utilizado y cual-
fuier otro factor que pudiera afectar la supervivencia y el crecimiento de la plantacién
e prueba, Periddicamente, deben realizarse inspecciones de campo, en especial antes de
I estimacion para asegurarse que la prueba esté atin bien senalada, Durante la estima-
cion de lus proebas, pueden cometerse numerosos errores debido a un sefalamiento
erronen del campo y ol fnltn de mapas del mismo. Ineluso hay casos de vandalos

Figura 8.12 A veces las repeticiones deben “‘dividirse’ para evi-
tar condiciones ambientales extremas aisladas. En el esquema se
muestran las formas correcta (a) e incorrecta (b) de dividir las re-
peticiones. La regla es establecer secciones de repeticiones tan cerca

como sea posible unas de otras.

es mejor que la prueba se establezca en el vivero o invernadero de la misma man
como se plantaré en el campo. Luego, debe instalarse en el campo utilizando el misme
disefio. Este método es especialmente itil cuando las estimaciones van a hacerse a edi
des tempranas en el campo, ya que los efectos ambientales asociados a la produceion d .
plantas en el vivero o invernadero se manifestardn después en gran medida como efeaton
de repeticion (ambientales) en el campo y no confundirdn la estimacion de lay diferen
cins genéticas entre los lotes de semilla. Lay diferencias existonton en los lotes de

o4 que el huerto semillero requiera un aclareo genético al momento de hacer la estima-'
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que han removido las etiquetas o, todavia peor, las han cambiado de sitio. La sefializi
cién y el registro deben realizarse cuidadosamente.

i
Mantenimiento de la prueba. Después de efectuada la plantacién, debe prestarse s
pecial atencién a las pruebas genéticas si se desea que sobrevivan y den informacidn
precisa. Lo que se hace con mucha frecuencia es establecer las pruebas y después aban
donarlas hasta que llega el momento de hacer la estimacién. Las pruebas deben inspec
cionarse minuciosamente después de la plantacién, para tener la certeza de que ld
pldntulas no estdn amenazadas por la competencia y asegurarse que se han removid
las pldntulas que crecen espontdneamente de las semillas que se han perdido o los bro
tes de la misma especie que se estd probando. El control de las plagas es esencial. Es
varia desde la aplicacién periédica de plaguicidas hasta el cercado en aquellos caso
en los que animales como el venado, ¢l alce o el ganado vacuno son un problema. Un
hecho real es que una plantula muerta o deforme no puede proporcionar informacion
en torno al potencial genético del crecimiento o calidad del material de prueba. Es evic
dente, por supuesto, que si la prueba se aplica para determinar la resistencia a insecto
o enfermedades, entonces no deben aplicarse medidas de control. ‘

Aclareo. Los métodos de aclareo para las pruebas genéticas varfan dependiendo del
espaciamiento inicial, fecha de la estimacidn final, objetivos de la prueba y procedi
mientos de aclareo utilizados en las plantaciones operativas. En casos en los cuale:
el aclareo es un tratamiento dasonémico planeado, se han desarrollado disefios de pruehi
especiales para ajustar este tratamiento de prueba (Libby y Cockerham, 1981).

ANALISIS DE LAS PRUEBAS GENETICAS

La eleccién y puesta en practica de los disefios experimentales y de apareamiento apro-
piados, es sélo el primer paso de un programa de prueba genética. El valor de las prue:
bas para un programa de mejoramiento genético forestal depende del analisis ¢
interpretacién adecuados de las mediciones obtenidas. El andlisis de las pruebas gent
ticas es por lo general relativamente directo y sélo requiere un conocimiento muy: bisico
de estadistica. Cuando los disefios de apareamiento o experimentales son complejos,
o bien cuando las pruebas se tornan desproporcionadas, el andlisis puede requerir en-
tonces un conocimiento profundo de estadistica, procesamiento de datos y muchia
experiencia. En este libro sélo se estudian los conceptos bdsicos. Quienes deseen un
estudio mds detallado de los andlisis genéticos pueden consultar textos sobre gencéticin
cuantitativa y mejoramiento genético, como los de Becker (1975), Falconer (196()

o Hallauer y Miranda (1981). il

i

Analisis de varianza

Naturaleza del andlisis. La mayoria de los experimentos gendticos se analizan me
diante lo que se conoce como andlists de varinnzn, éxte ex an metod estadistico w trne

S R — - S - - - -
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lubla 8.1 Anilisis de varianza para una prueba genética de medios hermanos plantados en un
ilisefio de blogues completamente al azar®.

lente de Grados de Cuadrados Cuadrados medios
Wirtacion libertad medios esperados
lepeticiones R-1 MS, o + Aogr + AFay
Fumilias F-1 MS, oy + Aogp + ARo?
lumilias X repeticiones (F-1)(R-1) MS, GEV +A0§F

Atboles dentro de RF(A-1) MS, ol

las parcelas

o L y o 2 2
I Ry A sc refieren al nimero de familias, repeticiones y drboles por parcela repetida en cada familia. oy, ofF ,
yopy ajt son, respectivamente, los componentes de varianza dentro de la parcela, en la repeticion x familia, en la familia
y o la repeticidn,

Vén del cual la variacién total existente en un experimento puede dividirse en diferentes
fientes. En los experimentos de genética, el andlisis de varianza permite que el gene-
lista forestal divida la variacion observada en sus componentes genético y ambiental
V. cuando sea conveniente, determine las interacciones de ambos.

lin la tabla 8.1 se muestra un andlisis de varianza sencillo apropiado para un expe-
(imento que incluya familias de polinizacion libre o familias que representen un esque-
i de apareamiento de cruza muiltiple, las cuales se plantan en el campo de acuerdo
von un disefio de bloques completamente al azar. Varios términos utilizados en el and-
lisls de varianza justifican una explicacién. El término fuente de variacion es autoex-

-~ plicativo; denota simplemente qué parte de la variacién total de la prueba es explicada

¢iiesa linea del andlisis. Los grados de libertad indican el nimero de clases indepen-
dientemente variables, mientras que los cuadrados medios para cualquier fuente par-
licular denotan toda la variacidn que ha contribuido a las diferencias observadas de ese
vlecto. El término cuadrados medios esperados denota las contribuciones relativas de
tidu tipo de varianza a cada cuadrado medio. Por ejemplo, en la tabla 8.1 el cuadrado
medio de la familia estd compuesto por las variaciones de los drboles dentro de las
purcelas, las interacciones de repeticiones y familias, y la variacién existente en la fa-
milin, Los cuadrados medios se utilizan para analizar la significancia estadistica de un
slecto, pero se requiere una mayor manipulacién del analisis para estimar los compo-
lentes de varianza dentro de la parcela (o), en la repeticién X familia (o), en la fa-
milin (o) y en la repeticion (o). El componente o% se estima directamente del
indrado medio de los drboles dentro de las parcelas, MS,. El componente de varian-
i en o interaceion de las repeticiones, mostrado por los cuadrados medios de la tabla

W1,y las familias (ajgp) pueden estimarse a partir del cuadrado medio dentro de las par-
celus, MS|, y del cuadrado medio de las repeticiones x familias, MS,. de la siguiente
formm;

i witf iz

ol + Toks o
ofp Wi o (oWt Toge) — ai

M3,
. =

bt it

=y
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familia, MS,, y del cuadrado medio de la repeticion X familia, MS,, de la siguient
manera: y

MS; — MS, (U&; + Topp + TPof) — (0% + ToF)
TR TR

i

El componente de varianza de las repeticiones (o%) se estimarfa de la misma forr .
Estos componentes de varianza pueden utilizarse para calcular las heredabilidades; e§
to se hard en las dos secciones siguientes.

Los coeficientes 4, R y F (que denotan el nimero de drboles/parcela, el nimer¢
de repeticiones y el nimero de familias) que aparecen en los cuadrados medios esperi
dos pueden arreglarse en forma multiplicativa simple sélo si los datos estdn completis
mente balanceados; es decir, si todas las familias ocurren en todas las repeticiones ¥
el mismo nimero de drboles ocurren en cada parcela. Si los datos estdn desbalancei
dos, los coeficientes de los cuadrados medios esperados cambiardn un poco. Si sdl¢
se han perdido algunos drboles, el cambio puede no ser lo suficientemente grande ¢o
mo para causar inquietud, aunque esto depende de la distribucion de los drboles faltan
tes. Por ejemplo, la pérdida de parcelas enteras es un problema importante y complic
el andlisis.

En la tabla 8.2 se muestra el andlisis de varianza para una prueba donde se utilizi
un disefio de apareamiento factorial, y un disefio de campo en bloques completamens
al azar. Se supone que existe un grupo de datos completamente balanceados. Los coiils
ponentes de varianza se obtienen de la misma manera que en el caso de la prueba (¢
semifratrias. Las fuentes de variacion debidas a familias de individuos femeninos
masculinos (con componentes de varianza o5 VWO respectivamente), equivalen i
semifratrias (o7 en la tabla 8.1). Es importante subrayar de nuevo que los coell
cientes de los cuadrados medios esperados s6lo se mantienen si los datos estdn comple

Tabla 8.2 Andlisis de varianza de una prueba en la que se utiliza un disefio de apareamienl
factorial y un disefio de bloques completamente al azar®.

‘ ; Grados de Cuadrados Cuadrados medios
Fuente libertad medios esperados (CME)
Repeticiones R1 y
Machos M-1 MS; ok + Aaypr + ASU,;,+ ASFuy %
Hembras F-1 MS, ot + Aﬂ%,”.'n + ASoy - ASMa

Machos X hembras (F-1)(M-1) MS, UZV + Adyp '+ ASoy

Error mancomunado (FM-1)(R-1) MS, oy Ag%{,m
Dentro de las parcelas FMR (A-1) MS, ajy
“El error mancomunado representa la viiunen debidi I repeticon = mschos, repetdeiin = hombis y repetivion =

michos > hembras,

ol - e
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lamente balanceados; es decir, si todos los individuos masculinos se cruzan con todos
[os individuos femeninos, no faltan parcelas y todas tienen el mismo mimerc de drbo-
les medibles. En realidad, éste no suele ser el caso; especialmente en el caso de los
disciios de apareamiento méds complicados. Cada vez que los datos estén considerable-
mente desbalanceados, deben utilizarse técnicas complicadas para obtener los coefi-
vientes de los cuadrados medios esperados. En muchas pruebas estadisticas avanzadas
pueden encontrarse métodos de cdlculo manual. Muchas instituciones cuentan ahora
con computadoras que tienen la capacidad de hacer ficilmente los cdlculos complejos.

Los andlisis de varianza para otros disefios de apareamiento son, en muchos aspec-
los, similares a aquellos de las pruebas de semifratrias (disefios de apareamiento por
polinizacion libre o por policruza) y pruebas donde se utilizan esquemas de cruza fac-
lurial. Es evidente a partir de la descripcidn de los dos disefios anteriores, que los dise-
flus de apareamiento complicados requieren de técnicas analiticas mas complejas. Cuando
A cuenta con computadoras, la complejidad del andlisis requerido debe ser raramente
in factor limitante en la eleccién del disefio de apareamiento. Mds bien, las restriccio-
lies residen en los objetivos del genetista forestal y en la necesidad de proceder tan
lipida y eficazmente como sea posible con el programa de prueba y de mejoramiento
penético.

Hasta aqui no se han descrito los andlisis para otros esquemas de apareamiento.
Una publicacidn excelente que detalla los resultados de un experimento donde se utiliza
¢l esquema anidade de apareamiento es la de Stonecypher y colaboradores (1973). Un
tjemplo del uso del esquema dialélico de apareamiento es el trabajo realizado en el
puno “‘longleaf”” (Pinus palustris) por Snyder y Namkoong (1978).

Cillculos de heredabilidad en drboles individuales. Componentes de varianza simi-
lires a los obtenidos en el andlisis mostrado en la tabla 8.1, pueden utilizarse para esti-
1t la heredabilidad. Esto implica igualar los componentes estadisticos de la varianza
ton sus contrapartes genéticas, tales como los componentes de la varianza genénca
wlitiva (o3), de la varianza genética no aditiva (o3,) y de la varianza fenotipica (a )

Para el andlisis de la tabla 8 1, donde se estdn probando semifratrias, el compo-
nente de varlanza de familia (07) es igual a una cuarta parte de la varianza genética
llﬂllvu (0). En el esquema de prueba utilizado en este ejemplo, la varianza fenotipi-
i (n,.) s¢ estima mediante la suma de los componentes de varianza dentro de la par-
vl (o), de la repeticion X familia (o3, y de la familia (¢7). Simbélicamente se
Hene que:

2
crﬁ=c%;+cr.%,.—+ crf—

Li heredabilidad en sentido estricto de drboles individuales (h®), es decir, la
rmpnrcjﬁn de varianza genética aditiva respecto de la varianza fenotipica, se calcu-
0 Como;

B T W
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Heredabilidad a nivel de familias. Ademis de la heredabilidad de arboles individua-
6y, los genetistas forestales suelen trabajar con las heredabilidades de medias de fami-
liny, las cuales adquieren gran importancia cuando la seleccién puede practicarse tanto
11 familias como en individuos, como se hace en el mejoramiento genético forestal
¢ generacién avanzada cuando las selecciones se hacen a partir de pruebas genéticas.
Iistns heredabilidades pueden calcularse directamente de los componentes de varianza
tunociendo el nimero de drboles por parcela, de repeticiones y de familias. Por ejem-

plo, ’la heredabilidad de la media de las familias para el ejemplo de la prueba de semi-
~ liatrias dado en la tabla 8.1 se calcularfa como:

Si se conoce el significado genético del componente de familia, 0}2:, puede inti
pretarse el significado de los otros componentes. El componente oBp resulta del i
cho de que las familias no se comportan entre si de la misma manera en difera_i"l
repeticiones, y el componente oy estd compuesto por el resto de la variacién gené}
mads la variacién ambiental dentro de las parcelas. Asi, se tiene que: '

o = 3/403 + o4 + of

donde
; e ok .
o} = varianza genética aditiva g af
2 mbc - e Y i
oy4 = varianza genética no aditiva o U}%R o

0% = varianza ambiental R T

El disefio de apareamiento utilizado en el ejemplo de la tabla 8.1 no puede utili i
se para calcular la heredabilidad en sentido amplio (H?), la proporcién de toda la v
riacién genética con respecto de la variacién fenotipica, ya que ninguno de |
componentes estadisticos de la varianza da una estimacién de la varianza genética
aditiva, a4 :

El componente of = 1/4 o7 es aplicable al ejemplo de la tabla 8.1 sélo si las i
milias fuesen semifratrias. Si las familias hubieran sido fratrias no emparentadas,
componente de familia of serfa igual a la mitad de la varianza aditiva més una cuul
parte de la varianza no aditiva (6% = 1/2 ¢% + 1/4 ¢%,). Por lo tanto, si la varian
no aditiva fuera importante para una caracteristica particular, no habria forma de el
mar la heredabilidad en sentido estricto a partir de una prueba donde se utiliza un -?_
guema de apareamiento de un solo par, ya que la estimacién de la varianza genétic
aditiva se confundiria con la de la varianza genética no aditiva. ; ‘

Para el andlisis del disefio de apareamiento factorial mostrado en la tabla 8.2, lo
componentes de varianza para los individuos masculinos y femeninos (o}, y a%) 8
iguales a la cuarta parte de la varianza genética aditiva. En este esquema de apa
miento, el componente de varianza o7y estima una cuarta parte de la varianza gei
tica no aditiva. La heredabilidad en sentido estricto de drboles individuales puel
calcularse a través de la ecuacion:

Los componentes y coeficientes de varianza son tal como se defini6 en la tabla 8.1.
L heredabilidades a nivel de familia suelen ser mds grandes que las heredabilidades
e irboles individuales, puesto que estdn basadas en promedios estimados con una mues-

Iin de muchgs progenies. Asi, los efectos de los factores ambientales dentro de la prueba
win promediados fuera de la media de la familia.

leudubilidad a partir de la regresién progenitor-progenie. Ademds del analisis del
Jrentesco, existen otros métodos para calcular las heredabilidades. Cuando las esti-
fineiones se han hecho tanto en los progenitores como en la progenie, es posible calcu-
lat I hcl:reldabilidad de una caracterfstica a través de técnicas de regresion que relacionan
¢l rendimiento de la progenie con el valor de los progenitores. Esencialmente, la re-
Jiesion es una técnica estadistica que ajusta una recta que relaciona a dos grupos de
Vitlables. La ecuacién de regresién puede escribirse como: ;

Y=56X+¢

dinde;

Il

promedio de los valores de la progenie
coeficiente de regresion (pendiente de la recta)
valor del progenitor :
= error (falta de ajuste de los valores a la recta)

2(af + o)

Thy + OF + Ohgr + Ofrr + OBw

0 =

o o~
Il

Dado que el componente de varianza o7y da una estimacion de la varianza pend
tica no aditiva, este disefio de apareamiento puede utilizarse para estimar la heredal
dad en sentido amplio (H*); es decir, la proporcién de toda ln variacion genética con
respecto de la variacién fenotipica. Esta se caleula mediante In ecuncion: 1

Ll coeficiente de regresion b puede estimarse como:

L2 - XY - ¥)
B = X

o 2007 + o) + dafyp

T ob T Tk + of + oy + of + ol

HZ

P—
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donde: .
valores de cada uno de los progenitores
promedio de los valores de los progenitores
promedio de la progenie de la familia
promedio de toda la progenie

s e

En casos donde participan familias de medios hermanos (es decir, las estimaciones s¢
han hecho en un solo progenitor), el coeficiente b es igual a la mitad de la heredabilis
dad en sentido estricto. Cuando se trata de familias totalmente consanguineas, y lo§g
valores de progenie son regresados en el valor promedio de los dos progenitores (valor
medio de los progenitores), b es entonces igual a la heredabilidad en sentido estricto.

Las heredabilidades estimadas con técnicas de regresion progenitor-progenie son por
lo general menores que las estimadas mediante los andlisis de parentesco de las prue-
bas genéticas. Existen cuando menos dos posibles razones de esto. Primero, los proge-
nitores de la progenie suelen no ocurrir en un ambiente uniforme sino que estdn dispersos
a lo largo de rodales muy grandes y con ambientes variables, o bien pueden estar cre-
ciendo en muchos rodales distintos. Esto es especialmente cierto cuando los progenito-
res seleccionados se han obtenido de muchas dreas diferentes. La variacion ambiental
que afecta a los drboles progenitores disminuye la heredabilidad. Segundo, las estima-
ciones suelen hacerse en progenitores y progenie de diferentes edades; esto disminuye
la heredabilidad si las caracteristicas que se estdn midiendo son muy variables en arbo-
les de diferentes edades. Las caracteristicas que estdn bajo control genético muy fuert
y son poco afectadas por ambientes locales, tales como el peso especifico de la made-
ra, pueden mostrar heredabilidades similares sin importar el método de estimacidn,

Correlaciones genéticas
¥
Las correlaciones genéticas entre caracteristicas son ttiles y de interés para los gene:
tistas forestales, ya que indican el grado con gue una caracteristica cambia como resul:
tado de un cambio en otra caracterfstica. Por otro lado, son iitiles para determinar ¢l
grado de éxito que alcanzard la seleccién indirecta o la seleccién de una caracter{stica
con el fin de mejorar otra caracteristica. i
Para estimar las correlaciones genéticas entre las caracteristicas, pueden utilizarse
andlisis similares a los de las tablas 8.1 y 8.2. La principal diferencia es que, en vez
de calcular un anilisis de varianza, se hace un andlisis de covarianza. Esto implica
calcular los productos medios de la cruza, en vez de los cuadrados medios. Posterior:
mente, dichos productos se utilizan para determinar los componentes de covarianzi,
Para datos completamente balanceados, los coeficientes de los productos medios esperi
dos de la cruza son exactamente iguales a los de los cuadrados medios esperados, Lay
correlaciones genéticas pueden estimarse como:
Tryy

Fey
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donde
rg = correlacién genética
o, = componente de covarianza en semifratrias para las caracteristicas X
yY
2 L - . . .
(r,zvx = componente de varianza en semifratrias para la caracteristica X
0F, = componente de varianza en semifratrias para la caracteristica ¥

INTERACCION GENOTIPO-AMBIENTE

La i.nteraccién genotipo-ambiente posee un interés especial en el mejoramiento genéti-
(0 forestal y en la prueba genética. Definida de manera simple, la interaccion genotipo-
umbiente significa que el rendimiento relativo de clones, familias, procedencias, o
tipecies difiere cuando éstas crecen en ambientes distintos. Esto puede consistir en
lin cambio real en el crecimiento, que es el tipo de interaccién mds importante para
¢l genetista forestal, o bien puede consistir simplemente en un cambio de variacién
(e un ambiente a otro sin que ocurra cambio alguno en el crecimiento. Una represen-
licion grdfica de interaccién genotipo-ambiente que implica cambios en el crecimiento
A¢ muestra en la figura 8.13, donde la familia 1 es superior en el ambiente A, mientras
(ue la familia 2 es superior en el ambiente B.

—
i —
——
—

Familia 1

Familia 2

Crecimiento en altura — 5

Ambiente

Figura 8.13 La interaccion genotipo-ambiente ocurre cuando
los genotipos erecen de forma diferente uno respecto del otro en
inmbientes distintos. En la situncidn hipotética que aqui se mues-
trn, ln familia 1 es la que mejor erece en el ambiente A; en el
ambiente I existe un cambio en I tawa de crecimiento, por lo
que In tamilin 2 se torma superior.

S— st
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Cuando exxiste inteacdon debido a que los genotipos responden de manera distift
ta a diferentes . ambients, pede existir una variabilidad considerable en un prograni
de prueba gen mética. Esunfictor de complicacién que debe reconocerse y utili%al'
Puede ser de geyran utilifad wando se desean obtener ganancias maximas en ambiente
especificos, pe=ro dichainteaceion puede transformarse en una enorme barrera cuand )
se tratan de obootener |{pas le amplia adaptacién apropiadas para varios ambientes dis

tintos.
La interac=cién genﬂtlpo -ambiente puede expresarse simbolicamente mediante

extensién del ® modelo e elaciona el rendimiento fenotipico con los efectos genéllc
y ambiental. HIE] made) s¢ expresa como:

F=G+A4+ GA

donde

= yajorfenotipico

efect genttico

efecyantiental

— efecycanado por la interaccidn genotipo-ambiente

Il

RS-
I

Lainica = forma detxplicar el efecto de la interaccién GA es realizar pruebas gen
ticas en mds @e up anfient. Cuando las pruebas se efectian en una localidad, el (¢ .
mino interacc—ign se olte en el efecto genético (G). Si existe una interaccion GA
apreciable, loe anteriotiere dos consecuencias importantes:

1. La heeredabilitd puede sobrestimarse. La formula apropiada para la hereda
bilids=id ent serdo estricto cuando las prucbas se realizan en localidades multls

ples es:
2 2
h? = Ya %4
2 2 2 2
gy oyt oNya +OGE + OF
dondHe:
0%, = variaA ciusada por la interaccion genotipo-ambiente y otros compos

nentess de wariiza como se definieron en las primeras secciones de este capitulo.
Sin s emba.rgien presencia de la interaccién GA y con informacion de un
solo  ambien se tiene que:
2 9.2
(04 + 0GE")
of +'0fa + 0%g + of

T Los ¢ onnentes de varianza para la vacianza gendticn aditivi y la interac:

cion G se dfunden y no pueden separarse cunido las progbas se efeciian
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en una sola localidad. Esto resultard en una sobrestimacién de ganancia a par-
tir de la seleccidn cuando el material mejorado se plante en un ambiente dife-
rente al de la prueba.

2. Pueden utilizarse genotipos subGptimos en ambientes que difieren del ambiente
de prueba si la interaccién GA causa cambios en el crecimiento. Esto es por-
que los genotipos elegidos como los mejores en el ambiente de prueba no son
los mejores para utilizarse en otros ambientes. El resultado final serd menos
ganancia genética en el ambiente distinto al de la prueba.

Debido a la posible presencia de la interaccién GA, siempre es aconsejable, y al-
jiunas veces obligatorio, que las prucbas genéticas se efectden en ambientes miiltiples.
lL.os ambientes pueden consistir en diferentes localidades, diferentes afios o diferentes
(ratamientos de manejo o prepracidén del sitio.

Para reducir la interaccion genotlpo-amblente se han empleado dos métodos en
los programas de mejoramiento genetlco Una alternativa es estratificar dreas dentro
(¢ una regién bajo mejoramiento genético en subregiones con condiciones ambientales
similares. Las semejanzas pueden determinarse a partir de factores macroambientales
vomo regimenes de temperatura, provincias fisiogrdficas o suelos, o bien pueden indi-
cirse a través de la experiencia y rendimiento de los genotipos mismos. Luego, se efec-
(tian diferentes programas de mejoramiento genético para cada subregion.

La estratificacién de los ambientes puede ser ttil cuando los programas de mejora-
Imiento genético abarcan grandes dreas, pero es inadecuada cuando las subregiones se
vuelven demasiado pequenas. Igualmente, dicho método no es eficaz en el caso de fac-
tores ambientales impredecibles, tales como grandes cambios climdticos de un afio a
olro. Asf, los genetistas forestales suelen enfrentarse a una interaccién GA significati-
v dentro de las subregiones.

Una segunda alternativa es seleccionar genotipos que den buenos resultados y que
muestren poca interaccion en una amplia variedad de condiciones ambientales. Esta
ilternativa ha recibido mucha atencién por parte de los genetistas en afios recientes,
y 8¢ han desarrollado varios métodos estadisticos diferentes para estimar la adaptabili-
(ad ral (estabilidad) (Finlay y Wilkinson, 1963; Eberhardt y Russell, 1966), los
cliles se han utilizado en programas de mejoramiento genético forestal. Por ejemplo,
Morgenstern y Teich (1969) utilizaron pardmetros de estabilidad genotipica en una in-
yvestigacion de la interaccidn genotipo-ambiente en procedencias de pino *‘jack’’. Los
pardmetros de estabilidad pueden utilizarse con frecuencia en conjunto con la estratifi-
cacion ambiental para reducir las interacciones genotipo-ambiente dentro de las subre-
plones,

No se hard aqui intento alguno por describir los aspectos estadisticos de las inte-
theciones GA, Los métodos estadisticos apropiados para analizar experimentos efec-
tundos en localidades mltiples son una extension de los métodos dados en la seccién
anterior y pueden encontrarse en el trabajo de Cochran y Cox (1950). La discusion
subsecuente de las interacciones G se centrard en el efecto general de éstas sobre las
actividades de manejo del bosque y del mejoramiento gendtico forestal. gl
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Efectos de la interaccion G4

Para la mayoria de los programas de mejoramiento genético forestal a gran escala, @
principal objetivo es desarrollar lineas de drboles ampliamente adaptadas que puedail
utilizarse en muchos ambientes. Esto requiere genotipos que den buenos rendimiento
en diferentes ambientes. Cuando se ignora la interaccién GA, pueden producirse graii
des pérdidas de produccién en la dasonomia operativa. Las pérdidas pueden ser de do) _’
tipos: muerte y crecimiento o calidad reducidos. La primera se reconoce facilmente
pero suele requerirse una observacion detallada para estimar la importancia de los liltl‘
mos. Debe subrayarse que los genotipos pueden interactuar para determinar caracle
risticas tanto de crecimiento como de calidad. Los aspectos cualitativos reciben a veces
poca atencién, pero en algunos casos pueden interactuar mds que las caracterfsticay
de crecimiento. ¢ i

Existen muchas causas de interaccién, pero en general se estd de acuerdqQ en qué
la mayorfa estdn mds estrechamente relacionadas con factores eddficos que con factore
climéticos (Shelbourne, 1972; Goddard, 1977), a menos que se estén considerando dred ]
geogréficas muy pequeiias o bien donde las variables climiticas cambian apreciables
mente a cortas distancias, como en un terreno montafoso. Grandes diferencias genéticay
o ambientales no siempre dan como resultado una interaccién genotipo-ambiente. Por
ejemplo, no se encontré ninguna interaccién en el crecimiento en altura durante 3 afio
ni en la resistencia a la roya fusiforme en el pino ‘‘slash” (Squillace, 1969), mientray
que Wright (1973) encontré que los efectos genéticos y de sitio eran mayores que li
interaccién genotipo-sitio en procedencias de 8 a 12 aiios de edad y en pruebas de pros
genie de 11 especies de drboles forestales en el norte de la region central de Estados

Unidos.

Interaccion especie-procedencia

Muchos ejemplos del efecto de interaccidn que causa pérdidas de crecimiento y calidad
en especies y procedencias han sido citados por Binet (1963), King (1965) y otros,
Gran parte del trabajo genético en dasonomia se ha relacionado con la determinaqidn ;
de las interacciones generales genotipo-ambiente, y podrfan escribirse varios libros §0-
bre los resultados, mostrando la amplia adaptabilidad de algunas fuentes de semilli
y las condiciones ambientales especificas necesarias para otras (Suassuna, 1977). Un
ejemplo cldsico del efecto de interaccién a nivel de poblacién fue dado por Fuentes
(1971), quien colecté semillas de pino ‘“‘loblolly’” en sitios hiimedos y secos, las sem:
bré y nuevamente planté las pldntulas resultantes en ambas condiciones. Encontrd uni
marcada interacci6n para las caracteristicas de didmetro y altura del drbol entre el sitio
de plantacién y la fuente de semilla.

La determinaci6n de las condiciones ambientales a las cuales una fuente de semilla
estd adaptada es el primer paso esencial para que un progrima forestal tenga éxito,
La identificacién de una linea adaptada al drea de prueba no resuelve por completa
el problema, puesto que existe todavia el viesgo de plantar fuera de sitto o medida que
el programa forestal se amplfa parn inelute diferenten sitton, Gran parte de T importan:

i ik i o SR EPP—
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tia de la interaccién genotipo-ambiente a nivel de especie o de procedencia dentro de
lina especie se ha mencionado ya en las primeras explicaciones sobre la procedencia
y fuente de semilla, por lo que no se repetird aqui. Sin embargo, es absolutamente
Necesario estimar la adaptabilidad y posible interaccion de cualquier especie o proce-
dencia en los ambientes en los cuales crecerd.

Interaccion familia y clon-ambiente

lla interaccién familia o clon-ambiente estd bien documentada para varias especies.
Burdon (1971) encontré en P. radiata una interaccion clon-sitio muy notable para las
siguientes caracteristicas: frecuencia de amontonamiento de ramas, curvatura del fuste y
vigor del drbol. Esto reflejé principalmente la incapacidad de ciertos clones para dar
buenos rendimientos en suelos con bajo contenido de fésforo. El riesgo de utilizar in-
iscriminadamente familias de P. radiata en la dasonomia productiva ha sido ilustrado
por Fielding (1968), con base en los resultados de sus investigaciones que mostraron
¢l fracaso de la progenie de uno de los progenitores probada en sitios secos, pero un
buen rendimiento de la misma progenie en buenos sitios. Para la misma especie, Pede-
rick (1972) encontré que una de 28 familias mostraba mucha mds interaccién en las
caracteristicas de supervivencia y crecimiento que las otras. No se detect6 interaccion
ulguna en las progenies de los pinos “‘slash’’ y ¢“loblolly’’ entre la resistencia a la roya
fusiforme y la localizacion de la prueba, pero si se encontré una marcada interaccién
para la forma de la copa (Kraus, 1970). En un drea geografica mds grande que abarca
¢l drea donde Kraus trabajé, Powers y Zobel (1978) encontraron una interaccién a ni-
vel de familia con la resistencia a la roya.

Es evidente que la respuesta genotipo-ambiente es dificil de estimar. Puede haber
lina interaccién significativa para el crecimiento y ninguna para la forma; o bien, pue-
e haber una para la adaptabilidad y otra poco importante para el crecimiento cuando
¢l drbol sobrevive. Por ejemplo, un genotipo ocasional de la fuente de pino ‘‘loblolly’’
mds meridional de Florida sobrevive y crece muy bien bajo condiciones severas de
sequia en Texas, mientras que la supervivencia total de las familias de esa fuente es
s0lo del 5 al 10% de aquélla de las familias locales de este tltimo estado. Los drboles
de la fuente de Florida que sobreviven bajo las condiciones de Texas crecen mds rapi-
damente que la raza local de este estado, manteniendo asf el mismo patrén de creci-
miento relativo que muestran cuando ambas fuentes se plantan en Florida.

Los problemas a los que se enfrenta el forestal se complican cuando existe interac-
cién genotipo-ambiente tanto en el hospedero como en la plaga, como la que ocurre
con la resistencia a la roya fusiforme en los pinos ‘slash’’ y ‘‘loblolly’’. Se sabe que
existe variacion genética tanto en la roya como en el pino hospedero y que ambas inte-
tuetdan con el ambiente. Se ha encontrado que familias seleccionadas de pino *‘slash’’
muestran buenos rendimientos de crecimiento a lo largo de una amplia drea geografi-
e Hnouna seceion de esa drea, los drboles probados pueden mostrar una buena resis-
tencin n ln roya fusiforme, pero pueden ser bastante susceptibles a esta enfermedad
en ot localidad . Algunas familing seleceionadas de pino “loblolly®’ responden de la

misma maners que ol pino Uelash en Lo que se reflore a lan carnctervtions de ereci-

i il
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miento y resistencia a la enfermedad, pero otras parecen ser resistentes dondequiera
que crezca la especie. Parece ser que es evidente una interaccién genotipo-enfermedad
en el pino ‘‘loblolly”’. :

Algunas caracteristicas como el peso especifico de la madera no muestran mucha
interaccién genotipo-ambiente ni a nivel de familia ni a nivel individual. Con frecuencia, los
valores promedio cambian drasticamente con el ambiente, pero los genotipos indivi-
duales con peso especifico alto o bajo mantienen su posicién relativa sin importar el
promedio. Los cambios de peso especifico de la madera causados por diferencias
ambientales son evidentes en el caso del pino ‘loblolly’’, pero dichos cambios son
pequefios y el comportamiento por familias es esencialmente constante (Chuntanaparb,
1973). Sin embargo, las propiedades de la madera en familias de otras especies son
mucho menos estables que las de los pinos del sur cuando aquéllas se plantan en un
ambiente exético. Aunque especies como P. caribaea de Honduras presentan en gene-
ral una madera notablemente alterada cuando crecen en diferentes ambientes, no todos
los individuos responden de la misma manera a las condiciones cambiantes. Esta dife-
rencia de interaccién permitird desarrollar drboles de esta especie que tengan madera
aprovechable, destinados a aquellos sitios donde la mayoria de los drboles generan un
producto de poco valor.

Interaccién y manejo del bosque

El hombre cambia drasticamente el ambiente cuando se utilizan métodos intensivos de
manejo del bosque. Con frecuencia se pasa por alto el hecho de que el nuevo ambiente
puede no ser adecuado para el tipo de drboles que crecieron en el sitio original. Sin
embargo, de mayor interés es el hecho de que el nuevo ambiente del sitio mejorado

puede no ser el adecuado para el material mejorado que se desarrollo para cultivarlo

en el sitio no mejorado.

La fertilizacién afecta considerablemente el ambiente y se sabe mds acerca de la
interaccién genotipo-fertilizante que de cualquier otra interaccién de manejo (Goddard
y colaboradores, 1975; Matziris y Zobel, 1976; Roberds y colaboradores, 1976). En
general, no existen interacciones cuando los fertilizantes se aplican a tasas nominales,
pero el que ocurra una reaccién dependerd bastante de la especie y de la familia. El

pino ‘‘slash’’ parece tener una mayor interaccion genotipo-fertilizante que el pino ““los =

blolly”’ (Goddard y colaboradores, 1975). La interacci6n parece ser mayor en la ferti-
lizacién con nitrégeno que con fésforo, pero se han descrito interacciones definidas
fésforo-familia en los pinos “‘slash’’ y “‘radiata’” (Shelbourne, 1972; Jahromi y colas
boradores, 1976). Burdon (1971) encontré que la mayoria de las interacciones clon-
sitio para el vigor en P. radiata surgen de diferencias clonales en la capacidad para
tolerar las bajas cantidades de fésforo disponible, y que es mds probable que la fertilis
dad del suelo, en vez del clima, explique el efecto de sitio.

Originalmente se supuso que podrfa ser necesario desarrollar huertos semilleros espes

ciales con clones particularmente sensibles a la fertilizacion y otros con genotipos miy

adecuados para mantenerlos sin fertilizacion. Para determinar b validez de enta supo:
sicion, ve fertilizaron trow de law wels repeticiones de cada unn de las primeray proebis

R i e — T T e

Interaccién genotipo-ambiente 297

de progenie efectuadas en la N. C. State University-Industry Tree Improvement Coope-
rative. Los resultados obtenidos 8 aflos después de establecer la prueba mostraron que
la mayoria de los clones que fueron los mejores con fertilizacion también fueron supe-
riores cuando se cultivaron sin nutrientes complementarios. La principal diferencia fue
que los clones de crecimiento mas deficiente respondieron un poco mas a los fertilizan-
tes que los que crecieron mds rdpido sin estos compuestos. Sin embargo, las tasas de
crecimiento no cambiaron.

Parece haber una interaccion considerable con los diferentes genotipos de latifo-
liadas, pero es dificil de clasificar. El crecimiento de latifoliadas plantadas sin fertili-
zacion (excepto en los mejores sitios) es por lo general tan bajo que la diferenciacion
de familias carece esencialmente de sentido. En sitios demasiado estériles para ser con-
siderados normalmente adecuados para la siembra de latifoliadas en el sur de los Esta-
dos Unidos, una familia ocasional crecerd bastante bien cuando es fertilizada, mientras
que la mayoria de las demds familias mostraran tasas de crecimiento totalmente inacep-
tables. /

Un drea que requiere estudio intensivo es la interaccion de los genotipos con la
preparacion, cultivo o, en las regiones tropicales, limpieza del sitio. Los resultados
obtenidos indican que a medida que aumenta la intensidad de preparacién del sitio y
los métodos de cultivo, existe una mayor incidencia de la roya fusiforme en los pinos
“‘slash’’ y ‘“loblolly’’ (Miller, 1977). Sin embargo, no se sabe con certeza si existe
alguna interaccidn entre el crecimiento inherentemente rdpido del drbol y la infeccion
por la roya fusiforme. La experiencia sefiala que las interacciones existentes entre el
crecimiento del drbol y la intensidad de preparacion del sitio son mayores con las lati-
foliadas que con los pinos, pero esto no ha sido cuantificado.

La experiencia obtenida en 4,000 acres de pruebas genéticas con pinos del sur mues-
{ra que la preparacion moderada del sitio y el mantenimiento de la prueba no cambian
los comportamientos relativos de la familia. Este descubrimiento ha dado como resul-
tado el cuidado intensivo de las pruebas genéticas, de modo que pueden obtenerse esti-
maciones confiables del rendimiento a nivel de familia varios afios antes que en el casc
donde no se aplica dicho cuidado intensivo.

Una de las mayores necesidades del manejo: operativo del bosque, es determinar
la magnitud de la interaccion de familias genéticamente mejoradas con la preparacion
0 el cultivo del sitio, o ambos. Cuando se utiliza la preparacién intensiva del sitio,
va seguida de cultivo, y especialmente cuando se practica también la fertilizacion, el
potencial para que se produzcan interacciones importantes aumenta considerablemen-
t¢, Dichas pruebas son complejas y costosas, pero los efectos de la interaccion pueden
§er tan importantes que es necesario hacer un mayor esfuerzo para determinar su pre-
sencia,

Quiza el error mas grave cometido en el manejo del bosque sea ignorar la interac-
¢lon genotipo-ambiente. Por ejemplo, no tiene sentido plantar un genotipo que no res-

ponde a la fertilizacion en una plantacién donde ésta es un procedimiento estindar. Es
cconomicamente injustificable plantar una familia en un terreno que se ha preparado
intensivamente si ésta no responde favorablemente, En términos mids generales, cuan-
o we entablecen plantaciones exdtican ex absolutamente necesario utilizar especies o
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procedencias dentro de la especie que sean adecuadas para el nuevo ambiente. Ignon
el efecto potencial de la interaccién genotipo-ambiente suele significar crear un desi
tre en el manejo operativo del bosque.
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