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ESTIMACION DE LA VARIANZA AMBIENTAL INTRAPARCELAR EN
EL DISENO I DE CAROLINA DEL NORTE

ESTIMATION OF THE WITHIN PLOT ENVIRONMENTAL VARIANCE IN THE DESIGN I OF
NORTH CAROLINA

Jaime Sahagiin Castellanos'

RESUMEN

La variacién de origen ambiental que se produce
entre las plantas de una misma parcela es de impor-
tancia tedrica y aplicada en el mejoramiento genético
de los cultivos. El problema de contar con un estima-
dor de la varianza asociada a este tipo de variabilidad
no ha sido totalmente resuelto puesto que de los esti-
madores existentes unos se basan en materiales gené-
ticos y/o condiciones diferentes de las que se tienen
en un programa de mejoramiento particular, en tanto
que otros que si bien no adolecen de este problema
no han sido caracterizados en términos de sus bonda-
des como estimadores. En este estudio, utilizando el
disefio I de Carolina del Norte, mediante la solucién
de un sistema de ecuaciones entre cuadrados medios
y sus valores esperados, éstos en términos de va-
rianzas aditiva, de dominancia y de variacién inter e
intraparcelar, se identific6 un estimador de la va-
rianza ambiental intraparcelar que no tiene los pro-
blemas antes mencionados. Adicionalmente, se deter-
miné la varianza de este estimador y la manera de
estimarla.
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SUMMARY

The environmental variation within plots is of
theoretical and applied importance in plant breeding.
So far, a fully satisfactory estimator of the corre-
sponding variance has not yet been developed; among
the existing estimators whereas some are based on
genetic materials and/or conditions different from
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those of real interest in a particular plant breeding
program, others which do not have these problems
have not been characterized in terms of their
goodness as estimators. In this study, for the design
1, the solution of the equations between mean squares
and their expected values, when these are expressed
only in terms of the additive, dominance, and
environmental between and within plots variance, an
estimator was identified which does not have the
difficulties previously mentioned. In addition, the
variance of the new estimator and a formula to
estimate it were determined.
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Genetic variance, heritability, response to selec-
tion, expected mean squares, design I, components of
genetic variance, Zea mays L.

INTRODUCCION

Los disefios de apareamiento de Carolina
del Norte (Comstock y Robinson, 1948,
1952) han sido frecuentemente utilizados pa-
ra la estimacién de componentes de varianza
genéticas. Estas estimaciones, a su vez, son
necesarias para estimar la heredabilidad e
inclusive la respuesta que se esperaria para
cada una de diversas metodologfas de selec-
cién. Sin embargo, si bien las estimaciones
de las componentes de varianzas genéticas
son necesarias, no son suficientes. Estima-
ciones de diversos componentes de varianza
ambiental y aun de la interaccién entre ge-
notipos y ambientes, dependiendo de la es-
trategia de seleccion que se utilice, también
pueden ser requeridas.
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En el caso de maiz (Zea mays L.), el
disefio I de Carolina del Norte ha sido fre-
cuentemente utilizado para estimar compo-
nentes de varianza genéticas con el fin de
contribuir a la determinacién del valor
genotécnico de diversas poblaciones.
Comstock y Robinson (1948, 1952), sin
embargo, no describieron un procedimiento
para estimar la varianza ambiental intra-
parcelar (o). Esta componente de varianza
es una pieza de informacién que ademds de
constituir una medida de la magnitud de la
variacién ambiental, no deseada, en el inte-
rior de la parcela (de naturaleza similar a la
del error experimental), puede ser utilizada
en las férmulas de prediccién de la parte de
la respuesta a la seleccién combinada debida
a la seleccién de individuos dentro de fami-
lias seleccionadas (Mdrquez, 1985; Fehr,
1987).

Si bien Comstock y Robinson (1948,
1952) no se ocuparon de la estimacién de la
varianza ambiental intraparcelar, otros auto-
res si lo han hecho. Entre las formas que se
han sugerido para estimarla se encuentra el
uso de informacién producida al evaluar va-
rios individuos de un mismo genotipo (una
linea pura o un hibrido formado por dos
lfneas puras, por ejemplo) desarrollados en
una misma unidad experimental; la varianza
calculada para estos individuos es un esti-
mador de la varianza ambiental intraparcelar
(Falconer, 1989). Este procedimiento pre-
senta al menos dos desventajas: En primer
lugar, demanda de parcelas experimentales
adicionales cuando el material genético de
interés no es homogéneo y, segundo, la va-
riacién ambiental reflejada por el genotipo
homogéneo no necesariamente es la que re-
flejarfa el material genético en estudio
(Adams y Shank, 1959). Bridges y Knapp
(1987), por su parte, simplemente asignan a
o el valor de 1/6 del valor de la varianza
del error intraparcelar. Desde luego, o3 es
un pardmetro que depende de un conjunto
de condiciones propias de la situacién en
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turno, ignorar esto puede ser riesgoso. Al
parecer, no es necesario afrontar estos pro-
blemas cuando de la poblacién de interés se
realizan cruzamientos de acuerdo con el di-
seiio I que se evaldan en experimentos de
campo y se toman datos individuales.

La proposicién anterior se basa en el ra-
zonamiento siguiente: Pongamos como mar-
co de referencia la evaluacién de familias
formadas de acuerdo con el disefio I de Ca-
rolina de Norte en un experimento en blo-
ques al azar. Con datos indivuales, el andli-
sis.de varianza, exceptuando bloques, tendrd

- cuatro fuentes de variacién ("machos",

"hembras dentro de machos”, "error inter-
parcelar” y "error intraparcelar”), en tanto
que las componentes de varianza que se po-
drian identificar en un primer anilisis son
cinco (la de "machos", "hembras dentro de
machos", “error interparcelar”, "error am-
biental intraparcelar” y la de origen genético
entre los miembros de cada familia). En
ausencia de epistasis, sin embargo, las tres
componentes de varianza de tipo genético se
pueden reducir a s6lo dos (varianza aditiva
y varianza de dominancia). Asf, en térmi-
nos del método usual para producir estima-
dores de componentes de varianza, se genera
un sistema de cuatro ecuaciones y cuatro
incégnitas que debe admitir una solucién
tnica: Un estimador para cada componente
de varianza.

Suponiendo que la ldgica anterior es
correcta, este estudio se realizé con el fin
principalmente de generar y caracterizar un
estimador de la varianza ambiental intrapar-
celar con base en s6lo la informacién que se
produce al evaluar en un experimento de
campo las familias formadas segtin el disefio
I de Carolina del Norte.

MARCO TEORICO Y RESULTADOS

Comstock y Robinson (1948) describieron
la formacién de las familias que, segin el
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disefio I de Carolina del Norte son necesa-
rias para estudiar la estructura de variabili-
dad genética de una poblacién. Este proce-
dimiento y su teorfa se describen brevemen-
te a continuacién. En forma independiente
se realizan dos muestreos al azar; una mues-
tra se formard por m machos y la otra por
mf hembras. El esquema de apareamiento
indica que cada macho se aparee con una
submuestra exclusiva de f hembras, lo cual
genera m familias de medios hermanos
(MH) y f familias de hermanos completos
(HC) para cada macho. Si las mf progenies
se evalian en un experimento en bloques al
azar, la explicacion de la observacién
correspondiente al individuo 1, hijo de la
hembra j del macho i en la repeticién k
(Yjj) se puede hacer en la forma

Yiu —M+M1+FG)+Rk+E,jk+nijkl

(M

en donde los subindices i, j, k y 1 corren de
1 am, f, ryn, respectivamente. x es la me-
dia general y R, es el efecto de la k-ésima
repeticion. Fj; y M; son el efecto de la
hembra j del macho i y de éste. B y » il
son términos aleatorios asociados con la va-
riacién entre y dentro de parcelas, respecti-
vamente. A excepcion de u, todos los tér-
minos del lado derecho del modelo son con-
siderados como variables aleatorias indepen-
dientes que siguen una distribucién normal
con media cero. Las varianzas de M Fi(')’
E(uk) y® ukl se denotardn por am9 oflm’ oY
o2, respectivamente.

El modelo de poblacién a que se hard re-
ferencia en este estudio serd el de una po-
blacién grande de individuos diploides que
se reproducen por apareamiento aleatorio,
con comportamiento meidtico normal, dos
alelos por locus, ausencia de epistasis,
ausencia de ligamiento o, si lo hubiera, con
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equilibrio en sus fases de repulsién y de
acoplamiento (Comstock y Robinson, 1948).

Por la naturaleza del disefio, las progenies
de cada macho, en conjunto, constituyen una
familia de MH mientras que cada cruza ge-
nera una familia de HC. Ademds, la cova-
rianza de medios hermanos [COV(MH)] y la
de hermanos completos [COV(HC)] son
segiin Mdrquez (1985) de la forma

COV(MH) = o2 = (1/4) o2 V)
COV(HC) = 62 + 0%, = (1/2) o2 +
(1/4)a} 3)

en donde o2 y o son la varianza aditiva y
de dominancia, respectivamente.

De acuerdo con los cuadrados medios y
con sus respectivos valores esperados
(Cuadro 1), el método de momentos para
estimar componentes de varianza en el

disefio I produce los estimadores o2, o2,

2 2.
oflm YOu

o2 = CM(W),

52 - _CM(E)-CM(W)
n

;2 _ CM(F/M)-CM(E)
fim = m

A, CM(M)-CM(E/M)
- mf

Q
3

’

respectivamente. Relacionando las dos dlti-
mas de estas expresiones con los resultados
(2) y (3), se obtiene que
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Cuadro 1. Informacién general para la estimacién de componentes de varianza genéticas en el

diseifio I.
Fuentes de Grados de Cuadrados Esperanzas de cuadrados medios
variacién libertad medios
Repeticiones r-1
Machos (M) m-1 CMM) o2 + no? + mo?,, + mfo?
Hembras (F)/M m(f-1) CM(F/M) o + no? + moa?,,
Error interparcelar (mf-1)(r-1) CM(E) 0% + na?
Errror intraparcelar mfr(n-1) CM(W) oy
Total mfm-1

los estimadores de los componentes de
varianza genética son

ok =40y ®)
y
of =4 [olmor] ©6)

Hasta este punto, el problema de estimar
o4 no ha sido explicitamente resuelto, toda
vez que, de acuerdo con lo que se muestra
en la primera de las cuatro ecuaciones en
(4),lo que se tiene es un estimador de 0% y
no de sus partes: 0% Y 03 (varianza gené-
tica y varianza ambiental intraparcelar). Con
el fin de resolver este problema a continua-
cién se considerardn los resultados siguien-
tes, generados de las expresiones (2) y (3):

oa = (1/4) o} ©)
y
Otm = (1/4)(0} + o). ()

Ahora bien, es claro que sélo las familias
generadas por las cruzas que involucran al
menos un progenitor heterocigético, son
heterogéneas genéticamente. Por otra parte,
en una poblacién con apareamiento aleatorio
con frecuencias génicasdepyqparaByb,
respectivamente, las frecuencias de las cru-
zas BBxBb, Bbxbb y BbxBb serédn de 4p’q,
4pq® y (2pq)?, respectivamente. Asf, si los
valores genotfpicos asociados a BB, Bb y bb
se denotan con a, d, y -a, respectivamente,
la varianza dentro de familias tiene, en
principio, la expresién

0de = 4p°q [a%/2 + d¥2-((1/2)(a+4d))?] +
(2pa)’[(1/2)a® + (1/2)d? -
((1/2)(@))3] + 4pq’[d®/2+ a%/2 -
((1/2)(d-2))%]

= (2p°q - P’ + 2p¢’ - pq’ + 2(pQ)”)
a? + 2pq° - 2p°q) ad + (2p’q -
p’q + 2pq’ - pq® + 2(p9)” - (qp)?)
d. ®

Si a los términos del lado derecho de esta
ecuacién se les designa, en el orden en que
aparecen, con las letras A, B y C resulta que
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A = (2p’q-p’q + 2 pq’ + 2(pg)))a’
= (’q + pq’ + 2(p9)")’

= pq &, )
B = (2pq® - 2p’q)ad

= 2pq(q-p)ad (10)
y
C = (2pq - p’q + 2pq° 2- pq’ + 2(p)* -

(pg)H)d?

= (P°q + p ¢ + (pg))d?

= pq(p® + q* + 3pq - 2pg)d®

= pq(q -p)* d> + (3/4)(2pqd)>. (11)

Asi, substituyendo los resultados (9)-(11)
en (8), sucede que de acuerdo con las expre-
siones para 03 y o3 (Falconer, 1989):

o%c = pga’ + 2pq(q - p)ad + pq(q - p)*d>
+ (3/4)(2pqd)?

= pq(a’ + 2(q - pad + (q - p)’d?)
+ (3/4)(2pqd)?

= pqla + (q - p)d]* + (3/4)(2pqd)*
= (1/2) o1 + (3/4) 0. (12)
De acuerdo con los resultados (6), (7) y
(12), para el disefio I el sistema de ecuacio-

nes de cuadrados medios con sus valores es-
perados (Cuadro 1) adquiere la forma

m

1 rnf 3 m. ,
(7+-—4.—+4—)0%+(2+T)06+
odg + no? = CM(M)

1 m 3 m
(§+-T)oﬁ+(—4+—z)o%+ov2m+no';’
= CM(F/M)

(%)0§+(%)a§+a&,5 no? = CM(E)

(%) o} + (%)cr,zJ + odz = CM(W)
(13)
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Estimacién de Componentes de Varianza
Genética y Ambiental

En términos matriciales, las ecuaciones en
(13) se pueden expresar como AV = C. La
matriz de coeficientes de los componentes
de varianza A, tiene su inversa A’ de la
forma

4 4 0 0
Al = 1 -4 4(1+f) -4f O
frn 1 -1-3f 3f mf |,
0 0 f -rf |

V es el vector cuyos elementos son o3,
03, 0@ y 02, en tanto que los elementos del
vector C son CM(M), CM(F/M), CM(E) y
CM(W). Asi, la solucién al sistema de
ecuaciones expresado en (13) resulta ser

ol 4 4 o0 o | oM

o2 =El 4 41+f) 4f 0 | CMEM)

oo 1 -1-3f  3f mf | CM(W)

o2 0 0 f «f | CME
L -

Mids explicitamente:

;,2\ = 4CMM) - CM(F/M))/mf
;[2, = 4{-CM(M) + (1+f)CM(F/M) - fCM(E)}/mf

;3".; = {CM(M) - (14+3HCM(F/M) + (3)CM(E) +
(nfr)CM(W)}/tnf

A

o2 = [CM(E) - CM(W)}/n
(14)

Las formas generales de las varianzas de
los estimadores de 0% y o3 las muestran
Hallauer y Miranda (1981) y Becker (1992),
entre otros. Para determinar la varianza del
estimador de 0@y, se considerard, como ya
se menciond, que la variable respuesta sigue
una distribucién normal y que el modelo (1)
es aleatorio. Para un cuadrado medio (CM)
asociado a un modelo de estas caracterfsti-
cas, Kempthorne (1957) indica que su
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varianza [V(CM)] es de la forma

2(E(CM)P
V(CM) = —————

gl

en donde gl representa los grados de libertad
de ese cuadrado medio. Asf, como los cua-
drados medios involucrados en el estimador
de o2 1son independientes,

A, - JAE[CMQMIE , 201+3p2
Viskel = “mprmD) * (P
[E[CM(F/M))? + 1812
(f-Dm (l‘nf)2
[ECME]P , 2[EICMW)IP
mEDG-) mira-1)
(15)

De acuerdo con la teoria para el modelo
bajo andlisis, un estimador de esta varianza
es

+

a2 2 CM 2
\"/ [0\%&] = (mnf)? { [ m(x)l

(1+3f)? [CM(F/M)]2
fm-m+2
9f2[CM(E)]? 2[CM(W)]2
(mf-D(T-D+2 mfr(n-1)+2}
(16)

Evidentemente, partiendo de esta férmula
se puede estimar la desviacién estdndar de
las estimaciones que, a su vez, dan idea de
la precision de éstas.

DISCUSION
_La férmula para el estimador de oy
(ows) en (14), escrita como una combina-
cién lineal de cuadrados medios indepen-
dientes, es muy conveniente desde el punto
de vista de la derivacién de la varianza de
oge. Sin embargo, cuando el fin es estimar
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odg, oug puede escribirse en una forma
mds expedita para fines de cdlculo. Después
de haber derivado la Ec. (14) el autor fue
enterado de que Mdrquez (1985) habfa uti-
lizado un estimador de oy mds compacto
de la forma

0ds = 0% - (1/2)0 - (3/4)0%

)

Considerando las ecuaciones para o3, o2 y
oz en (14) y realizando un poco de dlgebra
se encontrard que el estimador aquf deriva-
do y el mostrado en (17) son el mismo en
realidad. Esto implica, desde luego, que las
propiedades que se discutan para el estima-
dor aquf derivado son las mismas que las
que tiene (17).

El procedimiento aqui utilizado para la
derivacién del estimador del componente de
varianza ambiental intraparcelar, método de
momentos (llamado también de andlisis de
varianza), tiene la particularidad de producir
estimadores insesgados cuando se tienen da-
tos balanceados (Searle, 1971, 1987). Ade-
més, cuando la variable estudiada sigue una
distribucién normal, de entre los estimadores
insesgados, los que produce el método de
momentos son los de varianza mds pequeiia
0, en otros términos, los mds precisos.

La precisién en la estimacién de compo-
nentes de varianza es un aspecto critico en
la teorfa y prdctica del mejoramiento ge-
nético. Usualmente la precisién es baja
(Hallauer y Miranda, 1987). En el disefio I,
la precisién de oy como se puede apreciar
en la Ec. (16), resulta ser directamente pro-
porcional a r, n, f y m. Sin embargo, ganar
precisién mediante incrementosen r, n, fy
m presenta el inconveniente de requerir un
mayor costo y mds trabajo de campo. En
ocasiones, para un experimento ya estable-
cido se opta por hacer muestreo de parcelas
para estimar la varianza intraparcelar total
(Comstock y Robinson, 1948), varianza
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ambiental intraparcelar (Mdrquez, 1985),
etc. Parte de una buena estrategia para
aumentar la precision para una cantidad fija
de recursos, seria la determinacién de la
combinacién de valores de m, n, f y r que
minimizardn la varianza del estimador. Un
enfoque similar ha sido utilizado por
Sprague y Federer (1951) para maximizar la
respuesta a la seleccién. Mdrquez-Sdnchez
y Hallauer (1970) estudiaron la estimacién
de componentes de varianza genéticos en el
disefio I encontrando que para un nimero
fijo de 256 familias al menos ocho hembras
para cada macho deberfan ser utilizadas en
lugar de las cuatro que propusieron
Comstock y Robinson (1948).

Analicemos ahora, dentro del contexto de
esta investigacion, la respuesta a la selec-
cién combinada (en la que después de selec-
cionar entre familias se practica seleccién de
individuos dentro de cada familia selecciona-
da). Para este caso, la respuesta esperada
(Rc) se expresa como la suma de la respues-
ta a la seleccién entre familias Ry y la de
individuos dentro de cada familia selecciona-
da Ry,; es decir, Rc = Ry + Ry, Hallauer y
Miranda, 1981; Mdrquez, 1985; Fehr,
1987). Por ejemplo, si se practica seleccién
entre familias de MH y de las familias selec-
cionadas se siembra una muestra de semilla
y de cada una de estas muestras se hacen
cruzas masivas entre individuos seleccio-
nados, evitando autofecundaciones y cruzas
entre individuos de una misma familia,
resulta que (Mdrquez, 1985):

ky (3/4) o2
Ry =

[ode + 0 - o2]%° (18)
en donde kyy, es la intensidad de selecci6n de
individuos dentro de 62 y 62 son la varianza
genética total y entre familias, respectiva-
mente. Evidentemente, la magnitud de la
respuesta a la seleccion de individuos dentro
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de familias es una funcién inversa de la
magnitud de 0%, como era de esperarse. Lo
mismo ocurre con otros ocho métodos de
seleccién combinada que describe Mdrquez
(1985).

Es claro, una mayor respuesta a la se-
leccién individual ocurrird en la medida en
que oy sea mds pequefia; idealmente debe-
ria ser cero. En este sentido, la eleccién
efectiva de material experimental homogé-
neo es una estrategia que debe producir
mayor éxito en la seleccién. Sin embargo,
o no sélamente refleja la heterogeneidad
del suelo intraparcelar, también es afectada
por las fallas que se cometen por no darle un
mismo ambiente a cada uno de los indivi-
duos dentro de cada parcela (es decir, por
heterogeneidad que se puede presentar en la
profundidad de siembra, en el ataque de pla-
gas y enfermedades, en el control de male-
zas, aplicacién de fertilizantes, etc.) y aun
por problemas de muestreo al representar a
cada familia evaluada y por fallas en las
mediciones. La técnica experimental es pues
de considerable importancia en la magnitud
de o2g vy, de aquf, en la eficiencia de la
seleccién de individuos dentro de familias.

Como en el caso del coeficiente de varia-
cién asociado a la varianza del error expe-
rimental, a nivel intraparcelar también con-
vendria calcular un coeficiente de variacién
con el fin de contar con un indicador de la
calidad de la informacién producida por el
experimento.
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