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RESUMEN

Los modelos espaciales representan nuevas herramientas analiticas disponibles en la evaluacion genética
forestal que ayudan a mejorar la precision en las estimaciones y predicciones genéticas. La
heterogeneidad ambiental dentro del area experimental que no es controlada por los bloques en un disefio
de bloques completos aleatorizados (BCA) genera dependencia espacial de las observaciones registradas
en las unidades experimentales y disminuye la precision en la comparacién de los tratamientos genéticos.
Este trabajo compara los resultados del andlisis del disefio de bloques completos al azar con los del
analisis que incluyen residuos correlacionados espacialmente en la aplicacién de modelos lineales mixtos
en ensayos genéticos. La modelacién de la variacion espacial del diametro de cuello en un ensayo de 201
familias de progenies de polinizacién abierta de Prosopis alba con un proceso separable autorregresivo de
primer orden de residuales mostré ser méas eficiente que el modelo basico de BCA. La interpretacion de
los variogramas de residuales contribuyé a la deteccién de la variacién ambiental alineada en filas y
columnas del ensayo. La inclusion de los efectos fijos y aleatorios en los modelos fue testada mediante la
Prueba de Wald y de Razén de Verosimilitud (LRT) respectivamente. Los componentes de varianza
fueron estimados por Maxima Verosimilitud Restringida (REML) y la solucion de los valores de mejora
predichos usando el Mejor Predictor Lineal Insesgado (BLUP). El analisis espacial mejor6 la precision en
la estimacion de los valores genéticos en 10,13 % con respecto al modelo basico de BCA. Los parametros
genéticos para el modelo base fueron: heredabilidad: 0,1687; varianza aditiva: 0,2669 y ganancias
genéticas de 12,86 % en las primeras veinte familias. Para el modelo espacial fueron: heredabilidad:
0,1858; varianza aditiva: 0,2862 y ganancias genéticas de 14,96 %. La modelacién de los residuos
correlacionados espacialmente permitid controlar la variacion ambiental y mejorar las estimaciones de
parametros  genéticos para un  mejor ordenamiento y  seleccion de  genotipos.
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INTRODUCCION

El  mejoramiento  genético  brinda las
herramientas necesarias para aprovechar la
variabilidad existente en la naturaleza en
beneficio de las necesidades humanas.
Comprende todas aquellas actividades dirigidas
a producir arboles mas deseables en diametro,
altura, volumen, sanidad y calidad de la madera.
Los métodos de mejoramiento se basan en la
existencia de variabilidad genética, que
combinada con una determinada intensidad de
seleccidn, promueven ganancias en
productividad en las futuras generaciones
(Namkoong, 1984). El proceso de mejoramiento
forestal comprende la identificacién de arboles
con fenotipo superior, la evaluacién de su
descendencia en ensayos de progenie para
determinar su  valor genético y el
establecimiento de los genotipos superiores en
huertos para la produccion de semilla (Willan et
al., 1993).

Los métodos de evaluacion y seleccion de
individuos estan relacionados con el disefio del
experimento a campo y con las tecnologias
disponibles para su analisis genético. Los
ensayos de progenie son el medio a través del
cual se evalla el desempefio de los individuos
preseleccionados y el esfuerzo que se ponga en
mejorar la precision de las estimaciones
redundara en beneficio de una evaluacion
genética mas precisa de la poblacion en proceso
de mejora.

Anélisis espacial en experimentos forestales

La seleccion de individuos genéticamente
superiores se realiza en base al mérito genético
que cada uno de ellos tiene y las herramientas
para lograrlo constituyen una parte fundamental
del método que se utilice. Con ellos, se filtra el
efecto ambiental del comportamiento de los
genotipos.

Para incrementar la precision en la comparacion
de los tratamientos genéticos es necesario lograr
condiciones ambientales homogéneas con el
disefio experimental. Para ello, es comin
efectuar el control local mediante el
establecimiento  de  bloques  completos
aleatorizados (Mora Garcés y Ramirez, 2000).
Sin embargo, el elevado nimero de tratamientos
que normalmente incluyen los ensayos
genéticos forestales conspira contra ese
supuesto debido a que el aumento del tamafio de
los bloques disminuye su capacidad para
controlar la wvariacion espacial de las
condiciones del sitio. Ademas, en general estos
ensayos se suelen establecer en terrenos

tipicamente forestales, habitualmente irregulares
y fuertemente heterogéneos (Zas, et al., 2008).
Asi mismo, se ha demostrado que en muchos
ensayos de uniformidad, aplicados en cultivos
agricolas, las observaciones tomadas sobre
parcelas vecinas son mas similares que aquellas
tomadas aleatoriamente, lo cual produce una
correlacion espacial que contradice el supuesto
de independencia de las observaciones para
llevar a cabo el andlisis de la varianza
(Papadakis, 1937 citado por Mora Garcés y
Ramirez, 2000).

Cuando esta heterogeneidad se refleja en la
variable dependiente, los datos presentan
autocorrelacion espacial que supone la violacién
del requisito de independencia de los analisis
estadisticos convencionales (Zas, et al., 2008).
Esto conduce a la reduccién de la capacidad de
los andlisis para identificar variaciones
genéticas y la precision en las estimaciones de
valores genéticos (Costa e Silva et al., 2001).
Ademas, el problema con el disefio “a priori” es
que la variacion ambiental suele ser
desconocida previamente a la realizacion del
ensayo hecho que hace dificil sino imposible la
eleccién de un disefio 6ptimo. (Fu et al., 1999,
citado por Cappa, 2007). Por ello, se proponen
nuevos  aprovechamientos  analiticos “a
posteriori”, englobados bajo el nombre de
Modelos espaciales (Fu et al., 1999, citado por
Cappa, 2011). Los modelos espaciales
representan nuevas herramientas analiticas
disponibles en la evaluacién genética forestal
que ayudan a mejorar la precision en las
estimaciones y predicciones genéticas, y segln
algunos autores, debe convertirse en una rutina
cuando la disposicion espacial de los arboles
puede ser determinada (Dutkowski et al. 2006).
La variabilidad del sitio en los ensayos de
campo puede ser espacialmente continua,
reflejando patrones similares en el suelo
subyacente y  efectos  micro-climaticos;
discontinua, reflejando efectos de cultivo y de
medicidn; o aleatoria debida a la heterogeneidad
micro-ambiental (Dutkowski et al., 2002). La
asociacion  espacial ~ positiva  (gradiente
ambiental) o negativa (competencia) entre las
observaciones (Apiolaza, 2006) induce a una
posible asociacion entre unidades
experimentales vecinas que contradice el
supuesto de independencia de los registros.

Se sugirieron varios enfoques analiticos que
toman en cuenta la variacién del sitio y mejoran
la estimacion de los efectos de los tratamientos
en los ensayos de campo (Dutkowski et al.,
2002). Entre los antecedentes de estos métodos
se cuenta el modelo propuesto por Papadakis en
1937 que efectia una correcciobn por una



covarianza que utiliza los residuos o los

rendimientos de las unidades experimentales

(Mora Garcés y Ramirez, 2000). Los andlisis

que asumen la existencia de una estructura de

covarianza residual préxima a la estructura de

covarianza real de los datos conducirdn a

mejorar la eficiencia y precision en la

estimacién de los efectos de los tratamientos

(Costa e Silva et al., 2001). Gilmour et al.,

(1997) proponen un modelo autorregresivo de

primer orden de residuales que asume

separabilidad.

Los objetivos de este trabajo son:

- Evaluar el ensayo de progenies de Prosopis
alba en diametro de cuello.

- ldentificar patrones espaciales.

- Comparar el modelo de Bloques completos
con los modelos espaciales.

- Modelar los residuos  espacialmente
correlacionados.

- Estimar componentes de varianza y predecir
valores de mejora y ganancias genéticas.

MATERIALES Y METODOS

Material

El material genético corresponde a un ensayo
constituido por 175 familias de progenies de
polinizacién abierta de ejemplares
seleccionados por su superioridad en forma y
vigor en poblaciones naturales de Prosopis alba
provenientes de la Region Chaquefia,
establecido en la localidad de Presidencia de la
Plaza, Chaco, Argentina.

Area de estudio

La localidad de Presidencia de la Plaza se
encuentra en la zona ganadera del centro este de
Chaco, Argentina. Tiene suelos de material
arcilloso, limoso lacustres. El clima es
subtropical con estacién seca marcada con
temperatura media del mes de julio de 16°C y
enero de 27°C. Las precipitaciones varian entre
800-1100 mm anuales y la evapotranspiracién
potencial anual es 110 mm. Los vientos
predominantes son del cuadrante norte, noreste,
sudeste, sur y suroeste (Frencia et al., 2009)

Disefio experimental

Los ensayos fueron establecidos en el afio 2008
mediante un disefio experimental de bloques
completos al azar con tres repeticiones, parcelas
de éarbol Unico, bordura perimetral simple y
marco de plantacién de 4 m x 4m.

Este trabajo se abordd en dos etapas:

Por un lado, se realiz6 el estudio de los
residuales del diametro de cuello para
identificar patrones espaciales en el ensayo. Esta
etapa sirve de diagndstico y permite detectar
problemas ambientales, de competencia o
variaciones por la forma de tomar los datos a
campo. Este andlisis se realiza mediante: i)
Gréficos de residuales distribuidos en forma
espacial en dos dimensiones donde la intensidad
del color representa la magnitud de los
residuales (Cappa, 2012), ii) Andlisis de la
media o mediana (mas robusta al distinto
nimero de observaciones dentro de filas y
columnas) de los residuales a través de las filas
y columnas y iii) Variogramas (Cappa, 2012)
que pueden sugerir algin patron en filas y
columnas.

Por otro lado, se realiz6 el ajuste de modelos
espaciales del diametro de cuello utilizando
métodos analiticos que se describen a
continuacion.

Analisis Estadistico

El rasgo evaluado fue el didmetro de cuello,
medido al segundo afio de implantacion. El
analisis estadistico de los datos se realiz6 segun
un Modelo Lineal Mixto espacial familiar de
individuos, con estructura autorregresiva de los
errores, y que tiene la siguiente forma:

y=XB+Zu+e )

En esta expresion, y es el vector de los datos de
cada arbol, B y u son los vectores de los efectos
fijos y aleatorios respectivamente; e, es el vector
de los efectos residuales aleatorios; X y Z son
las matrices de incidencia que relacionan las
observaciones a los efectos del modelo fijos y
aleatorios respectivamente. Se asumi6 que la
distribucion conjunta de los efectos aleatorios
tiene distribucion normal multivariada con
promedio y (co)varianza:

(Y s

Donde 0 es una matriz nula; G y R son matrices
de varianza-covarianza correspondientesa u y e,
respectivamente.

Para efectuar el analisis genético se utilizd un
modelo familiar segln la siguiente expresion:

Yij =Hu+ f, + €ij (3)
donde: vij representa las observaciones
registradas de altura, p es el promedio general;



fi el efecto genético aditivo aleatorio de la
familia i, y eij el efecto residual.

El modelo familiar incluye los valores de
mejora de las madres en la matriz u, e incorpora
la matriz de parentesco en el andlisis,
permitiendo la estimacién directa de la varianza
genética aditiva y los valores de mejora.

Las soluciones de los efectos fijos y aleatorios
se obtuvieron resolviendo las ecuaciones de
modelos mixtos (Henderson, 1984):

XR'X  XR'Z |[|p| |XRYy
Tp-1 Tp-1 AT 5Tt ()
ZRX ZR7Z+G||0| |ZR7y

donde R es la matriz de varianza-covarianza de

los residuos y G es la suma directa de las

matrices de varianza-covarianza de cada uno de
los efectos aleatorios.

Si los residuos se asumen independientes, R se

define como o2 I. Sin embargo, los analisis

espaciales permiten que R tenga diferentes
estructuras de correlacion basada en la

descomposicion de e:

e=g+n ®)
donde & se refiere a los residuos espacialmente
correlacionados y m a los residuos aleatorios
independientes.

La estructura de & puede ser modelada de varias
maneras. Para datos ordenados en filas y
columnas, Gilmour et al., (1997) sugieren
modelarla como un proceso autorregresivo de
primer orden (AR1 x AR1) con una matriz R:

R =0Z[ARI(p,) ® ARL(p,)]+ 02l  (6)

donde o’ es la varianza residual espacial; ARL
son las matrices de correlacion autorregresivas
de primer orden con parametros de
autocorrelacion pcy pr para columnas y filas
respectivamente. La matriz de varianza-
covarianza residual o,” es la varianza de los
residuos independientes e | es la matriz
identidad. Los elementos del vector ) se asumen
independientes y  reflejan los  efectos
ambientales debido a las diferencias entre
micrositios, efectos genéticos no aditivos y
errores de medicion (Costa Silva et al., 2001).

Fueron utilizados varias combinaciones de
efectos aleatorios en la aplicacion de los
modelos. La inclusion de los efectos aleatorios
fue testada mediante la Prueba de Razén de
Verosimilitud (LRT) (Searle, 1971) que prueba
el doble de la diferencia del logaritmo de la
verosimilitud con un valor tabulado de Chi
cuadrado de dos colas al 95 % de
probabilidades. También fue extendido el
modelo espacial para incluir términos que

controlen la variacion alineada en filas y
columnas.

Los componentes de la varianza fueron
estimados  por  Maéxima  Verosimilitud
Restringida (REML), los valores de mejora
predichos usando el Mejor Predictor Lineal
Insesgado (BLUP) y el rendimiento promedio
de las familias fueron estimados con el Mejor
Estimador Lineal Insesgado (BLUE).

Para detectar la existencia de patrones de
variacion espacial, y en particular variacion
externa, se usaron variogramas.

RESULTADOS

1. Etapa de estudio de los residuales

La figura 1 muestran la distribucion de los
residuales en el espacio por filas y columnas
que permiten identificar patrones de distribucion
sugiriendo la existencia de correlaciones
espaciales. Hay que tener presente que en ese
caso puede haber influencia genética en los
residuales porque % de la varianza aditiva
integra los residuales.

La figura 2 muestra el valor de residuales por
filas y columnas y permiten identificar ciertos
parches que sugeririan existencia de auto-
correlacion espacial (estructura espacial no
aleatoria), reflejando que los valores de los
vecinos mas préximos son mas parecidos que
los de aquellos mas alejados. Estos resultados
muestran la necesidad de abordar el anélisis con
modelos espaciales que permitan un mejor
control de los residuales.
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Figura 1. Residuales por filas y columnas para la variable altura en el sitio de ensayo
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Figura 2. Residuales por filas y columnas para la variable altura en el sitio de ensayo




2. Etapa de ajuste del modelo espacial
Los métodos analiticos aplicados permitieron obtener los siguientes resultados: Tabla 1, Fig.3

Tabla 1. Comparacion de los modelos de prediccién de diametro con Logaritmos de Maxima
Verosimilitud (REML log-likelihood).

Efecto aleatorio del Modelo del REML Log-likelihood Varianza del Error estandar

Modelo Residuo Residuo . de la .
_ diferencia
Cambio
Grupo + Familia BCA -1258,42 1,34 0,3503
Grupo + Familia AR1 x AR1 -1136,38 122 1,30 0,3401

Tabla 2. Pardmetros genéticos estimados para el modelo bésico y el espacial. Los errores estandar se
indican entre paréntesis.
Parametros

Modelo Promedio Heredabilidad Varianza aditiva Ganancias %

BCA (Base) 2,070 (0,1452) 0,1687 (0.0551) 0,2669 (0,087) 12,86

Espacial 2,027 (0,1516) 0,1858 (0.0502) 0,2862 (0,077) 14,96
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Figura 4. Comparacion de promedios familiares predichos del didmetro de cuello por los modelos




La comparacién entre el modelo basico de
bloques completos al azar y el espacial
autoregresivo se muestra en la tabla 1. El
modelo espacial muestra el menor valor de
Logaritmos de Maxima Verosimilitud y un
cambio respecto del modelo basico que genera
un valor de LRT de 244, altamente significativo.
Esto indica que el modelo espacial ajusta mejor
que el modelo basico. Ademas, la varianza del
residuo y el error estandar de la diferencia son
menores para el modelo espacial e indican una
mayor robustez de este Gltimo.

El variograma, que sirve como herramienta de
diagndstico para evaluar la presencia de
variacion extrafia (Gilmour et al., 1997),
muestra la distribucién espacial de los
residuales y corrobora la inexistencia de
patrones espaciales. Esto contribuye a
minimizar la influencia del ambiente en la
evaluacion genética (Fig. 3).

La figura muestra que la semivarianza ha
alcanzado un valor constante; es decir, se ha
logrado eliminar la autocorrelacion espacial y el
variograma resultante muestra un proceso
estacionario. Ademas la semivarianza se
estabiliza en un valor cercano a 1,08, la cual
representa la varianza del error estimada para
este modelo, e incluye la variacién no espacial
(los efectos genéticos no aditivos, los errores de
medicién y los efectos de micrositio).

Las predicciones de los promedios familiares
del diametro de cuello son diferentes en los
modelos bésicos y espaciales respectivamente.
La comparacion de las primeras 20 familias
ordenadas por su desempefio predicho se
muestran en la Figura 4. La magnitud de los
promedios Predichos y el ordenamiento de los
tratamientos tienen un efecto directo sobre la
seleccion de los genotipos en los programas de
mejoramiento genético. El grafico muestra que
existen familias que poseen mayor didametro de
cuello predicho con el modelo espacial respecto
al modelo base y viceversa.

Los  pardmetros  genéticos:  promedios,
heredabilidad, varianza aditiva y ganancias
esperadas para ambos modelos se muestran en
latabla 2.

Los resultados muestran que la estimacion de la
heredabilidad del diametro de cuello en sentido
restricto con el modelo espacial es superior en
10,13 % respecto al modelo béasico y es
coherente con las estimaciones que muestra la
bibliografia.

La varianza genética aditiva constituye un
indicativo de la facilidad de identificacion de
genotipos  superiores que  proporcionaran
ganancias con la seleccion. Para facilitar su
valorizacion se usa el coeficiente de variacion

genética aditiva (CVa) que es una ponderacion
de la varianza genética respecto al promedio del
rasgo. El coeficiente de variacién genética
aditiva del didametro es 12,42%. Coeficientes de
variacion genética préximos al 10% indican
ganancias sustanciales por seleccién (LOpez,
2004).

Las estimaciones de ganancias logradas
promediando los valores de mejora estimados
mediante BLUP (White and Hodge, 1989)
permiten escoger el esquema de seleccion mas
conveniente.

Las ganancias genéticas para las primeras 20
familias seleccionadas por su mejor desempefio
en diametro de cuello son del 12,86 % y 14,96
% para el modelo basico y espacial
respectivamente. Las ganancias para las
primeras 20 familias ordenadas en un ranking
mejoran con el modelo espacial un 16,33 %.

El modelo espacial detecté 6 familias extras
con desempefio superior al promedio general en
la prediccion de los valores de mejora.

CONCLUSIONES

El estudio de los residuos permitié identificar
patrones de distribucion espacial permitiendo
identificar la existencia de correlacion espacial y
la necesidad de abordar los andlisis cuantitativos
para un mejor control de los residuales.

La modelizacién del error espacial mejora la
prediccion de valores de mejora y la seleccion
de genotipos.

Los pardmetros genéticos estimados con los
modelos espaciales son superiores y mas
precisos que los obtenidos con los modelos
bésicos, por lo que se convierten en potenciales
herramientas  analiticas que mejoran la
evaluacion de los ensayos genéticos a campo.
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