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PARAMETROS GENETICOS DE LAS CARACTERISTICAS DE RAMIFICACION EN
ARBOLES JOVENES DE Pinus patula Y SU RELACION CON OTRAS
CARACTERISTICAS DEL CRECIMIENTO

RESUMEN

La ramificacion de los arboles tiene un impacto econdmico importante en las
plantaciones forestales comerciales, por su efecto en la calidad de la madera. La
posibilidad de incorporar estas caracteristicas en un programa de mejora genética
depende de su heredabilidad y sus relaciones genéticas con la productividad de los
arboles, asi como de la interaccidbn genotipo-ambiente (IGA) que limita las
posibilidades de seleccionar individuos para una zona de mejora genética amplia. La
complicacion aumenta cuando las caracteristicas de interés muestran un patron de
IGA distinto. Los objetivos de la investigacion fueron: a) evaluar el control genético, la
repetibilidad y estabilidad genética de las caracteristicas de ramificacion, en
diferentes edades (a los siete y 10 afios de edad) y ambientes; b) estimar el nivel de
IGA e identificar las familias que mas contribuyen a la interaccién genotipo-ambiente
en el crecimiento de los arboles; y c) evaluar el efecto de su exclusion en el control y
arquitectura genética de las caracteristicas de ramificacibn en un ensayo de
progenies de Pinus patula. El control genético de las caracteristicas de ramificacion
vario de nulo a moderado (0.00 < h? < 0.23; 0.00< h% < 0.42) pero fue estable en las
dos edades de evaluacion. Las caracteristicas de ramificacion con variacién genética
mostraron una estructura genética con las caracteristicas de crecimiento favorable
para la seleccion y mejora genética de ambas. El nUmero de verticilos y el didmetro
de ramas ajustado tuvieron una correlacion negativa (-0.60 < rqg < -0.01), y el angulo
de ramas una correlacion positiva (0.14 < rqg <0.47), con el crecimiento de los arboles.
La repetibilidad de la estructura genética de las caracteristicas fue alta, en términos
de las correlaciones edad-edad (0.58 < rqg < 0.94; 0.83 < rpt < 1.00) y del coeficiente de
correlacion entre las matrices de correlaciones genéticas y fenotipicas en las dos
edades (r = 0.86). La seleccion para aumentar la productividad causaria mejoras en
la ramificacion (menor numero de verticilos, ramas mas delgadas y con mayor
angulo) y, por lo tanto, en la calidad de la madera. Las caracteristicas de ramificacién
no presentaron IGA (rs = 1.00), excepto el diametro de ramas (rs = 0.63), con valores
similares a los de las caracteristicas de crecimiento (rs < 0.52). Los métodos
desviacibn media de la posicion jerarquica (Smi) y ecovalencia (Wi) presentaron
resultados similares (r=0.72) en la identificacion de las familias mas interactivas en el
crecimiento en volumen. Al excluir cuatro de las familias mas interactivas se aumento
de manera importante la estabilidad genética de las caracteristicas de crecimiento
(0.68 < rs = 0.78) sin afectar negativamente el control genético, la estabilidad o la
estructura genética de las caracteristicas de ramificacion.

Palabras clave: angulo de rama, calidad de la madera, correlaciones genéticas,
correlacion genética tipo-B, diametro de rama, heredabilidad, interaccion genotipo-
ambiente, nUmero de ramas.



GENETIC PARAMETERS OF BRANCHING TRAITS IN YOUNG Pinus patula
TREES AND THEIR RELATIONSHIP WITH OTHER GROWTH TRAITS

ABSTRACT

Branching traits have an important economic impact on forest plantations,
because of their effect on wood quality. The possibility of incorporating these traits in
a breeding program depends on its heritability and genetic relationships with other
traits determining productivity of trees, as well as on the amount of genotype by
environment interaction (GEI), which reduces the possibility of selecting individual for
a broad breeding zone. Limitations increase when traits of interest have different GEI
patterns. The objectives of the study were: a) to evaluate the genetic control,
repeatability and genetic stability of branching traits at different ages (seven and 10
years) and environments; b) to estimate the level of GEI and identify families that
contribute most to the GEI in growth traits; and c) to assess the effect of excluding the
most interactive families on the control and genetic architecture of branching traits in a
Pinus patula progeny test. The genetic control of branching traits varied from null to
moderate (0.00 < h? < 0.23; 0.00< h% < 0.42) but it was stable at both ages. The
branching traits with genetic variation showed a genetic structure with growth traits
favorable for selection and breeding for both of them. The number of whorls and
adjusted branch diameter had negative correlation. (-0.60 < rg < -0.01), and branch
angle had a positive correlation (0.14 < rg < 0.47), with growth of trees. The
repeatability of the genetic structure of traits was high, in terms of age-age
correlations (0.58 < rg < 0.94; 0.83 < rpr = 1.00) and the coefficient of correlation
between the matrices of genetic and phenotypic correlations at both ages (r = 0.86).
Selection to increase productivity causes improvement on branching traits (fewer
whorls, thin branches and with greater angle) and thus, on wood quality. Most
branching traits did not present GEI (rs = 1.00), except branch diameter (rs = 0.63),
having similar GEI values than growth traits (rs < 0.52). The mean deviation of rank
position (Smi) and ecovalence (Wi) methods provided similar results (r=0.72) in
identifying the most interactive families for stem volume. Excluding four of the most
interactive families increased substantially (0.68 < rs < 0.78) the genetic stability of
growth traits, without negatively affecting genetic control, stability or genetic structure
of branching traits.

Key words: branch angle, branch diameter, branch number, genetic correlations,
genotype-environment interaction, heritability, type-B genetic correlation, wood
quality.
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INTRODUCCION GENERAL
Distribucion e importancia de Pinus patula

Pinus patula Schiede ex Schltdl. et Cham. es una especie importante del género
Pinus en México (Farjon, 2001); tiene una distribucion latitudinal que va de 16° a 24°
N y longitudinal de 85° a 100° O, en la Sierra Madre Oriental y parte este del Eje
Neovolcanico, en los estados de Tamaulipas, Querétaro, Hidalgo, México, Veracruz,

Puebla, Tlaxcala y Oaxaca (Martinez, 1948; Perry, 1991; Farjon, 1996).

Pinus patula es endémico de Meéxico, con amplia variabilidad fenotipica y
genética y con alto potencial productivo (Farjon, 2001). Es de crecimiento rapido, con
excelente calidad de madera para diversos fines comerciales y requiere un manejo
silvicola sencillo (Dvorak et al., 2000; Velazquez et al.,, 2004). Por sus ventajas es
uno de los arboles forestales mas cultivados en el pais y en muchos paises
subtropicales de Africa, Asia, Sudamérica y Oceania, que lo utilizan en plantaciones
comerciales (Dvorak et al., 2000; Valencia-Manzo y Vargas-Hernandez, 2001),
aunque en Meéxico actualmente se realizan aprovechamientos directamente del

bosque natural de esta especie (Sdenz-Romero et al., 1994).

Antecedentes de la presente investigacion

En 2001 se inicié un programa de mejoramiento genético de Pinus patula en la
Sierra Norte del estado de Puebla, en un predio particular de 250 ha que se extiende
de los 2,630 a los 3,170 m de altitud. ElI programa comenzé con la seleccién de
arboles sanos, fenotipicamente superiores en diametro, altura, rectitud vy

caracteristicas de copa, con la finalidad de producir semilla genéticamente mejorada.
1



Con los arboles seleccionados se establecié un huerto asexual y se les recolecto
semilla para establecer un ensayo de progenies en dos elevaciones (2,660 y 2,980

m) para evaluar la calidad genética de los progenitores.

Planteamiento del problema

Debido al patrén de crecimiento poli-ciclico del brote, es comun que haya una
amplia variacion en el nimero de verticilos que forma por afio (Gomez-Cardenas et
al., 1998), lo cual repercute en el niumero, tamafio y otras caracteristicas de las
ramas. El numero, el didmetro y el angulo de insercién de las ramas determinan
directamente las caracteristicas de los nudos, y ramas delgadas y horizontales dejan
nudos mas pequefos; por el contrario, ramas de mayor didmetro generan nudos de
mayor tamafo, los cuales reducen considerablemente la resistencia de la madera y
afectan negativamente su calidad y valor comercial (Zimmermann y Brown, 1980;
Tombleson et al.,, 1990; Knowles y Kimberley, 1992). Debido a ello estas
caracteristicas son importantes para la industria forestal (Todoroki et al., 2001).
Generalmente se considera la posibilidad de incluir en los programas de
mejoramiento genético las caracteristicas asociadas con la calidad de la madera
(Tong et al., 2012), junto con otras caracteristicas relacionadas con el patrén de

ramificacion, la sinuosidad y bifurcacion del fuste (Zobel y Talbert, 1988).

A pesar de que algunos de los impactos negativos de la mala forma del tronco y
el habito de ramificacion pueden ser mitigados por las practicas silvicolas, como

aclareos selectivos y podas, el mejoramiento genético proporciona una solucién mas



eficaz a largo plazo, si hay suficiente variacion genética disponible para estos rasgos

(Vargas-Hernandez et al., 2003).

La mejora genética consiste en obtener individuos con mejores caracteristicas
cualitativas y cuantitativas, proceso que se ha desarrollado en varias empresas
forestales de otros paises, con el propésito de generar individuos con mayor tasa de
crecimiento que los materiales silvestres con los que iniciaron sus plantaciones de

Pinus patula (Sdenz-Romero et al., 1994; Dvorak et al., 2000).

La identificacion y seleccion de arboles superiores con base en su apariencia
externa (fenotipo), producto de factores ambientales y el genotipo es el inicio y la
base fundamental de un programa de mejoramiento genético forestal (White et al.,
2007). La calidad y severidad con que se realiza la seleccion de estos arboles influye
en la ganancia genética que se alcanzara para un caracter determinado (Zobel y
Talbert, 1988). Sin embargo, aun cuando se logre una seleccién adecuada del
material, poco se avanzara en el trabajo de mejoramiento si no existe una alta
variabilidad genética, para el o los caracteres de interés (Zobel y Talbert, 1988). Por
ello, el proceso de seleccion debe combinarse con la evaluacion de las progenies,
para determinar la calidad genética de las plantas que estos arboles producen.
Ademas, en los ensayos de progenie se obtiene la informacion necesaria para definir
la estrategia mas adecuada a seguir en las etapas posteriores del programa de

mejoramiento genético forestal (White et al., 2007).



Herramientas para el analisis del problema

Los ensayos de progenie son importantes en la toma de decisiones para
seleccionar los progenitores de la siguiente generacion de mejora, con base en la
estimacion de pardmetros genéticos (Zobel y Talbert, 1988), tales como la
heredabilidad, correlaciones genéticas e interaccion genotipo-ambiente (IGA) (Wright,

et al., 1995).

La heredabilidad es un parametro importante y mas usado en genética
cuantitativa, ya que expresa la proporcion de la variacion en la poblacion atribuible a
diferencias genéticas entre individuos (Falconer y Mackay, 1996), y depende del

coeficiente de parentesco y de la correlacion intra-clase (White et al., 2007).

La IGA indica el comportamiento relativo de los genotipos en diferentes
ambientes (Shelbourne, 1972; Carson, 1991; White et al., 2007). Cuando existe una
IGA elevada, las progenies sobresalientes en un ambiente, pueden no serlo en otros
ambientes diferentes, lo cual genera repercusiones negativas en la productividad y
adaptabilidad de estos genotipos al establecerlos en distintos sitios (Zobel y Talbert,
1988; Falconer y Mackay, 1996). Ademas, cuando existe una fuerte interaccion IGA
se afecta negativamente los valores estimados de heredabilidad y las correlaciones

genéticas (Pswarayi et al., 1997).

La correlacion genética tipo B (rs), es uno de los métodos mas utilizados para
estimar la IGA en una escala de cero a uno, mediante la determinacion de la
correlacion existente en el comportamiento de individuos del mismo grupo genético

(familia o clon) que crecen en dos sitios, para una caracteristica determinada



(Yamada, 1962; White et al., 2007). Los valores de rs cercanos a uno indican que el
comportamiento de la caracteristica en los individuos del mismo grupo genético es
relativamente similar en ambientes diferentes, por lo que la interaccién IGA es casi
nula (White et al., 2007). Cuando los valores de rs son pequefios 0 mas cercanos a
cero, los genotipos se ven afectados de manera importante por el ambiente, y un
genotipo que sobresale en un ambiente no necesariamente destaca en el otro para la

caracteristica evaluada (Shelbourne, 1972; White et al., 2007).

Descripcion de la investigacion

En la presente investigacién se fij6 como objetivo general evaluar el control
genético, la repetibilidad y estabilidad genética de las caracteristicas de ramificacién
en tiempo y espacio (diferentes edades y ambientes), y su relacion con el crecimiento
y productividad de los arboles, en ensayos de progenie de Pinus patula establecidos

en la Sierra Norte de Puebla.

En el primer capitulo de esta tesis se estima la repetibilidad de los parametros
genéticos asociados con las caracteristicas de la ramificacion evaluadas a los siete y
10 afios de edad, asi como su correlacion genética con el crecimiento de los arboles
de un ensayo de progenies de Pinus patula. En el segundo capitulo se estima el nivel
de IGA en las caracteristicas de ramificacién, en comparacién con las de crecimiento
en dos ensayos de progenies de polinizacién libre de Pinus patula a los siete afios de
edad. También se identifican las familias que mas contribuyen a la IGA en el
crecimiento en volumen y se analiza el efecto de su exclusién sobre la estabilidad y

estructura genética de las caracteristicas decrecimiento y ramificacion de los arboles.



CAPITULO I. REPETIBILIDAD DE PARAMETROS GENETICOS DE LAS
CARACTERISTICAS DE RAMIFICACION EN PROGENIES DE Pinus patula

RESUMEN

La ramificacion de los arboles tiene un impacto econdmico importante en las
plantaciones forestales, por su efecto en la calidad de la madera. La posibilidad de
incorporar estas caracteristicas en un programa de mejora genética depende de su
heredabilidad y estructura genética con la productividad de los arboles. El objetivo del
estudio fue estimar el control genético de las caracteristicas de ramificacion, su
relacion con las caracteristicas de crecimiento y la repetibilidad de los parametros
genéticos en un ensayo de progenies de Pinus patula a los 7 y 10 afios de edad. El
control genético de las caracteristicas de ramificacién vario de nulo a moderado (0.00
< h?% < 0.23; 0.00< h%< 0.42) pero fue estable en las dos edades. Las caracteristicas
de ramificacion con variacidon genética mostraron una estructura genética favorable
con las de crecimiento. EI nUmero de verticilos y el didmetro de ramas ajustado
tuvieron una correlaciéon negativa (-0.60 < rg < -0.01), y el angulo de ramas una
correlacion positiva (0.14 < rg < 0.47) con el crecimiento de los arboles. La
repetibilidad de la estructura genética de las caracteristicas fue alta, en términos de
las correlaciones edad-edad (0.58 < rg < 0.94; 0.83 < rpr < 1.00) y del coeficiente de
correlacion entre las matrices de correlaciones genéticas y fenotipicas en las dos
edades (r = 0.86). La seleccién para aumentar la productividad causaria mejoras en
la ramificacion (menor numero de verticilos, ramas mas delgadas y con mayor

angulo) y en la calidad de la madera.



Palabras clave: angulo de ramas, calidad de la madera, correlaciones genéticas,

diametro de ramas, heredabilidad, respuesta a la seleccion.

ABSTRACT

Due to their effect on wood quality, branching traits have an important economic
impact in forest plantations. The potential for including these traits in a tree-breeding
program depends on their heritability and their genetic relationships with productivity
of trees. The objective of the study was to estimate the genetic control of branching
traits, their relationship with growth traits and the repeatability of genetic parameters
in a progeny test of Pinus patula at 7 and 10 years of age. Genetic control of
branching traits varied from null to moderate (0.00 < h? < 0.23; 0.00< h?% < 0.42) but it
was stable at both ages. Branching traits with genetic variation showed a favorable
genetic structure with growth traits. Number of whorls and adjusted branch diameter
had a negative correlation (-0.60 < rg <-0.01), and branch angle a positive correlation
(0.14 < rg < 0.47) with growth rate. Repeatability of genetic structure for all traits was
high, in terms of age-age correlations (0.58 < rg < 0.94; 0.83 < rpr < 1.00) and the
correlation coefficient between the matrices of genetic and phenotypic correlations at
both ages (r = 0.86). Selection to increase productivity would also improve branching
traits on trees (fewer whorls and thin branches with wider angle), and thus, wood

quality.

Key words: branches angle, branches diameter, genetic correlations, heritability,

selection response, wood quality.



1.1. INTRODUCCION

Pinus patula Schiede ex Schitdl. et Cham. es una especie endémica en México,
con amplia variabilidad fenotipica y genética en diversas caracteristicas de interés
econémico y con alto potencial productivo (Farjon, 2001). Es de crecimiento rapido,
con excelente calidad de madera para diversos fines comerciales y un manejo
silvicola sencillo (Velazquez-Martinez et al., 2004). Esta adaptada a un clima
subtropical, tiene plasticidad fenotipica amplia y un patrén de crecimiento en altura
gue incluye varios ciclos de crecimiento por afio en edades juveniles (Dvorak et al.,
2000). Por sus caracteristicas es uno de los arboles forestales mas cultivados en el
pais y en muchos paises subtropicales de Africa, Asia, Sudamérica y Oceania, que lo
utilizan en plantaciones comerciales (Dvorak et al., 2000; Valencia-Manzo y Vargas-

Hernandez, 2001).

Debido al patrén de crecimiento poli-ciclico del brote, es comin que haya una
amplia variacién en el numero de verticilos que forma por afio (Gémez-Cardenas et
al., 1998), lo cual repercute en el niumero, tamafio y otras caracteristicas de las
ramas. El namero, diametro y angulo de insercion de las ramas determinan las
caracteristicas de los nudos; ramas delgadas y rectas generan nudos pequefios,
mientras que las gruesas forman nudos grandes que reducen la resistencia de la
madera, afectando negativamente la calidad y el valor comercial de la madera
(Zimmermann y Brown, 1980; Tombleson et al., 1990; Knowles y Kimberley, 1992).
Por ello, estas caracteristicas son importantes para la industria forestal (Todoroki et

al., 2001).



Algunos de los impactos negativos del habito de ramificacion y los defectos del
tronco se pueden mitigar con practicas silvicolas, como aclareo selectivo y podas,
pero el mejoramiento genético proporciona una solucion mas eficaz a largo plazo, si
hay suficiente variacion genética disponible para estos rasgos (Vargas-Hernandez et
al., 2003). Los programas de mejora genética generalmente incluyen en sus objetivos
las caracteristicas asociadas con la calidad de la madera (Tong et al., 2013), junto
con otras caracteristicas relacionadas con el patron de ramificacion, la sinuosidad y

bifurcacién del fuste (Zobel y Talbert, 1988).

Los arboles con una arquitectura de copa que permita captar la luz de forma
mas eficiente, angulos de insercion cercanos a 90°, materia seca concentrada en el
tallo, menor cantidad y tamafio de ramas y entrenudos mas largos, son mas
productivos y con madera de mayor calidad (Bradshaw y Strauss, 2001). Sin
embargo, al incorporar varias caracteristicas en un programa de mejoramiento
genético es importante considerar su arquitectura genética y la repetibilidad de sus
pardmetros genéticos (Vargas-Hernandez et al., 2003). Cuando hay relaciones
genéticas desfavorables entre las caracteristicas, la seleccion de una de ellas limita
el avance genético o incluso ocasiona una respuesta indeseable en otras (Valencia-
Manzo y Vargas-Hernandez, 2001). Ademas, para que los criterios de seleccién se
utilicen de manera confiable, es necesario confirmar que la magnitud y estructura de
los parametros genéticos de las caracteristicas son repetibles en diferentes sitios,

muestras y edades de la poblacion de interés (Vargas-Hernandez et al., 2003).

La presente investigacion tiene como proposito estimar la repetibilidad de los

parametros geneéticos asociados con las caracteristicas de ramificacion evaluadas a
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los 7 y 10 afios de edad, asi como su relacion genética con el crecimiento de los
arboles, en un ensayo de progenies de Pinus patula. El ensayo, establecido en la
Sierra Norte de Puebla, incluye 84 familias de polinizacion abierta. Esta informacion
permitird evaluar la efectividad de los criterios de seleccibn empleados para
identificar los genotipos con mejores caracteristicas de ramas y su incorporacion en
un programa de mejora genética orientado a aumentar la productividad y la calidad
de la madera de la especie en plantaciones comerciales de interés para la industria

forestal.
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1.2. MATERIALES Y METODOS

1.2.1. Ubicacion del ensayo y material genético

El ensayo de progenies se establecié en Junio de 2005, con plantas de seis
meses de edad, en la Sierra Norte de Puebla, en el paraje de Sierra Mojada
(119°42’46” N, 97°59°21” O, a 2,980 m s.n.m. y exposicién zenital). Los arboles se
plantaron con un espaciamiento de 2.5 x 2.5 m, en un disefio de bloques al azar, con

20 repeticiones y parcelas de un arbol por familia.

El ensayo incluye 84 familias de polinizacion libre de Pinus patula; los ultimos
bloques en el ensayo no incluyen a todas las familias debido a diferencias en el
namero de plantas disponibles por familia al momento de la plantacion (por
diferencias en germinacion y supervivencia). Se plantaron dos hileras perimetrales de
arboles al mismo espaciamiento, como una franja de proteccion, para propiciar

competencia completa de las plantas en el ensayo.

1.2.2. Variables evaluadas

Los datos se obtuvieron de mediciones realizadas en diciembre de 2012 (7 afios
completos a partir de la plantacion) y marzo de 2016 (10 afios). En ambas
mediciones se tomaron de la misma forma las siguientes variables en todos los
arboles del ensayo: altura total con una garrocha graduada en cm, y diametro del
tronco (DAP) a 1.30 m del suelo con una forcipula graduada en mm (ambos por
arriba de la pendiente). Con estos datos se estimé el volumen del fuste (en dm?3) con
la ecuacion elaborada por Carrillo-Anzures et al. (2004) para la especie [VOL= g°-7688

(DAP?2 * H) 0-9451] En esta ecuacion la altura esta en my el DAP en cm.
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También se cont6 el nimero de verticilos (NV) en los primeros 2.5 m del tronco,
a partir de la base del arbol, asi como el nimero (NR), diametro (DR) y angulo (AR)
de ramas en el verticilo mas cercano a 1.30 m del suelo. En la primera medicion (7
aflos de edad), DR y AR se midieron sélo en la rama mas gruesa del verticilo,
mientras que en la segunda (10 afios de edad) se midieron en las dos ramas mas
gruesas del verticilo y se obtuvo el promedio. Los defectos o “anormalidades” en la
ramificacion se evaluaron con una escala categodrica, O para un fuste sin defectos, 1
para ramas ramicérmicas (ramas gruesas con angulos de insercion menores de 40°,
Tong et al., 2013) y 2 para fustes bifurcados o multifurcados. A partir de estas
categorias de defectos se generaron tres variables de tipo binomial: a) fustes con
defectos (0 para arboles en la categoria 0; 1 para aquellos en las categorias 1y 2), b)
arboles con ramas ramicérmicas (0 para arboles en las categorias 0 y 2; 1 para
individuos en la categoria 1), y c) arboles bifurcados (0 para arboles en las categorias

0y 1; 1 para aquellos en la categoria 2).

1.2.3. Anélisis de varianza de los datos

El andlisis estadistico se realizd con el paquete Statistical Analysis System (SAS
9.0) para cada edad de medicidn por separado. Primero se utilizé el procedimiento
GLM para evaluar la significancia de la variacion entre familias y posteriormente el
procedimiento MIXED para estimar los componentes de varianza con base en el
algoritmo de maxima verosimilitud restringida o REML (Littell et al., 1996). El modelo

lineal empleado fue:

Yij= MU+ Bi+ Fj+ gj
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donde: Y = valor observado de la j-ésima familia en el i-€simo bloque (repeticion); u
= media poblacional; Bi = efecto fijo del i-ésimo bloque (i = 1, 2, ...20); Fj = efecto
aleatorio de la j-ésima familia (j = 1, 2, ...84) ~ NID (0, 0%); y ejj= error aleatorio ~ NID

(0, O'Ze).

Debido a que las dimensiones de las ramas estdn asociadas a las dimensiones
del arbol, al estimar los componentes de varianza de DR se incluyé el diametro del
arbol como covariable en el modelo estadistico, para remover el efecto del tamafio
del arbol. Las variables NR y NV fueron transformadas con la funcién raiz cuadrada
(Gllcu y Celik, 2009) previo al andlisis de varianza, pero los parametros genéticos
estimados fueron similares a los obtenidos con las variables originales, por lo que
solo se presentan éstos ultimos. Tres familias (codigos 7, 43 y 57) se excluyeron del
andlisis por tener solo dos arboles en el ensayo, insuficientes para estimar con
precision la media y la varianza de esos grupos; también se excluyeron del analisis
siete arboles considerados endogamicos, con una altura inferior a 3.75 m a los 10

afos de edad, para evitar sesgos en la estimacion de los componentes de varianza.

1.2.4. Estimacién de parametros genéticos

Con los componentes de varianza se estimo la heredabilidad en sentido estricto,
a nivel individual (h%) y de medias de familia (h%) para todas las variables de
crecimiento y ramificacion en las que se encontré una variacion significativa de las

familias, mediante las ecuaciones de Falconer y Mackay (1996):

2
2 GA

i =TT 0,
(oftoe)
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donde: 62 = varianza aditiva; o% = varianza de familias; o2 = varianza del error; y n =

media armonica del numero de arboles por familia, 8.7 para las dos edades.

Para la estimacion de la varianza genética aditiva (c2a) se empled un coeficiente
de determinacion genética de 3, con el supuesto de que la correlacién intra-clase en
familias de hermanos obtenidos por polinizacién libre es de /3 (Sorensen y White,
1988) y no de ¥4 como en las familias de medios hermanos (Falconer y Mackay,

1996).

El error estdndar de la heredabilidad individual y de las medias de familia

[EE(h?)] se calculd con base en el método de Dickerson (1969):

Var(q,)

BE () = [Ty

donde: g1 y g2 son el numerador y denominador, respectivamente, de la

heredabilidad.

Las correlaciones fenotipicas entre las variables se estimaron con el coeficiente
de correlacion de Pearson usando los valores promedio por familia (rpf), y las
correlaciones genéticas (rg) entre variables se estimaron mediante la férmula de

Falconer y Mackay (1996):

Texy)= Covexy

/ "?(x)"?(y)
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donde: Covixy) es la covarianza de familias entre la variable x y la variable vy,
evaluadas en un mismo arbol; o%rx) Y 0% Son las varianzas de familias para la

variables “x” e “y”.
La covarianza de familias entre variables se calcul6 con la férmula descrita por

White y Hodge (1989):

G%(X+y) - (G?(X) +o ?(y))
2

COVf(X'y) =
dénde o?rx+y) €S la varianza de familias para la variable obtenida con la suma de las
dos variables involucradas (x +y).

Asimismo, el error estandar de las correlaciones genéticas (EE(rg)) se calculd

con la ecuaciéon de Falconer y Mackay (1996):

EE(hZ)EE(h?
EEr =(1—I‘2 ) 1X ( 1y)
(rg) g(xy) 2h2 h?

ix'iy

donde rZ, ., es el cuadrado del coeficiente de correlacion genética entre las variables

“x” e “y”, EE(h%) es el error estandar de la heredabilidad individual de “x”, EE(hizy) es

e [{pet)

el error estandar de la heredabilidad individual de “y”, hZ, es la heredabilidad de “x”, y

hizy es la heredabilidad de “y”.

Para evaluar la estabilidad del desempefio de las familias y la repetibilidad de
las caracteristicas en las dos edades de medicion, se estimaron las correlaciones
genéticas edad-edad para cada una de ellas. Ademas, para evaluar la repetibilidad
de los parametros genéticos de las caracteristicas, se comparé la estructura de las

heredabilidades y de las matrices de correlaciones entre las caracteristicas de
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ramificacion y crecimiento de los arboles en las dos edades de medicion. Las
heredabilidades se compararon con una prueba de heterogeneidad de X2. Las
matrices de correlaciones se compararon estimando el coeficiente de correlacion
entre elementos similares de cada matriz, después de transformar dichos elementos
a valores de “Z” (Steel et al., 1997); la comparacion se realiz6 con las matrices de
correlaciones genéticas y fenotipicas de las medias de familia entre las

caracteristicas en cada edad de medicion.
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1.3. RESULTADOS Y DISCUSION

1.3.1. Valor promedio de las caracteristicas

En los tres afios de crecimiento el DAP aument6 en 5.5 cm (casi dos cm por
afo), la altura promedio en 3.9 m y el volumen promedio se cuadruplicé, de 17.5 dm?3
a los 7 afios a 74.3 dm? tres afios después (Cuadro 1), pero también aumento el
rango de dispersion de los datos tanto a nivel de individuos como de los promedios
de las familias. Con una densidad estimada de 1,000 arboles ha?, el volumen
promedio alcanzado a los 10 afios de edad equivale a una tasa de crecimiento
promedio en volumen de 7.4 m® ha! afiol. Sin embargo, en los Ultimos tres afios, la
tasa de crecimiento promedio fue de 18.9 m® ha! afio, una productividad por arriba
del promedio para la especie en bosques manejados de altitudes similares en la

region (Castafios-Martinez y Castro-Zavala, 2014).
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Cuadro 1.1. Valores promedio y rango entre familias e

individuos para las
caracteristicas de crecimiento, ramificacion y conformacién del fuste en
un ensayo de progenie de Pinus patula a los 7 y 10 afios de edad.

7 anos 10 afos
Caracteristica Rango rango
media media
familias Individuos Familias individuos
DAP (cm) 7.9 5.0-9.9 0.7-145 13.6 84-16.6 2.8-22.7
Altura (m) 5.7 4.4-7.0 14-94 9.6 76-11.2 41-13.2
Volumen (dm3) 17.5 6.6 —29.6 0.1 -63.7 74.3 26.6-119.7 1.8-2225
Ramas (No.) 4.6 3.8-5.8 1-8 3.8 29-49 1-9
DR (mm) 221 145-26.7 3-42 221 14.4-30.9 6 —62.5
AR (°) 59.7 52.5-67.9 30 -105 62.1 53.1-70.8 35-87.5
NV (No.) 9.6 8.3-115 5-15 9.4 8.3-10.9 5-14
Defectos (%) 3.6 0.0-27.3 - 8.5 0.0-33.3 -
RR (%) 2.3 0.0-18.2 - 4.5 0.0-33.3 -
AB (%) 1.3 0.0-18.2 - 3.5 0.0-22.2 -

DAP= didmetro a la altura del pecho (1.30 m); DR= diametro de ramas; AR= angulo
de ramas; NV= numero de verticilos; RR= individuos con ramas ramicérmicas; AB=
arboles con bifurcaciones.

Las caracteristicas de ramificacion no se modificaron con la edad, excepto el

namero de ramas que se redujo ligeramente en la segunda medicién (Cuadro 1.1),

debido a que la mayoria de los arboles ya presentaban poda natural de ramas en la

parte baja de la copa y seguramente no se localizé la huella de las ramas caidas en

algunos de ellos. El valor promedio de DR fue similar en las dos edades debido a que

en la primera medicién se midi6é la rama mas gruesa, mientras que en la segunda es
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el promedio de dos ramas, lo que ocasiondé una reduccion en el valor promedio
estimado. El grueso de las ramas en Pinus patula es mayor que el encontrado en
arboles de Pseudotsuga menziesii (Mirb) Franco de 12 afios de edad (King et al.,
1992), pero menor que en Pinus radiata D Don. (Bannister, 1980). EI AR promedio en
el ensayo fue cercano a 60°, similar al que se ha encontrado en otras coniferas como
P. radiata (Bannister, 1980), Pseudotsuga menziesii (King et al., 1992; Vargas-

Hernandez et al., 2003) y Picea glauca (Moench) Voss. (Tong et al., 2013).

El valor promedio de NV en los primeros 2.5 m del tronco equivale a una
longitud promedio de 26 cm por ciclo de crecimiento, similar al valor promedio
registrado en P. radiata (Jayawickrama et al., 1997), que también presenta varios
ciclos de crecimiento del brote terminal por afio. Los individuos con inter-verticilos
mas largos tienen mas valor comercial ya que producen una cantidad mayor de
madera libre de nudos y concentran estos defectos en secciones pequefas, pero la
madera tiene resistencia baja a la tension (Jayawickrama et al., 1997). Ademas, en P.
radiata los arboles con inter-verticilos largos muestran mas defectos en el tronco,
ramas mas gruesas y angulos de ramificacion menores que arboles con inter-

verticilos cortos (Bannister, 1980; Constabel-Pfennings, 1994).

A los 7 afos de edad, 3.6 % de los arboles en el ensayo presentaron defectos
en el tronco, pero a los 10 afos el valor aumenté a méas del doble (8.5 %), con
proporcion similar de arboles con ramas ramicormicas y arboles bifurcados (Cuadro
1.1). En P. radiata (Bannister, 1980) y en Pseudotsuga menziesii (Vargas-Hernandez
et al., 2003) también se ha encontrado un aumento en la presencia de defectos en el

tronco con la edad de los arboles.
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1.3.2. Control genético de las caracteristicas de crecimiento y ramificacion

Las caracteristicas de crecimiento (DAP, altura y Volumen) presentaron
variacion fenotipica elevada y control genético moderado tanto a nivel individual,
como de las medias de familia (Cuadro 1.2), con valores similares o ligeramente
superiores a los que se estimaron en edades menores en el mismo ensayo (Morales-
Gonzalez et al.,, 2013). Las heredabilidades para estas caracteristicas fueron muy
estables y mas altas que las reportadas para un ensayo de progenies de P. radiata
de 12 afios de edad (Jayawickrama, 2001), pero son mas bajas que las que se han
encontrado en otras especies como P. brutia Ten. (Gulci y Celik, 2009), P.
ayacahuite Ehren. var. ayacahuite (Farfan-Vazquez et al., 2002) y Abies procera

Rehd. (Doede y Adams, 1998).

El nivel de variacion fenotipica y control genético de las caracteristicas de
ramificacion difirid entre ellas, pero fue consistente en las dos edades (Cuadro 1.2).
La heredabilidad de las medias de familia vari6 alrededor del doble de la
heredabilidad individual. NR y DR presentaron un control genético bajo, a diferencia
de AR y NV que presentaron valores similares a los de las caracteristicas de
crecimiento. La heredabilidad estimada para DR aument6 al incluir el diametro del
arbol como covariable para eliminar el efecto del tamafio del &rbol (Cuadro 1.2). El
control genético bajo de NR y DR coincide con los resultados obtenidos en Abies
procera (Doede y Adams, 1998), P. radiata (Bannister, 1980) y P. sylvestris L.
(Haapanen et al., 1997; Janson et al., 2009). Carson (1987) sefiala que el tamafio de
las ramas es débilmente heredable, por lo que esta mas influenciado por factores

ambientales. Gulcu y Celik (2009) encontraron una heredabilidad alta para diametro
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de ramas en P. brutia, pero el estudio incluyé muestras de poblaciones de varias

regiones geograficas representadas en huertos semilleros.

Cuadro 1.2. Coeficiente de variacion fenotipica (CVp) y heredabilidad individual (h?)
y de las medias de familia (h%) para las caracteristicas de crecimiento,
ramificacion y defectos del fuste en un ensayo de progenie de Pinus
patula a los 7 y 10 afios de edad.

7 afnos 10 afios

Caracteristica

CVp (%) h? hx  CVp (%) h? her
DAP 205 0.15+0.07 0322015 239 0.17+0.08 0.34%0.15
Altura 19.6 0.16+0.07 0.32+0.15 159 0.16+0.08 0.33+0.16
Volumen 50.9 0.15+0.07 0.31+0.15 47.0 0.20+0.08 0.38+0.15
NR 223 0.10+0.06 0.23+0.15 32.6 0.00+0.00 0.00+0.00
DR 273 0.06+0.06 0.15+0.15 341 0.04+0.06 0.10+0.15
DRAJ 212 0.23+0.11 0.42%0.20 28.1 0.20+0.09 0.38+0.18
AR 153 0.12+0.07 0.26+0.15 12.2 0.15+0.08 0.31%0.16
NV 147 0.09+0.06 0.22+0.15 11.3 0.17+0.08 0.34%0.15
Defectos 5.6 0.02+0.05 0.05+0.15 3.2 0.00+0.00 0.00 % 0.00
RR 6.6 0.00+0.00 0.00+0.00 4.6 0.00+0.00 0.00 0.00
AB 8.7 0.04+005 0.12+0.14 522 0.03+0.06 0.080.15

DAP= didmetro a la altura del pecho (1.30 m); NR= nimero de ramas DR= didmetro
de ramas; DRaj= diametro de ramas ajustado; AR= &ngulo de ramas; NV= nimero de
verticilos; RR= individuos con ramas ramicormicas; AB= arboles con bifurcaciones.

El angulo de ramas (AR) mostré una heredabilidad moderada, con valores
similares o ligeramente menores a lo que se ha encontrado en otras especies de

coniferas (King et al., 1992; Haapanen et al., 1997; Larocque, 2000; Janson et al.,
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2009). Esta caracteristica tiene un efecto importante en la calidad de la madera
(Velling y Tigerstedt, 1984; Magnussen y Yeatman, 1987; Adams y Morgensten,
1991), por lo que tiene potencial para incorporarse como criterio de seleccion en
programas de mejora genética. El control genético de NV aumenté ligeramente con
respecto a los valores obtenidos en el mismo ensayo en edades menores (Morales-
Gonzalez et al., 2013), cuando se contaron todos los verticilos presentes en cada
arbol, porque no todos tenian una altura mayor de 2.5 m. Dado que NV esta
relacionado con el patron de crecimiento anual del brote terminal y con la velocidad
de crecimiento en altura (Constabel-Pfennings, 1994), es comun que esta
caracteristica tenga un control genético moderado a alto y sea susceptible de mejora
genética (Carson, 1987; Jayawickrama et al., 1997). En P. radiata se menciona una
heredabilidad de medias de familia de 0.33 para numero total de verticilos a los 10
afios de edad (Jayawickrama, 2001), mientras que en P. brutia fue de 0.88 (Gllcu y
Celik, 2009). En la progenie de cruzas controladas de P. patula se encontré una
heredabilidad de las medias de familia de 0.92 para esta caracteristica (Barnes et al.,

1992).

La presencia de defectos en el tronco, incluyendo ramas ramicormicas y
bifurcaciones, mostré un coeficiente de variacién fenotipica bajo y sin control genético
(Cuadro 1.2), que coincide con lo reportado para P. radiata (Jayawickrama, 2001),
Picea glauca (Moench) Voss (Tong et al., 2013) y Abies procera (Doede y Adams,
1998). En cambio, en Pseudotsuga menziesii estas caracteristicas muestran un

control genético mas alto (Vargas-Hernandez et al., 2003).
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1.3.3. Estructura genética de las caracteristicas

Las caracteristicas de crecimiento (DAP, Altura y Volumen) de P. patula
presentaron correlaciones genéticas y fenotipicas altas entre si en las dos edades
(Cuadro 1.3), coincidente con lo reportado en otros estudios con P. patula (Valencia-
Manzo y Vargas-Hernandez, 2001; Morales-Gonzéalez et al., 2013; Gomez-Martinez
et al., 2016), y otras coniferas (Barnes et al., 1992; Doede y Adams, 1998; Vargas-
Hernandez et al., 2003). Las caracteristicas de ramificacion que tuvieron una
variacion genética significativa también mostraron una estructura genética favorable
entre ellas y con las caracteristicas de crecimiento (Cuadro 1.3). Por ejemplo, DRas y
NV mostraron una correlacion débil y negativa con Altura, DAP y el Volumen (-0.60 <
rg < -0.01), mientras que AR tuvo una correlacion positiva (0.14 < rg < 0.47), con las
mismas caracteristicas de crecimiento. Esta estructura genética es favorable para un
programa de mejora genética, ya que los arboles con mayor crecimiento tienden a

formar menos entrenudos y ramas mas delgadas y horizontales.

En otras especies de coniferas como Abies procera (Doede y Adams, 1998), P.
banksiana Lamb. (Adams y Morgensten, 1991; Larocque, 2000), P. radiata
(Jayawickrama et al., 1997; Jayawickrama, 2001; Kumar et al., 2002), P. sylvestris
(Haapanen et al., 1997; Janson et al., 2009;) y P. brutia (Gllcu y Celik, 2009) se han
encontrado estructuras genéticas similares entre las caracteristicas de ramificacion y
el crecimiento de los arboles. Sin embargo, en poblaciones distintas de Pseudotsuga
menziesii se han encontrado estructuras genéticas favorables (Vargas-Hernandez et

al., 2003) y desfavorables (King et al., 1992) en estas caracteristicas.
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Con excepcion de la correlacion genética entre DRaj y AR a los 7 afios (Cuadro
1.3), las correlaciones genéticas y fenotipicas entre DRas, AR y NV fueron bajas (-
0.14 <rg < 0.13; -0.27 < rpr < 0.28), al igual que ocurre en otras especies de coniferas,
como Abies procera (Doede y Adams, 1998), P. sylvestris (Velling y Tigerstedt, 1984;
Haapanen et al., 1997), P. radiata (Jayawickrama et al., 1997), P. brutia (Gulclu y
Celik 2009) y Pseudotsuga menziesii (Vargas-Hernandez et al.,, 2003). Estas
relaciones genéticas también son favorables en un escenario de mejora genética,
pues indica que la seleccion de una de ellas no tiene un efecto negativo importante
en las otras, a diferencia de lo sefialado por Watt et al. (2000) en P. radiata, donde la
correlacion negativa alta entre DR y NV implica que al tratar de reducir el tamafio de

las ramas aumenta el nimero de verticilos.
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Cuadro 1.3. Correlaciones fenotipicas de las medias de familia (rpr, debajo de la
diagonal) y genéticas (rg + error estandar, arriba de la diagonal) entre las
caracteristicas de crecimiento y ramificacion de los arboles de Pinus

patula a los 7 y 10 afios de edad.

Edady
DAP  Altura Volumen DRaJ AR NV

caracteristicas

a) 7 afos:
DAP --- 0.89+0.07 0.98+0.01 --- 0.41+0.28 -0.28%0.29
Altura 088 - 0.89+0.06 -0.01+0.34 0.43+0.29 -0.46+0.26
Volumen 0.95 0.87 --- -0.19+0.29 0.47+0.25 -0.26+0.28
DRa3 0.51 0.55 -0.79+0.13 -0.08+0.32
AR 0.10 0.14 0.13 -0.18 - 0.13+0.33
NV -0.10 -0.12 -0.09 -0.27 0.28

b) 10 afios:
DAP --- 0.78+0.13 0.98+0.01 --- 0.14+0.33 -0.32+0.28
Altura 082 - 0.89+0.07 -0.60+0.21  0.32+0.32 -0.30+0.30
Volumen 0.96 0.86 --- -0.42+0.25 0.17+0.31 -0.39+0.25
DRas --- 0.43 0.63 - -0.11+0.31 -0.14+0.32
AR -0.08 -0.09 -0.03 -0.25 0.12+0.33
NV -0.20 -0.17 -0.19 -0.27 0.02

DAP= diametro a la altura del pecho (1.30 m); DRas= diametro de ramas ajustado;
AR= angulo de ramas; NV= nimero de verticilos. Correlaciones fenotipicas con valor
absoluto mayor de 0.22 son diferentes de 0 (p=0.05).
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1.3.4. Repetibilidad de los parametros genéticos

Los pardametros genéticos estimados (heredabilidad y correlaciones) para las
caracteristicas de crecimiento y ramificacibn mostraron una repetibilidad alta en las
dos edades de medicion. No se encontraron diferencias significativas entre los
valores de heredabilidad a los 7 y 10 afios en ninguna de las caracteristicas
evaluadas con la prueba de heterogeneidad de X2 De la misma manera, la
correlacion entre los valores “Z° de elementos similares en las matrices de
correlaciones genéticas y fenotipicas fue 0.77, y entre elementos similares de estas
matrices a los 7 y 10 afios fue 0.86 y 0.94 para las correlaciones genéticas y
fenotipicas, respectivamente. La prueba de heterogeneidad de X? para cada

elemento en estas matrices mostrdé que Unicamente las correlaciones entre DRaj con

altura y AR fueron significativamente diferentes en las dos edades de medicion.

La misma situacion ocurrié al estimar las correlaciones edad-edad para cada
una de las caracteristicas, ya que con excepcion de las correlaciones fenotipicas de
las medias de familia para DRa; y AR, todas las otras caracteristicas mostraron
correlaciones fenotipicas y genéticas mayores de 0.8 entre las dos edades de
medicion (Cuadro 4). En estudios anteriores con P. patula (Barnes et al., 1992;
Morales-Gonzalez et al., 2013), P. ayacahuite (Farfan-Vazquez et al., 2002) y
Pseudotsuga menziesii (Vargas-Hernandez et al., 2003) también se han encontrado

correlaciones genéticas edad-edad elevadas.
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Cuadro 1.4. Correlaciones fenotipicas de las medias de familia (rpf) y genéticas (rg)
entre las dos edades de medicion (7 y 10 afios) para las caracteristicas
de crecimiento y ramificacion en un ensayo de progenies de Pinus

patula.
Correlacion DAP Altura Volumen DRaJ AR NV
Ipf 1.00+0.0 0.99+0.01 0.99+0.02 0.83+0.22 1.01+0.01 1.10+0.10
Iy 0.93 0.94 0.93 0.64 0.58 0.83

DAP= didmetro a la altura del pecho (1.30 m); DRas= didmetro de ramas ajustado;
AR= angulo de ramas; NV= namero de verticilos.

Aunque las correlaciones entre las caracteristicas de crecimiento y ramificacion
son bajas, ellas son favorables, por lo que la seleccion de los arboles con mayor tasa
de crecimiento tendria un efecto positivo en la ramificacién, y viceversa. Por ejemplo,
la seleccidbn de los individuos o familias con mayor crecimiento en volumen
ocasionaria una respuesta correlacionada positiva en la ramificaciéon al reducir DRas y
NV, y aumentar AR, lo que repercutiria favorablemente en la calidad de la madera
aserrada. La respuesta a la seleccion se podria optimizar si los dos grupos de
caracteristicas se incorporan en un indice de seleccidon que considere mejorar en

forma simultanea la productividad y la calidad de la madera.
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1.4. CONCLUSIONES

Los resultados del estudio muestran que las caracteristicas de ramificacion
difieren en el nivel de variacion fenotipica y grado de control genético, pero su
comportamiento es estable en las dos edades evaluadas. El 4ngulo y diametro de
ramas ajustado y el numero de verticilos son las caracteristicas que por su
heredabilidad tienen potencial para incorporarse en un programa de mejora genética.
El ndmero de ramas y la presencia de defectos en el tronco, en cambio, no
mostraron variacion genética, por lo que no son Utiles como criterios de seleccion.

Las caracteristicas de ramificacion también presentaron una estructura de
correlaciones genéticas y fenotipicas favorable o neutra entre si y con las
caracteristicas de crecimiento de los arboles, con una repetibilidad alta en las edades
evaluadas. Estas condiciones de las caracteristicas de ramificacion favorecen su
incorporacion en el programa de mejora genética de la especie, ya que la seleccion
de arboles méas productivos tiene efectos positivos en las caracteristicas de
ramificacion, con menor nimero de verticilos y ramas mas delgadas y horizontales,

resultando en madera de mas calidad.
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CAPITULO II. INTERACCION GENOTIPO-AMBIENTE EN EL CRECIMIENTO Y
RAMIFICACION DE Pinus patula Y SU IMPACTO EN LA ESTRUCTURA

GENETICA DE LAS CARACTERISTICAS

RESUMEN

La ramificacion de los &arboles tiene un impacto econdmico importante en las
plantaciones forestales por su efecto en la calidad de la madera. La interaccién
genotipo-ambiente (IGA) limita las posibilidades de seleccionar individuos para una
zona de mejora genética amplia y la complicacién aumenta cuando las caracteristicas
de interés muestran un patron de IGA distinto. Los objetivos del estudio fueron
estimar el nivel de IGA en varias caracteristicas de ramificacién y crecimiento en
progenies de 84 familias de polinizacién libre de Pinus patula de siete afios de edad,
identificar las familias que mas contribuyen a la IGA en el crecimiento de los arboles y
evaluar el efecto de su exclusion en el control y arquitectura genética de las
caracteristicas de ramificacion. Las caracteristicas de ramificacion no presentaron
IGA (rs = 1.00), excepto el didmetro de ramas (rs = 0.63), con valores similares a los
de las caracteristicas de crecimiento (rs < 0.52). Los métodos desviacion media de la
posicién jerarquica (Smi) y ecovalencia (Wi) presentaron resultados afines (r=0.72) en
la identificacion de las familias mas interactivas en el crecimiento en volumen. Al
excluir cuatro de las familias mas interactivas se aumentd de manera importante la
estabilidad genética de las caracteristicas de crecimiento (0.68 < rs < 0.78) sin

modificar la estabilidad ni la estructura genética de las caracteristicas de ramificacion.
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Palabras clave: angulo de rama, correlacion genética tipo-B, diametro de rama,

ecovalencia, heredabilidad, nimero de ramas.

ABSTRACT

Branching traits have an important economic impact in forest plantations, because of
their effect on wood quality. Genetic-environment interaction (GEI) reduces the
potential of selecting individuals for a broad breeding zone, and the limitation
increases when traits of interest show distinct GEI patterns. The objectives of this
study were to estimate the level of GEI in several branching and growth traits in
seven-years-old, of 84 open-pollinated progenies families of Pinus patula, to identify
families that contribute most to the GEI in tree growth, and to evaluate the effect of
excluding them on the genetic control and genetic architecture of branching traits.
Most branching traits did not present GEI (rs = 1.00), except branch diameter (rs =
0.63) having similar GEI values than growth traits (rs < 0.52). The mean deviation of
rank position (Smi) and ecovalence (Wi) methods provided similar results (r=0.72) in
identifying the most interactive families for stem volume. Genetic stability of growth
traits increased substantially when excluding four of the most interactive families (0.68
< rs < 0.78), without negatively affecting genetic stability or genetic structure of

branching traits.

Key words: branch number, branch diameter, branch angle, ecovalence, heritability,
type-B genetic correlation.
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2.1. INTRODUCCION

Pinus patula Schiede ex Schl. et Cham. es una especie endémica de México,
con amplia variabilidad fenotipica y genética en diversas caracteristicas de interés
econdémico y con alto potencial productivo (Dvorak et al., 2000). Es una especie de
rapido crecimiento, con excelente calidad de madera para diversos fines comerciales
y con un manejo silvicola relativamente facil (Velazquez et al., 2004). Esta adaptada
a un clima subtropical, con una amplia plasticidad fenotipica y un patron de
crecimiento en altura que incluye varios ciclos de crecimiento por afio en edades
juveniles (Dvorak et al., 2000; Gémez-Céardenas et al., 1998). Es uno de los arboles
forestales méas cultivados en el pais y en muchos paises subtropicales de Africa,
Asia, Sudamérica y Oceania, que lo utilizan en plantaciones comerciales (Dvorak et

al., 2000; Valencia-Manzo y Vargas-Hernandez, 2001).

Debido al patron de crecimiento poli-ciclico del brote en esta especie, es comun
una amplia variacién en el nimero de verticilos que forma por afio (Gomez-Céardenas
et al., 1998), lo cual repercute en el numero, tamafio y angulo de insercién de las
ramas, las que a su vez determinan las caracteristicas de los nudos. Ramas
delgadas y horizontales dejan nudos méas pequefios que las de mayor tamafio o
inclinadas. Los nudos reducen en gran medida la resistencia de la madera y afectan
negativamente su calidad y valor comercial (Zimmermann y Brown, 1980; Tombleson
et al., 1990; Knowles y Kimberley, 1992), estas caracteristicas son importantes para

la industria forestal (Todoroki et al., 2001).

A pesar de que algunos de los impactos negativos de la mala forma del tronco y

el habito de ramificacion pueden ser mitigados por practicas silvicolas, como aclareos
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selectivos y podas, el mejoramiento genético proporciona una solucion mas eficaz a
largo plazo, si hay suficiente variacion genética en esos rasgos (Vargas-Hernandez et
al., 2003). Generalmente se considera incluir en los programas de mejoramiento
genético las caracteristicas asociadas con la calidad de la madera (Tong et al., 2013),
junto con otras caracteristicas relacionadas con el patron de ramificacion, la

sinuosidad y bifurcacién del fuste (Zobel y Talbert, 1988).

Para la mejora genética es esencial establecer ensayos de evaluacion en varias
localidades y observar el comportamiento y desarrollo de las diferentes progenies en
cada ambiente particular en que crecen, lo cual permite determinar el grado de
interaccidn genotipo-ambiente (IGA) (White et al., 2007). La IGA se presenta cuando
el comportamiento relativo de las progenies difiere al crecer en ambientes distintos
(Falconer y Mackay, 1996), ocasionando que las diferencias entre los genotipos no
sean constantes de un ambiente a otro o generando cambios en la jerarquizacion

relativa de los genotipos en cada ambiente (White et al., 2007).

La evaluaciéon de IGA se complica por el hecho de que ésta puede diferir entre
rasgos. Es importante saber cuales son mas sensibles a IGA y en qué ambientes
ocurre, ya que cuando estos se ignoran se reduce la eficacia de la seleccion y
pueden ocurrir pérdidas de produccion en las plantaciones operativas (Zobel y
Talbert, 1988). El crecimiento de los arboles generalmente muestra IGA elevada
(Carson, 1991; Morales-Gonzalez, 2012), en comparacioén con las caracteristicas de

ramificacion y forma del fuste (Johnson y Burdon, 1990; Barnes et al., 1992;
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Jayawickrama, 2001), aunque algunas de ellas también presentan valores altos de

IGA en casos particulares (Doede y Adams, 1998; Wu y Matheson, 2005).

En 2004 se inicié un programa de mejoramiento genético de Pinus patula en la
Sierra Norte de Puebla, que incluy6 el establecimiento de ensayos de progenies en
dos altitudes. Una evaluacion realizada a los cinco afios de edad muestra que las
caracteristicas de crecimiento tienen una heredabilidad moderada, con una IGA alta
(Morales-Gonzélez, 2012). Sin embargo, se desconoce el grado de IGA para las
caracteristicas de ramificacion y si la IGA detectada para el crecimiento cambia con
la edad de los arboles. También se desconoce el efecto que tiene la exclusién de los
genotipos mas interactivos en crecimiento sobre la estructura genética y el grado de

IGA de las caracteristicas de ramificacion.

Los objetivos del estudio fueron: a) estimar el nivel de interaccion genotipo-
ambiente en diferentes caracteristicas de ramificacion en comparacién con las de
crecimiento en progenies de polinizacion libre de Pinus patula, y b) Identificar las
familias que mas contribuyen a la interaccion genotipo-ambiente en el crecimiento de
los arboles y evaluar el efecto de su exclusion en los parametros y arquitectura
genética de las caracteristicas de ramificacion. Esta informacion permitira evaluar la
efectividad de los criterios de seleccion de los genotipos mas productivos y su
incorporacion en un programa de mejoramiento genético orientado a aumentar la

productividad y la calidad de la madera de esta especie de pino.
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2.2. MATERIALES Y METODOS

2.2.1. Ubicacion del ensayo y material genético

En Junio de 2005 se establecieron dos ensayos de progenie de Pinus patula
con plantas de seis meses de edad en la Sierra Norte de Puebla, en los parajes de
Chichicaxtla (19°44’10”N, 97°58'57”0, a 2,660 m s.n.m. y exposicion N) y Sierra
Mojada (19°42’46” N, 97°59'21” O, a 2,980 m s.n.m. y exposicion zenital). Los arboles
se plantaron con un espaciamiento de 2.5 x 2.5 m, en un disefio de bloques al azar,

con 20 repeticiones y parcelas de un arbol por familia.

Los ensayos incluyeron 84 familias de polinizacion libre; los dltimos bloques en
cada sitio no incluyen a todas las familias debido a diferencias en el nimero de
plantas disponibles al momento de la plantacion por diferencias en germinacion. En
cada sitio se plantaron dos hileras perimetrales de arboles al mismo espaciamiento,

como una franja de proteccion y propiciar competencia completa de las plantas.

2.2.2. Variables evaluadas

Los datos de crecimiento y ramificacion se obtuvieron en los dos sitios en
diciembre de 2012 (siete estaciones de crecimiento completas a partir de la
plantacion). En ambos sitios las mediciones se tomaron de la misma forma en todos
los arboles, la altura total con una garrocha graduada en cm, y el diametro del tronco
(DAP) a 1.30 m del suelo con una forcipula graduada en mm (ambos por arriba de la
pendiente). Con estos datos se estimé el volumen del fuste (en dm?®) con la ecuacion
elaborada por Carrillo-Anzures et al. (2004) para la especie [VOL= e?7688 (DAP? *

H)0-9451], En esta ecuacion la altura esta en my el DAP en cm.
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También se cont6 el nimero de verticilos (NV) en los primeros 2.5 m del tronco,
a partir de la base del arbol, asi como el nimero de ramas (NR), el didmetro de la
rama mas gruesa (DR) y el angulo (AR) de esta rama en el verticilo mas cercano a
1.30 m del suelo. Los defectos o “anormalidades” en la ramificacion se evaluaron con
una escala categorica, 0 para un fuste sin defectos, 1 para ramas ramicormicas
(ramas gruesas con angulos de insercion menores de 40°, Tong et al., 2013) y 2 para
fustes bifurcados o multifurcados. A partir de estas categorias se generaron tres
variables de tipo binomial: a) fustes con defectos (0 para arboles en la categoria 0; 1
para aquellos en las categorias 1 y 2), b) arboles con ramas ramicérmicas (0 para
arboles en las categorias 0 y 2; 1 para individuos en la categoria 1), y c) arboles

bifurcados (0 para arboles en las categorias 0y 1; 1 para aquellos en la categoria 2).

2.2.3. Andlisis de varianza de los datos

El andlisis estadistico en conjunto de los dos sitios se realizd con el paquete
Statistical Analysis System (SAS 9.0). Los datos de cada sitio se estandarizaron a un
valor medio de 0 y una desviacion estandar de 1 para evitar sesgos por efectos de
escala (Hodge et al., 1996). Se utilizO el procedimiento GLM para evaluar la
significancia de la variacion entre familias y posteriormente el procedimiento MIXED
para estimar los componentes de varianza con base en el método de maxima
verosimilitud restringida o REML (Littell et al., 1996). El modelo lineal empleado fue:

Yik = U+ Sj + Bjj + Fk + SFik+ ek
donde: Yik = valor observado en la progenie de la k-ésima familia en el j-ésimo bloque

(repeticion) en el i-ésimo sitio; 1 = media poblacional; S; = efecto fijo del i-ésimo sitio
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(i= 1y 2); B; = efecto fijo del j-ésimo bloque (j = 1, 2,...20) anidado en el i-ésimo sitio;
Fk = efecto aleatorio de la k-ésima familia (k = 1, 2,...84) ~ NID (0, o%); SFi = efecto
de la interaccioén entre el i-ésimo sitio y la k-ésima familia ~ NID (0, 0%); y eik = error

aleatorio ~ NID (0, 0%).

Debido a que las dimensiones de las ramas estadn asociadas a las dimensiones
del arbol, al estimar los componentes de varianza de DR se utilizaron dos
procedimientos distintos con la intencién de remover el efecto del tamafio del arbol:
en el primero se incluy6 el didmetro del arbol como covariable en el modelo
estadistico para estimar los componentes de varianza de la variable DRas y en el
segundo se dividié el DR entre el DAP para obtener un “coeficiente de diametro de

rama” (CDR), al cual se le estimaron los componentes de varianza.

Las variables NR y NV fueron transformadas con la funcién raiz cuadrada
(Gulcu y Celik, 2009) previo al analisis de varianza, pero los parametros genéticos
estimados fueron similares a los obtenidos con las variables originales, por lo que
s6lo se presentan éstos Ultimos. Cuatro familias (coédigos 7, 27, 43 y 57) se
excluyeron del analisis por tener s6lo uno o dos arboles en los ensayos, insuficientes
para estimar con precision la media y la varianza de esos grupos; también se
excluyeron siete arboles considerados endogamicos, con una altura inferior a 2.7 m,

para evitar sesgos en la estimacion de los componentes de varianza.
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2.2.4. Estimacion de parametros genéticos

Con los componentes de varianza se estimo la heredabilidad en sentido estricto

a nivel individual (h% y de medias de familia (h% para todas las variables de
crecimiento y ramificacion en las que se encontré una variacion significativa de las

familias, mediante las ecuaciones de Falconer y Mackay (1996):

2
_ %A .
= —
(G%+ c§f+ce)

2
i

2
2 (o)
hf ==

(o7 + %z'f + %)
donde: o2a = varianza aditiva; o% = varianza de familias; o2 = varianza de interaccién
sitios por familias; o2 = varianza del error; s = numero de sitios (= 2); y n = media
armonica del numero de arboles por familia por sitio (= 9.9).

Para estimar la varianza genética aditiva (c2a) se emple6é un coeficiente de
determinacidén genética de 3, con el supuesto de que la correlacion intra-clase en

familias de hermanos obtenidos por polinizacién libre es de /3 (Sorensen y White,

1988) y no de ¥ como en las de medios hermanos (Falconer y Mackay, 1996).

El error estandar de la heredabilidad individual y de las medias de familia

[EE(h?)] se calculé con base en el método de Dickerson (1969):

o v = (1202

37



donde: qi1 y qz son el numerador y denominador, respectivamente, de la

heredabilidad.

Para determinar la estabilidad genética de cada una de las caracteristicas con
respecto a los sitios de evaluacion, se estimo la interaccion genotipo-ambiente (IGA)
mediante las correlaciones genéticas tipo B (rs) con los datos estandarizados, con la
ecuacion propuesta por Yamada (1962):

of

8= (7ol

donde: o% es la varianza de familias y o%t es la varianza de la interaccion sitio x

familias para la caracteristica correspondiente.

También se estimaron las correlaciones genéticas (rg) entre variables mediante

la férmula de Falconer y Mackay (1996):

Fgxy)=_Covixy)
2 2
/ Of(x) Of(y)
donde: Covixy) es la covarianza de familias entre la variable x y la variable v,
evaluadas en un mismo arbol; o%r) Yy d%r) son las varianzas de familias para la

variables “x” y “y”.
La covarianza de familias entre variables se calcul6 con la férmula descrita por

White y Hodge (1989):

0-1%()(+y) - (G?(x)-i_o-?(y))
COVf(X‘y) = >
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dénde o?x+y) es la varianza de familias para la variable obtenida con la suma de las

dos variables involucradas (x +y).

Asimismo, el error estdndar de las correlaciones genéticas (EEq) se calculd

con la ecuacion de Falconer y Mackay (1996):

EE(hZ)EE(h?
EE(rg) = (1~ Tgey)) 2 2( )
2hi;hiy
donde rg, ., es el cuadrado del coeficiente de correlacion genética entre las variables

“o,n “y

x" e “y", EE(h%) yEE(hizy) son los errores estandar de las heredabilidades

[{ gt khy 9

individuales de “x” y “y”, respectivamente, y hZ y hizy son las heredabilidades de esas

mismas caracteristicas.

Dado que el volumen presentdé una IGA elevada, se utilizaron dos de los
criterios descritos por Matheson y Raymond (1984) para identificar las familias con
mayor contribucién a la IGA. Estos criterios fueron la deviacion media de la posicion
jerarquica de cada familia en los sitios de evaluaciéon (Smi,) y el valor de ecovalencia
(Wi), que estima la aportacion relativa de cada familia a la varianza de IGA. La
desviacion media de la posicion jerarquica de cada familia (Smi)) se calculd con la
férmula desarrollada por Zas et al. (2004) con base en la descripciébn de Matheson y

Raymond (1984):

1 n
Smi =HZ|rij — 1|
=1
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donde rij es la posicion jerarquica de la familia i en el sitio j, y I; es la posicion

jerérquica de la familia i con base en el volumen promedio de los sitios; n es el
namero de sitios. Las familias mas interactivas son las que tienen mayores valores de
desviacibn media (cambios de posicion) en la jerarquizacion de un sitio a otro

(Pswarayi et al., 1997).

La ecovalencia de cada familia (Wi) se calculdo con la siguiente férmula

desarrollada por Wricke (1962):

n

W; = Z(Yij - Y —Y; +Y)?
=1

donde Yi; es la media de la i-ésima familia en el j-ésimo sitio, Yi. y Y.; son la media
general de la i-ésima familia y del j-ésimo sitio, respectivamente, y Y.. es la media

general de la caracteristica en los dos sitios.

Las familias se ordenaron de mayor a menor con base en su contribucién a la
IGA en volumen, de acuerdo con los dos criterios, los que dieron resultados similares
en la identificacion de las familias mas interactivas (r = 0.72). Con esa informacion se
evalué el efecto de excluir del andlisis las familias mas interactivas que no estuvieran
entre las primeras 10 de crecimiento promedio en volumen sobre la heredabilidad, la
rs y la estructura de las correlaciones genéticas entre las caracteristicas, con

respecto a los resultados obtenidos al incluir todas las familias.
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2.3. RESULTADOS Y DISCUSION

2.3.1. Valores promedio y control genético de las caracteristicas

Los valores promedio de las caracteristicas de crecimiento y el porcentaje de
defectos (Cuadro 2.1) en el andlisis conjunto de los dos sitios fueron mayores que los
obtenidos en Sierra Mojada, dado que el sitio Chichicaxtla presenta condiciones
ambientales mas favorables. Escobar-Sandoval (2015) reporta un volumen promedio
de 34.4 dm?3 por arbol a los 7 afios de edad en Chichicaxtla. El aumento en el
porcentaje de defectos, ramas ramicérmicas y bifurcaciones indica que éstas son
mas comunes en condicones que favorecen el crecimiento de los arboles. A
diferencia de las caracteristicas anteriores, los valores promedio de NR, DR y AR
fueron similares a los de Sierra Mojada y NV se redujo ligeramente, debido a la
mayor tasa de crecimiento en altura de los arboles en Chichicaxtla (Escobar-

Sandoval, 2015).
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Cuadro 2.1. Valores promedio y extremos, coeficientes de variacion fenotipica (CVp)
y heredabilidades individuales (h%) y de las medias de familia (h?) para
las caracteristicas de crecimiento y ramificacidbn en progenies de Pinus
patula a los 7 aflos de edad en dos sitios de evaluacion.

Caracteristica Media rango CVp (%) hz; h2

DAP (cm) 89 0.7 - 208 34.1 0.10+0.05 0.35+0.18
Altura (m) 6.2 14 — 142 24.5 0.10+x0.05 0.35%x0.18
Volumen (dm3) 25.7 0.04-171.9 84.8 0.11+0.06 0.36+£0.18
Ramas (No.) 4.7 1-10 22.0 0.07+£0.03 0.32%+0.15
DR (mm) 22.4 3-64.8 42.0 0.06 £0.04 0.26+0.18
DRas - - 35.7 0.05x0.06 0.20x0.23
CDR 0.27 0.05-0.96 37.5 0.08+£0.04 0.31x0.17
AR (°) 60.6 25 — 105 154  0.21+0.06 0.59+0.15
NV (No.) 8.7 5-15 16.5 0.14+£0.10 0.50x0.15
Defectos (%) 13.0 - 2.5 0.04 £0.04 0.19%0.20
RR (%) 9.0 - 3.0 0.02+0.04 0.11+0.21
AB (%) 5.0 - 4.3 0.00 £ 0.00 0.00 + 0.00

DAP= didmetro a la altura del pecho (1.30 m); DR= diametro de ramas; DRas=
diametro de ramas ajustado; CDR= Coeficiente del diametro de ramas; AR= angulo
de ramas; NV= numero de verticilos; RR= individuos con ramas ramicormicas; AB=
arboles con bifurcaciones.

Los valores de heredabilidad individual para las caracteristicas de crecimiento
(Cuadro 2.1) fueron menores que las obtenidas en el analisis de cada sitio por
separado realizado anteriormente, debido al efecto de la IGA, pero la heredabilidad
de las medias de familia fue similar o incluso ligeramente mayor en ellas, por el
aumento en el niamero de individuos por familia. Un efecto similar ocurrié con el
nimero y didmetro de ramas, con valores de h? bajos y errores estandar elevados.
En el caso del diametro de ramas, a diferencia de lo que ocurrié en Sierra Mojada, el
ajuste con respecto al diametro del arbol (DRa; y CDR) no mejor6 de manera
importante la estimacion de la heredabilidad (Cuadro 2.1). Esta situacion se debe en

parte a que la relacién entre el diametro de las ramas (DR) y el del tronco (DAP)
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difiere ligeramente en los dos sitios de evaluacion (Figura 2.1). Esto hace que al usar
el mismo factor de ajuste en el analisis conjunto de los dos sitios no se aumente la

precision para detectar la variacion entre familias.
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Figura 2.1. Relacién entre el diametro de rama y el diametro del tronco (DAP) de los
arboles a los siete afios de edad en los dos sitios de evaluacion
(Chichicaxtla y Sierra Mojada) de las progenies de Pinus patula.

El 4ngulo de ramas (AR) y el niumero de verticilos (NV) mostraron una h?
intermedia con respecto a los valores obtenidos en los sitios de Sierra Mojada y
Chichicaxtla por separado, debido principalmente a que en Chichicaxtla se detectd
una mayor variacién y control genético en estas caracteristicas (Escobar-Sandoval,
2015). Sin embargo, los valores estimados de h? fueron mayores en el andlisis
conjunto (Cuadro 2.1) y muestran una respuesta favorable a la seleccién familiar. En

el caso de arboles con defectos y presencia de ramas ramicormicas (RR) en el
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analisis conjunto fue posible detectar variacion genética en ellas, pero con valores de

heredabilidad muy bajos y errores estandar relativamente elevados (Cuadro 2.1).

2.3.2. Interaccion Genotipo-Ambiente (IGA) de las caracteristicas

Las caracteristicas de crecimiento presentaron una elevada IGA (Cuadro 2.2),
por lo que su comportamiento muestra una baja estabilidad genética. Estos
resultados son similares a los que se han reportado en los mismos ensayos en
edades menores (Morales-Gonzéalez, 2012), excepto que en el caso de la altura la
IGA aumento ligeramente con la edad. También coincide con los resultados de otros
estudios en la misma especie (Barnes et al., 1992; Gomez-Martinez, 2013), 0 en
otras especies de coniferas, como P. radiata (Johnson y Burdon, 1990; Carson, 1991,
Baltunis et al., 2010) y Abies procera (Doede y Adams, 1998). Algo similar ocurrié
con DR, que también mostré niveles moderados de IGA, y los procedimientos de
ajuste de esta caracteristica con respecto al tamafio del arbol, aumentaron la
magnitud de la IGA (Cuadro 2.2), por las razones mencionadas en parrafos
anteriores. En P. radiata también se han observado niveles moderados de IGA en el
diametro de las ramas, con valores ajustados (Wu y Matheson, 2005) o sin ajustar
(Baltunis et al.,, 2010). En general, los estudios en coniferas muestran que las
caracteristicas de crecimiento o tamafio de los arboles (altura, diametro y
particularmente volumen del tronco) presentan niveles moderados a altos de IGA

(White et al., 2007).

A diferencia de los rasgos anteriores, todas las caracteristicas de ramificacion

gue mostraron variacion genética en el ensayo (NR, AR y NV) mostraron una elevada
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estabilidad genética, con un valor de rs de 1.0, que indica la ausencia de IGA en
ellas. Estudios en P. radiata muestran que NR y AR generalmente muestran una baja
IGA (Jayawickrama, 2001; Wu y Matheson, 2005; Baltunis et al., 2010). En el caso de
NV, Gomez-Martinez (2013) reportan un valor bajo de rs para esta caracteristica en
un ensayo de P. patula en la misma zona; sin embargo, el estudio realizado por
Morales-Gonzalez (2012) en los mismos arboles de nuestro estudio a los 4 y 5 afios
de edad también muestra un valor elevado de rs para NV al igual que los resultados
reportados para P. radiata (Jayawickrama et al., 1997; Jayawickrama, 2001; Wu y
Matheson, 2005). En general, Diferentes estudios en P. patula (Barnes et al., 1992) y
P. radiata (Johnson y Burdon, 1990; Wu y Matheson, 2005) han sefialado que las
caracteristicas de ramificacion tienen nula o poca IGA. Las discrepancias con el
estudio de Gomez-Martinez (2013) en el caso de NV, se pueden deber a que en ese
estudio se incluyeron materiales genéticos muy diversos, con diferente grado de
domesticacion y se evaluaron en sitios con ambientes contrastantes, lo que ocasioné

gue se manifestaran diferentes patrones de crecimiento del brote terminal.

Con los dos criterios (Smi y W) utilizados para identificar a las familias que mas
contribuyen a la IGA en volumen se encontrd que en las primeras 10 hay cuatro en
comun (familias 46, 25, 16 y 53) que no estan entre las primeras 10 familias con

mayor crecimiento en volumen en ninguno de los dos sitios (Cuadro 2.2).
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Cuadro 2.2. Familias con mayor contribucién a la IGA en volumen con base en los
valores de desviacibn media de la posicion jerarquica (Smi) Y
ecovalencia (W) en progenies de Pinus patula a los 7 afios de edad
establecidas en dos sitios de evaluacion.

Posicion jerarquica en su Posicion jerarquica en volumen
Familia contribuciéon a IGA promedio en cada sitio
Smi Wi Chichicaxtla Sierra Mojada
17 1 2 79 2
46 2 4 73 13
25 3 3 81 22
51 4 5 69 3
16 5 8 76 16
53 6 10 77 55
117 7 6 5 49
19 8 16 19 65
23 9 15 67 23
54 10 1 2 58

2.3.3. Efecto de la remocion de familias interactivas sobre la IGA y el control

genético

Al excluir del analisis cuatro de las familias mas interactivas en volumen, que no
estdn dentro del grupo de familias con mayor productividad en los sitios de
evaluacion, se tuvo un efecto positivo en la estabilidad de las caracteristicas de
crecimiento, al aumentar los valores de rs de 0.50 hasta valores de 0.68 a 0.78
(Cuadro 2.3). ElI aumento de las correlaciones tipo B en rasgos de crecimiento al
eliminar las familias mas interactivas coincide con lo reportado para P. patula
(Goémez-Martinez, 2013) y otras especies de coniferas (Matheson y Raymond, 1984;
Pswarayi et al., 1997). Por otro lado, es importante sefalar que la exclusion de estas
familias no modificé la estabilidad de las otras caracteristicas de ramificacién, que

mantuvieron practicamente los mismos valores de rs antes y después (Cuadro 2.3).
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Cuadro 2.3. Correlaciones geneticas tipo B (rs) para las caracteristicas de
crecimiento y ramificacion en progenies de Pinus patula a los 7 afios
de edad establecidas en dos sitios de evaluacion antes y después de
la exclusion de las familias con contribucién alta a la IGA en volumen.

Z)?ém'iiggs DAP Altura Volumen NR DR DRa; CDR AR NV
ninguna 052 050 050 1.00 0.63 0.35 052 1.00 1.00
46 058 059 057 1.00 0.60 0.30 052 1.00 1.00
46y 25 065 060 063 1.00 053 029 051 1.00 1.00
46, 25y 16 072 067 067 1.00 057 027 052 1.00 1.00

46, 25,16 y53 0.78 0.68 0.71 1.00 0.63 0.28 0.52 1.00 1.00

DAP= diametro a la altura del pecho (1.30 m); NR= numero de ramas; DR= didmetro
de ramas; DRas= diametro de ramas ajustado; CDR= Coeficiente del diametro de
ramas; AR= angulo de ramas; NV= numero de verticilos.

Al excluir del analisis cuatro de las familas con mayor IGA el coeficiente de
variacion fenotipica de las caracteristicas de crecimiento y ramificacion practicamente
no se modificaron (Cuadro 2.4), posiblemente porque se excluyé un nimero reducido
de famlias y todas ellas con un desempefio promedio. En cambio, la heredabilidad
individual y de las medias de familia, aumentd ligeramente en la mayoria de las
caracteristicas (Cuadro 2.4), ya que la IGA alta afecta negativamente la heredabilidad
(Pswarayi et al., 1997; White et al., 2007). A pesar de que la exclusion de las familias
interactivas fue con base en el volumen, la heredabilidad de las caracteristicas de
ramificacion tambien aumenté ligeramente, excepto para DR ajustado o sin ajustar

(Cuadro 2.4).
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Cuadro 2.4. Valores promedio y extremos, coeficientes de variacion fenotipica (CVp)
y heredabilidades individuales (h%) y de las medias de familia (h%) para
las caracteristicas de crecimiento y ramificacién en progenies de Pinus
patula a los 7 afios de edad en dos sitios de evaluacion, después de
excluir cuatro familias con IGA alta en volumen.

Caracteristica  Media Rango CVp (%) hz; h2

DAP (cm) 9.0 0.7 - 20.8 33.7 0.13+0.05 0.44+0.17
Altura (m) 6.2 14 —142 245 0.12+0.05 0.41+0.18
Volumen (dm3) 26.0 0.04-1719 84.0 0.14+0.05 0.45+0.17
Ramas (No.) 4.7 1-8 21.8 0.08+0.03 0.35+0.15
DR (mm) 22.6 3-64.8 41.8 0.05+0.04 0.22+0.19
DRAJ - - 35.9 0.04+0.06 0.16+0.24
CDR 0.27 0.05- 096 37.6 0.07+0.05 0.29+0.19
AR (°) 60.6 25 -105 15.2 0.22+0.06 0.62+0.16
NV (No.) 8.7 5-15 16.5 0.14+0.04 0.50+0.15

DAP= didmetro a la altura del pecho (1.30 m); DR= didmetro de ramas; DRas=
diametro de ramas ajustado; CDR= Coeficiente del diAmetro de ramas; AR= angulo
de ramas; NV= numero de verticilos.

2.3.4. Efecto de la remocién de familias interactivas sobre las correlaciones

genéticas entre las caracteristicas

La estructura de las correlaciones genéticas de las caracteristicas de
crecimiento y ramificacion en el andlisis conjunto de los dos sitios (Cuadro 2.5) fue
similar a la que se describié en el capitulo anterior para el sitio de Sierra Mojada
(Cuadro 1.3). En general, las caracteristicas de crecimiento presentan valores altos
de correlaciones entre si, y las de ramificacion (CDR, AR y NV) presentan
correlaciones genéticas favorables con las de crecimiento (Cuadro 2.5). Unicamente
NR presenta correlaciones genéticas desfavorables con las caracteristicas de
crecimiento, con valores de rg intermedios (0.51 < rg < 0.60), ya que al seleccionar los

individuos con mayor productividad también se aumentaria el nimero de ramas. El
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AR y NV se correlacionan positivamente entre si (Cuadro 2.5). DR también presenta
correlaciones genéticas desfavorables con el crecimiento de los arboles, la que se
debe mas bien al efecto del tamafio de los &rboles (individuos de mayor tamafio
tienen ramas de mayor dimension), ya que al utilizar el coeficiente de didmetro de
rama (CDR), para ajustar por el diametro del tronco, la correlacion se vuelve negativa
(Cuadro 2.5), indicando que las progenies con mayor crecimiento tienen,
proporcionalmente a su tamafo, ramas mas delgadas. La correlacién genética entre
AR y NV (rg = 0.30), aunque desfavorable a primera vista, no es significativa dado

gue el valor estimado es bajo y con un error estandar elevado.

La exclusién de cuatro de las familias méas interactivas en volumen no afect6 de
manera importante la estructura general de correlaciones genéticas descrita en el
parrafo anterior. Las principales modificaciones son un ligero aumento en las
correlaciones genéticas de CDR con las otras variables y una ligera disminucion en

las de NR con las caracteristicas de crecimiento y con NV (Cuadro 2.5).
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Cuadro 2.5. Correlaciones genéticas (rg = error estandar) entre las caracteristicas de
crecimiento y ramificacion de todas las familias (arriba de la diagonal) y
al excluir cuatro familias con alta IGA en volumen(debajo de la diagonal)
en progenies de Pinus patula a los 7 afios de edad en dos sitios de

evaluacion.

Caracte

ristica DAP Altura Volumen NR DR CDR AR NV
DAP - 0.9840.02 0.96+0.03 0.51+0.26 0.424#0.29  -0.74%#0.18  0.25+0.24 -0.31+0.38
Altura  0.96%0.02 - 1.03+0.02 0.59+0.23  0.45+0.28  -0.60+0.26  0.39+0.22 -0.36+0.36
Volumen 0.97+0.02 1.02+0.01 - 0.60£0.23  0.24+0.33  -0.88+0.09  0.37+0.22 -0.30#0.38
NR 0.32#0.63 0.41+0.59  0.430.37 - 0.92#0.06  -0.15+0.40  0.27+0.24  -0.66+0.41
DR 0.45+0.34 0.46+0.34 0.29+0.39  1.08+0.07 - -0.65+0.23  -0.44%0.21 -0.66+0.23
CDR -0.90+0.07 -0.78+0.14 -1.01+0.01 -0.22+0.35 -0.79+0.13 - -0.43+0.21  0.080.42
AR 0.17#0.22 0.38+0.19 0.27+0.21 0.24#0.22 -0.57#0.15 -0.55+0.16 - 0.30£0.38
NV -0.35:0.22 -0.37+0.22 -0.32+0.22 -0.10+0.25 -0.73#0.12  0.14+0.24  0.330.22 -

DAP= diametro a la altura del pecho (1.30 m); DR= diametro de ramas; CDR=
Coeficiente del diametro de ramas; AR= angulo de ramas; NV= namero de verticilos.

Estos resultados muestran que es posible excluir algunas de las familias mas
interactivas en crecimiento, con el porpésito de aumentar la estabilidad en el
desempefio de éstasy mantener un solo grupo de mejora genética para una region
mas amplia y diversa ambientalmente, que permita reducir los costos operativos del
programa de mejoramiento genético sin que haya una repercusion negativa
importante en la ganancia genética esperada en dichas caracteristicas. Los datos del
estudio muestran que la eliminacion de las familias interactivas en crecimiento
tampoco modifica de manera significativa la arquitectura genética de otras
caracteristicas correlacionadas, como es el caso de la ramificacion de los arboles,
por lo que no se debn esperar efectos colaterales negativos o inesperados sobre la
respuesta a la seleccion de estas caracteristicas al incorporarrse como criterios de
seleccién en un programa operativo de mejora genética. En estudios previos se ha
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encontrado que la exclusion de las familias mas interactivas en crecimiento, para
aumentar la estabilidad genética tiene generalmente efectos negativos sobre al
respuesta a la seleccion (Carson, 1991; Wu y Mathenson, 2005; Gomez-Martinez,
2013). Sin embargo, en dichos estudios, dentro de las familias excludias se
encontraban algunas de las familias méas productivas en uno o varios de los sitios de

evaluacion, lo que redujo el diferencial de seleccion.
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2.4. CONCLUSIONES

Las caracteristicas de crecimiento de los arboles presentaron niveles
moderados a altos de interaccion genotipo-ambiente (IGA); en cambio, las
caracteristicas de ramificacion presentaron una estabilidad genética elevada en los
dos sitios de evaluacion, con excepcion del didmetro de ramas que tuvo un
comportamiento similar a las primeras. A pesar de la IGA en el crecimiento de los
arboles, el control y la arquitectura genética de las caracteristicas de crecimiento y
ramificacion en los dos sitios fue similar a lo encontrado previamente en los analsis

separados de ambos sitios.

La exclusién del analisis de cuatro de las familias mas interactivas en volumen,
identificadas con dos metodos distintos, permitié reducir el nivel de IGA y aumentar
ligeramente el control genético de las caraceristicas de crecimiento, sin modificar la
arquitectura genética de las caracteristicas de ramificacion, lo cual tiene efectos
positivos importantes en un programa operativo de mejoramiento genético para

aumentar la productividad y calidad de la madera en Pinus patula.
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CONCLUSIONES GENERALES

Los resultados del estudio muestran que las caracteristicas de ramificacion
difieren en el nivel de variacion fenotipica y grado de control genético, pero su
comportamiento es estable en las dos edades evaluadas. El angulo y didmetro de
ramas ajustado y el numero de verticilos son las caracteristicas que por su
heredabilidad tienen potencial para incorporarse en un programa de mejora genética.
El ndmero de ramas analizando un solo sitio no mostro variacion genética, sin
embargo, al analizar los datos de los dos sitios de manera conjunta a una misma
edad, presenta un control genético moderado. La presencia de defectos en el tronco,
en cambio, no mostro variacion genética en el analisis de los sitios por separado o de
manera conjunta, por lo que no son utiles como criterios de seleccion. Sin embargo,
parece que las condiciones ambientales de crecimiento de los arboles influyen sobre
la manifestacién de los defectos en el tronco, ya que su presencia aumento en el sitio

de mayor productividad promedio.

Las caracteristicas de crecimiento de los arboles presentaron niveles
moderados a altos de interaccion gendtipo-ambiente (IGA). A pesar de la IGA en el
crecimiento de los arboles, el control y la arquitectura genética de las caracteristicas
de crecimiento y ramificacion en los dos sitios fue similar a lo encontrado en los

analsis por separado de cada uno de los sitios.

Las caracteristicas de ramificacion presentaron una estructura de correlaciones
genéticas y fenotipicas favorable o neutra entre si y con las de crecimiento de los

arboles, con una repetibilidad alta en las edades evaluadas, un control genético
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mayor que las caracteristicas de crecimiento y una nula IGA en los dos sitios de
evaluacion. Una excepcion a este comportamiento fue el didmetro de ramas, que
tuvo un comportamiento similar a las caracteristicas de crecimiento, posiblemente
porque también esta muy relacionada con la tasa de crecimiento de los arboles.
Estas condiciones de las caracteristicas de ramificacion favorecen su incorporacion
en el programa de mejora genética de la especie, ya que la seleccion de arboles mas
productivos tendria efectos positivos en las caracteristicas de ramificacion, al
priorizar &rboles con menor numero de verticilos, ramas mas delgadas y
horizontales, lo cual repercute de manera favorable en madera de més calidad. Solo
el niumero de ramas presenta una correlacion desfavorable con el crecimiento de los
arboles, al aumentar el nimero de ramas, pero la correlacion es muy débil, por lo

que el impacto en esta caracteristica es bajo.

La exclusion del andlisis de cuatro de las familias con mayor IGA en volumen,
identificadas con dos métodos distintos, permitié reducir el nivel de IGA y aumentar
ligeramente el control genético de las caraceristicas de crecimiento, sin modificar la
arquitectura genética de las caracteristicas de ramificacion. Utilizar esta opcién
tendria efectos positivos importantes en un programa operativo de mejoramiento
genético para aumentar la productividad y calidad de la madera en Pinus patula, ya
que permitiria seleccionar familias con un comportamiento mas estable en un area
geografica y ambiental mas amplia, aumentando el impacto del programa de
mejoramiento genético en la region, sin aumentar los costos operativos del programa

para mantener la poblacion de mejora genética.
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