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ABSTRACT

Variance Analysis of a nested unba-
lanced design of crosses in maize,
using different methods of estimation.

Several methods are used to solve the
variance analysis of an unbalanced design
of crosses, in an open pollinated variety of
maize. Either approximative ways without
modifying the data matrix, or its balance-

ment by discarding at randon part of the in-
formation, were used. The results suggest
that the discard of information leads to the
highest errors, giving approximative ways
very similar final results. So, available infor-
matic hardware will be a very important fac-
torto considerin choosing one or other met-
hod.

RESUM

Es resol, mitjangant diversos meétodes,
I'analisi de lavarianciad’un disseny no equi-
librat d’encreuaments, en una varietat de
blat de moro de polinitzacié oberta. Aquests
metodes inclouen, tant vies aproximatives
sense modificar la matriu de dades com l'e-
quilibrament de la mateixa matriu havent
descartat a I'atzar part de la informacio. Els

resultats obtinguts suggereixen que l'error
més gran es comet descartant informacio, i
que les vies aproximatives emprades no di-
fereixen molt pel que fa als resultats que
proporcionen. Sera en darrer cas el suport
informatic de que es disposa el que ens fara
decidir per una opcio6 o altra.
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INTRODUCCIO

L'estudi genétic de caracters quantita-
tius en poblacions en equilibri es basa prin-
cipalment en la realitzacié d’'una particio de
la variancia fenotipica en diversos compo-
nents genotipics i ambientals, juntament
amb les seves interaccions més o menys
complexes. L'estimacié d’aquests compo-
nents de la variancia no és pero directa, i es
fa servir la semblanca entre individus que
mantenen diversos graus de parentiu per
relacionar-la amb les causes geneétiques i
ambientals.

Habitualment, el grau de semblancga en-
tre parents es quantifica numeéricament
com covariancia, i hi ha‘una relaci6 teorica
entre aquestes covariancies i les diverses
variancies genetiques (KEMPTHORNE, 1955).

Des del punt de vista practic, el métode
emprat per a I'estimacio de la covariancia
difereix en funcio6 del tipus de parents que
estudiem, i és molt frequent inferir les va-
riancies genetiques a partir de grups de mit-
jos germans i de germans complets (Coms-
Tock | RosiNson, 1948). En aquest cas, en
tractar-se d'un disseny d’aparellament je-
rarquic, I'estimacié de les covariancies dins
de grups es fa através de I'estimaci6 de les
variancies entre grups, la qual cosa resulta
més senzilla. El problema es limita llavors a
I'analisi de la variancia d’'un model aniuat,
on existeixen almenys dos factors aleatoris
(pareimaredins de pare), tot i que es poden
considerar altres factors addicionals (bloc,
localitat, etc.). Per0 la resolucié de I'analisi
de la variancia només és senzilla quan es
tracta de dissenys equilibrats (igual nombre
de mares dins de pare, igual nombre de fills
dins de marei pare).

Sovint, en dissenys que I'experimenta-
dor projecta inicialment com a equilibrats,

es perden individus durant les proves, per
causes no controlables. Aixo converteix el
disseny en desequilibrat i condueix a situa-
cions que des d'un punt de vista estricta-
ment matematic només es poden resoldre
mitjancant metodes no convencionals.
(ScHereg, 1959).

Existeixen solucions alternatives mate-
maticament menys estrictes, pero que des
del punt de vista de la genética quantitativa
poden proporcionar aproximacions sufi-
cients. Per exemple, FaLconer (1960) pro-
posa utilitzar una mitjana per al valor dels
coeficients que acompanyen les compo-
nents de la variancia en les equacions de
I'algoritme de Benett i Franklin. Un altre
metode consisteix a estimar de manera
aproximada els esmentats coeficients mit-
jancant un algoritme (ANDERSON | BANCROFT,
1952). Finalment, també es pot balancejar
el disseny mitjangant I'eliminaci6é de dades
o la utilitzacié de mitjanes per a omplir les
caselles buides.

El nostre propdsit aqui és presentar els
resultats d’'un cas concret referent a I'estudi
de grups de mitjos germans i de germans
complets, en una poblacié de pol-linitzacié
oberta de blat de moro. El disseny d’apare-
llaments inicialment equilibrat va esdevenir
desequilibrat durant el procés experimen-
tal. La resolucié de I'analisi de la variancia
que permet d'estimar les components de
cada un dels factors es realitza seguint di-
verses vies, per comparar posteriorment
els resultats i valorar, des d’un punt de vista
practic I'error que es comet en utilitzar-ne
una de concreta.
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MATERIAL | METODES

El material emprat va ser una varietat de
pol-linitzaci6 oberta de blat de moro, pro-
cedent d’Asturies. Després de realitzats els
encreuaments controlats per generar les
families, es van estudiar els representants
d’aquestes pel que fa als caracters: dies
des de la sembra fins a la floracié masculi-

na; nombre de nusos fins a la primera espi-
ga; nombre total de nusos, i pes sec de la
panotxa.

Malgrat que el disseny original era equili-
brat, diverses perdues de plantes el van
transformar en desequilibrat, tal com s’indi-
caalaTaulai.

TAULA 1
DISTRIBUCIO DE LES PLANTES ESTUDIADES, EN ELS DIVERSOS GRUPS FAMILIARS.
DISTRIBUTION OF THE STUDIED PLANTS | THE DIFFERENT FAMILLY GROUPS

+ 73 families de mitjos germans, constituides, cada una, per 3 families de germans

complets, amb la distribuci6é seglent:

22 families de germans complets amb 19 individus

36 n

18 "
17 *
16 °
15 °
14
13 °
12 "
1"
10 °

¢ 8families de mitjos germans, constituides cada una per 2 families de germans

complets amb la distribuci6 seguent:

familia de germans complets amb 20 individus

NN = =

19 "
18 "
17 "
16 "
15 "
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L’analisi de la variancia de cada un dels Sequint I'algoritme de Benett i Franklini
caracters seguia el model: suposant el disseny equilibrat, la particié de
la variancia i les esperances dels quadrats

Xik = + pi + My + pli mitjans serien les indicades ala Taula2, en

ser els tres factors aleatoris. Pero pel fet de

essent u=mitjana general tractar-se d'un disseny desequilibrat, el
pi= efecte del pare nombre de subnivells dels diferents factors

mji = efecte de lamare dinsdepare  noroman constant, i per tant es modifiquen
pli = efecte planta que inclou I'er-  els coeficients a, bi c de la Taula 2, que es
ror experimental. transformenen A, BiC (Taula 3).

- TAULA2
PARTICIO DE LA VARIANCIA | ESPERANCES DE QUADRATS MITJANS
DEL DISSENY JERARQUIC D’ENCREUAMENTS SUPOSANT QUE FOS EQULIBRAT

COMPONENTS OF VARIATION AND EXPECTED MEAN SQUARES
IN THE NESTED DESIGN SUPPOSED TO BE BALANCED

Efecte Pare Mare Planta Esperances

Tipus d’efecte  Aleatori Aleatori Aleatori de quadrats mitjans

Subindex i j k

Nivells a b c

plai 1 1 1 Opi?

mjp 1 1 c Op2 + COm?

o] 1 b € Op? + COm? + DCOR?
TAULA 3

PARTICIO DE LA VARIANCIA | ESPERANCES DE QUADRATS MITJANS
DEL DISSENY JERARQUIC D’ENCREUAMENTS
CONSIDERANT-LO NO BALANCEJAT

COMPONENTS OF VARIATION AND EXPECTED MEAN SQUARES
IN THE NESTED DESIGN SUPPOSED TO BE UNBALANCED

Efecte Pare Mare Planta Esperances
Tipus d’efecte Aleatori Aleatori Aleatori de quadrats mitjans
Subindex i j k
- Nivells ) a variable variable
plk(q) 1 1 1 Opi?
My 1 1 & Op2 + AOm?

pi 1 & & 0p2 + Bom? + Cop?
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Els parametres A, BiC es van estimar:

1) Mitjancant el metode descrit per An-
DERSON | BancrorT (1952), que pondera el
grau de desequilibri, que en el nostre cas
resultaA=16.27;B =16.48, i C = 47.40.

2) Mitjancant el metode més senzill pro-
posat per FaLconer (1960) per al calcul de
coeficients en dissenys no molt desequili-
brats, consistent a calcular la mitjana de
nivells dins d’'un niu determinat i utilitzar-lo
considerant aleshores el disseny com si fos
equilibrat. Aquesta soluci6 va donar en el
nostre cas valors no gaire diferents als
anteriors, jaque A=B=16.34,iC =47.39.
Les estimacions dels quadrats mitjans es
van calcular seguint dues vies diferents:

a) A partirde la sumade quadrats.

b) A partir de la matriu de disseny, mit-
jancant el programa 4V del BMDP
(Dixon, 1985).

Ambdds tipus de quadrats mitjans s’han
igualat a les seves esperances per a calcu-
lar les components de la variancia atribui-
bles acada efecte. De fet, elmétode d’anali-
si utilitzat és aproximatiu, ja que com asse-
nyala ScHeree (1959), I'expressio polinomi-
ca dels components de la variancia només
és igualable als quadrats mitjans de cada
efecte en els dissenys equilibrats. El mateix
s’hauria de dir en relaci6 al calcul dels coefi-
cients de les components.

Per tal de tenir un altre punt de referen-
cia sobre el qual discutir els resultats, es
van processar les dades després d’equili-
brar-les. Per aix0, es va agafar com a nom-
bre maxim d'individus, dins de cada familia
de germans complets, el de 15. L'excés es
va eliminar mitjangant una subrutina de
descartament a I'atzar. Totes les families
que tenien 13 o menys germans van ser eli-
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minades, i les poques families de 14 ger-
mans es van completar amb la duplicacié
dels valors d’'un d’ells escollit al'atzar. Tam-
bé esvan eliminar les families de mitjos ger-
mans que unicament constaven de dues
families de germans complets. En aquest
cas, la particio de la variancia i les esperan-
ces de quadrats mitjans coincideix exacta-
ment amb el model descrit en la Taula 2,
essenta=67,b=3,ic=15. Eldisseny equi-
librat va permetre una analisi senzilla de les
dades mitjancant el programa BMDP8V
(Dixon, 1985).

A la Taula 4 hi ha resumides les equa-
cions de les esperances dels quadrats mit-
jans segons els tres meéetodes emprats.
Com que en els dos primers métodes es
van fer servir cada vegada dues vies alter-
natives per a I'estimacio dels quadrats mit-
jans resulten finalment 5 estimacions dife-
rents de cada component de la variancia.

Per estudiar la significacié dels factors
es van fer les proves corresponents de F.
En el metode 1, i per al factor mare, el quo-
cient QMn /QM; déna directamnt la signifi-
cacio, pero en el cas del factor pare, s’hade
fer una prova de F aproximada, construint
un quocientamb un numeradoriun denomi-
nador que siguin combinacions lineals dels
quadrats mitjans de que disposem através
de l'analisi:

F = QMs /(vi QMp + v2 QMn)

En els métodes 2i 3, les F es van calcu-
lar de la mateixa manera, essent laF de I'e-
fecte mare igualaQMn /QMp, ilade I'efecte
pareigual a QMp /QMnm, tal com es resumeix
enlaTaulas.
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TAULA 4
PARTICIO DE LA VARIANCIA, QUADRATS MITJANS | ESPERANCES DE QUADRATS MITJANS
SEGONS ELS TRES METODES.

Per als metodes 1 i 2, els quadrats mitjans es van estimar emprant el BMDP4V
i la suma de quadrats

COMPONENTS OF VARIATION, MEAN SQUARES AND EXPECTED MEAN SQUARES
ACCORDING THE THREE USED METHODS.

In methods 1 and 2 the mean squares were estimated using BMDP4V
and the sum of squares

Efecte Q.M. Esperances de Quadrats Mitjans
Metode 1 Métode 2 Metode 3
plia pl op? Opi? Opi?
M) m Op? + 16.270m2 Op? + 16.340m? Op2 + 15 Om?
pi P Op2+ 16.480m2 + 47.40 602 Op? + 16.340m? + 47.390¢? Op? + 150m2 + 45072

Métode 1: Coeficients segons metode descrit per Anderson i Bancroft (1952)
Métode 2: Mitjana de coeficients segons Falconer (1960)
Métode 3: Balancejament de les dades. Resoluci6 classica.

i TAULA 5 .
CALCUL DE F EN CADA UN DELS METODES

F TEST IN EACH METHOD

Factor Metode 1 Métode 2 Métode 3
Mare OMm / O.M.pl QMm / OMpI QMm / Q.M.pl
Pare OMp/(V1 QM.E+\/20Mm) O.Mp/oMm Q.MD/QMm

Meétode 1: Coeficients segons métode descrit per Anderson i Bancroft (1952)
Meétode 2: Coeficients segons metode descrit per Falconer (1960)
Métode 3: Resolucié convencional després de balancejar les dades.

Finalment, les dades es van analitzar
mitjangant el metode de la maxima ver-
semblanga, en ser aquesta la resolucié
matematica més correcta per a dissenys
desequilibrats i amb factors aleatoris. Esva
fer servir el programa BMDP3V (DixoN,
1985), que proporciona estimacions de les

components de la variancia de cada factor i
residual, utilitzant per avaluar la significacié
de cada factor una prova de X2.

Sigui quin sigui el métode matematic
emprat, el nostre proposit és relacionar les
components de la variancia amb les cova-
riancies entre parents, i aquestes amb les
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variancies genétiques de la poblacié. Lare- Amb els valors de la variancia genetica
laci6 en eltipus de parentiu que hem utilitzat ~ additiva i els valors de la variancia fenotipi-
és segons ComsTock | RosINsoN (1948): ca (or: = Op* + Om? + Opr), S’han calculat les

heretabilitats:
Va (variancia genetica additiva) = 4oy
Vo (variancia genética dominant) = 4(om - h2 =Va/(0p + Om? + Opr)
op?), suposant abseéencia d’epistasia.

RESULTATS I DISCUSSIO

A la Taula 6, s’hi troben els valors dels  caracter, seguint les diferents vies indica-
diversos parametres estimats per a cada des enI'apartat anterior.

TAULA 6
RESULTATS DE L'ANALISI DE LA VARIANCIA, PER A CADA CARACTER
SEGONS ELS DIFERENTS METODES DE RESOLUCIO UTILITZATS

RESULTS OF THE ANOVA FOR EACH TRAIT, ACCORDING
TO THE DIFFERENT METHODS OF ESTIMATION USED

Dies a floracio masculina

Meétode de

resolucio 1 2 3 4
Parametre Factor A B A B A

Pare 80 80 80 80 66 80
G.LL. Mare 154 154 154 154 134 154

Error 3605 3605 3605 3605 2814 3605

Pare 41.84 41.78 41.84 41.78 37.87
Q.M. Mare 21.57 21.29 21.57 21.29 19.92

Error 7.31 7.33 7.31 7.33 7.19

Pare 1:920x 1.94%* 1.94%** 1.96%** 1.90%* ]
F Mare 2/95 2.90%* 2,955 2.90*** DT RA%

Error --- --- -
Comp. de Pare 0.4238 0.4286 0.4277 0.4323 0.3987 0.4231
lavar. Mare 0.8765 0.8577 0.8727 0.8543 0.8486 0.8853

Error 7.3129 7.3367 7.3129 7.3367 7.1991 7.3204
Heretabilitat 0.1968 0.1988 0.1986 0.2005 0.1888 0.1961

*** significatiu p<0.01
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Nombre d’espigues

Métode de

resolucio 1 2 3 4
Parametre Factor A B A B A

Pare 80 80 80 80 66 80
GiLL. Mare 154 154 154 154 134 154

Error 3605 3605 3605 3605 2814 3605

Pare 0.05 0.05 0.05 0.05 0.04
QM. Mare 0.04 0.04 0.04 0.04 0.04

Error 0.03 0.03 0.03 0.03 0.03

Pare 1.10 1.16 1.25 1.25 1 ---
F Mare 1.57%* 1.56%** 1.36%* 1.367* 1.36%* ok

Error
Comp. de Pare 0.0000 0.0002 0.0002 0.0002 0.0000 0.0002
lavar. Mare 0.0011 0.0011 0.0006 0.0006 0.0012 0.0011

Error 0.0312 0.0312 0.0312 0.0312 0.0308 0.0312

Heretabilitat

Produccié de panotxa

Métode de

resolucio 1 2 3 4
Parametre Factor A B A B A

Pare 80 80 80 80 66 80
G.LL. Mare 154 154 154 154 134 154

Error 3605 3605 3605 3605 2814 3605

Pare 3515 3484 3515 3484 2927 ---
QM. Mare 20.19 20.16 20.19 20.16 18.76 ---

Error 731 729 731 729 741 -

Pare 1.72%* 3 (27 G il 1.74%* 173> 1.56%"* goce)
E Mare 2.76%* 276" 2.76%* 2.7 2.53% ik

Error ---
Comp. de Pare 31.21 30.62 31.56 30.98 23.33 31.33
la var.A Mare 79.13 79.11 78.82 78.76 75.69 79.47

Error 729.58 729.43 731.58 729.43 741.39 731.29

Heretabilitat 0.1483 0.1460 0.1499 0.1476 0.1111 0.1488
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Nusos fins a la 1a. espiga

Métode de

resolucié 1 2 3 4
Parametre Factor A B A B A

Pare 80 80 80 80 66 80
G.LL. Mare 154 154 154 154 134 154

Error 3605 3605 3605 3605 2814 3605

Pare 2.47 2.52 2.47 2.52 2.50
QM. Mare 1.44 1.43 1.44 1.43 1.35 ---

Error 0.48 0.48 0.48 0.48 0.50

Pare 1. 705 V.74 1,720 1.72% 1.85%* i
F Mare 2,95 2.94%* 3.00%* 2.98%** 2.68™** i

Error
Comp. de Pare 0.0215 0.0227 0.0217 0.0230 0.0255 0.0209

p.

lavar Mare 0.0586 0.0583 0.0587 0.0581 0.0565 0.0592

Error 0.4889 0.4890 0.4889 0.4890 0.5043 0.4887
Heretabilitat 0.1511 0.1591 0.1524 0.1613 0.1741 0.1469

Nusos totals

Meétode de

resolucio 1 2 3 4
Parametre Factor A B A B A

Pare 80 80 80 80 66 80
G.LL. Mare 154 154 154 154 134 154

Error 3605 3605 3605 3605 2814 3605

Pare 5.44 5.45 5.44 5.45 5.39
Q.M. Mare 2.99 2.97 2.99 2.97 277

Error 0.73 0.74 0.73 0.74 0.74 -

Pare 1.80> 1.81%%* 1,828 1.84%* 1.94%+* Aok
F Mare 4.05%** 4.02%** 4. 10 4,010 372 ik

Error - --- --- --- -- ---
Comp. de Pare 0.0512 0.0515 0.0519 0.0521 0.0582 0.0506
la'var. Mare 0.1385 0.1376 0.1383 0.1364 0.1352 0.1386

Error 0.7389 0.7403 0.7389 0.7403 0.7469 0.7393

Heretabilitat 0.2205 0.2216 0.2234 0.2243 0.2477 0.2179
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Metode 1
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Disseny no balancejat amb estimacié dels parametres que acompanyen les comopnents de la variancia segons
el métode de Anderson i Bancroft. Variant A: Quadrats mitjans segons el BMDP4V - Variant B: Quadrats mitjans

segons suma de quadrats.

Metode 2

Disseny no balancejat amb estimacié dels parametres que acompanyen les components de les variancies
per les mitjanes, segons Falconer. Variant A: quadrats mitjans segons BMDP4V - Variant B: Quadrats mitjans

segons suma de quadrats.

Metode 3
Disseny balancejat. Resolucié amb BMDP8V.

Metode 4

Disseny no balance;at Meétode de la maxima versemblanca resolt amb BMDP3V. Prova de significacio de les

variables per una X

Un primer aspecte destacable és el dela
significacio dels factors, ja que el nivell de
significacio és el mateix dins de cada carac-
ter fent servir qualsevol dels metodes. Tal
com s’'observa a 'esmentada Taula 6, tots
els factors son significatius (p < 0.01), ex-
cepte el factor pare en el caracter nombre
d’espigues (p = 0.05). (En no haver-hi signi-
ficacié no s’ha calculat I'heretabilitat per a
aquest caracter). La concordancia en el
grau de significacio indica que no hi ha dis-
crepancies profundes en els resultats se-

guint els diferents metodes, la qual cosa es
confirma si es consideren els valors nume-
ricsdelaTaulaé.

En efecte, si comparem un parametre
que, per calcular-lo, hi hagin intervingut tots
els altres, tal com I'heretabilitat, s’'observa
que els resultats dins de cada caracter sén
molt semblants, amb uns coeficients de va-
riacié baixos (Taules 6 i 7). El valor més
allunyat de la mitjana el constitueix habitual-
ment I'obtingut després d’eliminar informa-
ciéibalancejar les dades (Taula 6)

TAULA 7
MITJANES, DESVIACIONS TiPIQUES | COEFICIENTS DE VARIACIO
DE LES HERETABILITATS DE CADA CARACTER

MEAN VALUES, TYPICAL DESVIATIONS AND VARIATION COEFFICIENTS
FOR THE HERETABILITIES IN EACH TRAIT

Mitjana de les o Coeficient
heretabilitats de variacié
Dies a floracié
masculina 0.1966 0.0041 0.0209
Nusos fins a la
1a. espiga 0.1574 0.0097 0.0616
Nusos totals 0.2259 0.0109 0.0483
Produccié
de panotxa 0.1419 0.0151 0.1064
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Dins elsmetodes 1i2, les vies deresolu-
ci6 AiB no presenten practicament diferen-
cies pel que fa a resultats numerics, la qual
cosa es constata comparant les heretabili-
tats o els diversos quadrats mitjans (Taula
6). La variacié entre métodes, malgrat ser
baixa, és superior a la deguda a les vies
d’estimacio dels quadrats mitjans.

A partir del que hem observat fins aqui,
podriem afirmar que, en el nostre experi-
ment, no gaire desequilibrat i amb una
quantitatimportant de parents estudiada, la
manera d'estimar els quadrats mitjans
practicament no va influir en el resultat de
cap dels caracters. El metode utilitzat per al
calcul dels coeficients dels polinomis tam-
poc no ha originat diferéncies que es puguin
considerar substancials des del punt de vis-
ta de I'estructura genetica de la poblacio. El
mateix podem dir del metode de la maxima
versemblancga, que fa servir vies d’estima-
ci6 allunyades dels ANOVA convencionals.
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Molt probablement, I'error més gran s'in-
dueix en eliminar informacio per convertir el
disseny en equilibrati poder emprar alesho-
res una via de resolucié senzilla.

Vistos els resultats, sembla que I'eleccié
d’'una via o altra de resoluci6 s’ha de basar
fonamentalment en el tipus de suport infor-
matic que es tingui. Fem notar que I'is del
programa BMDP3V requereix un suport in-
formatic ampli quan el nombre de dades a
tractar és elevat (situacié forga freqient en
treballar amb plantes). D’altra banda, els
metodes més senzills, com el proposat per
FaLconer (1960) han resultat, en el nostre
cas, plenament satisfactoris i es poden se-
guir amb infraestructures informatiques
modestes. Pero resta per veure fins a quin
grau de desequilibri en el disseny sén capa-
¢os de suportar aquests darrers metodes
sense induir a errors importants en la infor-
macié sobre I'estructura genética de la po-
blacié que volem conéixer per mitja d’ells.
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