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INTRODUCCION

Las t&cnicas cl&sicas de la Genética Cuantitativa so-
lamente permiten predecir, en rigor, la respuesta a la selec-
cidén R en una sola generacifn mediante el conocimiento de la
heredabilidad h2 del caricter seleccionado y del diferencial
de seleccién § (FALCONER, 1960), tal como se indica en la f6r-
mula:

R=h?s

Como el diferencial de seleccibn no se conoce hasta
que no se hace la seleccibn en la generacifn paterna, esta
ecuacién de la respuesta no es de mucha utilidad para prede-
cirla, es necesario, por tanto, ver cuales son las causas que
determinan la magnitud del diferencial de seleccifn. Este de-
pende de dos factores: de la proporcién de la poblacibn in-
cluida en el grupo seleccionado y de la desviacién tipica fe-
notipica del carécter.

La ecuacidn de prediccién de la respuesta a la selec-
cibn puede generalizarse si tanto la respuesta como el dife-
-rencial de seleccifn se expresan en términos de la desviacién

tipica fenotfpica 9p

R S
— e hz
%p %
siendo S/cP la intensidad de selecci6n i que depende Gnica-
mente de la proporcifén de la poblacibn incluida en el grupo
seleccionado, supuesta distribucifn normal, resultando:
= 2
R =1 h® op

Vemos, por tanto, que la respuesta depende de la here-
dabilidad del cardcter en la generacibn en la cual se selec-
ciond a los padres. Como el efecto bisico de la seleccibn es

cambiar las frecuencias g&nicas, las propiedades genéticas de
la generacién filial, en particular la heredabilidad, no se-
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rén l;s mismas que en la generacifn paterna. Entonces, dado
que lbs cambios‘de ffecuencia génica son desconocidos, es-
trict&mente hablando no podemos predecir la respuesta de una
segunéa generacifn de seleccibn sin volver a determinar la
heredabilidad.

; Por otra parte, se ha comprobado experimentalmente
numerbsas veces que el valor de la heredabilidad estimado
en la@poblacién base se mantiene cgnstante durante las pri-
meras;generaciones de seleccidn, por tanto, la respuesta du-
rante?estas primeras generaciones de seleccifn es aproxima-
damenie,lineal y su prediccifn a corto plazo puede hacerse
mediante el conocimiento de la heredabilidad del caricter en
la po?lgciﬁn base.

Ahora bien, la linealidad de la respuesta no se man-
" tiene'a largo plazo, sino que el valor de la respuesta por
generécién’va disminuyendo hasta que desaparece. En este mo-
menﬁo{es cuando se dice que se ha alcanzado un limite a la
selec?ién. Este hecho es consecuencia de que las condiciones
impuestas por el modelo infinitesimal (FISHER, 1918), no se
cumplgn, Estas condiciones son: :
: \
‘ﬁ* Que los efectos de los loci que controlan la expre-
‘ﬁ fenotipica del car&cter sean pequefios.

'~ Que el nfmero de estos loci qgue controlan la expre-
sifn del carécter sea grande.
¥

1

g
! = Que la poblacibn sea de tamafio infinito. ~

;En estas circunstancias, efectivamente, la variacifn
gendtica de una poblacibn seleccionada no cambia (CROW Y KI-

t .
MURA,;1970), o cambia poco (BULMER, 1971).

+E1 concepto de limite a la sgleccién aparece como re-
sultado de aplicar seleccidn con él objeto de cambiar la me-
dia d; un carfcter. La respuesta cesard, mis pronto o mis
tardea despuds de un continuado declive en magnitud. La me-
dia del caricter en este punto es llamada 1Imike a la selec-
cibn.| De esta desaparicibn gradual de la respuesta existen
numerosbs ejemplos en la .literatura cuando se realizan expe-
rimen?og de seleccién.

-2 -
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El tiempo en el cual se alcanza el limite es un concep-
to abstracto porque teSricamente s6lo se alcanza de manera asin-
t6tica. Sin embargo, en la pr&ctica, un limite operativo se al-
canza siempre, por el hecho de seleccionar continuamente la po-
blacibén. En definitiva, se dice que una linea esti en su limite
cuando ya no aparece respuesta, es, por tanto, un concepto pura-
mente operativo, préictico, que hay que distinguir del concepto
tebrico.

De lo expuesto anteriormente se infiere que es de gran
inter&s en Mejora Genética, tanto la prediccién del nGmero de
generaciones de seleccién durante las cuales la respuesta ser§
positiva y préctica econbmicamente, como la magnitud final de
ésta. Y una vez en el limité interesa conocer las posibilidades
de sobrepasarlo, posibilidades que residirin en el conocimiento
que tengamos de la situacibfn gené&tica en ese momento. Dado que
los animales domé&sticos han estado sujetos a muchas generaciones
de seleccibn, pudieran haber alcanzado el limite a la seleccibn
para caracteres econfmicamente importantes, por tanto serfa de
gran utilidad el estudio de procedimientos adecuados para romper

los limites y conseguir respuestas adicionales.

- E1 problema de sobrepasar los lfmites a la seleccibn pre-~
senta dificultades, principalmente por la falta de informacibn
sobre la situacién gen&tica de la poblacién bajo seleccién. In-
cluso cuando la situacibn genética puede ser definida y la natu-
raleza del limite puede, mis o menos, ser identificada, los re-
sultados se._.aplican solamente para la poblacién particular es-
tudiada . en ese tiempo y no pueden ser extrapolados a otras po-
blaciones, incluso cuando se selecciona para el mismo caricter
en la misma poblacién. Esto se debe a que las causas gen&ticas
de que se alcance un limite no son, como veremos, mutuamente ex-
cluyentes y, ademis, dependen de la constitucifn gendtica inicial,
el tipo de accibn génica, el stamafio efectivo de la poblacibn se-
leccionada y la relacibn genética enEEe diferentes caracteres,

incluida la eficacia biolbgica.



1.Causas gendticas de aparicién de un limite a la seleccibn.

~ Las causas genéticas de aparicién de un limite a la se-

leccifn pueden ser muy variadas y de hecho es muy diffcil extra-
. polar de un limite a otro afin en los casos en que estos techos

se hayan alcanzado en lfneas seleccionadas de igual forma, para
el mismo car&cter y que hayan sido extraidas de la misma pobla-
cién base. Clasificaciones de las distintas causas han sido he-
chas por 'LERNER (1958) ; FALCONER (1960) y AL-MURRANI (1974). Es-
tas causas, que enumeraremos a continuacibn, no son mutuamente

excluyentes.

a) Fijacién o agotamiento de la varianza aditiva.

Una posibilidad es que los limites a la seleccidn estén
determinados por la mis simple de las situaciones posibles, es
decir, por la fijacibn de los loci que controlan la expresidn
del caricter. La varianza genética decrece a medida de que nos
aproximamos al lfmite y estarf ccmpletamente agotada cuando la
poblaci6n alcance el limite. Del mismo modo, la varianza fenoti-
pica decreceri cuanto m&s nos aproximemos al lfmite. Como con-

" secuencia de la ausencia total de varianza genética, la hereda-
'bilidad estimada en el limite seri cero. En este momento, ni la
relajacién ni la seleccién en sentido contrario tendrén efecto
sobre la media de la poblacifn si &sta se encuentra verdadera-
mente en el lfimite a la seleccifn, ni tampoco se presentari de-
presién consanguinea. -

La primera evidencia experimental respecto a la fijacibn
0 agotamiento de la varianza aditiva como causa del limite a la
seleccifn, la proporcionaron los trabajos de FALCONER y KING
(1953) sobre peso en ratones. Situaciones sémejantes han sido
descrita por ROBERTS (1966a y b) trabajando también sobre el
mismo cardcter, F.W. ROBERTSON (1955) con Drosophila melanogas-
ter due usb longitud del torax como criterio de medida del cuer-
pPo y BROWN y BELL {(1961) también con Drosophila melanogaster

que estudiaron el efecto de la seleccién a largo plazo para fe-
cundidad.

Ahora bien, también puede suceder que la poblacibén, des-
pues de que se ha alcanzado el 1lfimite a la seleccibn, responda a



i la seleccidn practicada en sentido contrario o a la relajacién,
ante lo cual tenemos que decir que afin existe alguna clase de va-

. rianza gen&tica. Esta presencia de varianza gené&tica residual po-

. drfa resultar por las siguientes causas.

b) Sobredominancia.-

Puede ocurrir que la seleccifn favorezca a los heteroci-
gotos en algunos loci con respecto al carfcter. Entonces la se-

" leccibn llevari sus frecuencias génicas hacia los valores de equi-

librio, dando lugar asf a varianza genética. En esta situacién
la respuesta cesari al ser cero la varianza aditiVé a pesar de
que existe varianza gendtica. Si este es el caso, la relajacién
no produciri respuesta, mientras que sf lo hari la seleccifn en
sentido contrario, sin embargo la respuesta en este caso no seri
inmediata, sino que se presentari lentamente y sblo llegard a

' hacerse ripida cuando las frecuencias génicas se separen (por de-

. riva) de los valores de equilibrio. El cardcter presentari depre-

si6n consangufnea. No existen ejemplos claros de que se haya pre-
sentado este casoc de sobredominancia m&s que en combinacién con
otra causa: antagonismo de 1a seleccibn natural y artifical.

c) Antagonismo entre las fuerzas de la seleccifn natu-
ral y artificial.-

La oposicién de la seleccién natural a la artificial pue-

. de ser la causa de aparicidn de un 1limite aparente, incluso cuan-
" do exista varianza aditiva todavia disponible. La accién de la

seleccibn natural sobre el caricter puede hacerse m&s intensa
conforme la media de la poblacién se aleja del nivel original,
hasta llegar a ser lo suficientemente grande como para contra-

- rrestar completamente la accibn de la seleccibn artificial. En-

‘ltonces cesarfa la respuesta, pero la seleccifn artificial en

‘sentido contrario serfa ayudada por la seleccibn natural. E1 1%-

- mite a la seleccibn dejard de ser permanente en cuanto la selec-
" clén artificial deje de actuar. La lfnea responderi por tanto a

la relajacién y a la seleccidn en sentido opuesto, y la intensi-
dad de seleccifn predicha serd menor que la efectiva. Ejemplos
de esta causa como lfmite a la seleccién han sido descritos por
FALCONER (1955) y ROBERTS (1966 b) al seleccionar lineas de ra-
tones para tamafio pequefio. En el lfmite, Roberts encontr§ una

-5 -



estima ae heredabilidad positiva, al efectuar la seleccién en
sentido contrario para aumentar el peso, se obtuvo respuesta y
al reiajax las lfneas, la media también revertid algo hacia el
nivel base. Todos estos fenSmenos indicaban la presencia de va-
rianza aditiva en el limite y los datos obtenidos en esta expe-
riencia apuntaban a que la oposicifn de la seleccién natural a la
artificial era la causa del 1limite alcanzado.

, Entra dentro de este apartado la aparicién de sobredomi-
nancia aparente, generada por la accidén combinada de la selec-
cifén natural y la seleccibn artificial. Consideremos un locus en
el cual el heterocigoto AlAZ es superior con respecto al caréc-
ter seleccionado al homocigoto AjAj; y que el homocigoto AjzAp; no
es'viable o es estéril. La seleccibn artificial escoger§ genoti-
pos AjA2 o quizd AjA; si &ste fuera viable, pero la seleccién
natural rechazari a este Gltimo, de'forma que bajo los efectos
combinados de la seleccidn artificial'y natural el heterocigoto
es suﬁérior. Como ejemplo de esta causa nos referiremos al gen
para enanismo en el ratén conocido como pigmy {pg), descrito por

- KING ii950). Este gen reduce el tamafio del cuerpo y es casi, pe-
ro no del todo, recesivo en su efecto. Este gen pigmy nos propor-
ciona ﬁn caso semejante al referido anteriormente con respecto a
la pr&dtica de seleccidn artificial para tamafio pequefio. Los he-
‘terocig”otos (+ pg) son favorecidos, porque son m&s pequeiios, gque
los hoﬁocigotos normales (++). Los homocigotos (pg bg) son més
pequefios afin, pero son estériles. Cuando en esta situacién se
alcanzd el lfmite a la seleccién habr4 varianza genética debida
a dicho gen, pero ho habr8 respuesta. Cﬁando se hace seleccibn
en sentido contrario, el homocigoto ++ serd favorecido y la po-
blaciéﬁ, por lo tanto, responderd inmediatamente.

: Situaciones parecidas se han encontrado repetidas veces
al seléccionar para aumentar o disminuir el n@imero de cerdas ab-
dominales (CLAYTON y ROBERTSON, 1957) en D. melanogaster. Una
vez en:el limite, ambas lfineas alta y baja, dieron una respuesta
positiéa a la seleccibn en sentido contrario, con aumento de va-
rianza:paralelo; lo mismo ocurre con las cerdas esternopleurales
(MADALéNA y ROBERTSON, 1975) lleg&ndose, en este caso, a identi-
ficar § localizar los loci concretos implicados. Posteriores ané-
lisis mpstraron que, en el mantenimiento de la heterocigosis de
la pobiacién en el lfimite, los letales fueron un factor esencial.

'
Iy -6 -
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"En estas 1fneas seleccionadas habfan aparecido loci en los que
~un homocigoto es letal y el otro es desventajoso con respecto a
;la direccién de la seleccidn practicada frente a los heterocigo-~
 tos, es decir, habfa una sobredominancia aparente.

d) Genes recesivos a baja frecuencia.-

La segregacibfn de genes recesivos a baja frecuencia, des-
‘ventajosos con respecto a la direccibn de la seleccidn practica-
,da, pueden ser también responsables de la persistencia de varia-
fcién genética en una poblacifn seleccionada artificialmente que
" ha alcanzado el lfmite a la seleccifn. En esta situacién la vy
es aproximadamente nula, pero la Vg existe debido a la segrega-
cibn de dichos genes. FALCONER (1971) selecciond para mayor tama-
fioc en ratones hasta alcanzar un limite. En esta situacién, la
pr&ctica conjunta de consanguinidad y seleccién llev6 consigo la
superacibn del 1imite alcanzado previamente. Estos resultados se
explican considerando gque en el proceso selectivo previo no se
habfan eliminado algunos recesivos desfavorables, lo cual se con-
siguié, al menos en parte, por la préctica posterior de consan-

' guinidad y seleccibn. Esta situacién es dificil de distinguir de
‘ la explicada en el apartado b), debida a sobredominancia.

Ty D ——— ey e ——

e) Interaccibn genotipo-ambiente.-

Otra de las posibles causas de aparicién de un limite a

- 1la seleccifin es el de la interaccién genotipo x medio y fue apun-

* tada por DICKERSON (1955). Si el medio ambiente varfa de tal for-

" ma que el mejor genotipo no es el mismo cada generacién, como po-
dria ocurrir con la resistencia a enfermedades, la respuesta ob-
tenida en la generacién t no tendrd relacién con la que se ob-

. tendrd en la generacién t + 1 y, como consecuencia, no habrd pro-

greso gradual por seleccién.

En los apartados vistos hasta ahora, hemos considerado,
como midximo, dos caracteres: el carfcter estudiado bajo 'seleccifn
y la eficacia bioldgica. En el apartado f) consideramos, al me-

nos, dos caracteres.
f) Correlacién genética negativa.-

Los trabajos sobre gallinas mostraron que correlaciones

* genéticas negativas podrian ser responsables de los limites al-

- 7 -
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+
canzados por poblaciones seleccionadas. LERNER y DEMPSTER (1951)
encontr@ron que el limite alcanzado por sus lfneas de gallinas
selecciqnadas para longitud de la pata, estaba determinado por
una correlacién genética negativa entre dicho cardcter seleccio-
nado y 1la incubabilidad. Esta correlacidn negativa se ha desarro-
llado pdr la seleccibn prolongada para ambos caracteres. Este es
un ejemplo mids de dos causas conjuntas, una de ellas relacionada
con la accibn de la seleccién natural, puesto que incubabilidad
debe ser un componente importante de eficacia biol6gica.

' ;La correlacién genética negativa fue también la causa
del lim;te alcanzado' en el experimento de DICKERSON (1955) utili-
zando gallinas comerciales Kimber. El cese de la respuesta a la
seleccién‘para produccién y peso de huevos pudo ser atribuido a
una correlacién genética negativa entre estos caracteres, la cual
actfia cdando la seleccifn iba dirigida hacia el aumento de ambos
caracteies simult&neamente.

‘En cualquier caso, las respuestas correlacionadas que in-
teresan, fundamentalmente son aquellag relacionadas con la efica-
cia biol8gica como ya hemos visto anteriormente.

1

’ig) El ligamiento.-
o

‘Los trabajos realizados en los Gltimos afios, que se deta-
llarén a continuacién,icoineiden en que es diffcil considerar al
ligamiedto como una causa importante de aparicién de lfmites a
la seleéciﬁn y, cuando lo es, parece actuar en combinacién con
alguna #e las causas descritas anteriormente. HILL y ROBEhTSON
(1966) estudiaron mediante simulacibén el efecto del ligamiento
sobre e} 1fmite a la seleccisn. Consideraron dos loci con accibén
génica adltlva, pero cuyos efectos no eran necesariamente igua-
les y céncluyeron que el grado de ligamiento tenfa un efecto pe-
queiio sébre la respuesta total cuando los loci tenfan efectos de-
siguales sobre el caracter seleccionado; por el contrario, la ma-
yor reduccién en la respuesta total fue observada cuando ambos
loci tenfan un efecto aéfoximadamente igual, cuando habfa liga-
miento éstrecho y cuando los alelos favorables estdn a bajas fre-
cuéncia#'iniciales. Afadieron que, las consideraciones del liga-
miento ho{influirﬂmxgrandemente sobre la intensidad de seleccibn
practichda si s6lo estin involucrados dos loci, ahora bien, se
podrIanfencontrar efectos m&s dristicos con m8s de dos loci.

|
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ROBERTSON (1970a) ,estudif tebSricamente esta Gltima si-

" tuacibn, estableciendo que los efectos del ligamiento son mucho

menos importantes de lo que pudiera esperarse, {(considerando el

; ligamiento en términos del grado de supresifn del sobrecruzamien-
i :
1 to en un cromosoma) .

: Por Gltimo, los resultados experimentales de MC PHEE y

: ROBERTSON (1970) sobre el efecto de la supresién del sobrecruza-

. miento en la respuesta total a la seleccibn para nfimero de cerdas
en D. melanocgaster, mostraron que los lImites a la seleccién en

} ausencia de recombinacifn se aproximan a los predichos si se ad-

j mite la recombinacién. LSgicamente, en mamfferos, el efecto del
" ligamiento serd afin menor puesto que los loci que controlan la
. expresidn del carfcter se distribuir&n en muchos cromosomas.

G No se puede generalizar sobre la importancia de estos
, factores que acabamos de sefialar, ni podemos predecir cuil o cui-

i les son m&s probables en algfin caso particular. Cada situacién
., tlene que ser analizada experimentalmente.

{

f,TeorIa de los lfmites a la seleccién.

B La Gnica teorfa de que disponemos con respecto a los 1lf-

| mites a 1a selecoidn se debe A ROBERTSON (1960, 1970 a) y astd
| eireunmorita solamente al primerc de los casos descritos, es de-

} cir, a la situacidn en la que el limite se alcanza por agota-

' miento de la varianza genética. La aproximacién al limite en es-

ﬂ te caso se lleva a cabo de forma gradual. Si el tamafio de una 11-

f nea seleccionada fuera infinito, la seleccién traerfa consigo la

, fijacién del alelo m&s favorable en cada locus, desde luego en

f un tiempo infinito. Si,esto no es asf, y nunca lo es, existe una

; probabilidad de que en un locus no se fije el alelo mas favora-

i ble presente en la poblacibn base y, como consecuencia, el 1limi-

f te alcanzado en este caso seri inferior al miximo posible. La

: probabilidad de fijacién de un alelo depender& de las mangitudes

f de su efecto y de su frecuencia inicial y del tamafio efectivo de
la poblacién seleccionada, por tanto, si un alelo tiene un efec-
to grande, una frecuencia inicial alta y la seleccidn se lleva a

} cabo con intensidad y tamafio efectivo grande, su probabilidad de

‘fijacién es mayor que la de otro gue no rewna alguna de estas con-
)



diciones. Si la accifén gé&nica es aditiva, la probabilidad de fi-
jacién en el limite u(gq) viene dada por:

(l_e—4qu)

u{q) = —
(1-e 4Ns)

y dado que para la seleccién artificial s = 2ai/ap, tenemos que:

- ul(g) depende del par&metro Nia/ap y no de cada uno de

los parfmetros N, i, a o op por separado.

- por otra parte, para un valor dado de Nia/op, la esca~
la de tiempos es proporcional a N en lo que respecta a
la respuesta final a la seleccién, es decir, si por
ejemplo, el valor de N se dobla y el de i se reduce a
la mitad, el 1lfmite alcanzado por dos lineas serd el
mismo, pero la lfnea seleccionada con tamafio 2N lo al-
canzari en doble n@mero de generaciones. Hay que tener
en cuenta que u(q) puede definirse como el porcentaje
de lineas seleccionadas en que se fija el mismo alelo,
o bien el porcentaje de loci equivalentes que se fijan
en una determinada lfnea.

- como es légico, si Nia/op tiende a cero, u(q) tiende a
qysi Nia/cp tiende a uno, un(gq) tiende también a uno.
si Nia/cp es muy pequefio, por ejemplo menor que 0,5,
la probabilidad de fijacién en un locus aditive vendrd
dada por:

u(q) = q + 2Niaq(1—q)/op

y la respuesta total (lImite) serd 2N veces la obteni-
da en la primera generacidn, y la mitad de esa respues-
ta (vida media) se alcanzard en 1,4N generaciones. Por
tanto, si Nia/op no es pequefio, la vida media seri me-
nor gque lLEET"E;ediccién que puede utilizarse como es-
tima del nfimero de genes actuantes, aunque depende de
la accibn génica (hasta aquf consideribamos que era
aditiva) y su valor est§ muy afectado por la presencia
de ligamiento. Como comprobacién de la Teorfa PEREIRA

- 10 -



DA SILVA (en ROBERTSON, 1966) selecciond para alto y
bajo nfimero de cerdas esternopleurales en D. melano-
gaster con tres tamafios diferentes y la misma intensi-
dad, alcanzando limites proporcionales a los tamafios.

Entre las consecuencias de la teorfa de los lfmites a
la seleccién tenemos las siguientes:'

a) 8i el nGmero de individuos evaluados por generacién
es constante e igual a T, el l{mite miximo (para t = «) se al-
canza seleccionando cada generacién el mejor 50%. Puesto qﬁe a
mayores valores de Ni se alcanzan techos mi&s altos, se trata de
hallar la proporcién selecciohada que haga miximo este producto.
Como i = 2/P y p = N/T, Ni = TZ, al ser T constante, Ni seri m&-
ximo cuando lo sea Z, es decir, para p = 50%. Otros casos menos
sencillos han sido tratados tefSricamente por ROBERTSON {1970 b)
y JODAR y LOPEZ~FANJUL (1977) y experimentalmente por RUANO,
OROZCO y LOPEZ~FANJUL {1975).

b) La utilizacién de informacifn familiar lleva consigo
una reduccién del tamafio efectivo y, por tanto, del limite. Un
caso excepcional distinto ha sido estudiado tedricamente por

‘ DEMPFLE (1974).

¢) Los esquemas de seleccidn que incluyen subdivisién y
cruzamientos, solamente son efectivos si el carfcter esti con-
trolado en parte por loci dominantes. Si la accibn es puramente

.aditiva MARUYAMA (1970) ha demostrado que si se seleccionan K

' 1ineas de tamafio N y proporcibn seleccionada p, cada una hasta

el 1fmite y entonces se cruzan y se vuelven a seleccionar con
tamafio KN y la misma porporcifn p, el limite alcanzado seri el

" mismo que el de otra linea que se hubiera seleccionado con tama-

‘ fio RN y porporcién p desde el principio. El problema ha sido

abordado experimentalmente por MADALENA y ROBERTSON (1975). Sin
embargo, en el caso de recesivos a baja frecuencia, el esquema
de subdivisifn lleva consigo el que se alcance un lfmite mds al-
to (MADALENA y HILL, 1972).

d) Para valores bajos de Ni, s6lo los alelos con efecto
grande o frecuencias altas ser&n fijados por seleccién. Cuando
Ni aumenta, los alelos a baja frecuencia y con efectos mis pe-

quefios empezardn a ser fijados.

- 11 -
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e) Como consecuencia de la tqor!a desarrollada por RO~
BERTSON . (1970 a), un esquema intermitente de seleccién no es de
esperar;que lleve consigo un limite miS elevado que otro que no
tenga eé&a caracterfstica, a pesar de que el ligamiento sea in-
tenso. Ei'problema ha sido tocado experimentalmente por RATHIE
y BARKER, (1968) .

;RdBERTSON (1966) indicé que la teorfa existente es ina-
decuada:pdrque no puede predecir los lf{mites a la seleccidn. Del
mismo mado, la teorfa no puede predecir con precisifn el tiempo
requerlﬁo para alcanzar el limite a la seleccidn, aunque permite
hacer una serie de predicciones cualitativas.

i

3.Poéibil§dades de superacidn del lfmite.

X .

"En cuanto a las posibilidades de superacién del lfimite,
se puedé'decir, en principio, que éstas no son grandes por dos
razones: la primera reside en la dificultad de conocer cuil es
la base genética de un techo a la seleccibn, conocimiento indis-
pensablq para poder actuar, es decir, identificar cufl es la cau-
sa reélfdel limite, y la segunda reside en lo costoso de la ac-
tuacidn;qna vez determinada la situacién genética.

j1.= En el caso de agotamiento de la varianza aditiva, es
claro que lo que se debe hacer es introducir nueva variacién ge-
nética.jEsto puede ser logrado, teSricamente, por induccién de

mutaciones o por cruzamientos.
! ~
.= E1 método de induccién de mutaciones por irradiacién

E como fuente de introduccién de nueva v?riacidn gené-
tica en caracteres cuantitativos, ha sido revisado por
| varios autores y los resultados no son muy consisten-
! Etes. Algunos trabajos han dado resultados positivos
(SCOSSIROLI y SCOSSIROLI, 1959) mientras que otros han
fracasado (CLAYTON y ROBERTSON, 1955, 1964). En defi-
nitiva, estas experiencias indican,en general, que los
métodos de induccibén de mutacidén como generadores de
i nueva variabilidad utilizable por seleccién, no son de
mucha utilidad, especialmente en animales domésticos;
entre otras cosas porque probablemente las dosis nece-
'sarias serfan demasiado grandes para ser toleradas.

- 12 - '



Adem&s serfa necesario saber antes si se pueden espe-~-
rar resultados positivos. No hay, sin embargo, garan-
tias de producir mutaciones favorables y si la varia-
cién producida fuera recesiva, las altas intensidades
de seleccidn necesarias para su utilizacibn no serian
practicables (ABPLANALP, LOWRY, LERNER y DEMPSTER, 1964).

Los cruzamientos pueden ser una forma de introducci6n

de material genético procedente de una estirpe selec-
cionada o no en otra que haya alcanzado el limite. Si

tal introduccién ocurre, la seleccifn puede entonces
continuarse en la nueva poblacifn cruzada con el fin de
superar el limite previo. FALCONER y KING (1953) eli-
gieron dos lineas de ratones que habfan sido seleccio-
nadas para tamafio corporal grande por un periodo de

m4s de 30 generaciones de seleccibn y habfan ambas al-
canzado el lfmite. Una lfnea era de ratones de cuerpo
largb y no muy pesados y la otra era de ratones de cuer-
po mds corto pero de mayor peso. Si el limite a la selec-
cibn en esas lfineas fuera debido a la pérdida de varian-
za gendtica, el cruce proporcionari nueva varianza, y la
respuesta se reanudard por seleccifn en la poblacifén cru-
zada. Esto serfa lo esperado excepto en las situaciones,
muy improbables, de que ambas lfneas estuvieran fijadas
para el mismo conjunto de genes con relacifn al carédcter
estudiado. Los resultados confirmaron que el limite alcan-
zado para alto peso del cuerpo era debido al agotamiento
de la varianza aditiva presente inicialmente en esas 1i-
neas y la respuesta a la seleccibn en el cruce fue signi-
ficativa en ambas direcciones.

ROBERTS (1967 a) trabajando tambi&n con ratones
obtuvo resultados altamente satisfactorios al cruzar
lineas seleccionadas para alto peso del cuerpo en su
limite. El caso de cruzar una linea seleccionada en su
limite y otra sin seleccionar fue estudiado tambié&n por
ROBERTS (1967 b) para alto peso del cuerpo. La Fy fue
superior a la media de los padres y luego selecciond
el cruce durante 16 generaciones superando el limite y
concluy8 que cruzando por una estirpe sin seleccionar
hay esperanzas de sobrepasar el limite aunque sean ne-
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cesarias muchas generaciones para, en primer lugar,
restablecer el nivel de la poblacién seleccionada y
en sequndo lugar para superarlo. Evidentemente, para
el caso de animales domésticos el tiempo que requiere
este proceso es muy largo y ademis durante este perio-
do pueden perderse genes favorables. Esta desventaja

: parece indicar la superioridad del cruce para distin-
tas estirpes seleccionadas en su lfimite en vez de uti-
lizar el cruce con una linea sin seleccionar.

Este caso ha sido tambi&n estudiado te8rica y
experimentalmente por OSMAN y ROBERTSON (1968) y LOPEZ-
FANJUL y HILL (1973) con cerdas esternopleurales en
D. melanogaster. En ambos casos se ha llegado a la con-
clusibén de que la rotura del lfimite es posible y que
el ligamiento no es un factor importante.

2.- Si el limite alcanzado estd determinado por una si-
tuacién de sobredominancia, los esquemas de seleccifn reciproca
recurrente pueden llevar consigo una rotura del techo, sin em~
bargo los intentos experimentales no han tenido &xito hasta el
momento (NEWMAN, 1960). Por otra parte los esquemas de consangui-
nidad y seleccifn, semejantes a los de subdivisién y cruzamientos
ya citados, s8lo pueden tener &xito si con ellos se pretende eli-
minar recesivos desfavorables a baja frecuencia, como parece ha-
ber sido el caso de FALCONER (1971) con respecto al tamano de ca-

mada en ratones.

El presente trabajo se divide en dos partes, en cada una
de las cuales los apaffados de material y métodos, exposicibn de
los resultados obtenidos, y discusién del trabajo se realizardn
de forma independiente. En la primera parte el experimento que
se presenta ha sido llevado a cabo con objeto de analizar la na-
turaleza genética de los lfimites a la seleccidn alcanzados por
tres lineas de D. melanogaster seleccionadas durante mas de 80
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generaciones para bajo nimero de cerdas esternopleurales. Esta
parte se divide a su vez en dos experimentos I y II. En la se-
gunda parte se intenta sobrepasar los limites a la seleccién ob-
tenidos por otras dos lineas seleccionadas para el mismo caricter
y direccifén de seleccién.

- 15 -



PRIMERA PARTE

- 16 -



MATERIAL Y METODOS

‘A. MATERIAL BIOLOGICO

El cardcter cuantitativo que hemos evaluado ha sido

‘la suma de cerdas en las placas esternopleurales derecha e iz-

‘guierda de Drosophila melanogaster.

1. Origen de las lineas.

El material experimental de partida, con respecto a los
experimentos I y II, son tres lineas denominadas K, My T, se-

;leccionadas durante m8s de 80 generaciones para bajo nfimero de

cerdas esternopleurales. Las tres lineas son poblaciones sinté-
ticasg, es decir, producto de cruzamientos entre lineas seleccio-
nadas en la que la seleccién se ha continuado en la misma direc-

%ciénlgn la poblacién cruzada. El origen de estas lineas y el de

sus poblaciones parentales, asf como la evolucibén del proceso

selectivo, ha sido descrito por LOPEZ-FANJUL y HILL (1973 a,b),

6 21

donde las lineas X y M se denominan K y KPS“", respectivamente.

La lfnea K proviene de un cruzamiento entre seis lineas .
seleccionadas (proporcién 5/25 de cada sexo) extrafdas de la po-

‘blacién Kaduna, descrita por CLAYTON, KNIGHT, MORRIS y ROBERTSON

(1957). A continuacibn, este cruce fue seleccionado a igual pro-

- porcibén (20%) y tamafio seis veces mayor (proporcién 30/150 de

_ cada sexo) hasta la generacifn 54, en que el tamafio se redujo

a 5/25 de cada sexo, continuindose la seleccibn.

La linea M es un cruce de las seis lineas seleccionadas
de origen Kaduna que originaron la linea K, otras seis segrega-
das originalmente de la poblacibn Pacific, descrita por F.W. RO-
BERTSON (1960), y nueve,extraifdas de un cruce Kaduna x Pacific
descrito por LOPEZ-FANJUL y HILL (1973,a). Las 21 lineas se se-
leccionaron con proporcifn 5/25 y, a partir de su cruzamiento, con

- proporcién 30/150, es decir, con tamafio seis veces mayor e igual

proporcién seleccionada (20%). En la generacifn 54 el tamafio de
la lfnea M se redujo al 5/25, continuidndose la seleccibn.
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El origen de la linea T eas bastante mi&s complejo que
el de la€ dos anteriores y deriva de una serie de cruzamientos
no simultineos entre tres lineas sintéticas seleccionadas: La
M va desdrita y las BP6 y Bst6 descritas por LOPEZ-FANJUL y
" HILL (1973,b). Estas dos filtimas poblaciones se seleccionaron
desde suéfo;macién y durante 20 generaciones con proporcién 30/150,
a continuacidn se cruzaron entre sf{ y con lineas derivadas de la
M para erﬁar la linea T, seleccionada con proporciGn 10/150, que

equivale jal 20% empleado en todas las lfineas mencionadas.

Bn resumen, la l1fnea K interviene en la formacién de la
My de 134T, vy la M en la de la T, tal como se seiiala en la Fi-

gura 1. )

!
4. Antecedentes de las lfineas.

0‘]

ﬁxpondremos brevemente cuales fueron los resultados de
la seleccibn para bajo nfimero de cerdas en las lfneas estudia-
das K, Miy,T. En todas ellas, la respuesta total observada fue
considergble y del orden de siete desviaciones tfipicas del ca-
ricter médido en la poblacibén base, descendiendo la media des-
de 18 a 3-4 cerdas. La magnitud de la respuesta obtenida por
generacidn fue disminﬁyendo de forma gradual y durante las Gl-
timas 30'generaciones de selecifn no han podido detectarse cam-
bios apréciables en la media de las lfneas seleccionadas. Los
resultadqé de la seleccifn durante este periodo se exponen en
la Tabla . 1 , en donde la generacibén final refiere a dos ntomen-
tos, en los gue se extrajeron las lfneas consangufneas pertene-
cientes a'las series I y II respectivamente, siendo la extrac-
cién de la serie I anterior a la de la II.

i ééy que sefalar qhe el lIfmite alcanzado por estas 11-
neas es él‘més bajo de loé citados en la literatura, estando
caracterizado por una media de 3-4 cerdas, de ahf el interés
de llevar a cabo este experimento. Sin embargo, esta ausencia
de cambig no podfa tomarse como sfintoma de fijacién de los ale-
los favorables, puesto que la presencia de variabilidad genéti-

ca en laé 1ineas ha sido demostrada, ya que todas ellas respon-
}
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Figura l.- El origen de las lfneas K, My T en forma esquemitica.
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TABLA 1

PARAMETROS DE LAS LINEAS SELECCIONADAS ESTUDIADAS.

Medias
Linea de la pobla- Generacibn f%nal Ganancia por seleccidn
cifén base (1) Serie I Serie II Serie I Serie II
K 18,07 3,17 2,67 9,73 10,23
M . 18,22 ; 3,75 4,10 4,99 4,64
T 18,35 3,12 3,75 5,74 4,11

(1) Tomadas de LSpez-Fanjul y Hill (1973a y b)
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dieron a la seleccidn practicada en sentido inverso; asf co-
mo la inestabilidad del limite pues, bajo relajacifn, la me-
dia de todas las lineas aumentS. Esta situacibn se explica
como debida a un equilibrio entre las fuerzas opuestas de la
seleccifn natural y de la artificial, que se rompe al dejar
de actuar la (ltima de ellas.

La variacifn genética que presentaban estas tres 1i-
neas al final del proceso de seleccibén se debfa, por una par-
te, a letales con efecto sobre el caricter seleccionado, iden-
tificados en efecto y posfcién por el Profesor A. Robertson
(comunicacién personal) y por otra, a un posible resto gue es
al que nos referiremos en el presente trabajo.

3. Condiciones ambientales.

El material experimental se mantiene en una cimara
acondicionada cuya temperatura permanece constante a 25°C
con un lfmite de oscilacidn de * 1°C. La constancia de la
temperatura a lo largo del experimento es importante, pues-
to que un aumento de temperatura en el tiempo que va desde
huevo a pupa puede implicar una disminucifn en el némero de
cerdas (RASMUSON, 1952; THODAY, 1958) y una subida de apro-
ximadamente 5°C por encima de los 25°C, producirfa la muer-
te del material biol6gico. La temperatura regula, ademis, el
ciclo biol8gico de la Drosophila melanogaster, que en estas
condiciones es de nueve dias desde la puesta de huevos hasta
la emergencia del adulto. Otro factor controlado en la céma-
ra es el grado de humedad, que se mantiene al 70%. Respecto
a la luz, se mantiene encendida las 24 horas del dia, debido
a que facilita el apareamiento de los individuos {RENDEL, 1951).

Respecto al medio de ocultivo, durante todo el experi-
mento ha sido utilisado el mismo tipe de alimento. Este me-
dio es una papilla que se elabora en el laboratorio cen la
siguiente composicidn: 100 gr. de azdcar, 100 gr. de levadu-
ra de pan y 11 gr. de agar por cada litro de agua. Esta mez-
cla se somete a ebullicibdn durante una hora. Transcurrido es-
te tiempo se deja enfriar hasta 65°C, afiadiéndose entonces
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5 ccl;de 8cido propibnico con objeto de evitar las posibles
contaminaciones fingicas que pueden ser causa de accidentes
en el.desarrollo del cultivo.

xi Los individuos que han constituido las lineas consan-
guine§s del experimento I se han mantenido en tubos de cris-
tal d¢ 20 cc. de capacidad, 2 cm. de difmetro y 7cm. de alto,
contepiendo aproximadamente 5 cc. de papilla y las lineas se-
lecciénadas del experimento II, en botellas de 330 cc. con

50 cci de alimento.

la La operacifn de evaluaci®n del car&cter se realiz6
con afgda de una lupa binocular utilizando 40 aumentos, ha-
biendo sido anestesiadas las moscas, previamente, con eter
etiliéol

]

En los experimentos de seleccién es necesario dispo-
ner dé hembras virgenes. Para garantizar &sto, cada 12 horas
deben! extraerse los individuos de las botellas y separar ma-
chos § hembras, que se conservan en los tubos descritos ante-
riorménte hasta su evaluacién. La operacifén de sexado se rea-
liza ? simple vista. '

)
i
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B. DISERO EXPERIMENTAL

1. Experimento I

Con objeto de estudiar mi&s profundamente la naturaleza
genética de los limites a la seleccibn alcanzados en las tres
lineas K, M y T mencionadas en el apartado anterior, se extra-
jeron de cada una dos series de lineas consangufneas: la serie
I que constaba de 15 lineas y la serie II de 20, en las que
se practict consanguinidad regular de hermanoc por hermana. Es-
tas dos series no fueron cohtemporéneas y los resultados obte-
nidos en cada una de ellas se analizaron separadamente. La de-
nominacién de las lineas consangufneas incluye las siglas de
las lineas seleccionadas de las que derivan, acompafiado de un
nimero de orden que va del 1 al 15 en la primera serie y del
1 al 20 en la segunda.

En la primera serie la consanguinidad se practicé du-
rante ocho generaciones en los grupos de lineas K y M y duran-
te siete en los grupos de lineas T. En la segunda serie, el
nimero de generaciones de consanguinidad fue de 20 para los
tres grupos de lineas.

En cada linea consanguinea se evaluaron el nGmero de
cerdas esternopleurales en 20 machos y 20 hembras por genera-
cién, de los cuales se tomaban al azar un macho y una hembra
como padres de la siguiente generacifn.

Una vez finalizado el proceso de consanguinidad, se
estudib el estado final de las lineas mediante los siguientes
mé&todos de trabajo:

a) se procedif a la formacibn de dos poblaciones sin-
téticas, una en la lfnea K y otra en la M, producto de cruza-
mientos entre todas las lineas consangufneas supervivientes.
A la poblacibn sinté&tica formada por el cruce de las lineas
consanguineas pertenecientes a la linea K se la denominé KC
y MC a la formada por las lineas M. En estas dos poblaciones
se practic6 seleccibn divergente con objeto de comprobar si
existfan diferencias gen&ticas entre las lfneas consanguineas
con respecto al caricter estudiado o si por el contrario, el
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material genético de estas lineas era el mismo. La seleccién
se llev8 a cabo durante ocho generaciones en la linea KC y
siete en la MC, con proporcifn seleccionada 5/25 de cada sexo.

Seguidamente, se formaron dos nuevas poblaciones sint&-
ticas producto del cruzamiento de las dos lineas KC y MC se-
leccionadas para disminucifn del nimero de cerdas por un lado,
y las dos seleccionadas gara aumento de cerdas por otro. En
cada una de estas dos nuevas poblaciones sint8ticas se conti-
nud la seleccidn en el mismo sentido que en las poblaciones
parentales durante siete generaciones con la misma proporcidn
seleccionada 5/25 de cada sexo. De esta forma se comprobaba
si existf{an diferencias gené&ticas entre los dos grupos de 1f-
neas consanguineas K y M.

b) Se llevaron a cabo dos anilisis dial&licos de los
cruzamientos realizados entre las lineas consangufneas super-
vivientes, con objeto de comprobar la igualdad de las medias
de las lineas consanguineas o bien, en el'caso de que esta
igualdad no existiera, para estudiar los principales componen-
tes de las diferencias gen&ticas entre las lineas objeto de
estudio. Estos andlisis se realizaron solamente con la serie
II y para las lineas K y M y se llevaron a cabo en dos experi-
mentos sucesivos.

b.l. En el primer experimento se cruzaron todas las
lineas supervivientes de todas las formas posibles, tanto los
cruzamientos directos como los reciprocos: 8 x 8 para las 1li-
neas consanguineas M y 7 x 7 para las K. ~

Cada cruzamiento se repitid tres veces utilizando co-
mo padres, en cada repeticifn, tres machos y tres hembras to-
mados al azar, de los cuales se evaluaron en la descendencia
un total de 20 machos y 20 hembras procedentes siete machos
y siete hembras de los dos primeros cruzamientos y seis machos
y seis hembras del tercero. '

b.2. El segundo anflisis dialé&lico constaba de los 36~
cruzamientos posibles en la lfnea,M y 16 en la K, repitiéndo-
se cada uno de ellos cuatro veces y utilizando como padres,
en cadd repeticifn, tres machos } tres hembras tomados al azar
y evaluindose cinco machos y cinco hembras en la descendencia
de cada repeticién.
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2. Experimento II

A partir de cada una de las tres lineas seleccionadas
K, My T, se ha practicado, por una parte, seleccién divergen-
te, con una proporcién seleccionada 5/25 de cada sexo y por
otra, relajacibn de la seleccibn, evaluindose tambien en cada
uha de las tres lineas, 25 machos y 25 hembras.

Cada linea seleccionada viene representada por las si-
glas correspondientes a la poblacifn sint&tica de origen K 6 M,
seguida de la 1etra‘minﬁSCu1a a 6 d seglin se practique la se-
leccifn para aumentar o disminuir el nGmero de cerdas. Asi por
ejemplo, las siglas Kd corresponden a la linea K seleccionada
para bajo nGmero de cerdas. En las lineas relajadas sigue a la
sigla de la linea la letra r.

Posteriormente, en cada una de las lineas que acabamos
de describir, puede practicarse nuevamente seleccibn divergen-
te o relajacibn colocando detrds de un paréntesis la letra co-
rrespondiente para su identificacidn. Asi por ejemplo, la no-
tacibén (Ka)r corresponde a la lfnea K seleccionada para alto
nimero de cerdas.que en un momento dado se ha relajado.

En la 1fnea K se practic6 seleccibn divergente (Ka y
Kd) y relajacién de la seleccibén (Kr) hasta la generacién 17,
a partir de la cual y hasta la generacifn 27, en la linea Ka
se practicl seleccién en sentido opuesto y relajacibén {(Ka)d
y (Ka)r} y en la linea Kr, seleccibn divergente y relajacibn
{(Rr)ja, (Krld y (Krlr = Kr}. La lfinea Kd se extinguid en la
generacibfn 13. En la generacifn 28, se cruzarcn las lfineas
Ka y (Kr)a, designindose el cruzamiento con-las letras KA a
partir del cual se practicd seleccibén divergente. En cuanto
a la Llinea (Kr)a se seleccion§ para bajo nimero de cerdas
{(Kr)ald y la (Kr)d se relajd { (Kr)d}r.

En la lfnea M se siguif un esquema paralelo, practi-
cando tambi&n seleccifn en ambos sentidos {Ma y Md} y relaja-
cifn de la seleccién (Mr) hasta la generacifn 14 en el caso
de la linea Md, hasta la 16 en el casoc de la Mr y hasta la 17
para la Ma. A partir de este momento y hasta la generacibn 26
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L .
(Md),yh27 (Mr y Ma}, en cada una de estas tres lIneas se

praétibd»seleccién divergente y relajacifn de la seleccifn. En
lahgengracién 27, se cruzaron las lfineas Ma y (Mr)a, practi-
c&ndosg en el cruce MA seleccifn en ambos sentidos hasta la
genera?idn 34. Respecto a la linea {Mr)a, se selecciond para
baj9§nﬁm?ro de cerdas y la (Mr)d se relaj6, también ambas has-
ta la generacifn 34.

ﬁ En cuanto a la lfnea T, se practicé desde el principio
y hastﬁ la generacifn 27 seleccibn divergente (Ta y Td) y re-
-lajacfbn de la seleccién (Tr). A partir de la generacién 27 y
hasta‘;a 37, se mantuvo y evalud solamente la lfnea relajada.

' con las lfneas (Md)a, Ma, Ka, (Mr)d, Md, (Kr)d, Ta, Td
y Tr se han utilizado los siguientes métodos de trabajo:
N "

{'a) Un estudio de los efectos cromosfmicos sobre el ca-
r&cteﬁ?considerado utilizando la cepa marcadora PmSb, que per-
mite 6é1cular los efectos de substituci6én de los cromosomas
IT y LII sobre el car&cter estudiado y sus interacciones. Se
siguld la técnica empleada por OSMAN y ROBERTSON (1968).

!5 Las lfneas que se han analizado han sido (Md)a, Ma y

Ra pof una parte y (Mr)d, Md y (Kr)d por otra.

: Cincuenta hembras virgenes de cada lfnea se cruzaron
con machos PmSb de la cepa marcadora y de la descendencia se
tomar&n todos los machos PmSb, los cuales se cruzaron con 50
hembras virgenes de cada una de las lineas, por tanto en la
aescendencia de cada cruzamiento habr& cuatro fenotiposx Pm,
8b, gggg y silvestre. En cada cruce se evaluaron las cerdas

de 20§%achos Y 20 hembras de cada yno de estos cuatro fenoti-
pos.

]

z; b) Respecto a la linea T hay que sefialar gque, dado

que por datos de recombinaci6n proporcionados por el Profesor
A, RobertSOn sugerfan la presencia de una inversién en el cro-
mosoma III mantenida por un sistema interno de letales equili-
brados, 'se 1lev6 a cabo un andlisis cromosémico de las lfneas
Ta, Tdry Tr, en el que se procedid al estudio de los cromoso-
mas pollténlcos para detectar estas posibles variaciones en

1a,e$§ructura cromosémica.

iy - 26 ~



C. ANALISIS GENETICO~ESTADISTICO

1. Coeficientes de consanguinidad.

En un sistema regular de consanguinidad hermano x her-
mana, el coeficiente de consanguinidad F, en la generacidn t

viene dado por la siguiente f6rmula debida a WRIGHT (1921):

F=-4]=(1+2F + F

t t-1 ¥ Feua!

Esta ecuacifn recurrente nos permite obtener los coe-
ficientes de consanguinidad en generaciones sucesivas.

En este sistema, la probabilidad de fijacidn u, por
generacifn ha sido computada por SCHAFER (1937) . El1 valor de
ambos parf@metros por generacidn expresado en tantos por uno
Se expone en la Tabla 2 .

2. Anilisis de varianza.

En cada grupo de lineas consanguineas del mismo ori-
gen pertenecientes a la serie I se computd la varianza inter

(VE) e intralfineas (VI) por generacién de acuerdo con el si-

‘guiente modelo estadistico: (SNEDECOR y COCHRAN, 1956)

ijg=vtay ij

siendo xij la observacifn j-ima de la lfnea i-ima, u la media
general, a; el efecto de la 1lfnea i-ima y ;4 la desviacidén
de la observacibn xij con respecto a la media de su grupo.

Considerando I lineas (0 < I % 15) y 3 observaciones
por linea (0 < J ¢ 40), la descomposicifn de la suma de cua-
drados y la estima de los dos componentes de la varianza fe-
notipica total se expone en la Tabla 3 utilizando la notacién

punto. C&lculos similares se aplicaron en la serie II.
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TABLA 2

; Coeficientes de consanguinidad F, y probabilidades de
- fijacibn u, en la generacibn t de un sistema regular
i de consanguinidad hermano x hermana.

-E_ Ft u,
0 0 0
1 0,250 0
2 0,375 . 0,063
3 0,500 0,172
4 0,594 0,293
S 0,672 0,409
6 0,734 0,512
7 0,785 0,601
8 0,826 0,675
9 0,859 0,736
10 0,886 0,785
11 0,908 0,826
12 0,926 0,859
13 0,940 0,886
14 0,951 0,908
15 0,961 0,925
16 0,968 0,940
17 0,974 0,951
18 0,979 0,960
19 0,983 0,968 ~
20 0,986 0,975
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TABLA 3
Descomposicifn de la suma de cuadrados y esti@a de las dos
componentes de la varianza fenotIpica total.

Fuente de Grados de Esperanza de
Variacibn Libertad Suma de cuadrados cuadrados medios

. x2 .
Inter- SC_= Ix%¢ ,. - —= v, + JV
lineas 1-1 E [T1./0 15 1 E
Intra-

IWJ - 1) SC.= £Ix? -1x?

: v
lineas I ij 13§ i./J 1
~Siendo:
sc sC sC
VI=7_._I_— r Y VE=.];.(__E+.'_I__
I(J-1} J I-1 I(J-1)
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3. Regresién mdltiple (SNEDECOR y COCHRAN, 1956)

Hay casos en los que el polinomio de segundo grado:
|

¥ = a+ bx + ex?
: i
puede ofrecer un ajuste satisfactorio a los datos.
i
Las ecuaciones necesarias para el c&lculo de los coe-
ficientes son:

.

2 =
+ cl x3 T Yi

i
t aN + bI Xy
I H

' i
1 2 4 3 .
at Xy + bl X3 + cI xg inyi

i

b = gx?

2| 2 3
I al x5 + bIx; + cixyg Y

! 1 ’

f El andlisis de, la varianza de la regresifn correspon-

diente es el sigulente:
N .

Fuente de variacién _g.l. Suma de Cuadrados

Desviacifn con res-

pecto al modelo li- n-2 I(y,-y)? -b2z(x,-x)2 = sCL
: , i 1
neal.l i i
i ~
Desviacibén con res- -
pecto al modelo cur~ n-3 I(y;-y,)? = sccC
vilineo i
v
= SCR

Residuo 1 SCL - ScC

v . R .
La prueba F__., = indica si existe una curvili-
n-3 MEC

’

nealidad significativa en el ajuste de los datos.

‘o
4. Andlisis dialélico

.Log datos procedentes de r X s cruzamientos dialé-
licos realizados entre las lfneas supervivientes al final del
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proceso de consanguinidad, se analizaron de acuerdo con el
mcdelo propuesto por HAYMAN (1954):

Ypg =M+ 3.+ Jg + Jpg + K - Ky + K o

en donde m es la media general; jr son las desviaciones de-
bidas a los padres X ; jrs mide Tos efectos de dominancia;
2K, las diferencias existentes al utilizar la linea r como

macho 6 como hembra; 2K__ el residuo.

La morma de cilculo del anilisis de varianza corres-
pondiente se expresa en la Tabla 4, en donde a representa
la variacifn debida a los efectos aditivos, b a los dominan-
tes, ¢ a los efectos maternos y d a los residuales.

El componente b es la suma de los tres b; + b, + b,y.

.bl es la fuente de variaci6n correspondiente a la dominancia
¥ mide si es unidireccional, es decir, si los alelos gue aumen-~

tan la expresidén del car&cter son dominantes sobre los alelos

"que la disminuyen. b, aparece si la desviacién media de la F
Y 2 1

respecto a la media de los padres dentro de repeticiones, di-
fiere de la correspondiente desviacién media entre repeticio-
nes. Es decir, indica si algunos padres son portadores de més
alelos dominantes que otros. b3 representa la aptitud combina-
toria especffica. -

El an&lisis dial&lico presenta las siguientes restric-
ciones:

a) La componente ambiental debe ser la misma tanto
para los cruces parentales que constituyen la diagonal prin-
cipal, como para los cruces reciprocos en la Fy-.

b) El requisito mi&s importante que impone el an&lisis
dialélico en nuestro caso es que el coeficiente de consangui-
nidad F sea igual a 1. En la generacifn 20, en un sistema de
consanguinidad reqular de hermano x hermana, el valor teérico
de F es igual a 0,986. Podrfa admitirse que, en nuestro caso,
se cumple de forma muy aproximada.

En cuanto a las caracteristicas que presenta el ani-
lisis son:
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TABLA 4

C

tes. Sumas de cuadrados

Grados de libertad

ir ‘z(yr'+y.r)2/2n—2yf./n2
Jrs }:(Yrsﬂ{sr)2’/4_2(Yr.ﬂ'.r)2/2“4'3'1.’./nz

' - 2
r E(yr. Y.r) /2n

- 24~ - 2
ks IWpgm¥g ) */4-(yy -y ()%/2n

. Total szgs—yz /n2

n-1

% n(n-1)

n-1

% (n-1) (n-2)
n2-1

mide los efectos aditivos,
los debidos a la dominancia
los efectos maternos
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a) El andlisis dial&lico nos permite observar las po-
sibles diferencias entre los cruces reciprocos.

b) Ademés, el andlisis de varianza de una tabla
dialé&lica puede probar si son o no significativos los compo-
nentes genéticos de variacifn: efectos aditivos y dominantes.

c) Refiere a las lineas utilizadas, siendo diffcil
extrapolar a las poblaciones bases panmfcticas.

5. Andlisis de los efectos cromosfémicos.

‘'Para llevar a cabo el an8lisis de los efectos de cada
cromosoma con respecto al nGmero de cerdas esternopleurales
en las lineas estudiadas, se compard cada linea con las otras
dos, resultando asfi nueve cruzamientos. En cada uno de los nue-
ve cruzamientos practicados entre las tres lineas para cada ca-
so, se obtuvieron los efectos minimo cuadr&ticos correspondien-
tes a las cuatro clases genotipicas posibles (silvestre, Pm,
Sb y PmSb). A continuacifn, se llevaron a cabo los anilisis de
varianza de los datos obtenidos con objeto de comprobar el gra-
do de significacién de los efeétos calculados anteriormente.

A partir de los efectos, se estimaron las diferencias
entre lfneas (A-D), los efectos globales de heterosis (AD) y
el grado de heterosis (DAD). todos ellos por cromosoma. Con
respecto al grado de heterosis, valores de 0, 0,5 y mayores
de 0,5, corresponden, respectivamente a situacion;s de aditi-
vidad, dominancia completa y sobredominancia para el cromoso-
ma entero., Por esto, valores del grado de heterosis superiores
a 0,5 pueden tambien representar una situacifén de dominancia
completa en la que los genes dominantes fijados en cada 1linea
son diferentes. Dominancia, en el contexto de este experimento,
indica que los recesivos son favorables para la disminucifn
del nlmero de gquetas esternopleurales.

Ilustraremos con un ejemplo el mé&todo de cdlculo uti-
lizado, suponiendo que gueremos calcular los tres parimetros
mencionados en las lfneas A y D. Tendremos entonces que:
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fué el;

:1
1
A -D
: 1
l
t AD
i
] DAD

El grado de significacién

5%.

It

-{(A x A -D x AY

{{AxD+ D xA)

AD/ (A-D)
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RESULTADOS

A. EXPERIMENTO I

l. Serie I de lineas consanguineas.

Los resultados obtenidos en esta serie ponen de manifies-
to tanto la variabilidad genética de las lineas seleccionadas
una vez alcanzado el limite, como la relacibn con eficacia bio-
1l6gica de los genes que controlan dicha variabilidad, asi como
también la magnitud considerable de los efectos génicos de estos
loci sobre el caricter estudiado.

a) Cambios en la media.

La evolucifn de los valores medios del carédcter a lo
largo del proceso de consanguinidad seguido, se presentan en las
Figuras 2, 3 y 4 y en el ap&ndice. En ambos'grupos de lineas K
Y M se aprecia claramente cdmo 1la endogamia ha resultado en una
dispersibn de los valores medios del caricter en las lfneas con-
sanguineas con respecto al de las seleccionadas antes de iniciar-
se el proceso de consanguinidad, lo cual pone de manifiesto la
presencia de variabilidad genética. Por otra parte, en ningfin
caso se observa una disminucifén de la media de una linea consan-
gufnea con respecto a la de las seleccionadas, es decir, una me-
jora de los resultados.obtenidos por seleccifn. Este hecho es
indicativo de la presencia de una acci6n de la seleccién natural
que se ejerce en direccidn opuesta a la de la artificial. Final-
mente, esta dispersifn de las medias es del orden de 3 a 5 cer-
das, o bien de 1,5 a 2,5 desviaciones tipicas fenotfpicas de 1la
poblacién base, muy semejante a los valores obtenidos por RASMUSON
(1952) para el mismo car&cter y tipo regular de endogamia en po-
blaciones de laboratorioc no seleccionadas de D. melanogaster.

Los resultados del proceso de consanguinidad en la linea
T ofrecen un panorama completamente distinto. Las lineas consan-
guineas muestran muy poca variabilidad, aunque s{ una clara ten-
dencia ascendente de sus medias, no obstante de magnitud muy re-
ducida (aproximadamente 1 cerda).
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Los promedios de las medias, varianzas y coeficientes de
variacién de las lineas consangufneas durante el proceso de con-
sanguinidad se exponen en la Tabla 5 en las generaciones 0, 4-5
y 7-8 para las lfineas K-I y M~I y en las 0, 4-5 y 6-7 para la
1inea T-I.

De los resultados expuestos en la Tabla 5 se desprende
que la media ha aumentado claramente tanto para el conjunto de
lineas K-I como para el M-I, asf como que existe un pequefio in-
cremento de la media en el grupo T.

FALCONER (1960), estudiando modelos de un locus, conclu-
ye que la presencia de una relacifn lineal entre la media de un
caricter cuantitativo y el coeficiente de consanguinidad indica
ausencia de epistasia. Sin embargo, hay que tener en cuenta que
esta conclusifn s6lo es vidlida cuando se cumplen las condiciones
del modelo, lo cual presenta varias dificultades prdcticas. Una
de ellas es que, conforme la endogamia prosigue y la capacidad
reproductiva se deteriora, puede llegar a ser inevitable la pér-
dida de algunas lineas consanguineas, lo cual puede llevar consi-
go el que la poblacibn en la gque se practica consanguinidad se
convierta en un grupo seleccionado. Si asf fuera, el coeficiente
de consanguinidad ya no serfa una medida del estado de dispersién
en ausencia de seleccidn.

Por otra parte, CROW y KIMURA (1970), en un estudio del
mismo fendmeno an un modelo de dos loci, concluyen qua el cambio
en la media del caricter serd lineal en F siempre y cuando no
exista una interaccifn epistitica del tipo dominante x dominante,
siendo compatible la presencia de los otros dos tipos posibles
de interaccibn epistitica en medelos de dos loci, a saber, aditi-
va x aditiva y aditiva x dominante, con la presencia de lineali-
dad. El cambio en media de nuestras lineas, en relacifn con el
aumento del coeficiente de consanguinidad, se presenta gri&fica-
mente en la Figura 5 y los coeficientes de regresifén de la media
sobre el coeficiente de consanguinidad en la Tabla ¢g . En ambos
casos,los resultados se presentan separadamente para cada linea,
no observéndose en ningtn caso una desviacibn significativa con .
respecto al modelo lineal, lo que tomaremos como evidencia de in-
dependencia interloci.
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PARAMETROS PROMEDIO DE LAS LINEAS CONSANGUINEAS EXTRAIDAS DE
LAS POBLACIONES K-I, M-I y T-I DURANTE EL PROCESO DE CONSAN-

GUINIDAD.
'

}

Medi@

g
Varianza

- Coeficiente
de variacibn

i
Media
Var%aﬁza

Coeficiente
de variacibn

'
N
1

1
)t

Med%a

Varianza

Coeficiente
de variacién

TABLA 5

A) LINEA K-I

Generaciones
0 4-5
3,17 4,78
1,23 1,04

0,35 0,21

B) LINEA M-I

Generaciones
0 4f5
3,75 5,81
1,11 1,05
0,28 0,17

C) LINEA T-1

i Generaciones
0 4-5
3,12 4,01
0,94 0,47
0,31 0,17
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TABLA 6

COEFICIENTE DE REGRESION DEL NUMERO MEDIO DE CERDAS ESTERNO-
PLEURALES EN CADA GRUPO DE LINEAS CONSANGUINEAS SOBRE COEFI-
CIENTES DE CONSANGUINIDAD POR GENERACION.

Grupo b t E.T. (b)
K-I 2,85 + 0,28
M-I 3,90 + 0,31
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b) Evolucién de la varianza

La evolucibn de los componentes inter e intragrupos
de la varianza fenotipica se presenta en la Figura 6 para. las
lineas K y M. En general, la varianza intragrupos no experi-
menta cambios con la prictica de la endogamia, mientras que
la varianza intergrupos presenta una tendencia ascendente, que
se manifiesta de forma continuada en la linea M-I y retardada
en el de la K-I.

2. Serie II de lfneas consanguineas.

a) Evolucién de las medias.

La evolucidn de las medias del caricter a lo largo del
proceso de consanguinidad se expone en las Figuras 7, 8y 9 as{
" como en el apéndice.

"En ambos grupos de lineas consangufneas K y M se apre-
cia una dispersifn inicial de los valores medios del caricter
en las distintas lineas consanguineas, aunque tampoco en esta
serie se obtiene ninguna mejora con respecto a los resultados
conseguidos por seleccifn. A partir de la generacién diez, las
lineas consanguineas' tienden a agruparse y al final del proce-
so de consanguinidad las pertenecientes a la lfnea M-II oscilan
todas ellas alrededor de un valor medio del caricter de aproxi-
madamente ocho cerdas y las correspondientes a la lfinea K-II
de 7,25 cerdas, con la finica excepcifn de una lfnea (K3 ) que
permaneci$ a lo largo de las 20 generaciones con una media de
aproximadamente cuatro, sin embargo, dicha lfinea fue evaluada
dos generaciones md&s tarde (generacifn 22) y su media se incre-
mentd hasta alcanzar un valor semejante al del resto de las
lineas consangufneas K-II. -

En cuanto respecta a los resultados del proceso de con-
sanguinidad en la ifnea T de esta segunda serie, cabe decir
que la endogamia no ha logrado modificar el nfimerc de cerdas
de la lfnea y podrfamos concluir, por tanto, que la lfnea T
ha alcanzado el estado de fijacién con respecto a los loci que
controlan el car&cter. El1 anflisis de los resultados obtenidos
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para la lfnea T se discutir&n separadamente y esta hip6tesis
previa;de fijacibn ser§ entonces rechazada.

. Las medias de la lfneas consangineas K, M y T se expo-
nen en:la Tabla 7 para los momentos inicial, intermedio y
final del proceso de consanguinidad. Se puede observar cémo la
media de las lfneasg K~-II y M-II aumenta claramente a lo largo
de 1asfgeneraciones y c6mo en la lfnea T-II la media experimen-
ta s61¢ un pequefio ascenso.

t El cambio en la media de las lineas K~II y M-II en re-
lacibén con el aumento del coeficiente de consanguinidad se pre-
senta gr&ficamente en las Figuras 10 y 11 . Dado que parecia que
los ﬁlﬁimos puntos no se ajustaban al modelo lineal tan exacta-
mente ¢omo los primeros, se llev8 a cabo un ajuste cuadritico
para‘lés datos de las 15 primeras generaciones y para el total
de ellés, tanto para las lineas consanguineas K-II como para
1aer—ii.

? En la Tabla 8 se expresan los coeficientes de regre-~
si6n de la media sobre el coeficiente de consanguinidad para
ambas iineas K ¥ M en las 15 primeras generaciones y en el to-
tal de?ellas, tanto para el ajuste lineal como para el cuadré-
tica. En' las Tablas 9, 10, 11 y 12 se camparan ambos tipos de ajus-
. tes mediante un anilisis de varianza. La reduccibén en la suma
de cuadrados comc consecuencia del ajuste curvilfneo no es sig-
nificativa en ningdn caso excepto en el de la K-II para el to-
tal de?generaciones, que resultd ser significativo al 5% aunque
no al i%. ~

o

i b) Evolucién de las varianzas.

; La evolucisn de los componentes inter e intragrupos de
la varianza fenotipica se presenta en las Figuras 12 y 13 para
la 1fnea Ky 14 y 15 para las lfneas M y T respectivamente.

En el raso de la lfinea K se presentan dos gr&ficos, uno que in-
cluye ;a 1fnea (K3 ) cuya media se mantuvo baja durante las 20

generapiones de consanguinidad a pesar de haber alcanzado el va-
lor comdn de su grupo en la generacidén 22, (Figura 12 ) y otro

sin Inblurrla (Figura 13 ). Puede apreciarse cbmo la varianza
i

i
i . - 48 -
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TABLA 7

PARAMETROS PROMEDIO DE LAS LINEAS CONSANGUINEAS EXTRAIDAS
DE LAS POBLACIONES K-II, M-II y T-II DURANTE EL PROCESO DE

CONSANGUINIDAD.
A) LINEA K-II
Generaciones
‘ 0 9-10 19-20
& Media 2,67 6,27 6,87
E Varianza 0,58 1,04 0,76
Coeficiente 0,29 0,16 0,13

‘ de variacién

i B) LINEA M-II

Generaciones
Q 9-10 19-20
Media 4,10 7,34 8,03
Varianza 2,50 1,26 1,03
Coeficiente
. de variacién 0,38 0,15 0,12
C) LINEA T-II
Generaciones
0 9-10 19-20
. Media 3,75 3,97 4,15
Varianza 0,35 0,51 0,43
Coeficiente ‘
de variacién 0,16 0,18 0,16

-~ 49 -
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TABLA 8

'COEFICIENTES DE REGRESION CORRESPONDIENTES A LOS AJUSTES LINEAL
Y CUADRATICO ENTRE EL NUMERO MEDIO DE CERDAS ESTERNOPLEURALES
-EN CADA GRUPO DE LINEAS CONSANGUINEAS Y LOS RESPECTIVOS COEFI-
CIENTES DE CONSANGUINIDAD.

Ajuste lineal Ajuste cuadritico
n°® de gene- b b
Grupo . raciones. ' b + E.T. (b) 1 2
K-II 15 2,70 £ 0,31 0,41 2,17
K-II 20 2,91 £ 0,28 0,24 2,36
M-II 15 2,56 + 0,10 3,15 -0,56
M-II 20 2,86 + 0,19 2,16 0,62
4 ~
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TABLA 9

COMPARACION ENTRE LOS AJUSTES LINEAL Y CUADRATICO. (GRUPO
DE LINEAS K, 15 GENERACIONES).

F. de V. g.l. S.C. C.M.,
Desviacifn del ajuste lineal n-2 1,4711 0,1132
Desviacién del ajuste cuadritico n-3 1,0671 0,0889
Reduccién en la S.C. h 0,4040 0.4040

Fl . = 4,5444 (n.5.)
-3 ’ .S.
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' TABLA 19

COMPARACION ENTRE LOS AJUSTES LINEAL Y CUADRATICO. (GRUPO DE
LINEAS'K, 20 GENERACIONES])

4

¢

‘F. de V. g.l. s.C. C.M.

)
Desviagifn del ajuste lineal n-2 2,0287" 0,1127
Desviacibn del ajuste cuadritico n-3 1,3927 0,0819
Reduccibn en la S.C. 1 0,6360 0,6360

B l *

; Fo_y = 7,7656 (p < 0,05)

| ~ 54 -



TABLA 11

COMPARACION ENTRE LOS AJUSTES LINEAL Y CUADRATICO (GRUPO

DE LINEAS M, 15 GENERACIONES]}.

F. de V.

g.l. S.C.

Desviaciones del ajuste lineal

Desviaciones del ajuste cuadritico

Reduccibn en la S.C.

- 55 =

n-2 0,1668
n-3 0,1409
1 0,0259

(N.S.)

0,0128
0,0117
0,0259



TABLA 12

COMPARACION ENTRE LOS AJUSTES LINEAL Y CUADRATICO (GRUPO
DE LINEAS M, 20 GENERACIONES). )

F. de V. g.l, S.C. C.M,
Desviacién del ajuste lineal n-2 0,9209 0,0512
Desviacién del ajuste cuadrdtico :n-3 0,8766 0,0516
Reduccién en la S.C. 1 0,0443 0,0443

FL . = 0,8585 (N.S.)
n-3 ’ o
-~
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intragrupos manifiesta una tendencia descendente durante el pro-
ceso de consanguinidad, mientras que la varianza intergrupos
presenta durante las primeras generaciones una tendencia ascen-
dente que corresponde al perfodo de dispersibn de las medias,
para luego ir descendiendo hasta llegar a ser practicamente ce-
ro en las filtimas generaciones. En el caso en que se incluyen
en el cdlculo los datos correspondientes a la linea Kyor 16gi~
camente no sucede &sto.

En el caso de las lfineas M, la evolucién de la varianza
inter e intragrupos se desarrolla de forma similar a la linea
K, es decir, hay un descenso paulatino de la varianza intragru-
pos mientras que la varianza intergrupos asciende durante las
primeras generaciones para luego ir decreciendo hasta hacerse
pricticamente nula al final del proceso de consanguinidad.

En cuanto a la linea T, ni la varianza intra ni inter-
grupos han experimentado el m&s minimo cambio durante todo el
proceso de consanguinidad.

c) Formaci6én de poblaciones sintéticas.
Al final del proceso de consanguinidad se procedid a la

formacién de dos poblaciones sinté&ticas, producto de los cruza-
mientos de las lfineas consangulneas supervivientes en ese momen-

" to. E1l cruzamiento fue entre las lineas consanguineas K por un

lado (KC) y las M por otro (MC), practicindose en cada una de
lag dos poblaciones sintéticas seleccifn en ambos sentidos, con
objeto de comprobar la posible identidad gen&tica de las lineas
consanguineas que, en cada grupo,habfan alcanzado todas ellas
un valor medio semejante al cabo de 20 generaciones de consan-
guinidad.

La evolucibn de los valores medios del car&cter en las
poblaciones sint&ticas seleccionadas se presenta grédficamente
en las Figuras 16 y 17 . En ninguno de los casos se han podido
detectar cambios apreciables en la media de las lfneas seleccio-
nadas, ni diferencias significativas entre las medias de las
lineas seleccionadas en direcciones opuestas, lo que se puede
tomar como una comprobacién mis de la identidad de todas las
lfneas consangufneas procedentes de cada una de las distintas
poblaciones seleccionadas K y M,
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Pel cruzamiento de las pcblaciones sint&ticas KC y MC
selecciénadas para alto nfimero de cerdas por un lado y de las
selecci&nadas para bajo nimero de cerdas por otrq, se formaron
dos nuevas poblaciones sint&ticas (KMCA y KMCB respectivamente)
en las due se continud la seleccién con objeto de comprobar si
existfan diferencias genéticas entre ambas lfneas KC y MC.

?n la Figura 18 se expone de forma gr&fica este proceso,
pudiendd observarse ¢6mo no existen pricticamente diferencias en-
tre las(hedias de las lineas séleccionadas alta 9 baja, es decir,
que podemos concluir que las lineas KC y MC estin fijadas para
los misﬁos alelos, lo cual concuerda con investigaciones de otros
autores !(LOPEZ-FANJUL y HILL, 1973) en las que se concluye gue
las poblaciones origen de estas dos lineas seleccionadas estén
segregarido esencialmente para los mismos alelos. En otras pala~
bras, 1% situacidén genética en el 1fmite de las lineas seleccio-
nadas K:y M estid caracterizada por la segregacién de unos pocos
genes létales con efecto sobre el cardcter. El resto de los loci
que controlan la expresifn del nfimero de cerdas esternopleurales
estdn fijados para los mismos alelos en ambas lineas.

{d) Andlisis biométrico.

Con objeto de estudiar el estado final de las lfneas se
1levaroﬁ'a cabo dos andlisis dial&licos correspondientes a las
lfneas qbnsanguineas supervivientes de los grupos K y M, respec-
tivamenée, para comprobar la identidad de las medias de las 11—
neas coésanguineas o bien en el caso de que esta identidad no
existie%a. para evaluar las diferencias genéticas existentes en-
tre las lfneas y su tipo de accifn génica.

d.l. Primer an&lisis dialé&lico.

iLos cruzamientos fueron 8 x 8 para las lfineas consangui-
neas My 7 x 7 para las lineas K. En este experimento no se lle-
v a caﬁo ninguna réplica. Los resultados de este andlisis, efec-
tuado segln el modelo de HAYMAN (1954) se presentan en las Tablas
13 Yy £4 para machos y hembras por separado y para el conjunto
de elloé'y tanto para los cruzamientos de las lineas K como para
los de la M.

i
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o TABLA 13

ANALISIS::DIALELICO DE LOS CRUZAMIENTOS DE LAS LINEAS K(1)

machos hembras machos y hembras
Fuente ' g.l. C.M. F ' C.M. F C.M. F

a ; 6 0,23  5,85* 0,25  5,34* 0,21  7,02*
b (21 0,06 1,57 0,10 2,21 0,05 1,84
b, 1 0,05 1,31 0,11 2,40 0,00 0,10
b, . 6 0,04 0,93 0,11 2,31 0,05 1,84

1
by 14 0,07 1,86 0,10 2,15 0,06 2,04
c 6 0,02 0,43 0,07 1,41 0,03 0,97
a f 15 0,04 0,05 0,03

i

gt

'

i

)

~
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i ANALISIS DIALELICO DE LOS CRUZAMIENTOS DE LAS LINEAS M(1)

TABLA 14

machos hembras machos y hembras
Fuente g.l. C.M. F C.M. F C.M. F

a 7 0,35 6,06* 0,19 4,09* 0,25 10,72*
b 28 0,10 1,74 0,07 1,51 0,06 2,55*
bl 1 0,02 0,36 0,03 0,78 0,03 1,17
b2 7 0,23 3,93 0,15 3,20 0,13 5,66*
b3 20 0,06 1,03 0,04 0,95 0,04 1,53
c 7 0,11 1,99 0,05 1,04 0,03 1,19
d ‘ 21 0,06 0,04 0,02
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" El andlisis de los cruzamientos de las lineas K di6 como
resultado que no habfa diferencias enitre machos y hembras y que
s616 los efectos aditivos (a) son significativamente diferentes
de éero,(p < 0,05). En cuanto al anflisis de las lineas M, se
puede observar que tampoco existen diferencias entre sexos y que
también los efectos aditivos (a) son significativamente distin-
tos de cero (p < 0,05), asf como los efectos dominantes b y by.

'd.ﬁ; Segundo andlisis dial&lico.

Este anilisis constaba de los 36 cruzamientos posibles
entre las lineas consangufneas dellérupo M y de los 16 entre
las 1lfneas del grupo K, repitié&ndose cada uno de ellos cuatro
veces'y evaluidndose cinco individuos’de cada sexo por celdilla
y repeticién. '

‘En las Tablas 15, 16, 17, 18, 19, 20, 21 y 22 se presentan
los resﬁltados para cada una de las repeticiones por separado
y para el conjunto de todas ellas, tanto para las lineas K como
para las M. También se analizan los machos y las hembras por se-
parado dsf como en su conjunto.

En el caso del andlisis de la lfnea K s8lo en una repe-
ticibn se encontr$ que los éfectos aditivos (a) y los efectos
maternos (c) eran significativamente distintos de cero (p # 0,05);
tanto al analizar los machos y las hembras por separado como en
su conjunto. Sin embargo, en el an&lisis global ninguno de los
efectos resultd ser significativamente distinto de cero. _

.En el caso de la l1fnea M aparecen significativamente dis-
tintos de cero los efectos aditivos (a) en el anilisis de una
repetig@én y los dominantes del tipo b2 en el de otra, conside-
rando conjuntamente a los machos y a las hembras, y, en cuanto
al analisis global, lo fueron los efectos dominantes b y b3. Al
analizar los machos y las hembras separadamente, s6lo en el.caso
de los @achos aparecen significativamente distintos de cero los
efectosidominantes, tanto en el anilisis de las cuatro repeticio-
nes por separado como en el andlisis conjunto, en el cual tambié&n
los efectos maternos resultaron ser significativos. Respecto al
an&lisis de los datos de las hembras s8lo en una repeticibn apa-
recen significativos los efectos aditivos, no apareciendo ningGn
efecto éistinto de cero en el andlisis conjunto de las cuatro re-
pgticioﬁes.
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TABLA 15

ANALISIS DIALELICO DE LOS CRUZAMIENTOS DE LAS LINEAS K{2)
(MACHOS Y HEMBRAS).

a) Andlisis de las cuatro repeticiones por separado.

Fuente g.l. c.Mj T C.M, C.M; C.My

a 3 0,33* 0,04 0,14 0,04

b 6 0,14 0,07 0,11 0,13

. bl 1 0,04 0,02 0,07 0,35
! b2 3 0,19 6,01 0,12 0,11
b3 2 0,12 0,17 0,10 0,06

' c 3 0,41* 0,14 0,19 0,03
d 3 0,03 0,18 0,05 0,14
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TABLA 16
]
ANALISIS DIALELICO DE LOS CRUZAMIENTOS DE LAS LINEAS K(2).
(MACHOS Y HEMBRAS).
|

b) Andlisis conjunto de las cuatro repeticiones.

t
|

Fuente g.l. c.M.
a; 3. 0,10
b 6 0,20
b?l 1 0,07
b, 3 0,23
by 2 0,23
c, 3 0,12
d 3 0,46

Rep%ticiones (R) 3 0,05
R x a 9 0,15
ﬁ X b 18 0,08
R x by 3 |o,14
R x b, 9 "0,07
R x b, '3 0,08
R:x c 9 0,22
Rxd 9 0,11

Interaccibn :

entre repeti- 15 0,39

ciones
\
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TABLA 17
o ANALISIS DIALELICO DE LOS CRUZAMIENTOS DE LAS LINEAS K (2)

a) Andlisis de las cuatro repeticiones por separado.

machos
Fuente g.l. C.My C.My C.M3 C.My
a 3 0,23* 0,10 0,15 0,09
. b 6 0,07 0,33 0,05 0,22
b, 1 0,07 0,05 0,03 0,21
b, 3 0,10 0,29 0,09 0,16
; by 2 0,04 0,54 0,00 0,30
‘ ¢ 3 0,49* 0,45 0,06 0,05
: d 3 0,02 0,20 0,02 0,26
hembras
; Fuente g.1. c.M, c.mM, C.My c.mM,
a 3 0,73 0,11 0,17 0,41
b 6 0,28 0,11 0,26 0,16
! by 1 0,02 0,03 0,14 0,52
t b, 3 0,31 0,20 0,20 0,13
by 2 0,36 0,02 0,42 0,04
c. 3 6,56 0,02 0,41 0,14
' d 3 0,14 0,17 0,11 0,07
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TABLA 18

.ANALISIS DIALELICO DE LOS CRUZAMIENTOS DE LAS LINEAS K(2)

b} Andlisis conjunto de las cuatro repeticiones.

machos hembras
Fuente g.1l. C.M. C.M,
a 3 0,06 0,30
b 6 0,31 0,32
bl 1 0,01 0,20
b2 3 0,32 0,43
b3 2 0,44 0,22
c 3 0,31 0,13
d 3 0,22 0,27 i
Repeticiones (R) 3 0,05 0,15
R x a 9 0,17 0,37
Rxb 18 0,12 0,17
R x bl 3 0,12 0,16
R x b2 9 0,11 0,14
R x b3 6 0,15 0,21
R xc 9 0,25 0,33
Rx d 9 0,18 0,15
Interaccién )
entre repeti- 15 0,51 0,71
ciones
N
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TABLA 19

ANAIISIS DIALELICO DE LOS CRUZAMIENTOS DE LAS LINEAS M(2)

(MACHOS Y HEMBRAS) .

a) Andlisis de las cuatro repeticiones por separado.

Fuente g.l.
a 6
b 21
bl 1
b2 6
b3 14
c 6
d 15

- 73 -

C.M3 C.M4
0,12 0,26*
0,15 0,07
0,12 0,08
0,07 0,07
0,19 0,07
0,41 0,15
0,17 0,09



TABLA 20

ANALISIS DIALELICO DE LOS CRUZAMIENTOS DE LAS LINEAS M(2)
(MACHOS Y HEMBRAS)
b).'An&lisis conjunto de las cuatro repeticiones.

.
A

Fuénte g-1. C.M.
a 6 0,13
b 21 0,18*
?1 1 0,02
bz 6 0,07
b3 14 0,23*
c 6 0,37
a 15 0,15

Repeticiones (R} 3 0,02
Rx a 18 0,12
}R x b : 63 0,07
R X by 3 0,09
R x b, 18 0,10
R x by ; 42 0,06
R x c 18 0,14
R x 4 45 0,13

Interaccibn

entre repeti- 48 0,32

ciones
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TABLA 21

ANALISIS DIALELICO DE LOS CRUZAMIENTOS DE LAS LINEAS M(2).

a) An&lisis de las cuatro repeticiones por separado.

machos
Fuente g.l. C.Ml C.M2 C.M3 C.M4
a 6 0,19 0,11 0,14 0,26
b 21 0,30* 0,10 0,24 0,14
b1 1 0,06 0,14 0,37 0,00
b2 0,47*** 0,03 0,17 0,12
b3 14 0,25%* 0,13 0,26 0,15
c 0,12 0,39* 0,39 0,31
d 15 0,07 0,11 0,14 0,21
hembras
Fuente g.l. C.Ml C.M2 C.M3 C.M4
a 6 0,13 0,14 0,16 0,52*
b 21 0,09 0,14 0,20 0,13
b1 1 0,01 0,05 0,01 0,29
b2 6 0,09 0,07 0,09 0,16
b3 14 0,09 0,17 0,27 0,11
c 6 0,13 0,25 0,71 0,11
d 15 0,16 0,11 0,34 0,07
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TABLA 22

ANALISIS DIALELICO DE LOS CRUZAMIENTOS DE LAS LINEAS M(2).

b) Andlisis conjunto de las cuatro repeticiones.

machos hembras
Fdente g.1l. C.M. C.M.
a ‘ 6 0,26 0,31
b Coo21 0,26 0,22
bl 1 0,12 0,00
by 6 0,05 0,20
'b3 14 0,36* 0,24
c 6 0,68* 0,36
d 15 0,09 0,21
Repéticiones (R} 3 0,05 0,12
R x a 18 0,15 0,21
Rx b 63 0,17 0,12
R x by 3 0,15 0,12
R x b2 18 0,25 0,07
R x b3 42 0,14 0,13
R x c 18 0,18 0,28
Rxd 45 0,20 0,22
Interaccibn
entre repeti- 48 0,54 0,54
ciones ~
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B. EXPERIMENTO II

Paralelamente al experimento de consanguinidad se prac-
ticé, a partir de cada una de las tres lineas K, M y T selec-
cién divergente y relajacién de la seleccibn durante el nfimero
de generaciones anteriormente citado en el capftulo de material
y métodos para cada caso.

Los resultados se representan grificamente en las Figu-~
ras 19, 20 y 21 para cada linea por separado.

a) Evolucién de los parimetros durante el proceso se-
lectivo de las lineas K y M.

Los resultados obtenidos son consistentes con los resul-
tados observados mediante la prictica de cansanguinidad, tanto
para la lfnea K como para la M, en el sentido de que la pricti-
ca de la seleccifn para aumento del n@mero de cerdas ha produ-

‘cido respuesta positiva durante las primeras generaciones, con=-

firmando de este modo la existencia de variabilidad gen&tica en
estas lineas. Asf{ mismo, puede apreciarse que cuando se practi-
ca relajacién de la seleccibn se obtienen tambi&n resultados po-
sitivos para la misma, lo que indica que la seleccifn natural
acta en contra de la seleccién artificial. Del mismo ﬁodo, la
seleccidn realizada para bajo nimero de cerdas esternopleurales,
no produce respuesta alguna, lo gue se interpreta como el resul-
tado del establecimiento de un equilibrio entre la seleccibn na-
tural y la artificial, que se rompe cuando se practica la selec-
cifbn en sentido contrario 6 la relajacién.

a.l. Estudio de la 1lfnea K.

A partir de la generacién 10 no se pudieron apreciar
cambios importantes en la media de la linea seleccionada para
alto ﬂamero de cerdas Ka ni en la linea control Kr, lo que po-
drfa interpretarse como que en ambas lfineas se hablfa alcanzado
el estado de fijacibn para los loci gue controlan el carécter.
Con objeto de investigar m&s profundamente estos Gltimos puntos,
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se practic8 en cada una de las lfineas Ka y Kr seleccifn diver-
gente y relajacibn de la seleccibn. En las lineas Ka, (Ka)d y
(Ka)r no se obtuvieron modificaciones importantes, por lo que
se podrfa pensar que, efectivamente, se habrfa llegado al esta-
do de fijacibn. Respecto a la lfnea Kr, la seleccifn para alto
nfimero de cerdas resultd efectiva hasta alcanzar la media de

la 1fnea Ka, llegadoc ese momento se seleccioné en sentido con-
trario, llegando al nivel del cual habfa partido. En cuanto a
la seleccifn para bajo nfimero de cerdas en la lfnea Kr, también
di6 resultados positivos en un principio, pero en seguida se
estacioné alrededor de una media de 7,5 cerdas.

a.2. Estudio de la lfnea M.

En la 1lfnea M, a lo largo de todo el proceso selectivo
no se obtuvo ningn resultado positivo en la seleccifn para
bajo ntimero de cerdas. A partir de la generacibn seis, tanto
la l1fnea Ma como la Mr habfan alcanzado el estado de fijacién
para los loci que controlan el caricter. Como en el caso ante-
rior, en cada una de las lfineas Ma, Mr, y Md se practicl se-
leccién divergente y relajacién de la seleccibén con poca efec-
tividad.

b) Evolucibn de 1osipar&metros en el proceso selectivo
de la l1lfnea T.

En cuanto a la 1lfnea T, ni la seleccién en sentido con-
trario ni la relajacifn han producido cambios apreciables en
la media, resultado &ste que esti de acuerdo con los obtenidos
al practicar consanguinidad en esta lInea.

c) Andlisis cromosfmico~citogenético.

El estudio de los cromosomas politéngcos con objeto de
detectar posibles variaciones en la estructura cromosémica se
realiz6 en las lfneas Ta, Td y Tr. El resultado fue que, efec-
tivamente, el cromosoma III de estas lfineas estaba afectado
por una inversibn pericéntrica comprendida entre las regiones
67E y 96F incluyendo en la anterior una pegquefia inversibn para-
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céntrica en las regiones 90 y 91, como puede apreciarse en 1la
fotograffa obtenida al microscopio.

i-d) An&lisis cromosémico genético-estadfstico.

;fLos efectos de substitucién de los cromosomas II y IIIX
con reépecto al nfinero de cerdas esternopleurales se estimaron
en las lIneas (Md)a, Ma y Ka por un lado y (Mr)d, Md y (Kr)d
por otro En los anfilisis de varianza llevados a cabo con los
datos thenldos, no resultd significativamente diferente de
cero n%nguno de los nueve efectos de interaccidn calculados en
ambos grupos de lfneas analizados por 1o que no aparecen en
las taﬁlas. En las Tablas 23 y 24 se presentan los efectos
autosbmicos correspondientes a cada cruzamiento, siendo todos
ellos éignificativamente diferentes de cero. En su mayor parte,
los efqetos correspondientes a los distintos cruzamientos para
un detﬁrminado cromosoma, no difirieron apreciablemente.

iA partir de los efectos, se estimaron las diferencias
entre lfneas (A-D), los efectos globéles de heterosis (AD) y
el gradb de heterosis (D ), todos ellos por cromosoma, Obte-
niéndose los resultados expuestos en las Tablas 25 y 26.

!

i
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t Fotografia obtenida al microscopio correspondiente a la inversién
pericéntrica localizada en el cromosoma III de la lfnea T.



;
o TABLA 23

ESTIMAS DE LOS EFECTOS DE LOS CROMOSOMAS II y III SOBRE EL NUMERO
DE CERDAS CON RESPECTO A LOS DE LA CEPA MARCADORA PmSb

.
3 CROMOSOMA
f II III
:;\\éi « (Mr)d Md (Kr)d (Mr)d Md (Kr)d
(ryd . 1,69 1,10 0,75 1,89 1,40 1,225
' md . 1,36 0,725 0,50 1,14 1,35 1,325
(kr)d i» 1,09 0,725 0,64 0,39 0,625 0,56
( |
i Grado de significacién p<0,05 p<0,01
;
. Efecto > 0 0,38 0,51
; Diferencia entre 2 efectos > 0 0,54 0,71
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TABLA 24

ESTIMAS DE LOS EFECTOS DE LOS CROMOSOMAS II y III SOBRE EL NUMERO
DE CERDAS CON RESPECTO A LOS DE LA CEPA MARCADORA PmSb.

CROMOSOMA {
o II , IIT !
o Ma (Md)a Ka Ma {Md)a Ka 5
Ma ‘ 0,775 0,10 0,21 0,90 0,10 0,66
(Md)a 0,76 0,40 0,54 0,61 0,05 0,56
Ka 0,25 - 0,44 0,05 -0,225 -0,0125 -0,025
Grado de significacién p<0,05 p<0,01
Efecto > 0 ' 0,34 0,51
Diferencias entre 2 efectos > 0 0,54 0,71
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DISCUSION

En el an&lisis de la variabilidad gené&tica presente en
el limite alcanzado por la seleccibn en las lineas K y M, dis-
cutiremos separadamente, los resultados obtenidos mediante la
pr&ética de consanguinidéd en dichas lineas, distinguiendo, en
cada caso, la variabilidad relacionada con letalidad de la que
no lo estd; y por Gltimo, los resultados obtenidos a través de
la prictica de seleccifn divergente y relajaci6n.

El anilisis de la lfnea T se discutiri en Gltimo lugar,
tanto en lo gue respecta al proceso de consanguinidad, como a
la seleccibn divergente y la relajacibn.

1, Variabilidad no letal.

Nuestra hipétesié es que la variacifn que presentaban
las 1lfneas K y M en el limite, se debe solamente a la existencia
de letales con efecto sobre el nfimero de cerdas, habifndose lle-~
gado a la fijacibn en el resto de los loci que afectan al caric-
ter y que estaban inicialmente segregando en las poblaciones Ka-
duna y Pacific. Hay tres tipos de evidencia que confirman esta
hipbtesis: '

a) Resultados dei proceso de consanguinidad.

Si toda la variacifén no fijada se debiera a la presencia
de letales y en estos loci no hubiera mis alelos que uno %etal y
otro no letal, obteﬁdriamos mediante consanguinidad lineas de
igual media final, puesto que los letales se eliminarfan a lo
largo del proceso. Efectivaﬁente, todas las lineas alcanzan medias
gue no son estadfsticamente diferentes, tanto en el caso de la 1f-
nea M (x ~ 7,5) como de la lfnea K (X ~ 7).

b) Seleccibn en poblaciones sint&ticas formadas por
cruzamientos de lineas consanguineas.

Si la variacién no letal fijada por seleccibn en las 11-
neas K y M no fuera genéticamente diferente, tanto las poblacio-
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nes sint&ticas KC y MC obtenidas por cruzamientos de todas las
lfneas consangufneas K y M, respectivamente, como la poblacifn
sintética KMC, obtenida por cruzamientos entre las lineas sinté-
ticas seleccionadas KC y MC, no deben presentar respuesta a la

. seleccibn divergente. Esto ocurre durante las siete y ocho gene-
" raciones de seleccidn divergente practicadas en las lineas MC y
' KC, respectivamente, y las siete correspondientes a la KMC.

c) Andlisis dial&lico.

Por otra parte, y como comprobacifn adicional del punto
anterior, si las lineas consanguineas extraidas de una misma 11-
nea seleccionada al cabo de 20 generaciones de cruzamientos her-
mano x hermana no difieren genéticamente entre si, el anflisis
dialélico de estas lineas consanguineas no debe detectar diferen-
clas genéticas entre ellas. Efectivamente, en la linea K ninguno
de los efectos fue significativamente diferente de cero. En el
caso del andlisis de la linea M, lo fue la dominancia y &sto en
el lfmite de significacibn. Nosostros pensamos que &sto es un
artefacto del an8lisis por dos razones:

- Porque los efectos aditivos no son significativos y to-
do loci con dominancia deben mostrar una componente
aditiva que aquf no aparece.

.- Porque el valor de la F obtenida es justo el primer
valor que aparece significativo en las Tablas al 5%.

2. Variabilidad letal.

Es conocida la presencia de letales en estas lineas, que
han sido localizados por el Profesor A. Robertson. La existencia
de estos letales explican perfectamente el comportamiento de nues-
tras lineas consangufneas. El principal efecto de la consanguini-
dad es provocar una dispersién de las frecuencias gé&nicas gque
conducen a un aumento de la frecuencia de los homocigotos a expen-
sas de la de los heterocigotés. Dichos cambios en las frecuencias
genotipicas se reflejarén en cambios en la media del carfcter. En
nuestro casc, la consanguinidad aumentar& la frecuencia de homoci-
gotos para genes letales que progresivamente irin asi siendo eli-
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minados%de la poblacién. Puesto que Ya segregacién de estos ge-
Lol .

nes letples es la que determina un bajo nimero de cerdas, espe-

ramos que la media para este caricter se incremente a medida de

que el proceso de endogamia avance, como asf sucede.

’

+En su estudio del efecto de la endogamia sobre la varia-
cibn geﬁética, ROBERTSON (1952) indica cuil es el comportamiento
esperadb de los componentes inter e intragrupos de la varianza
fenotipicé, a medida de que el proceso de consanguinidad avanza,
particularmente en el caso de genes letales recesivos a baja fre-
cuenc;a?inicial. Los resultados tefricos del modelo de Robertson
son cén%istentes con los resultados obtenidos si consideramos que
toda la;variabilidad genética observada estd determinada por la
presencia de letales. Mientras que e] valor de la componente in-
terna d% la varianza VI se mantiene constante a lo largo de todo
el procéso de consanguinidad, la componente externa V.

E
ta un cierto aumento, bien gradual y continuado desde el princi-

experimen-

pio, o bien retardado en su aparicifn, durante las primeras gene-
raciones! que corresponden al periodo de dispersifn de las fre-
cuencias génicas; conforme los letales van siendo eliminados de
las linéaé, &stas se hacen mds y mis semejantes entre sf, por lo
tanto la varianza intergrupos va disminuyendo hasta hacerse préc-
ticamente nula.

1

3. An&lisis de las lineas seleccionadas y relajadas.

'La disminucién de la variacién letal presente en las 11-
neas K f M puede también eliminarse mediante seleccifn parX aumen-
to del ;ﬁmero de cerdas o por relajacién de la se?eccién practi-
cada pafa disminucifn de aquél. A largo plazo ambos procesos de-
ben condugir a la misma situaci®dn final, como ha ocurrido en la
précticfa.i

i

ra) Andlisis de la linea M.

‘La linea Ma, seleccionada para alto ntimero de cerdas, in-
crementé su media estableciéndose un limite en la generacifn 4-5
que creemos que es determinado por la fijacibn, puesto que tanto
la seleccibn divergente como la relajacibn practicada en la gene-
racién }7 no fue efectiva en la modificacifn de este limite.

! ¥
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La linea relajada Mr sufre un aumento del nGmero medio
de cerdas, como consecuencia de la accibn de la seleccibn natural
que va eliminando los letales presentes en la linea, aungue, en
general, la media permanece por debajo de los valores de &sta en
la linea Ma, debido probablemente a que los genes letales, una vez
que est8n a baja frecuencia, son diffciles de eliminar. La linea
relajada alcanza una media final estable, en la que afin existe va-
riabilidad, a diferencia de lo que ocurre con la linea Ma, puesto
que la linea Mr responde a la seleccibén divergente practicada en
la generacidn 16, alcanzando la linea seleccionada para aumento
del nGmero de cerdas (Mr)a el valor de la Ma y la lfnea selecciona~-
da para disminucién de cerdas (Mr)d, el valor de la Md. Cuando es-
ta 1lfnea (Mr)d se vuelve a relajar, revierte su media al valor al-
canzado anteriormente por Mr.

b) Andlisis de la lfnea K.

La lfnea seleccionada para alto nimero de cerdas Ka mostr®
una respuesta positiva, que a partir de la generaci®n 10 fue a-
tenudndose, alcanzando un limite. Es lo m&s probable que este limi-
te se deba a la fijacibn, puesto que en la generaci6n 17 se practi-
c6 seleccifn en sentido contrario y relajacibén de la seleccibn sin
que mostrase ningGn cambio significativo.

La lfnea relajada Kr experimentf tambi&n un incremento en
el valor de la media, lo que confirma una vez mis que el limite
para bajo nlimero de cerdas estaba mantenido por la interaccifn de
la seleccifn natural y la seleccifn artificial. Esta linea, sin em-
bargo, se estacion® en un valor medio de aproximadamente 11 cerdas,
valor mis bajo que el alcanzado por la lfnea seleccionada para al-
to nGmero de cerdas Ka. Que esta lfnea relajada muestra todavia
clerta variabilidad queda comprobado, puesto que es capaz de res-
ponder en ambas direcciones de seleccifn, alcanzando la linea
(Krla el valor de la linea Ka. La lfnea (Kr)d, sin embargo, no lle-
ga al nivel de nuestra lfnea seleccionada para bajo nGmero de cer-
das K4, probablemente porque algunos de los letai;s responsables
del bajo nlmero de cerdas han desaparecido ya definitivamente. En
la generacién 27 esta linea vuelve a relajarse, no cambiando su
media.
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‘La linea Kd continud seleccion&ndose hasta la generacibn
13 sin mostrar ningGn cambio en su media. Es decir, volvemos a
encontrar aquif la misma situacibn que aparecia en el anilisis de
la linea M.

4. Estudio de la linea T.

- En cuanto a la ;Inea T, la endogamia no ha logrado modi-
ficar el nfimero medio de cerdas, por lo que en un principio se
pens§ que esta linea habfa alcanzado el estado de fijacién con
respeéto a los loci que controlan el caricter. Por tanto, las com-
ponentes'de la varianza Vi ¥ Vg permanecen constantes a medida de
que la consanguinidad avanza.

- Asf mismo, tanto durante el proceso de seleccibn para al-
to y bajo nimero de cerdas practicado durante 27 generaciones, co-
mo durqnte la relajacibn llevada a cabo durante 37, la media no
sufrié modificacibn alguna.

En el estudio de los cromosomas politénicos . llevado a
cabo en esta linea se puso de manifiesto que el cromoscma III de
estas lineas estaba afectado por una inversibn pericéntrica. In-
ternamente a dicha inversi6n existe una pareja de letales equili-
brados (Profesor A. ROBERTSON, comunicacibén personal). Este es
un ‘caso extremo de bloque génico inseparable, por tanto, ni la
seleccibn en sentido opuesto, ni la relajacién, ni la consangui-
nidad han podido liberar la posible variabilidad presente en es-
tas lﬂneas. Nos encontramos asf con una situacién genética en el
“1fmite cuyo anflisis no es posible mediante la utilizacién de las
técnicis que proporciona la Genética Cuantitativa. La linea alcan-
za una ‘situacién genéticamente variable en cuanto todos los indi-
viduosiviables son heterocigotos para la inversién y, sin embargo,
esta variabilidad no puede ser aprovechada.
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MATERIAL Y METODOS

!
A. MATERIAL BIOLOGICO
]
fEn este tercer experimento, el car&cter cuantitativo
'evaluadb ha sido también el nfimero de cerdas en las placas es-
ternopléutales derecha e izquierda de Drosophila melanogaster.
Los métbdps de mantenimiento y evaluacifn en este experimento
se realfzaron de forma similar a los del experimento I y II.
i
. Origen de las lfneas.

+En cuanto al material experimental utilizado han sido
dos lineas seleccionadas denominadas BA y BD, facilitadas por
C. Salghdo. Ambas provienen de un cruce de la lfnea B con las pobla
ciones hmberst (Estados Unidos) y Dahomey (Dahomey), respectiva-
mente. La lfnea B es la llamada KP6 por LOPEZ-FANJUL y HILL
(1973b) . Proviene de un cruce de tres lfineas Kaduna y tres lineas
Pacific§ las cuales habfan sido seleccionadas durante diez gene-
racioneé para bajo nfimero de cerdas esternopleurales con intensi
dad 5/25 para cada sexo. Despu&s del cruce entre &stas, la 1lfnea
sintéti%a resultante B fue seleccionada durante mis de 80 gene-
racione? con intensidad 30/150. El origen de las lfneas se re-
presenta en la Figura 22.

EAmbas lfineas BA y BD, se mantuvieron relajadas durante
12 generaciones despu&s de su formacién, transcurridas las cua-
les se inicid un proceso de seleccibn para bajo nfimero de_ cerdas
{C. Salgado, comunicacién personal). Ambas lfneas respondieron
claramente a la seleccifn durante las nueve priméras generacio-
nes de éeleccién, a partir de las cuales la respuesta a la selec
cién se;hénifesté muy d&bilmente durante 16 generaciones m&s al-
canzando una media de aproximadamente 7 u 8 cerdas. A partir de
este momento, la situacién se mantuvo précticamente estable. En
la Tabla 27 se exponen las medias de las lfneas BA y BD durante
el procéso de seleccibn.

f
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POBLACION
BASE KADUNA PACIFIC

;
?
1

l SELECCION

; , AMHERST B DAHOMEY

v BA BD

Figura 22.- El origen de las lineas B, BA y BD en forma esquemitica.
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i
) TABLA 27

1 . o *
MEDIAS pE LAS POBLACIONES SINTETICAS DURANTE LA SELECCION( )

;i Generaciones
LInegs;li 0 30 Ganancia por seleccién
BA : 14,60 6,30 8,30
BD \ 14,52 7,50 7,02

(*) c. Salgado (comunicacibén personal)
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B. DISENO EXPERIMENTAL

Cuando nosotros tomamos las lfineas BA y BD su media os-
cilaba alrededor de unas siete cerdas. La seleccibn se continu$
en el mismo sentido durante 14 generaciones mis y paralelamente se
extrajo una lfnea en la que se practicé seleccifn en sentido

opuesto.

Las lineas se designan, como en experimentos anteriores,
con la notacibn correspondiente a las sint&ticas de las cuales
proceden, seguidas de la letra d para indicar la seleccién para
bajo nimero de cerdas o de la letra a si la seleccién se practi-
ca en el sentido opuesto.

Con objeto de intentar sobrepasar los limites a la selec
cibn anteriormente alcanzados, se procedid a realizar dos expe-
rimentos:

1. Consanguinidad y seleccién.

2, Seleccibn reprcha recurrente.

1. Experimentb de consanguinidad y seleccién.

A partir de cada una de las lineas seleccionadas para
bajo nimero de cerdas esternopleurales BAd y BDd se extrajeron
15 1fneas consangufneas en las que se practic8 consanguinidad
regqular de hermano x hermana durante siete generaciones. Simul-
t&neamente se practicaba, dentro de cada lfnea, seleccibn para
bajo nfimero de cerdas.

‘ En cada linea consangufnea se evalu$ el ntimero de cerdas
esternopleurales en 15 machos y 15 hembras por generacifn, se-
leccionindose el macho y la hembra con menor nGimero de cerdas
como padres de la siguiente generacién.

La denominacién de las lIneas consangufneas incluie las
siglas de las lfneas sintéticas de las que proceden, acompaiiado
de un nfimero de orden que va del 1 al 15, de forma similar al
experimento 1 de consanguinidad antes descrito.

2. Seleccibn reciproca recurrente.

Esta experiencia se realiz6 paralelamente al experimento

anterior.
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?ado que la seleccifén reciproca recurrente requiere dos
lfneas para su ejecucién, é&stas fueron la BDa y la BDd por una
parte y 1a BAa y la BAd por otra. La razén que nos indujo a lle-
var a caﬁo este experimento, era aprovechar la diferencia exis-
tente engre la lfnea seleccionada para bajo nfimero de cerdas y
la 1lfnea,seleccionada en sentido opuekto dentro de cada poblacibén
BA y BD ﬁue en aguel momento era de aproximadamente una cerda.

) En lo que sigue, nos referiremos aunas lIineas hipotéti-
cas Ay ? para ilustrar el problema.

.

Veinticinco machos A se aparearon cada uno con cuatro
hembras P y al cabo de dos dfas se individualizaron las hembras
y cada uno de los machos se apare§ con cuatro hembras A.

En la descendencia de cada apareamiento o' A x Q B, se
evaluarp? 12 machos y 12 hembras por familia de macho. A partir
de la ingormacién obtenida de estas familias,. se seleccionaron
las descendencias de los apareamientos o Ax Q A. De igual for-
ma se harfa para los apareamientos o*.B x 9 B.

t

ton este criterio, en cada generacién se seleccionaban
cinco faﬁilias de macho, con lo que la proporcién de familias
seleccioﬁadas fue de 5/25. El esquema seguido en este experimen-
to, se mﬁgstra en la Tabla 28. ’

+
;
]
{

t . =~
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TABLA 28

ESQUEMA DE SELECCION RECIPROCA RECURRENTE

25 o da 25 & d'B
x4ggA x4ggB X4QQB x4ggA
| | | |
AA AB BB AB
L | |
Seleccibn X:io;acién Seleccibén g:iog‘acién
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b RESULTADOS

"1. Seleccibn.
'

;Cuando nosotros tomamos las lfneas BA y BD su media osci-
laba alrededor de unas 7 cerdas. La seleccifn se continud en el
mismo séntido durante 15 generaciones mis en la 1fnea BD y 14 en
la lfnea BA y paralelamente se extrajo en cada una de ambas lf-
neas, ofra lfnea en la que se practicé seleccibn en sentido
opuesto;

_ :La respuesta en ambas direcciones de seleccibn fue esca-
say huf lenta, sin embargo en la generacibn cinco de este expe-
rimentof la diferencia entre la lfnea alta y la baja tanto en la
poblaciéh'BA como en la BD era de aproximadamente una cerda. En
las Figuras 23 y 24 se expresan los resultados del proceso selec-
tivo dezforma gréfica.

W
22. Consanguinidad y seleccifn.

iLos resultados del proceso de consanguinidad y seleccibn
se expresan gr&ficamente en las Figuﬂas 25 y 26, junto con la 11-
nea seleccionada en masa. Como puede observarse, no se obtuvo
por esté procedimiento ninguna mejora en el grupo de lfineas BA,
es deciﬁ; que en ningQin caso se encontré gue la media de las
1fneas consangufneas bajo seleccifn fuera m&s baja gue la de las
seleccidnads con mayor tamafio. Sin embargo, en el caso de las 11~
neas BDé 81 hubo varias lfineas cuyas medias bajaron por debajo
de 1la médi? de la lfnea paterna. Concretamente, el valor wedio
de una de ellas descendi aproximadamente 1,5 cerdas, por lo que
se siguqﬁ practicando consanguinidad y seleccién durante alguna
generaqiﬁn m&s sin que se obtuviera, no obstante, ningfin resul-
tado positivo adicional.
. :

[
t

3. Seleccién reciproca recurrente.
¢ N

'
-Los valores medios de las poblaciones cruces de este

experimehto se representan gr&ficamente en las Figuras 27 y 28,
separadamente para cada una de las dos repeticiones junto con
su réplié% y la linea paterna. Como puede observarse, durante
todo el ?r¢ceso selectivo dichos valores se mantienen constan-
tes. ' l

.
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DISCUSION

Ya hemos visto en el apartado correspondiente a la Intro-
duccibn cbmo dos de las posibles causas de la existencia de un
limite a la seleccidn son, o bien la presencia de recesivos a ba-
ja frecuencia desfavorables a la direccibn de seleccibn practica-
da o bien la existencia de loci sobredominantes con respecto al
caricter. Pensamos que &stas eran las causas mis probables del
limite alcanzado por las lineas BA y BD puesto que la pr&ctica
de la seleccibn en direccibn contraria produjo resultados débiles,
lo que nos inclinaba a pensar en la presencia de una cierta varia-
bilidad genética para el carécter y, por otra parte, la relaja-
cibn no llev6 consigo a cambios apreciables en la media alcanzada
por las lineas BA y BD, lo que sugiere que la seleccibn natural
no es determinante del limite alcanzado.

Los resultados del experimento de seleccifn y consangui-
nidad practicado con objeto de sobrepasar el limite alcanzado en
las lfneas BA y BD s6lo han resultado en una superacibn del 1lfimi-
te en el caso de la linea BD, en la que una de las lineas consan-
guineas ha superado significativamente la media de la lfinea BD en
aproximadamente 1,5 cerdas; esta ventaja fue lograda en las tres
primeras generaciones y, a continuacién, la media de esta lfnea
consanguinea se estabiliz6. Esto indica que en la linea BD exis-
tfan en el limite alelos recesivos desfavorables a baja frecuen-
cia que han podido ser eliminados en varias de las lineas consan-
gquineas. Este m&todo de superacién del limite alcanzado ha sido
también practicado con &xito por FALCONER (1971).

Respecto a la seleccidn reciproca recurrente, los resul-
tados son extraordinariamente claros. En ninguna de las dos 11-
neas se consigui6 superar el limite, lo que parece descartar la
existencia de sobredominancia con respecto al carfcter como posi-
ble causa del limite. A las mismas conclusiones llegé NEWMAN (1960}.
en su experimento con ratones.
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‘ RESUMEN Y CONCLUSIONES

.

El presente trabajo se puede dividir en dos partes:

- En la primera de ellas se hace un andlisis de la situa-
, c16n genética en el limite de tres lineas de Drosophila
: melanogaster que habfan sido seleccionadas para bajo

" nimero de cerdas durante m&s de 80 genefaciones.

= En la segunda, se trata de superar el limite a la selec-
: cibn alcanzado por dos lineas de D. melanogaster selec-~

N}
¢ cionadas para el mismo caricter.

En el primer caso, la variabilidad presente en las lineas
K y M se idebfa a la presencia de letales con efecto sobre el ca-
rdcter. Mediante el proceso de consanguinidad los letales fueron
eliminados y se pusc de manifiesto que el resto de los loci que
controlaﬁ‘gl caricter estaban fijados. Asi mismo, mediante la for-
macién nyosterior seleccidn de las lineas sinté&ticas KC y MC y
el cruzamiento entre ellas se comprobd que la variacifn no letal
fijada p&r seleccifbn era la misma en las lineas K y M. Los re-
sultados del an&lisis dial&lico son una prueba mis en este senti-
do. Los Pesultados del andlisis de las lfneas seleccionadas y re-
lajadas éxtraidas de las lineas K y M son consistentes con los
obtenidog en el proceso de consanguinidad.

La linea T constituye un caso extremo,en éuanto la varia-
bilidad éresente en esta linea no puede ponerse de manifiesto ni
. mediante '1a prictica de consanguinidad ni la de seleccifén en sen-
tido congrario o la rélajacién, debido a que su cromosoma\III es-
ta practicamente cubierto por una inversifén que incluye una pare-
ja de leéa;es equilibrados, con lo que todos los individuos via-
bles son . heterocigotos para la inversién. La fijacifn se ha al-
canzado en el resto de lqs cromosomas.

én la segunda parte se utilizan dos m&todos con objeto
de superdr el 1fmite alcanzado en las lineas BA y BD. La préctica
de consahguinidad y seleccibn result6lpositiva en una de las lineas,
la BD, légrandose una disminucién significativa del nfimero de cer-
das. Losiresultados sugieren que la variabilidad gené&tica afin pre-
sente en:él limite alcanzado por la linea BD se debfa a la segre-
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gacifn de alelos recesivos desfavorables a baja frecuencia. En
cuanto a la seleccidn reciproca recurrente no tuvo &xito en
ninguna de las dos lineas, lo cual indicarfa que la variacibn
presente en el limite no estaba determinada por la segregacibn
de loci sobredominantes con respecto al car&cter.
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4000
8553
680

4450

MeT

4.10
4el2
593
5490

be25

v
205025
01666
1.7433
209047

043333

¥

Lopt L

g ce




e

POBLACION M (2)

LINEA

GENe N1 Ml N2
0 20 4,50 20
1 3 3,00 ]

- 149 -

7

Mo 2
3,70
4637

Mo T
410
3468

v

245025
0.8000

1

XY



- e

N1
20

13

18
20
14
20
18
20
11
20
20

20
19
20
20

20

POBLACION M (2)

Mol

4450
3,92
4,00
5,40
4y bk
4,75
4,71
6435
7.16
7.20
654
6400
785
7.66

8,15

BelS

7.90
810
9.00
750
8.70

LINEA

N2
20
1?
13

3
14
20

L
20
20
20
12

14
20

3
20
11
20
20

2

7
20

(]

Me2

3,70
a5
4,23
5,33
4,07
4440
5,00
6e18
6.85
Te38
6.66
5455

T b5

8,00
8405
Teb3
7490
Te95
8,50
T.28
8.60

- 150 -~

MeT

410
4408
461l
536
h4e25
4457
4485
6425
7.00
7,27
6.60
5477
750
783
8.10
7.89
7490
8.02
8,75

Te39
8.65

v
245025
141600
02958
002678
044687
044557
048421
27564
2.9189
19993
2.7%44
244088
1.0256
0.96§3
1.0666
05850
047589
le5121
0.8098

064545
1.0026

b

I

Lt



GEN.

N1
20

POBLACION
LINEA

Mel N2

4¢50 20

M (2)

Me 2

3470

- 151 -

MeT

4410

v

245028

PP ¢



i POBLACION M (2)

e LINEA 10
1 GEN. N1 Ml N2 Me2
'{ 0 20 4450 20  3.70
, 1 15 4493 16 4e43
L2 8 5.50 9 Sk
' i 3 20 6448 20 6430
& 4 15 6453 12 6400
© s 11 5,90 13 600
‘& 6 16 5412 20 5435
o7 18 8.66 16  T.62
f1 s 7 842 7 7.m1
) 9 20 8408 20 . 775
' 1o 20 8.00 18 8,05
: 11 20 8,00 17  8.00
P12 20 7.65 20 T.90
' 13 20 7.85 27 7.8%
14 12 7.83 20 8410
'as 6 8466 10  7.%0
i 16 20 8415 20  T.75
a7 20 8420 20 760
: 18 20 8410 20 8440
' 1e 20 Bi48 20 7,78
' 20 20 8.00 20  7.85

| : - 152 -

MeT

4,10
4e68
Seb7
6e37
6426
5495
523
8e14
8407
7490
8+02
8.00
Te17
Te85
Te96
8408
795

7.89 h

8425

8.10
7.92

v
2.5025
048924
141397
243429
2.0626
245634
105642
145436
009945
0.7589
0e7830
0eThs4
008455
1e1864
07096
102625
049717
141179
143205

le1692
0.8404

R

PPN §



GEN»

v ® 80w W N e

L T e T T S R SR
® N4 o W P W N = O

N g
o v

N1
20

14

20
20
14
20
20
20
20
20
20
20
17
16
20
20
20

20
20

POBLACION M (2)

Mel

be 50
Te 66
8.71
8e42
7470
Te958
Bek2
Te 60
‘8438
8448
7.85
T« 90
8.20
8.00
8435
8443
8,10
Tebd
8420
8415
7.40

LINEA 11

N2 Mo 2
20 3.70
5 6400
20 8400
7 8442
.20 Te40
20 Teb5
1o 8.30
20 7490
20 7«70
20 >!oOO
13 8430
19 TeS4
20 8.00
20 '1.90
13 8.23
20 Te38
20 T.85
20 7470
20 8465
21 8420
20 7.55

- 153 -

MeT
410
6.83
B8e38
Bets2
Te558
780
8436
Te?5
8402
8.22
8407
Te92
8.10
795
B8e29
T«89
7497
Te87
Beh2
Bel?7

7.47

v
2.56&5
349821
0e9411
007282
143307
1.0358
0e7663
143205
142557
0e9480
140303
09676
101692
le5288
143206
le7428
0e7429
162762
0.7121
09685

1.2814

ot



POBLACION M (2)

LINEA 12
GEN, N1 Mol N2 Mo 2
0 20 4450 20 3,70

- 154 -

MeT

4.10

v

245025

S



.

POBLACION . M (2)

LINEA 13
GEN. N1 Mel N2 Me 2
0 290 450 20 3,70
1 15 4o 86 13 85.15
2 10 430 8 4e50

- 155 -

Mo T
4410
5401

4eb40

v
2450258
243703

1.0751



éEN. N1
o 20
f 4
V2 14
L3 7
L s 20
e 8
f«7 20
.8 18
‘g 20
Exo 8
‘11 4
512 19
‘13 20
‘14 19
18 16
l16 20
;}7 20
‘18 20
il9 20
:26 20

POBLACION M™(2)

Mel
4e 50
4e 78
5021
6.71
6457
8.05%
7450
Te10
6e55
Teb5
7437
8400
Te52
Te 40
8431
Te28
7-?5
8455
8465

8435
8.50

LINIA 14

N2
20
o
20
5
6
15
11
20
20
20
6
9
18
’20
17
1s
20
20
12

20
20

Me2

3.70
5.00
4070
6480
6066
7e26
7409
7.20
5495
8.00
6483
7066
7427
7478
8.23
7460
7460
7460
8433

795
8.20

- 156 -

MeT
4e10

4087

4495

647%
6e61
Te65
Te29
715
6425
7.82
7¢10
T483
Te40
7457
8427
Teb2
Teb7
84.07
8.49

8.14
8.35

v
2.%028
148392
047498
240227
240897
240335
09824
27974
2.,0778
0+8660
142087
0e5256
047477
0e8167
142920
049182
048916
0.8403
049667

l.1051
0.6949

N



| GENe

L I T L

e o N4 o

11
12
13

16

17
‘ 18
19
20

N1
20

20

20

13
17
20
20
14

16

20
16

20
20
20

10
20

POBLACION "M (2)

Mel
4050
5.66
8430
8,00
7e70
T.88
Teb84
8417
8.60
848
8457
8. 00
8462
8,30
8.12
8¢ 40
8.50
8.55
905

8.00
8.75

LINEA 15

N2 Me2
20 3.70
13 6400
16  T.87
2 6450
2) Tees
12 8.00
20 7480
20 T.9%
20 Te75
20 T.65
19 T.78
T Bes2
7 785
20 T.80
9 777
5  7.60
20 8408
20 8.3
14 8.78
3 833
20 7.80

- 157 -

MeT

hel0
5483
8.08
7625
T.67
Te94
7482
8406
8.17
8.05
8418

. 8e21

8424
8.08%
Te95
8.00
8.27
8,495
8.91
8.16
8.27

v

245025
3.8376
1.5873
1.0000
141480
046476
14034
142747
1.0198
1,0743
10473
101714
1,3399
049205
047500
046666
049224
046641
069661
2.0769
1.1276



o ® N o Ww

10

11

12
13

18

15
Y
17
18
19

20

N1
20
17

17

v 0N 3

20
13
18
20
20
20
20
20
20
16

20

POBLACION M. (2)

Mel

4080

4e64

4¢ 00
4e 58
4¢50
50 00
%5400
4033
4e 17
310
S¢53
8046

5¢25

6010

6418
570
7490
8450
8493
LYY
8.70

LINEA 16

N2
20
20

7

15
11
19
10
16
19
20
11
21
20
20
13
20
20
20
10

7
20

Me2

3,70
4430
4e71

T 4e26

4436
4e68
4,80
4443
4e94
4465
5,38
6el4
5,05
5,98
5,38
5495
7.20
7495
7490

B8el4
7.75

- 158 -

MeT

4410
bet7
4e35

402

boelo3

4484

4490
4,38
4086

4487

5446
6430
515
6002

576

5.82
Te55
8.22
8s41

8.29
8.22

v
2;5025
1.0885
0.7222
Qo8
0.2684
0eT446
1.0606
0e&437
l.0621
0.8814
1.0859
248920
049512
3.3883
247575
148403
24076
045378
0.8184

046291
0.9993



POBLACION .M (2)

LINEA 17

GENe N1 Ml N2 Me2

, 0 20 4e50 20 3,70
? 1 9 .44 17 7400
| 2 16 7412 & 6.6
5 3 1 .00 3 6433
é 4 20 6490 20 658
5 20 6470 20 5.80

, 6 12 6433 8 s.12
t 7 20 5.65 18 5,72
) 12 6,08 19 5,26

9 20 6430 20  5.80

10 20 7.385 20 7.18

! 11 20  7.80 21 8404
\ 12 20 8,25 20  T.5s
. 13 20 7,78 20  T.25
i 14 20 8425 7 8.28
,g 15 6 8432 13 7,23
. 16 20 7.60 2 8,08
' 17 20 8415 20 7.50
1 18 20 8485 20 8450
! 19 20 7490 20 8425
20 20 7.50 20 7.75

- 159 -

MeT
4410
6072
6064
5.66
6072
6425
5,72
5.68
5,67
6405
7028
7.92
7490
7450
8+26
7.78
7.82

7.82

B8e67

8.07

7.62

v
245025
244015
3.0757
2,0000
3.2814
3.1666
249763
2027589
l.9849
247153
1e6794
162695
1.2205%
07692
0:4301
0.9239
09173
1.1224
048916
12506

0.8558



N1
20
20

POBLACION .M (2)

Mol

4450
4485
5422

LINEA 18
N2 Me2
20 3.70
20 4410
5 4e 80
- 160 -

MeT

4410,

bets7

S5.01

v
245025
1.1788

le4560



POBLACION M (2)

LINEA 1§
GEN. N1 M.1 N2 M.2 M.T v

0 20 4.50 20 3.70 4.10 2.5025

- 161 -



" GEN.

N1

POBLACION "M :(2)

Mol
4e 50
he 85

56 00

LINEA 20

N2 Mo 2
20 5170
10 4460
B 5462

- 162 ~

MeT
4010
4e72

5,31

)
245028
10955

3.0952

R |



GEN.

N1
20

POBLACION T(2)

Mol
3.95%

LINEA 1
N2 Me2
20 3,55

- 163 -

MeT
3,75

v
0s3461



~N 0 W

N1
20

20
15
13
14
14
10
14
12
15

20
12
20
15

20 .

POBLACION T(2)

Mol

3.95
4450
4415
4426
4,23
h.§2
sa21
2.70

4021

lﬁo“l

4o 40 -

4,78
4e05
be 50
4430
4e53
4,25

LINEA 2
N2
20

3
18
19

17
9
10
6
6
1%
11

20
19

17
20

- 164 -

Me2
3455
4420
4o 16
3.84
3.76
4400
3.90
3.66
4.00
4406
40458
4400
3,80
3.94
3.94
4423
3.50

MeT

3,75
4435
4.15
4,05
3,99
4e21
4405
32,68
4s10
44264
4442
4,37
3492
4422
4el2
4438
4407

v
0e3461
042380
0+4608
044536
0s4471
0.3833
042536
0.6291
042394
0e2564
0.5738
047000
0.3788
0+2906
Ce3252
043709
0.4301

;.
A

e X



GEN.

v O 9N > w > w

10

12
13
14
15
16

N1
20

13
16

14

20
20

20
10
1s
12
20
20
15

POBLACION T(2)

Mel

2.95
4033
3,00
423
4006
44 00
YR Y )
4408
4450
4012
4. 00
3,80
4¢ 00
4o 25
3.95
44158
4e13

LINEA
N2
20
13

3
_ 8
le
20
20
29
11
13
20
8
20
13
18
20
20

- 165 -

3

Me2

3,55
4430
3.32
3,37
4406
3.95
3.60
3,28
3,62

3,53

3465
3,23
3,35
3461
34686
3.70
3.75

MeT

3¢75
4432
3.16
3,80
4406

3.97

3,87

3.68
4e06
3.83
3.82
3.52
3487
3.92
3.80
3.92

3.94

v
0.3461
044502
042000
045904
03830
002718
0e5224
06948
05555
044904
0.7121
043790
0e5344
043266
044786
043788
042571

PR



‘GEN.
0
1

N1
20
8

POBLACION T(2)

Mgl
3.9%

be 66

LINEA &
N2 Mo 2
20 3.55%
4 4000

~ 166 -

MeT
375

4,33

v
0s3461
0.7111

. ';" “ l'rx



s ~N o »w »

N1
20

20

14
10

POBLACION T(2)

Mol
3.95
4433
4033
Hoh2
4e 50
4433
3.78
4010
4e33

LINEA
N2
29
17

)
9
16
16
17
&
8

- 167 -

5

Me2
3,55
4,05
400
3455
3,93
3.68
3.82
3,25
4¢ 25

MeT

3.75
4419
4416
3499
4e21
4,01
3.80
3.67
4029

v
043461
042153
0.1111
045958
045387
0e4933
0.4946
0.7472
le1428

PN



wn

N1l
20

16
20
20
18
20
20

13

16
20

POBLACION T(2)

Mel

3,95
4els
4ot
4450
4e2%
4,00
hebb
350
4431
4405
4435
3.88
4430
4450
4e23
4e68
4e 30

LINEA &

N2

20
7
3

12

ls

20
20
20
19
20
14
20
14
20

- 168 ~

Me2

3,55
bels
3.33
400

3,93

. 4e00

4400
432
3.85
3,80
4425
3.42

3,50

4,00
3.70
aok2
4025

MeT

3.75
4ell
3.88
4425
4409
4400
4e22
3.91
4408
3.92
4430
3.65
3.90
4025
396
485
4437

v
043461
O.1318
048787
02647
004102
00000
Oe5641
045000
0456253
03279
0e2666
0e5675
0456051
0.6587

~
045227
045988
003429

Rl ‘\-r

I
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GEN.

W N

]

0 e N W

11
12
13
1s
1s

N1
20

18
14
11
13
16

12

17

20
13

POBLACION T(2)

Mol
2495
bel4
4,84
4o28
4o 45
b4e 61
4481
4400
4e75
4078
4,58
5,00
4e55
4038
6000
5400

LINEA 7
N2
20
10
14

9
411
15
12
2
&
14
14
3
29
18

-~ 169 -

Me2
3455
3.40
4400
4ell
4e63
be b6
416
3.50
4,00
414
4olb
4400
4,15
4el8
4000
5450

MeT

3,75
3.77
422
4419
4454
4450
4o48
3,75
4437
4,44

4436

4.50
4435
he28
5.00
525

Y
043461
045985
0.4516
044505
0.4502
044060
0e5542
042000
0+4555
0.5738
0.5784
043000
0:5923
043497
101428
1.7000

e A



POBLACION T(2)
LINIA 8
N1 Mol N2 Me 2
20 3.95% 20 3455
ls 4e31l 13 3,76

- 170 -

MeT
3.75
4404

v
043461
045665

FANE



» W N

o o N o0 =

N1
20

11
20
ls
13
16
12
17
20

20

POBLACION T(2)

Mol

3,95
4e71
4e 00
4e 36
4075
4;93

44013

he 06
4. 00
hobl
4e35
3.40

3.78%

LINEA ¢

N2
20
6
8
14
.11
15
20
17
14
8
13
]
12

- 171 -

Mo 2
3455
4416
3.87
4428
4eb2
393
4e20
3,08
3.78
3.87
4400
3.40

3.16

MeT

3,75
bobt
3493
4e32
4458
4443
4elé
3.97
3489
4eld
4417
3440

3445

v
023461
044358
0e3222
0.6433
0,4062
066559
043226
0+5303
0e1861
03566
043598
07111

0.3860

L sa



GEN,

v o ~ O =

10
11
12
13
14
15
18

N1

20

POBLACION T(2)

Mol

3,95
6e02
4400
6055
456
4022
4e28
4033
4010
heh2
.01
4eb2

4e38

bet2
4025
4e3%
3.95

LINEA 10
N2 M2
20 3,58
8 425
3 3,66
6 4433
10 3,90
9 4433
3 4433
5 4,00
19 3.68
12 4,00
11 3,93
11 3.72
20 3,70
17 3.82
16 431
6 3450
20 4405

- 172 -

MeT

3,75
4033
3,483
kc‘;h
423
4427
44,30
belb
3.89
4,21
3.67
4,07
4002
4012
4e28
3.92

4,00

v
043461
0,5238
0.2000
0,4095
0e6215
0e5653
0.4558
0,1911
0:4628
003625
0.6258
0.7088
0.5378
0.4658

~
045957
044822

0.2564



— i e~ D

P e T

1o
11
12
13
14
15
16

e ® 4 oow > W

N1
20

POBLACION T(2)

Mel

3495
4 00
49 00
hotsS
5400
he b6
4o 30
4s 08
4o 30
4021
410
4e 05
4e 20
4e35
4e 73
4o 25
4060

LINEA 11
N2
20
5
5
10

11
12
20
20
20
20
20
20
20
20
23

- 173 -

Me 2

3.55
4420
2.60
4400
be 00
4432
3.81
3.91
3,80
3.90
3.45

3420

‘3070

3465
4430
3,90
3.95

MeT

3.75%
4,10
3.30
4022
4450
4050
4,06
4400
4408
4408
3.77
3,62
3.95
4400

4e81

4,07

4e27

v
043461
042651
0.6666
044904
045549
043000
044275
0.5217
0¢6128
02718
0+6916
045480
0+4076
0+5641
07277
0.,4814

046660

N

o



- o W

v ® 3 o

N1
20

16
20
14
20
14
20
11

13
20
17
20

POBLACION T(2)

Mel

3495
4450
b4e28
44 00
4400
4025
3.90
3,78
8010
be28
4e30
3.81
he25
3.92

4445

hel7
Ao 28

LINEA 12

N2
20

[

20

20
20
20
le
19
13
18

Me2

3.55
4,00
3.75
3¢78%
3.54
3469
3.78
3.37
3,58
3,75
3,75
3445
3.40
4400
4400
3.84
3.72

°- 174 -

MeT

3.75
4e25
4401
3.87
377
3,97
3.82
3,58
3.92
4,01
4.02
3.63
3.82
3.96
4422
4401
3.98

v
0a3461
0.5000
0.9011
Oe4852
043625
047857
O0e.l480
044329

0.8916.

045627
0.5891
0s5182
046084
0¢32Q)
0¢4979
042402
045405

AN}



v @ N O w W

10

N1

18
18

POBLACION T(2)

Mol
3,95
4418
3,00
4430
4,50
2,78
4,00
4,20
482
4,38
4,55

LINEA 13
N2
20
11

4
4
11
6
14
la
9
17
13

- 175 -

Me2

3455
4427
4400
4,00
3,72
4,33
3457
3.92
3.88
3,47
3,53

MeT

3.75
he22
3.50
bel5
41l
heOQ4
3.78
4006
4el8
3.92

4e 04

v
043461
042792
0.2857
03351
0.6640
0e7668
046142
0.3522
0+3833
0eb672
l.04%4

e
oo oS



N1
20
16

'?OBLACION T(2)
LINEA 14
Mol N2 Mo Mo T
2495 20 3455 3,75
4450 19 4400 4e28

- 176 -

v
063461
043579

Sy
P |



POBLACION T(2)

LINEA 15
GEN.» N1 Mel N2 Me2 MeT v
0 20 3495 29 355 3.75 0s¢3461
1 $ 4600 ? 4400 4400 0.,0000
2 4 3.,7% 8 3.60 3.67 0.75‘00

- 177 -

IR
PP ¢



GEN+

W W N

v ® N o

.10
11
12
13
14
15
16

N1l
20

POBLACION T(2)

Mol

3495
he 50
3.88
be 25
4000
4e30
he 20
3490
4433
4015
be3s
4e2l
4038
hell
4el8
4e21
bLe50

LINEA 16
N2
20
12
11

_15
12
17
20
r 2
14
14
1s

v
12
18
16
8
20

- 178 -

Me2
3.5%
4425
4427
4e 06
3.91
3okl
3.50
3.40
4400
3,64
3.86
3et2
.75
3072
4,06
3.7%
400

MeT

3.75
4037
4408
4015
3.95
3.85
3.85
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