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I.- BASE GENETICA DE 1.0S COMPONENTES PRINCIPALES PE— BFICACIA

BIOLOGICA

La seleccién natural actia directamente sobre el
caracter eficacia bilolégica e indirectamente sobre otros
caracteres correlacionados genéticamente con ella {(Robertson,
1967,1968). Puesto que la eficacia biolégica es dificil de
medir, el estudio de las propiedades genéticas de sus
componentes principales (aquellos que estédn positiva e
intensamente correlacionados con ella), mds facil de
realizar, puede servir de guia para el conocimiento de las
propiedades genéticas de la eficacia biolégica total
(Robertson, 1955).

Segin el teorema de Fisher la tasa de aumento de
eficacia bioldégica (E.B.) de una poblacién en un momento
determinado es igual a la varianza genédtica aditiva de la
E.B. en ese momento (Kimura, 1958). Por tanto una poblacidén
s8lo puede estar en equilibrio sl no posee varianza aditiva
para E,B. y en consecuencia, la varianza genética de la E.B.
de una poblacién en eguilibrio serd fundamentalmente no
aditiva.

La variacidén genética de un componente de E.B. puede
gser atribuida a dos conjuntos diferentes de loci:

-~ Loci con alelos recesivos deletéreos incondicionales
mantenidos a baja frecuencia inicial (q,) por equilibrio
mutacién-seleccidén. Estos loci generaradn principalmente
varianza no aditiva y contribuiradn positivamente a la

correlacién genética entre los componentes de E.B. (Simmons vy

Crow, 1977).
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- Loci con alelos con efectos antagénicos sobre 1los
componentes de E,B., que pueden estar segregando a
frecuencias intermedias. Pueden generar varianza aditiva para
el componente de eficacia sin producir varianza aditiva para
la eficacia misma. Su contribucidn a la correlacién genética
entre los componentes de E.B. serd negativa (Dickerson, 1955;
Robertson, 1955; Rose, 1982).

Considerando conjuntamente ambas fuentes de variacién
se deduce gque los componentes de E.B. mostraradn generalmente
variacién genética no aditiva y depresién consanguinea. No
obstante su varianza genética aditiva no tiene porqué ser
pequefia. La existencia de varianza aditiva significativa para
componentes de E.B. es compatible con una escasa o nula
varianza aditiva de la E.B. total si existe correlacién
negativa entre los componentes (Rose, 1982).

Existen algunos estudios experimentales acerca de los
componentes de E.B. en Drosophila. Roff y Mousseau (1987) y
Charlesworth (1987) en sus revisiones respectivas apuntan
gque, an general, los componentes de E.B, muestran
heredabilidades més bajas dque los caracteres morfoldgicos.
Sin embargo en algunos casos se ha detectado importante
varianza aditiva. Ademds las estimas de correlaciones
genéticas entre los componentes de E.B. eran de signo
variable y, aungue los datos son limitados, existe una
tendencia a que la correlacién sea positiva cuando ambos
caracteres muestran heredabilidades bajas y negativa cuando
al menos uno de ellos muestra heredabilidad alta. Todo ello

apoya las predicciones formuladas anteriormente.
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La arquitectura genética de los caracteres relacionados
con E.B. ha sido también estudiada en diversas ocasiones por
anédlisis de efectos cromosémicos en Drosophila melanogaster.
Se ha demostrado la existencia de marcados efectos dominantes
en los cromosomas X, 2 y 3 extraidos de cuatro lineas
altamente consanguineas, asi como interacciones
significativas dominante x dominante, para viabilidad huevo—
larva (Kearsey y Kojima, 1967). Dichas interacciones fueron
también puestas de manifiesto a través de técnicas de
manipulacidén de segmentos del cromosoma X (Chapco, 1979). No
cbstante los efectos del segundo y tercer cromosomas
muestreados de una poblacidn natural fueron predominantemente
aditivos para viabilidad larva-adulto, aungue se detectaron
interacciones significativas aditiva x aditiva (Ferrari,
1987) .

En cuanto a la viabilidad huevo=-pupa se ha encontrado
una disminucién de 6,7% en la media de dicho cardcter por
cada 10% de aumento en el coeficiente de consanguinidad
(expresado como porcentaje de la media cuando dicho
coeficiente es nulo), que pone en evidencia la presencia de
accién génica no aditiva para el caracter en la poblacidn
considerada (Mackay, 1985). El1 efecto del sequndec y tercer
cromosomas y la interaccién entre ellos en poblaciones
recolectadas recientemente se ha estimado comparando
individuos homocigotos y heterocigotos para cromosomas
enteros. Se obtuvo un indicio, apenas significativo, de la
existencia de interacciones intracromosdmicas (Temin y col.,

1969). En cuanto a las interacciones entre los cromosomas 2 y
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3, un pequefic sinergismo positivo fue detectade por Kosuda
(1971) y otro mayor, aungue apenas significativo y negativo,
fue encontrado por Seager y Ayala (1982).

En resumen no se puede dudar de la existencia de
dominancia direccional para viabilidad huevo-pupa. Sin
embargo de la variabilidad de los resultados obtenidos, puede
concluirse que la contribucién de la epistasia a la varianza

genética del carlcter no debe ser importante.
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1l.~ EFECTQO DE LA PERTURBACTON DEL EQUILTBRIQ DE LA POBLACTON
SOBRE _LOS
l.- EFECTO

Paralelamente a los cambios en la media dgue puede

producir 1la consanguinidad generada por el proceso de
subdivisidén de una poblacidén en lineas de censo mas O Menhos
reducido, la varianza gendtica inicial del cardcter en la
poblacién considerada sufre wuna redistribucién en dos
componentes principales: varianza genética intralinea (Vﬁ) Y
varianza genética interlineas (VB). La evolucidn de la media
del caracter y de cada una de estas varlanzas con el grado de
consanguinidad, dependerd del tipo de accidn génica de los
loci gue determinan el caracter. Este problema se ha abordado

tedricamente desde tres modelos fundamentales:

+ Model 1it1 trigh 1951)

Bajo un modelo de accidén génica exclusivamente aditivo,

Wright dedujo en 1951 que la consanguinidad, ademids de
conducir a la uniformidad genética dentro de las lineas y a
la diferenciacidén genética entre ellas, no produce cambios en
la media del carécter. La evolucidn de los componentes intra
@ interlineas de la varianza genética en estas condiciones
viene dada por:
v, =7V, (1-F)

V = 2F 7TV

B G O
donde v, representa la varianza genética de la poblacién con
apareamiento al azar (coeficiente de consanguinidad en la

generacién G: Fg=0).
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t_MQdﬁ1Q_cnn_dcm4aane4a+—a%e&ee—feeesivos—a——baja——frecuencia

inicial (Robertson, 1952)

Las conclusiones de Robertson se refieren a genes caon
alelos totalmente recesivos. En este caso, Vw aumenta en las
primeras generaciones de consanguinidad si 1la frecuencia
inicial del alelo recesivo (d,) es baja, alcanzando su valor
maximo cuando FG toma valores alrededor de 0,50. A partir de
entonces Vw disminuye hasta anularse cuando FE=1. La
componente aditiva de la varianza dgenética intralinea (Vs

experimenta un comportamiento paralelo al de VH.

3

Por su parte, v, ~aumenta linealmente en F.

U%ﬁ2,45§3fﬁg", en la escala de Robertson). Dicho aumento es
por tanto pequefio para valores bajos de FG. No obstante, es
importante en relacién a la casi nula varianza aditiva
inicial V, generada por estos loci.

Bajo este modelo, el cambio en media es lineal en F_,
siendo la direccidén del camblo hacia el valor de los alelos

més recesivos (Wright, 1951).

% Modelo con epistasia aditiva x aditiva (Goodnight, 1987,

1588)
En el modelo de Goodnight (1987), referido a efectos

aditivos y epistasia aditiva x aditiva, bajo el cual la media
no cambia con la consanguinidad (Crow y Kimura, 1970), 1la
fraccién aditiva x aditiva de la varianza genética del
cardcter en la poblacidén inicial (UiJ contribuye a la v,

producida por consanguinidad. Considerando cuellos de botella



INTRODUCCION

de dos individuos, gran parte de dicha contribucién se
produce tras el primer cuello de botella y puede llegar al
cuaddruple de su valor inicial al aumentar FG tras cuellos de
botella sucesivos.

Ademés, el aumento maximo en VA“ originado por cﬁA
corresponde al caso de libre recombinacidn tras un cuello de

2
botella de dos individuos, y supone el 75% del valor de o .

kkhkkkkkhd

Existen numerosas evidencias experimentales del
fenédmeno general de depresién consanguinea de los componentes
de E.B.. Latter y Robertson (1962) y Sharp (1984) detectan
depresién para el caradcter eficacia en el apareamiento en
Drosophila melanogaster, Lépez-Fanjul y Villaverde (1989)
para el caracter viabilidad huevo-pupa y Ehiobu, Goddard y
Taylor (1989) para viabilidad larva-adulto. Bryant, McCommas
y Combs (1986) también encuentran depresidn consanguinea para
el cardcter viabilidad huevo-pupa en Musca domestica.

E1l aumento de Ve ha sido constatado experimentalmente
en caracteres morfométricos asociados ©o no con el tamafo
corporal de Musca domestica como consecuencia de cuellos de
botella de distinto censo (Bryant, McCommas y Combs, 1986).
En varias ocasiones, se ha observado un aumento paralelo de
VB significativamente superior al esperado bajo el modelo
aditive (Bryant, Combs y McCommas, 1986). También se ha
demostrado el incremento de V“ tras un cuello de botella

sufrido por wuna poblacién de laboratorio de Drosophila



INTRODUCCION 8

silvestris, «consecuencia del cual surgid® un haplotipo
recombinante nuevo, posteriormente favorecido por la
seleccidén natural (Carson y Wisotzkey, 1989; Carson, 1990), y
después de tres generaciones de apareamiento hermano x
hermana (FG=0,50) en lineas de una poblacidn de gallinas
White-Leghorn en las que se evalud la produccidén media de
huevos a las 40 semanas de edad (Abplanalp, 1988).

Los resultados de Lépez-Fanjul y Villaverde (1989)
referentes a viabilidad huevo-pupa en Drosophila melanogaster
ilustran el comportamiento de los componentes aludidos de la
varianza genética. La estima de VAw pasd de 19,8 * 11,8 en 16
lineas no consanguineas a 98,1 %* 36,7 en 16 lineas F =0,25,
La componente interlineas de la varianza (VB) aumentd de 2,7
(FE=O) a 42,7 (FE:O,ES), incremento muy superior al esperado
bajo accién génica exclusivamente aditiva, y consistente con
un modelo de genes con alelos recesivos a frecuencia inicial

baja (Robertson, 1952).

2.— EFECTO DE LA SELECCION ARTIFICIAIL

La importancia de la estructura de las poblaciones en

los programas de seleccidén artificial fue discutida ya por
Wright en 1922 (Wright, 1977), quien consiguidé aumentar la
respuesta a la seleccidn para aumento de la expresidén de
distintos componentes de E.B. en cobayas utilizando la
varianza genética interlineas que se generaba con la
consanguinidad al dividir una poblacién en lineas pequefias.

Este autor propuso entonces que c¢iclos repetidos de seleccién

dentro y entre lineas, con posterior cruce de las lineas
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seleccionadas para obtener un nueveo conjunto de lineas, seria
mids efectivo que la seleccidn dentro de una gran poblacién,
siempre y cuando se trate de caracteres en los gue se espera
una magnitud de varianza gendtica no aditiva considerable
(como suele ocurrir en los componentes principales de
eficacia biolégica). Esta idea fue confirmada en un estudio
de simulacién por ordenador en el que fue incluida 1la
epistasia aditiva x aditiva (Enfield y Anklesaria, 1986).
Para loci con accién génica aditiva, Robertson (1960)
explicd que si se seleccionan hasta el limite m lineas con
una proporcién p = N/M individuos, y a continuacién se cruzan
dichas lineas reselecciondndose el cruce con proporcién mN/mM
(estructura de un solo cicleo), la respuesta maxima alcanzada
a la seleccidn es la misma gue si se selecciona desde el
principio una sola linea L con una proporcidn mN/mM. Maruyama
(1970) demostrd por simulacidn que también se alcanzaba el
mismo limite independientemente del momento en dque se
realizara el cruzamiento entre lineas (no es necesario
esperar a la fijacidn en cada linea). Sin embargo, resultados
de simulacidén (Hill y Madalena, 1969; Madalena y Hill, 1972)
demuestran gue si, ademds de practicarse la seleccidn
intralineas, se seleccionan las mejores n lineas de las m, el
cruce resultante puede sobrepasar temporalmente en respuesta
a la linea L durante un escaso nimero de generaciones, pero
la seleccidén interlineas siempre lleva a un limite mds bajo
que el alcanzado por la linea L. Estos autores concluyeron
gque la subdivisién y el esquema de cruzamiento (estructuras

de un solo ciclo o de ciclos repetidos), son beneficiosos
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para eliminar alelos recesivos deletéreos a baja frecuencia
inicial. S8latkin (1981) confirmé analiticamente que se
obtiene mayor respuesta a la seleccién en una poblacién
subdividida cuando existen recesivos favorables a frecuencia

inicial baja {mutantes ventajosos).

khkkrkkiik

Existen varios trabajos de seleccién artificial que
intentan verificar las predicciones anteriores, pero la
variacién genética gque presentaban los caracteres estudiados
era esencialmente de tipo aditivo (Ldépez-Fanjul, 1989). Asi,
Goodwill (1974) y Katz y Enfield (1977) (seleccién para
aumento del peso de pupa a los 21 dias en Tribolium
castaneum, cuya depresién consanguinea es minima (Goodwill,
1875)) y Rathie y Nicholas (1980) (seleccidn para aumento del
nimero de guetas abdominales en Drosophila melanogaster)
compararon la respuesta a la seleccién obtenida bajo una
estructura de ciclos de subdivisién con o sin seleccién
interlineas con 1la respuesta de una linea sin subdividir.
Durante un breve periodo de tiempo en los primeros estadios
de la seleccidn, las mejores lineas de la poblacién
subdividida superan a la linea grande tal y como apuntaban
los resultados de simulacidén (Madalena y Hill, 1972). 8in
embargo, la respuesta a largo plazo es superior en la linea
grande (Katz y Enfield, 1977), como cabe esperar bajo accién
génica aditiva.

Por el contrario, Madalena y Robertson (1975},
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seleccionando para disminucién del namero de qguetas
esternopleurales en Drosophila melanogaster encontraron gue
las estructuras de ciclos repetidos con selecciédn interlineas
excedieron en respuesta a la linea grande, lo que fue
explicado por 1la presencia de recesivos favorables a
frecuencia baja en la poblacidn base, pese a que en este
experimento la presencia de letales recesivos con efecto
favorable sobre el caracter complica en Dparte la
interpretacién de los resultados. También Katz y Young (1975)
detectan wuna ventaja a largo plazo de los esquemas de
subdivisidén al seleccionar para aumento de peso de adulto en
Drosophila melanogaster permitiendo una tasa de migracién
limitada entre las lineas de las poblaciones subdivididas.
Recientemente Wade y Goodnight (1991) han conseguido aumentar
la respuesta en productividad en Tribolium castaneum
(caracter préxime a E.B. del gque se espera una cantidad
importante de variacién genética no aditiva) al imponer
seleccidén interlineas con migracidén de las lineas de alta a

baja productividad.

3.— REPERC

En presencia de varianza genédtica no aditiva la

eficacia biolégica, considerada como funcidn de la
constitucidn genética de la poblacién (expresada por ejemplo
en términos de las frecuencias génicas en una serie de loci),
define una superficie curva (topografia adaptativa) que puede

presentar miltiples mdximos relativos (picos).

Seglin Wright (Wright, 1977), el cambio genético en una
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poblacidén infinita sometida a seleccién natural es el que
conduce a un aumento maximo en eficacia bioclégica media. Asi,
en una poblacidén de censo infinito la situacién adaptativa
final depende exclusivamente del punto de la topografia
adaptativa del que parte. Desde este punto la poblacidn
ascendera por la topografia siguiendo la linea de maxima
pendiente posible hasta el pico adaptativo correspondiente
(N0 necesariamente el mids alto) del cual no podréd ya escapar.
Este mismo autor (1931, 1977) propuso un modelo evolutivo
generxral, llamado del "equilibrio dinamico" (shifting
balance) , que considera conjuntamente 1las acciones de la
seleccidn natural, migracién y deriva sobre la variacidn
genética generada por mutacién. Indicd entonces que, siempre
Y cuando la magnitud de la varianza genética no aditiva de la
eficacia sea considerable, el cambio evolutivo mas rapido y
adaptativo tiene lugar en poblaciones subdivididas en 1lineas
de censo efectivo finito (deriva), entre las cuales existe
intercambio de material genético (migracién) y la seleccidn
natural actta intra e interlineas. En particular, si existe
epistasia del tipo denominado de Tmiltiples maximos"
{multiple peak), dicha estructura de poblacidn confiere un
componente errdtico (atribuible a la deriva) a la trayectoria
de 1las subpoblaciones, y permite explorar de manera mas
eficiente la superficie adaptativa en busca de los picos mas
adaptados.

Por tanto, el estudio de 1la naturaleza de 1la

variabilidad genética de los componentes de eficacia es

imprescindible para comprender la relevancia préactica del
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modelo de equilibrio dindmico en la evolucién de las

poblaciones.
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I11.- O

El objetivo fundamental de este trabajo es profundizar

en el conocimiento de la base genética de un componente de
eficacia biolégica como es el cardcter viabilidad huevo-pupa
en Drosophila melanogaster. Para ello se utilizan dos
herramientas: la consanguinidad y la seleccién (utilizando un
esquema de ciclos repetidos con subdivisién y cruzamiento).
Dicho planteamiento permitird a su vez comprobar la eficacia
de los métodos de seleccién con subdivisiédn en este tipo de
caracteres, para los que no son de esperar cantidades
importantes de varianza aditiva, la cual habra sido
erosionada por la seleccidén natural, pero que podrian
disponer de cantidades considerables de varianza no aditiva
(Falconer, 1990) no directamente utilizable por seleccidn en
poblaciones sin subdividir. Respecto de dicha varianza no
aditiva, el aumento de wvariacién genética aditiva con el
grado de endogamia y el paralelo incrementc temporal de
variacidén genética interlineas, se espera gque concedan
ventaja a la seleccidn intra e interpoblacional en
poblaciones subdivididas en lineas de censo reducido sobre la
seleccidn en poblaciones Gnicas de censo elevado.

Ademds, el disefio experimental permite analizar la
relacidédn de la viabilidad huevo-pupa con otros componentes de
eficacia bioldgica a través de la correspondiente respuesta

correlacionada a la seleccidn,
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I.- MATERIAL BIOLOGICO
1.— POBLACIO

Para realizar este experimento se ha utilizado el
diptero Drosophila melanogaster,

La poblacién estudiada fue capturada en la localidad de
Villanueva de los Infantes (Ciudad Real) en septiembre de
1986 (partiendo de 250 individucs de cada sexo
aproximadamente) y mantenida desde entonces en el
laboratorio, en 25 botellas de 250 ml con intercambio regular
ciclico de individuos. Al comienzo del experimento habian
transcurrido aproximadamente 28 meses (unas 40 generaciones)

desde la captura.

2.~ CONDICIONES DE MANTENIMIENTO

Los individuos se mantenian en una cémara a temperatura

constante de 25 * 1°C e iluminacién permanente. De esta
manera el ciclo biolégico se completa en aproximadamente 10
dias. La manipulacidén se realizdé a temperatura ambiente vy
utilizando como anestésico eter etilico.

El medio de cultivo estdndar consistia en una mezcla de
100 g de azucar, 100 g de levadura viva de panaderia, 12 g de
agar y 2,5 g de sal por litro de agua. Dicha mezcla se
sometia a coccidn durante una hora. Transcurrido este tiempo,
se dejaba enfriar hasta 60°C y entonces se afiadian 5 cc de

dcido propiénico como fungicida.
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3.= CARAC

A.- VIABTILIDAD HUEVQO-PUPRA

Este caracter se define comc el nimero de pupas
emergidas de una muestra de 30 huevos puestos por una hembra
de siete dias de edad. El procedimiento seguido para su
evaluacién fue el siguiente:

Las hembras virgenes de cuatro dias eran apareadas
individualmente en tubos de vidrio (e=2cm) con machos de su
misma edad. Dos dias mds tarde la pareja era trasvasada a un
nuevo tubo de las mismas dimensiones que el anterior, pero
con bhase desmontable y medio de cultive fresco esténdar al
cual se afladia colorante McCormick para alimentos (12 gotas
de colorante rojo y otras tantas de azul por cada medio
litro). El1 colorante y la base desmontable facilitan el
posterior conteo de los huevos. Después de permitir la puesta
durante 24 horas las parejas se eliminaban y se procedia al
conteo de 30 huevos. Un pequefio fragmento de medio con los 30
huevos era transferido a un tercer tubo de vidrio (#=3cm) con
medio fresco esténdar. Después de un periodo de incubacién de

nueve dias se contaba el nGmero de pupas en estos tubos,

B.- FEFICACIA EN EI, APARFAMITNTO

Se trataba de medir la capacidad competitiva en el

apareamiento de los machos de una determinada linea,
compardndola con la de otros pertenecientes a una cepa
homocigota para el marcador recesivo "sepia' (ojos marrones)
(Caballero, Toro oy Lépez-Fanjul, 1991), mediante el

procedimiento descrito por Sharp (1982). Para ello se ponian



MATERIAL Y METODOS 17

N una botella de 250 ml 25 machos silvestres de la linea con
25 machos sepia de la misma edad, para competir por el
apareamiento con 50 henbras sepia. Dichas hembras eran
ahadidas a la botella en dos momentos: 25 al principio y el
resto dos horas mas tarde (cuando probablemente todas las
hembras de la primera tanda habian sido ya inseminadas).
Cinco horas después del comienzo del experimento, las 50
hembras eran separadas en tubos individuales para poder
deducir, a partir del fenotipo de su progenie, el genotipo
del macho con quien aparearon. Todos los individuos que
intervenian en la prueba eran virgenes y tenian siete dias de
edad aproximadamente.

Esta prueba se repitid en dos muestras independientes
por linea y cada una de é&stas fue evaluada dos veces (dos
dias consecutivos). Por tanto, por cada linea se utilizaron
50 machos y 200 hembras sepia para obtener las cuatro medidas
indicativas de la proporcién de hembras inseminadas por
machos silvestres. A partir de dichas proporciones se obtuvo
un indice de competitividad gque serd definido mds adelante

(apartado III de material y métodos).

C.— FECUNDIDAD

Fue evaluada en cada linea como el nGmero medic de
huevos puestos por hembra al octave dia de edad. El
procedimiento de evaluacién de este caracter es semejante al
utilizado por Rose (1984) y Engels y Preston (1979). Se
tomaban 96 machos y 96 hembras de la linea y, tras permanecer

cuatro dias virgenes, aran apareados al azar e
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individualmente en tubos de vidrio (e = 2cm). Tres dias nés
tarde cada pareja era trasladada a uno de los 24 pocillos
independientes (e=1.7cm) de que consta una placa de cultivo
celular de material plastico. Para prolongar la anestesia las
placas se introducian en hielo hasta que cada una de las 24
parejas era situada en su pocillo. Después de 24 horas se
contaba el nlmero de huevos puestos por cada una de las 96

hembras.
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II.~ DISENO EXPERIMENTAL
1.— EXPERTME

A partir de la poblacién base se generaron 64 lineas

divididas en cuatro grupos de 16 lineas cada uno. Dichas
lineas se obtuvieron de modo gque el coeficiente de
consanguinidad inicial en cada grupe (generacidn 0) fuese
F =0, F_=0,25, F =0,50 y F =0,73, respectivamente. Cada linea

constaba de 20 parejas obtenidas de la siguiente manera:

- Lineas no consanguineas (F,=0): Una generacidn antes de la
evaluacién inicial se tomaban cinco machos y cinco hembras al
azar de la poblacidén base. Dichos individuos, tras mantenerse
cuatro dias virgenes, eran apareados individualmente y al
azar. Cada pareja contribuia cuatro hijos de cada sexo.

- Lineas F =0,25: Dos generaciones antes de la evaluacién

inicial se tomaban al azar un macho y una hembra de la
poblacidén base y se apareaban en su gquinto dia de vida.
Contribuian cinco hijos de cada sexo a la generacién
siguiente (G_1) . A continuacién se formaban cinco
cruzamientos hermano x hermana, cada uno de los cuales

aportaba cuatro hijos de cada sexo para constituir las 20

parejas con F =0,25.

poblacidén base cuatro generaciones antes de la evaluacién
inicial., La linea se obtenfa siguiendo el esguema anterior

tras tres generaclones consecutivas de apareamientos hermano

X hermana.

tomando una pareja al azar de la poblacién base siete
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generaciones antes de la evaluacidén inicial, seguida de seis
generaciones consecutivas de apareamientos hermano x hermana.

Los coeficientes de consanguinidad F. en las ocho
primeras generaciones (Falconer, 1990) y el esquema de

obtencién de las lineas son:

F 0 (1 pareja)
- [
F 0
...6 I
F 0,250
_5 |
F, 0,375 0 (1 pareja)
- ! |
F 0,500 0
-3 i [
F 0,593 0,250 0 (1 pareija)
- | | |
F 0,670 0,375 0 0——— (5 parejas)
- | I [ |
F 0,730 0,500 0,250 0——— (20 parejas)

La obtencién de los cuatro grupos se hizo
secuencialmente para garantizar su contemporaneidad en el
momento de la evaluacién.

Con el fin de asegurar la disponibilidad de lineas a
pesar de las pérdidas esperables por el aumento de la
consanguinidad, en las generaciones -7, -4y -2 se
establecieron 120, 80 y 56 lineas (para alcangzar F0=0,73,
F=0,50 vy F =0,25, respectivamente), aungue sélo se
utilizaron 16 lineas de cada tipo.

Una vez obtenidas las lineas se procedid a 1la
evaluacién del caracter viabilidad huevo-pupa. A continuacién
se llevé a cabo una generacién de seleccidén artificial para
aumento de la expresidén del caracter, seleccionando las cinco

mejores hembras de las 20 de que consta cada linea (pP=5/20).
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Cada hembra seleccionada aporté cuatro hijos de cada sexo a
la generacidén siguiente, evaludndose de nuevo el cardcter en
20 hembras. Se evitd en todo momento el apareamiento entre
hermanos. Para ello cada uno de los cuatro hijos de cada una
de las cinco parejas, era apareado con una hembra hija de una

pareja diferente de las cuatro restantes.

2.~ BXPERIMENTO DE SELECCTON
A.~ ESTRUCTURA DE LAS LINEAS

Se trata de comparar los resultados de la selecciédn
artificial a largo plazo para aumento de la expresién del
caracter viabilidad huevo-pupa en las tres estructuras
poblacionales siguientes:
1.~ Poblacién subdividida en seis lineas inicialmente no
consanguineas (FO=O), cada una de ellas formada por 20
parejas (poblacién S,) -

2.- Poblacidn subdividida en seis lineas con consanguinidad
inicial F,=0,25, cada una de ellas formada por 20 parejas
{(poblacidn SC).

3.~ Poblacién Gnica no consanguinea (F0=0) formada por 120

parejas (poblacién U).

B.- OBTENCION DF TAS TINEAS

- Poblacidn SO: Una generacién antes del comienzo de esta

fase del experimento (G_,) se tomaron al azar 48 individuos

virgenes de cada sexo de la poblacién base. Cuatro dias
después se aparearon al azar individualmente. Con las 48

parejas se formaron seis grupos, compuestos cada uno de ellos
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por ocho parejas tomadas al azar. De ellas sd8lo cinco
formarian definitivamente parte de 1la linea, tomdndese las
tres restantes en precaucién de posibles pérdidas. Cada una
de las cinco parejas utilizadas aportaba cuatro hijos de cada
sexo a la siguiente generacién. Asi resultaban seis lineas
formadas cada una por 20 parejas.

- ggk}gg&égmﬁcz Dos generaciones antes del comienzo del
experimento de seleccién se tomaron al azar 20 machos y 20
hembras virgenes de la poblacidén base. Cuatro dias después se
aparearon al azar individualmente. De estas 20 parejas s6lo
seis darian origen, cada una de ellas por separado, a las
seis lineas seleccionadas (el resto se ponia en precaucién de
posibles pérdidas). Cada pareja contribuia cinco hijos de
cada sexoc a la Gq. Cuatro dias después estos hermanos eran
cruzades individualmente aportando cada pareja cuatro machos
y cuatro hembras a la generacidn siguiente. Asi se obtuvieron
en la GO las sels lineas con FB=0,25, formadas por 20 parejas
cada una.

~ Poblacién U: Se tomaron al azar 120 individuos virgenes de

cada sexo de la poblacidén base la misma generacién de

comienzo del experimento.

C.- SELECCTON PARA AUMENTO DE LA VIABILIDAD

En cada generacidn, todas las lineas seleccionadas que

formaban parte de las distintas estructuras poblacionales

fueron evaluadas contempordneamente.
La seleccidn se comenzd en la generacidn 0 y continud

durante 21 generaciones en la poblacidn SO y durante 27 en
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las poblaciones S,y U.
1.- j subdivididas,
Poblaciones (S, v Sc)

La seleccidn se llevd a cabo intralinea cada generacién

e interlineas cada 4-5 generaciones:

a) Seleccidn intralinea.

En cada una de las lineas se seleccionaban lag cinco
mejores hembras de las 20 evaluadas (p=5/20}). Cada
apareamiento aportaba cuatro individuos de cada sexo a 1la
generacién siguiente para contar de nuevo con 20 parejas y
asil sucesivamente.

b) Seleccidn interlineas.

Transcurridas 4-5 generaciones de seleccién intralinea,
se seleccionaban las dos mejores lineas de las seis de que
constaba cada uno de los tratamientos, de acuerdo con su
media en las dos (Gltimas generaciones. Cada 1linea
selecclonada aportaba a la generacién siguiente 60 individuos
virgenes de cada sexo (12 machos y 12 hembras por hembra
seleccionada). Tras cuatro dias dichos individuos fueron
apareados reciprocamente y al azar. Cada una de las seis
nuevas lineas se formaba con diez parejas tomadas
aleatoriamente de cada uno de los apareamientos reciprocos,
comenzadndose a continuacidén un nuevo ciclo de seleccién
intralinea.
2.~ Poblacidn U.

Se seleccionaban las mejores 30 hembras de las 120
evaluadas (p=30/120, 1déntica a 1la de las poblaciones
subdivididas) durante 27 generaciones de seleccidn para

aumento de la expresién del caracter, aportando cada hembra
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seleccionada ocho individuos (la mitad de cada sexo) a la
generacidn siguiente. En la generacién 22, a partir de 120
machos y 120 hembras virgenes aportados por las 30 hembras
seleccionadas de 1la linea U original y mediante una
generacién de apareamiento hermano x hermana, se obtuvo una
linea denominada U. que se selecciond hasta la generacidén 27

por el mismo procedimiento que la linea U.

Excepto en la generacién 23 de seleccidn en las lineas
8. ¥ en la linea U., en las que todos los apareamientos
tuvieron lugar entre hermanos, se evitaron éstos siguiendo el
esquema de apareamiento indicado en el apartado II.l. de

material y métodos.

D.- SELECC

Este tipo de seleccién sera representado con el signo

En la generacién 15, de cada linea del experimento se
derivé otra linea a partir de las cinco peores hembras en las
lineas So y en las lineas SC, y de las 30 peores en la linea
U. En las nuevas lineas se selecciond para reduccidn de 1la
expresién del caracter durante tres generaciones en las
lineas S;, durante siete en las lineas S; y durante seis en
la 1linea U . El esquema es idéntico al sequido en la
seleccidn intralinea para aumento. Hubo casos en gque alguna
hembra seleccionada no pudo aportar los cuatro hijos de cada
sexo requeridos y, entonces, los necesarios fueron tomados de

la descendencia de la hembra seleccionada inmediatamente
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anterior a ella en valor fenotipico.

E.- RETAJACION DE LA SEILECCTON

En la generacién 15 de seleccién para aumento, de entre

el conjunto de hembras que no fueron seleccionadas ni para
aumento ni para disminucién de la expresidn del caracter (10
por linea en las lineas SC y 60 en la linea U) se tomarocon
aproximadamente 50 hijos de cada sexo que fueron introducidos
en una botella. Tras mantener las lineas en estas condiciones
durante 11 generaciones, se evalud su viabilidad de la misma
manera que se hacla en las lineas seleccionadas, esto es, a

partir de 20 hembras en las lineas S, ¥ de 120 en la linea U,

F.—- EVALUACION DF LA EFICACIA FEN EL APAREAMIENTO DE TAS

LINEAS

Este caracter fué evaluado en los sigulentes casos:
1.- Lineas S, en la generacién 20,
2.~ Lineas 8y S; en la generacidn 19.
3.- Lineas U y U en la generacidn 20.
4.- Lineas 8, relajadas y Linea U relajada, tras 11
generaciones de relajacidn.

Asi en cada estructura, la eficacia en el apareamiento
de las lineas seleccionadas para aumento y para disminuciédn
se evalla de forma contemporénea para evitar que el ambiente
interfiera en la interpretacidn de los resultados.

Los 50 machos silvestres necesarios para la evaluacién

del caracter en cada linea fueron obtenidos al azar del

conjunto de todos los machos de la linea en la generacidn de
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evaluacidén.

G.—~ EVALUACTON DE T.A FECTUINDTDAD DE I.AS L[INEAS

La evaluacién de este caridcter se realizd en las mismas
lineas en que se hizo la de eficacia en el apareamiento. Las
lineas So' la linea U y la U se evaluaron en la generacién
21, las lineas S. Y S; en la generacién 22 y las relajadas
tras 11 generaciones de relajacidn. De nuevo las evaluaciones
de las lineas seleccionadas para aumento y para disminucién
fue contemporédnea en cada estructura poblacional.

Los 96 individuos de cada sexo por linea hecesarios
para la evaluaciédn del caracter, fueron obtenidos al azar del
conjunto de todes los de la linea en 1la generacidn de

evaluacidén.
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II1,~- ME

CONSANGUINIDAQ

En cada una de las 16 lineas de cada grupo (FB=0,
FB=O,25, F0=O,50 Y FJ=O,73) se calculd la media en la G0
(io), en la G1 (il) Yy la de los individuos seleccionados en
la G0 (XS).

A partir de estos datos se obtuvo para cada linea:
- Diferencial de seleccién S = (is - ﬁd

- Respuesta a la seleccién R= (X - X)

Estos datos se presentan en la escala de medida.

La heredabilidad realizada se calculd en cada linea

separadamente, a partir de los datos en la escala

transformada [arcoseno#l% pupas emergidas], como el cociente
entre la respuesta y el diferencial de seleccidn (h2=R/S).

En cada grupo de lineas se calcularon los promedics de
los parametros anteriores. Los correspondlientes errores
tipicos fueron estimados en cada caso a partir de la varianza
observada de las estimas del pardmetro en las 16 lineas de
gque consta cada grupo.

En general:

= valor medioc de una estima
2
n-1 = varianza de la estima en las repeticiones de un

siendo

9 o>

grupo

n = nlimero de repeticiones por grupo(1l6)

La varianza fenotipica (VP) del caréacter se estimd en
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cada linea a partir de los datos transformados en la
generacidén 0, y la varianza aditiva (Vv,,) de cada linea a
partir de 1la h° y de 1la VP de esa linea cono V}N=h2VP.
Asimismo se calcularon en cada grupo de lineas sus valores
promedios y la varianza de las varianzas fenotipicas de las
lineas (Vv)' La significacién de los valores promedios de 8§,
R, h® Y qu se contrastd mediante pruebas t de Student. Por

el mismo mé&todo se comprobd la significacién de la depresién

consanguine X - .
nsang = a (XO (Fo) XO(F0=0))

Los componentes intra (Vw) e interlineas (VB) de 1la
varianza fenotipica se calcularon en cada grupo mediante un

andlisis de varianza jerdrquico simple gsegln el modelo:

XiJ = i + Li -+ BJ“)

M = media general.

L = efecto debido a la linea i-é&sima.

e, = efecto debido al individuo j-é&simo dentro de la linea
i-é&sima

El disefio fue ligeramente desequilibrado porque, en
ocasiones, alguna de las hembras o no ponia o los huevos no
llegaban al estado larvario. En ambos casos las observaciones
correspondientes no fueron tenidas en cuenta en el analisig,
puesto que estas situaciones no podian distinguirse de
aquellas en las que no se habia producido fecundacidn.

Los errores tipicos de V., Y V. se estimaron como:
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e (v, ) =/ Lt

N—-n
E.T.[ v, ] = v//l_ [, M0n2+ 2 MeE? |
kzl n-1 N-n J
donde MCE = media de cuadrados del error
MCB = media de cuadrados del modelo

N = nimero total de observaciones
n = nimero de lineas (16)

k = namero de observaciones por linea

(Snedecor y Cochran, 1971)

2.~ EXPE )

Durante todas las generaciones de seleccidn, tantoc para

aumento como para disminucién de la viabilidad, se calculd en
cada linea su media ?G (en la escala de medida) y su varianza

fenotipica me (a partir de los datos transformados). Los

}
mismos cdlculos se llevaron a cabo en cada linea relajada. A
partir de estos datos se estimaron en cada estructura
poblacional la viabilidad y varianza fenotipica medias en
cada generacién.

La heredabilidad realizada se estimé para cada linea en
el primer ciclo de seleccién intralinea (generaciones 0 a 4)
comoe la regresién de la respuesta acumulada sobre el
diferencial de seleccién acumulado (en base a los datos en la
escala transformada). A las estimas promedioc correspendientes
a las dos poblaciones subdivididas se les asocia el error
tipico empirico calculado a partir de las 6 estimas de linea.

Al valor estimado para la poblacidn U se le asigna el error

tipico usual de un coeficiente de regresién lineal.
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A.- COMPARACION DE TAS RESPUESTAS RARA AUMENTO—OBTENIDAS—BAFO

DISTINTAS ES
1.~ Andlisis de varianza

Para comparar los resultados de la seleccién obtenidos

en las poblaciones subdivididas S, ¥ S8.: se analizaron los
datos transformados de las tres tiltimas generaciones de cada
ciclo de seleccidn intralinea Yy los de las seis Gltimas en el

tramo final, segGn el modelo:

i = B T A+ By * G FAC BC i T SRIaTS
donde
Al = Efecto medio de las estructuras poblacionales
(factor fijo).
B = Efecto medio de las lineas (factor aleatorio).

Jt1)
C = Generacién (factor fijo).

k

Se trata de un conjunto de datos ligeramente
desequilibrado ya gue, al igual gue en la primera fase, no se
consideraron los correspondientes a parejas estériles.

- ] ]

2.- Méto =

Este método se usa para comparar las respuestas
obtenidas bajo las tres estructuras poblacicnales analizadas
(8, 8. Y U) en los mismos tramos que en el caso anterior.
Este procedimiento se utilizé porque la linea U carecia de
replicacidén y porque se espera que la varianza entre lineas
sea menor en la linea U, donde no puede estimarse por falta

de replicacidn. Se aplicé el andlisis en cada una de las tres

Gltimas generaciones de un mismo tramo o de las seis Gltimas
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en el tramo final, utilizando como variable la media de cada
linea . El estadistico utilizado fue:

12 £ R

N(N+1) =) n,

- 3(N+1)

donde i l, 2, 3 representa las estructuras poblacionales

N = numero total de observaciones
R = suma de rangos de las medias de las lineas de
cada estructura

n = nimero de lineas por estructura
K = nUmero de estructuras poblacionales (3)

(Milton y Tsokos, 1983)

Una vez realizado el andlisis en cada generacién del
trame, se sumaron los estadisticos correspondientes a cada
una de ellas para comparar el valor resultante con el de una
distr ibucién »° cuyos grados de libertad son la suma de los

de cada generacién del tramo (k-1).

B.- ANALISIS D

Para comparar los resultados de 1la seleccién para

aumento y disminucién de la expresién del caracter en cada
una de las poblaciones subdivididas (S0 y SC), se utilizé 1la
prueba de Wilcoxon de rangos con signo para mnuestras
emparejadas. Se realizd este andlisis no paramétrico porque
la Aistribucidn de la divergencia en las lineas
pertenecientes al mismo tratamiento no parecia ser normal.
Para englobar en el estudio las tres Gltimas
generacicnes de seleccidédn divergente, una vez obtenidos los

estadigticos W) (Milton y Tsokos, 1983) en cada generacidén,
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se calculd uno global Z cuya distribucién es asintédticamente

normal (0,1) bajo la hipdtesis nula.

% W(_)t - tn(n+l) /4 t = namero de generaciones
Z = - englobadas
v/tn(n+l)(2n+l)/ 24 n = nimero de lineas

C.- VALORACION D

La eficacia en el apareamientsc de los machos silvestres

frente a los "sepia" se cuantificd a través de un indice de
competitividad CI (Latter y Robertson, 1962; Sharp, 1982),
gque viene dado por CI = —%u siendo Q@ y P el nimerc de hembras
inseminadas por machos silvestres o sepia, respectivamente.
En cada una de las cuatro muestras de la linea U se

obtuvo el CI y en cada una de las cuatro muestras de las

Q

G+D (proporcién de

lineas 5, ¥ S, se calculd el valor gq =
hembras inseminadas por machos silvestres). A partir de un
valor promedio g se calculd el indice de competitividad para
cada linea de las poblaciones subdivididas

cr = —L
1-g

Estos indices eran promediados para todas las lineas de
cada estructura poblacional y direccidén de seleccidn o
relajacién, y su error tipico se calculaba empiricamente.
Tanto en las lineas S, como en la linea U se realizaron
comparaciones (utilizando pruebas t) entre los valores
promedio de eficacia obtenidos seleccionando para aumento,
para disminucién y relajando la seleccién. En la linea U,
dichos valores se refieren al valor medio de la dnica linea,

obtenido a partir de sus cuatro réplicas.
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D.- VAILORACION D

A partir de las puestas individuales se obtuvo la

fecundidad nedia de cada linea, Yy los promedios
correspondientes a cada estructura poblacional y direccidn de
seleccidn o relajacién, con sus correspondientes errores
tipicos. Solamente se utilizaron aguellos datocs
pertenecientes a hembras fértiles (una o mas larvas).

Las comparaciones entre los valores promedio de
fecundidad se realizaron mediante pruebas t. En el caso de la
linea U se refieren al valor medio de la Gnica linea, basado

en 96 observaciones.
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I.— EXPERIMENTO DE CONSANGUTNTDAD

Las tablas la y 1b muestran, para cada 1linea, su

viabilidad media en las generaciones 0 (io) y 1 (il), el
diferencial de seleccidn aplicado (S8) y la respuesta obtenida
(R) tras una generacidén de seleccidén para aumento de la
viabilidad. Se muestra también la estima de estos parametros
promediada sobre las 16 lineas de cada grupo, con su
correspondiente error tipico.

Los wvalores de XD con sus errores tipicos aparecen

representados en la grafica 1 . En ella se aprecia una

depresién consanguinea significativa, lineal en F con una

tasa de aproximadamente 1,30 pupas por cada 10% de aumento
del coeficiente de consanguinidad (5,41% de la viabilidad
media de las lineas inicialmente no consanguineas), hasta que
éste alcanza el valor 0,5. A continuacién, la media crece
ligera aungue no significativamente.

El diferencial de seleccién aplicado fué practicamente

el mismo en los 4 grupos, oscilando este valor entre 5.42 %
0.36 y 7.21 % 0.42, La intensidad de seleccidn empirica
aplicada en cada linea fue calculada como i= S/Up { donde Up=
vagﬂ), ambos datos en la escala de medida (Vp en anexo 1).
El wvalor promedio de 1 fue significativamente distinte de
cero y semejante en los cuatro tipos de lineas (0,93 % 0,04,
1,01 +# 0,04, 1,04 + 0,03 y 0,99 £ 0,05 para las lineas F0=O,
F =0,25, F_=0,50 y F =0,73, respectivamente) y siempre
significativamente menor del valor esperado cuando se

selecciona el 25% de los individuos de una muestra pequefia

(i=1,214) (P<0,01) (Becker, 1975), lo que puede atribuirse a
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que la distribucién fenotipica del cardcter seleccionado
presenta en la generacién 0 una asimetria media de -1,14 ¢
0,12, -0,93 * 0,22, -1,22 % 0,64 y -0,48 + 0,84 en las lineas
F =0, F =0,25, F =0,50 y F,=0,73, respectivamente (L&pez-
Fanjul, Gallego y Villaverde, 1991).

En cuanto a la respuesta obtenida fue positiva en todos
los casos y significativa en las lineas F =0, F =0,25 vy
F0=0,50. Las respuestas en las lineas F0=0,25 Yy F0=0,50
fueron semejantes entre si y significativamente mayores (del
orden del doble) que la obtenida en las lineas F,=0. No
obstante, la respuesta no consigue compensar la depresién
previa.

Se observa que las lineas con mayor media inicial (ﬁo)
tienden a generar menor respuesta gque las lineas con valores
bajos de io. La correlacién entre 20 Y la respuesta (y su
error tipico bajo la suposicién de que p=0) resultd ser
claramente negativa en todos los casos (-0,68 £ 0,20, -0,94 *
0,09, -0,70 ¢ 0,19 y =0,49 * 0,23 en las lineas FO=0,

F =0,25, F,=0,50 y F =0,73, respectivamente).
Las estimas de la heredabil¢dad—;ea4éaaéa—+h3+ y de las
VQ1ianzas__iEnnripiaa_Q%4__y_aditi¥a—ﬂﬁii——ée——ead&—%ﬁhﬁﬂn

aparecen en las tablas 2a y 2b, calculadas a partir de los

datos transformados. Paralelamente a lo ocurrido con la
respuesta, la heredabilidad realizada y la varianza aditiva
medias fueron significativamente distintas de cero en todos
los tipos de lineas excepto en el cuarto. En el caso F0=0, la
heredabilidad resultd bastante considerable para un caricter

. , . Vo4 2 -
proximo a eficacia Dbiolégica (h"=0,29). Ademas, las
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heredabilidades correspondientes a las lineas F0=0,25 Y
FO=O,50 resultaron ser del orden del doble o mayores que las
obtenidas con F0=0. El nGmero de lineas con valores de
heredabilidad bajo es mis elevado cuando el coeficiente de
consanguinidad inicial es nulo. Esta observacién aparece
reflejada en la grafica 2 después de sustituir las estimas de
n? que se salen del rango (0,1) al limite mas cercano, ya gue
la  heredabilidad debe tomar valores dentro de dicho
intervalo. Se puede observar gque la mitad de las lineas F. =0
presentan un valor de heredabilidad por debajo de 0,25. Si
juntamos las 32 lineas F =0,25 y F,=0,50, alrededor del 25%
de todas ellas presenta una heredabilidad por debajo de dicho
valor. Por dltimo, cuando el coeficiente de consanguinidad
inicial es 0,73 casi 1la mitad de las estimas de la
heredabilidad son negativas y el 50% de las lineas presenta
un valor de heredabilidad por debajo de 0,25.

En la grafica 3 se muestran los wvalores observados de
la varianza aditiva media de cada grupo de lineas (con sus
errores tipicos asociados) asi como los esperados bajo el
modelo aditivo. Los valores observados son significativamente
mayores gue los esperados en las lineas F0=0,25 Y F0=0,50
(P<0,01), aumentando con el coeficiente de consanguinidad
hasta que éste toma el wvalor F =0,50. Dicho aumento se
produce a una tasa de 16,46% de la varianza aditiva de las
lineas inicialmente no consanguineas por cada 10% de aumento
en F_, en lugar de disminuir linealmente como cabria esperar
bajo el modelo aditivo. Posteriormente, la V,, decae hasta un

valor no significativamente distinto de cero cuando F.=0,73.
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LaS L] E | - 1] ¥ l \:xz.:s [} ] - E;Fn)
asl como la varia i ipd

lineas (ler obtenidas para cada grupo de lineas en la Go, se

indican en la tabla 3.

La varianza fenotipica interlineas (junto a su error
tipico) y los correspondientes valores esperados bajo el
modelo aditivo (Wright,1951) gue asume VézzFOVM“Fw$)+ Vo
(siendo Vs la varianza ambiental entre lineas) se presentan
en la grafica 4. 1la V.g+ Supuesta comin a todos 1los
tratamientos (los cuales se analizan en contemporaneidad), se
estimd comc 1la V, correspondiente a F =0. Puede observarse un
aumento de v, (inicialmente no significativa cuando F_=0) que
se ajusta razonablemente a las predicciones del modelo
aditivo hasta un valor de F =0,50, y un posterior descenso
para F_=0,73.

La varianza de la varianza fenotipica de las 1lineas

(Vv) también aumenta su valor con la consanguinidad (tabla

3).



TABLA 1A

Viabilidad media huevo-pupa en la GO ()_(0) y la G1 (}?1), diferencial de seleccién aplicado

(S) y respuesta a la seleccién (R) en las lineas F0= 0y F0= 0,25, (Datog sin transformar).

LINEAS F = 0 LINEAS F = 0,25
LINEA io )"(1 S R io il s R
1 21,80 22,30 6,20 0,50 18,67 21,36 6,93 2,69
2 22,84 26,85 6,56 4,01 21,06 23,24 5,94 2,18
3 24,20 25,61 5,40 1,41 16,65 24,11 5,95 7,46
4 23,35 28,33 6,25 4,98 15,72 25,35 6,48 9,63
5 21,63 24,35 6,97 2,72 11,75 22,93 6,05 11,18
6 26,84 24,90 2,96 -1,95 23,22 25,95 4,98 2,73
7 21,65 26,00 7,55 4,35 22,17 26,15 5,03 3,98
8 23,37 26,65 5,83 3,28 18,25 26,20 6,75 7,95
9 23,53 28,20 6,07 4,67 18,55 24,13 7,45 5,58
10 21,50 25,60 7,50 4,10 21,53 24,21 8,27 2,69
11 26,35 28,50 3,65 2,15 25,22 25,73 4,58 0,51
12 25,50 26,85 4,50 1,35 24,47 25,44 4,73 0,97
13 26,05 24,72 3,95 -1,33 24,75 24,05 5,25  -0,70
14 26,15 25,95 3,85 -0, 20 21,32 24,70 6,88 3,38
15 24,90 26,22 4,31 1,33 25,44 25,17 4,56  -0,28
16 24,88 23,83 5,12 -1,05 20,59 24,46 8,61 3,87
* % * ¥ ¥ ¥ * ¥ *%
MEDIA 24,03 25,93 5,42 1,90 20,59 24,57 6,15 3,99
E.T. 0,46 0,42 0,36 0,56 0,96 0,33 0,32 0,88

** P < 0,01



TABLA 1B

Viabilidad media huevo-pupa en la Go (io) y la G1 (il), diferencial de seleccidn aplicado
(5) y respuesta a la seleccién (R) en las lineas FO= 0,50 ¥ F0= 0,73,

(Datos sin transformar).

LINEAS F = 0,50 LINEAS F =0,73

LINEA io il S R io 21 s R
1 18,77 17,79 7,24  -0,98 13,56 15,06 6,04 1,50
2 15,40 22,24 11,40 6,84 21,42 20,00 5,58  -1,42
3 11,71 17,33 7,69 5,62 14,92 22,07 6,28 7,15
4 23,77 22,94 5,64  -0,82 21,47 19,21 6,13  -2,26
5 12,15 16,23 6,05 4,08 24,90 25,60 5,10 0,70
6 20,63 22,33 6,38 1,71 21,14 21,00 5,86 -0, 14
7 18,10 24,78 6,90 6,68 19,06 22,94 5,54 3,89
8 9,63 23,43 5,98 13,80 12,25 24,08 7,75 11,83
9 10,57 20,94 9,63 10,37 22,58 26,22 6,82 3,64
10 20,00 26,39 8, 40 6,39 18,95 23,05 7,45 4,10
11 23,11 25,82 5,50 2,72 17,67 21,42 6,33 3,75
12 17,42 19,68 7,18 2,26 22,95 19,22 5,85  -3,73
13 20,94 24,62 5,46 3,67 11,33 6,07 11,27  -5,27
14 13, 86 13,95 8,54 0,09 26,88 22,27 3,13 4,61
15 23,47 21,40 5,33  -2,07 20,41 17,77 6,99  ~2,65
16 21,56 21,00 8,04  -0,56 13,29 19,22 12,91 5,93

* % % * ¥ * % * %

MEDTA 17,57 21,30 7,21 3,74 18,92 20,33 6,81 1,40
E.T. 1,19 0,89 0,42 1,10 1,17 1,19 0,58 1,18

¥ P <0,0




GRAFICA 1:
Depresién consanguinea de la viabilidad.
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TABLA 2a

Heredabilidad realizada (hz), varianza aditiva (VA”) y varianza fenotipica

(VP) de la viabilidad en las lineas F‘O"- 0y FO'-: 0,25. (Datos transformados).

LINEAS F = 0 LINEAS F_= 0,25

LINEA h? v v h* i v
P AW P AW
1 0,23 189,76 43,50 0,46 133,02 61,58
2 0,66 289,45 192,11 0,66 315,74 209,70
3 0,48 201,95 95,92 1,74 103,24 179,15
4 0,69 281,07 194,59 1,97 151,02 297,12
5 0,19 263,40 49,74 1,99 111,10 220,65
6 -0,37 113,93 -41,99 0,43 166,51 72,25
7 0,33 263,44 85,67 0,59 95,49 56,20
8 0,55 313,04 171,15 1,41 162,76 229,33
9 0,67 288,04 191,76 0,77 277,70 214,62
10 0,65 350,81 229,24 0,40 641,23 255,38
11 0,46 193,61 88,30 0,09 206,29 19,08
12 0,15 372,52 56,28 0,25 187,05 47,59
13 -0,07 193,89 -13,68 -1,17 273,44 -47,06
14 0,09 143,57 12,62 0,56 301,89 170,17
15 0,19 202,22 38,35 0,10 293,38 30,21
16 -0,23 308,60 -71,91 0,30 432,98 130,89

* ¥ * ¥ * L33

MEDIA 0,29 248,08 82,60 0,72 240,80 134,18
E.T. 0,08 18,40 22,81 0,17 35,59 25,24

** P < 0,01




TABLA 28

s . 2
Heredabilidad realizada (h"), varianza aditiva (Vm) y varianza fenotipica

(VP) de la viabilidad en las lineas F0= 0,50 y F0= 0,73. (Datos transformados).

LINEAS F_= 0,50 LINEAS F = 0,73

LINEA n® v, V., h? v v,
1 0,27 408,92 108,57 0,62 270,12 166,76

2 0,52 539,39 279,87 0,23 316,52 72,10

3 0,60 214,50 128,51 1,67 222,06 371,28

4 -0,01 237,33 -2, 55 -0,29 383,96 -111,83

5 0,63 113,62 71,17 0,25 432,12 -106,26

6 0,54 192,30 103,81 0,48 225,89 =107,30

7 0,59 313,58 186,26 0,44 181,71t 80,58

8 2,08 168,60 350,15 0,80 681,12 544,00

9 1,03 430,38 441,18 0,42 317,90 132,07
10 0,84 422,14 354,61 0,67 239,14 159,31
11 0,37 188,65 70,25 0,67 196,13 131,63
12 0,42 192,64 81,58 -0,49 175,69  -85,33
13 1,00 314,43 312, 96 ~0,62 311,01 -191,78
14 0,03 445,18 12,67 -0,75 172,32 -128,40
15 ~0,38 171,90 65,22 -0,36 269,60 -97,88
16 ~0,05 455,19 -22, 34 0,46 592,71 271,26
MEDIA 053" 300,55 150,72 0,17 311,75 68,77
E.T. 0,14 33,03 38,25 0,17 36,94 51,51

** P < 0,01




GRAFICA 2:
Distribucion de frecuencias (x100) para la heredabilidad.
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GRAFICA 3:
Varianza aditiva media de la viabilidad.
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TABLA 3

Varianza fenotipica intralinea (Vw)’ varianrza interlineas (VB) y

varianza de la varianza fenotipica de las lineas (Vv) en la Go

para distintos valores del coeficiente de consanguinidad inicial.

LINEAS F0= 0,73

VW VB VV
LINEAS F0= 0 247,50 + 20,38 9,03 % 8,02 5416,04
LINEAS FO= 0,25 243,73 + 20,90 65,93 ¢ 2.8,9'?4”s 20269,10
L.INEAS F0= 0,50 299,70 + 26,70 84,91 2 37,58* 17454, 37
308,11 +* 27,18 75,90 % 34’36* 21837,62

¥ P < 0,0




GRAFICA 4:
Varianza fenotipica interlineas de la
viabilidad.
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11,- EXPERIMENTO DE SELECCION

1.- RESPUESTA A LA SELECCION PARA AUMENTC DE LA VIABILIDAD

En la grdfica 5 aparece representada la viabilidad
media (escala de medida) de cada estructura poblacional por
generacién de las lineas seleccionadas para aumento de la
expresidn del caracter (SO, SC y U). Las generaciones en gue
se practicaba seleccidn interlineas seqguida de cruzamiento de
las lineas seleccionadas se indican con una flecha.

En todos los casos se observa una clara respuesta
inicial. La heredabilidad realizada media durante el primer
ciclo de selecciédn intralinea (generaciones 0-4) en ambas
poblaciones no consanguineas (hzﬂn = 0,19 + 0,07, ha(so) =

0,29 % 0,03) no fue significativamente distinta de la estima

2

= +
(Fo=0) 0,29 &

obtenida en el experimento de consanguinidad (h
0,08). La heredabilidad realizada de las lineas S_ (h*(s,) =

0,23 * 0,14) es muy inferior a la correspondiente estima

previa (h2 = 0,72 £ 0,17) y del orden de la esperada

(Fo=0, 25}

en las poblaciones no consanguineas. Al completar este primer
ciclo (generacién 4), todas las poblaciones habian alcanzado
la mayoria (aproximadamente el 75%) de la respuesta total
final (generacién 27). La media de las lineas SO y U al final
del primer ciclo es semejante, guedando por detréds las lineas
S., cuya media inicial (io) era inferior.

S6lo en el segundo ciclo (generaciones 5-8) se detectd
una superioridad significativa (P<0,01) de las lineas S
tanto por andlisis de varianza (tabla 4) como por el test de

Rurskal-Wallis (tabla 5). Durante este periodo, la media de

la linea U fue siempre inferior a la de las lineas 8, aunque
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tal diferencia no resulté significativa.

En el tercer tramo (generaciocnes 9-13), las lineas S,
alcanzan la media de las S.+ manteniendo ambas una ventaja
pPequefia pero consistente sobre la linea U.

A largo plazo (generaciones 19-27), las tres
estructuras poblacionales alcanzan el nmismo limite a 1la
seleccidn debido a que la linea U experimenta una respuesta
tardia entre las generaciones 17 Y 19. Las lineas 8, no
consiguen superar dicho limite pese a que en la generacién 23
los apareamientos fueron hermano x hermana.

La evolucién de 1la linea U. (réplica obtenida de la
linea U en la generacién 22 y sometida a apareamiento hermano
X hermana en la 23) no es sustancialmente distinta de la da
la linea U original,

En la generacidén 21, considerando los resultados de 1la
seleccidn divergente (vease mas adelante), se eliminaron del
experimento las seis lineas S,

En la grdfica 6 se representa la viabilidad media de
las lineas individuales dentro de cada una de las poblaciones
subdivididas S, ¥ 8_.. Las dos lineas seleccionadas cuando se
llevdé a «cabo seleccidn interlineas (recuérdese que el
criterio de seleccién fué la media de la linea en las dos
Gltimas generaciones del tramo) fueron la 5 Yy la 6 (G=3 y 4),
la 2 yla3 (G=7 y 8) vy laly la 4 (G=12 y 13) de las lineas
SO y lalyla2 (G=3y4), la ly la 2 (G=7 Yy 8) v la 4 vy la
5 (G=12 y 13) de las lineas S.. Al final del primer ciclo 1la
varianza interlineas de las lineas S, fue mds elevada que 1la

de las 5,1 1o cual concuerda con la superioridad de las
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lineas S. en el segundo ciclo de seleccién. En 15
generaciones de las 22 en que se evalud la poblaciédn S,r 1la
varianza de las medias de las lineas fue en esta poblacidn
inferior a la de la poblacién = (grafica 7).

La evolucién de la varianza fenotipica interna media de
cada estructura poblacicnal a lo largo del experimento,
aparece representada en la grafica 8 (datos transformados).
La varianza fenotipica inicial de las lineas disminuyé hasta
quedar aproximadamente sd8lo un 25% del total (generacidn 27)
al final del primer ciclo, coincidiendo con la consecucidn de
la mayoria de la respuesta total. Posteriormente se observd
una disminucién de la varianza media de la linea U asociada

con su respuesta tardia (generaciones 17-19).

2.~ SELECCION DIVERGENTE

En la grafica 9 se pueden ocbkservar los valores
obtenidos de la viabilidad media cuando se selecciona para
aumento y disminucién de la expresidén de este carécter en
cada estructura poblacional a partir de la generacién 15, Se
observa una divergencia clara y acelerada entre las lineas
seleccionadas para aumento y disminucién tanto en las lineas
SC como en la linea U, alcanzando las lineas seleccionadas
para disminucién una media inferior incluso a 1la media
inicial de la poblacidén. Este fendmeno fue mucho mas acusado
en la linea U. En ninguno de los dos casos (S; y U ) se habia
alcanzado el limite para disminuciédn cuando se suspendid la
seleccidén. Tal divergencia no se aprecia en las lineas 8, -

Este resultado indica que dichas lineas carecian a efectos
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practicos de variabilidad genética, por lo due fueron
eliminadas del experimento. Los resultados de la prueba de
Wilcoxon de rangos con signo para muestras emparejadas se
presentan en la tabla 6, donde se observa que la divergencia
s6lo es significativa en las lineas S, Esta prueba no es
aplicable a la poblacién U por consistir de una sola linea,
pero es evidente su divergencia en la representacidn grafica.

En la grafica 10 se reflejan los resultados para cada
una de las seis lineas dentro de cada tratamiento S; Y S;,
con el correspondiente valor medio de las lineas
seleccionadas para aumento en cada caso (trazo grueso). Se
observa, como en la seleccidn para aumento de la viabilidad,
una progresiva separacién entre las lineas S; con el paso de
las generaciones.

Los cambios en varianza fenotipica interna media
durante la seleccidén divergente en cada una de las tres
estructuras a partir de la generacidn 15 se representan en la
grafica 11. Tanto en las lineas S; como en la linea U se
produce un aumento de la varianza fenotipica coincidiendo con
la aceleraclidn de la respuesta para disminucién.
Pecsteriormente, dicha varianza disminuye en la linea U,

donde la respuesta a la seleccidn para disminucidn fue mucho

mas acusada.

3.~ RELAJACION
En la g¢generacién 26 (tras 11 generaciones de
relajacidn) se evalué la viabilidad de las lineas relajadas,

obteniéndose una media de 20,60 *+ 1,08 para las lineas SC Y
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de 22,25 t+ 0,48 para la linea U. Estos valores fueron
significativamente menores gque los de las correspondientes
lineas seleccionadas para aumento en la generacién 26 (24,80
t 0,31 y 24,73 t 0,69, respectivamente). De todos modos, no
es posible descartar la existencia de efectos del ambiente
maternc sobre la viabilidad evaluada en las lineas relajadas,
pues las hembras utilizadas para medir la puesta de estas
lineas habian sido criadas en condiciones de alta densidad,
lo cual puede haber reducido la viabilidad de sus hijos.

Las lineas §, no fueron sometidas a relajacidn porgue
al realizar seleccién divergente no se observéd en ellas

variabilidad genética para el caracter seleccionado.

4.~ EFICACIA EN EL APAREAMTENTO (CT) V FECUNDIDAD
A.- LINFAS SELECCTONADAS PARA VTARTILTDAD

Loz resultados para cada estructura poblacional se

presentan en la tabla 7.

Pese a gue la viabilidad final fue semejante en las
tres estrategias al seleccionar para aumento de la expresiédn
de dicho caracter, los valores de fecundidad y eficacia en el
apareamiento fueron bien diferentes. Al seleccionar para baja
viabilidad solo se detectaron cambios significatives en dos
casos: la fecundidad de la poblacién subdividida 8. disminuye

(P<0,08) y en la linea U se reduce (P<0,01) la eficacia en el

apareamiento (CI).
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B.- LINEAS RELAJADAS PARA VIARILIDAD

La evaluacién de estos caracteres se realizdé en 1las
lineas relajadas también en la generacién 26 y los resultados
aparecen en la tabla 7 Jjunto con los de las lineas
seleccionadas.

Se observa que la relajacién, ademds de disminuir 1la
viabilidad en los dos tipos de estructura analizados,
disminuye también significativamente (P<0,01) 1la fecundidad
en ambos casos, mientras que el CI no se ve afectado. De
nuevo no puede descartarse el ambiente materno como causa de

esta disminucién.
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TABLA 4

Valores de las medias de cuadrados y significacién de las correspondientes fuentes de variacidn para los cuatro

analisis de varianza de la respuesta de las poblaciones subdivididas (tratamiento A con dos niveles: S0 Yy SC).

TRAMO 1 TRAMO 2 TRAMO 3 TRAMO 4
FUENTE DE VARIACION {generaciones 2-4) (generaciones 6-8) (generaciones 11-13) (generaciones 16-21)
* %
TRATAMIENTO (A) 11,00 2864,00 73,25 645,00
¥* % E 2
LINEA (B) 2065,33 172,05 634,20 220,65
GENERACION (C)} 1494, 88 S6,13 571,88 259,00
* *
INTERACCION (A)x(C) 1370,88 393,88 884,38 736,90
*E
INTERACCION (B)x(C) 530,50 135,23 201,39 239,27




TABLA 5

Resultados del andlisis de Kruskal-Wallis para comparar las respuestas bajo las tres estructuras poblacionales.

TRAMO 1 TRAMO 2 TRAMO 3 TRAMO 4
(generaciones 2-4) {generaciones 6-8) {generaciones 11-13) (generaciones 16-21)
* %
ESTADISTICO H 3,91 18,29 4,77 10,25

** P < 0,01
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GRAFICA 6:
Respuesta a la seleccion para aumento de las lineas
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GRAFICA 7:
Varianza de ias medias de las lineas
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GRAFICA 8:
Evolucién de la varianza fenotipica
media. Seleccion para aumento.
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GRAFICA 9:
Respuesta a la seleccion divergente.
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TABLA B

Resultados de la prueba de rangos con signo de Wilcoxon

para analizar la respuesta a la seleccién divergente.

LINEAS S0 LINEAS Sc:

**
ESTADISTICO 2 -1,52 ~3,57

** P < 0,01



GRAFICA 10:
Respuesta a la seleccién para disminucion de las lineas
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GRAFICA 11
Varianza fenotipica media. Seleccién divergente.
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TABLA 7

Valores de los componentes de eficacia biolégica en las

lineas seleccionadas y rela jadas para viabilidad.

CI & SE_._ FECUNDIDAD MEDIA
LINEAS S_ 1,60 + 0,09 40,62 + 4,64
LINEAS 5, 299 + 0,27 29,63 + 1,58
RELAJADAS
1
LINEAS S_ 2,47 + 0,34 56,86 + 2,00
1
"
LINEAS s; 3,32 * 0,46 49,59 + 2,04
LINEA U 2.77 £ 0,85 14,52 + 1,36
RELAJADA
T
**i
LINEA U 3,04 £ 0,24 37,49 * 1,07
1]‘
E
*’*\i’
LINEA U 1,74 £ 0,11 40,23 + 1,39

*. diferencias significativas al 95%

> &

#* 1 diferencias significativas al 994
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I,- EXPERIMENTO DE CONSANGUINIDAD

Los resultados del experimento de consanguinidad para
el cardcter viabilidad huevo-pupa en Drosophila melanogaster
pueden ser convenientemente divididos en dos partes: los
correspondientes a las lineas cuyo coeficiente de
consanguinidad inicial era menor o igual a 1/2, vy los de las
lineas con F0=0,73.

Del primer conjunto de datos se obtienen las siguientes
observaciones:
1.- Considerable depresién consanguinea, lineal en F.

2.- Moderada heredabilidad en las lineas F,=0 (h’=0,29 %

0,08), posteriormente confirmada en el experimento de
seleccidn.
3.~ Incremento de la varianza aditiva intralinea (Vw)’ que

conlleva un aumento en respuesta y heredabilidad con el
coefliciente de consanguinidad.
4.~ Ascenso paralelo de la varianza interlineas V..

La existencia de depresién consanguinea indica la
segregacién de loci con efectos no aditivos en la poblacidn
base. No obstante, el valor de la heredabilidad en dicha
poblacién (relativamente Iimportante para un cardcter tan
relacionado con eficacia biolégica), hace pensar también en
la presencia de genes con efectos aditivos considerables.

El aumento en ¥V  con la consanguinidad podria indicar
la existencia de genes con alelos recesivos a baja frecuencia
inicial (Robertson, 1952) y también con epistasia aditiva x
aditiva (Goodnight, 1988), si bien este dltimo modelo de

accién génica no explica la depresidn consanguinea observada.
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En ambos casos, el incremento esperado de la varianza
genética interlineas (VB) con la consanguinidad, expresada en
términos relativoes a la varianza aditiva inicial de 1la
poblacién (VO), es mayor que para accidn génica aditiva. Sin
embargo, el aumento observado en Vﬁ es del orden del esperado
bajo el modelo aditivo. El aumento observado de la varianza
de la varilanza fenotipica de las lineas (Vv) es
cualitativamente consistente con cualquier tipo de accidn
génica (Avery y Hill, 1977).

El modelo mas sencillo capaz de explicar este conjunto
de resultados corresponde a la segregacidén simultédnea de dos
tipos de loci. Los primeros, con efectos fundamentalmente
aditivos , darian cuenta de casi toda la varianza aditiva
inicial de 1la poblacién y, por tanto, de la mayoria del
aumentoc en VB esperable bajo consanguinidad. Los segundos
serian deleté&reos recesivos a frecuencia inicial baja. Estos
apenas contribuirian a v, pero serian responsables del
exceso en V (respecto de las predicciones del modelo
aditivo) observado bajo consanguinidad, asi como de la
depresidén. Esta descripecién cualitativa puede facilmente
cuantificarse de modo gque prediga los resultados obtenidos
(Crow y Kimura, 1970). Asi, los valores de VAw Yy VB
correspondientes a F =0,25 (presumiblemente los menos
afectados por la seleccién natural), serian los esperables si
algo menos del 10% de VO fuese atribuible a alelos recesivos
con frecuencia inicial da, del orden de 0,1. El valor
observado de D2/V0 (siendo D la depresidn consanguinea; ¥V _en

la escala de medida en anexo 1) sugiere mds de 10
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(aproximadamente 16) de tales recesivos, y efectos grandes
(mds de una desviacidn tipica de diferencia entre los valores
de los homocigotos). De todos modos estas aproximaciones
numéricas no pasan de ser una verificacidén de gue la
propuesta cualitativa previa es coherente con la teoria, pues
descansan sobre suposiciones simplistas acerca de la
equivalencia de los loci y sobre estimas de parédmetros (Vo'
D, V,, ¥ VB) gque tienen importantes errores tipicos.

Alternativamente los resultados pueden explicarse sin
acudir a la existencia de clases diferencladas de loci. Asi
la sedgredacidn exclusiva de loci equivalentes con alelos
recesivos a frecuencia inicial 0,3 es también compatible con
nuestras observaciones (Bryant, McCommas y Combs, 1986;
Bryant, Combs vy McCommas, 1986; Robertson, 1952). Sin
embargo, la asociacidn empirica general entre accidn génica
recesiva y efectos deletéreos sobre eficacia biolégica, hace
esta hipdtesis més improbable. Ademds en este caso, la Dz,/V0
observada para F =0,25 requeriria del orden de 70 loci, 1lo
que no es coherente con el rédpido cese de la respuesta
observado en el experimento de seleccién.

También la correlacidn negativa entre la media inicial
(}_(O) y la respuesta es esperable cuando la depresidn
consanguinea es causada por alelos recesivos desfavorables a
frecuencia baja en la poblacién inicial. De hecho, debido a
dicha depresidn, las lineas consanguineas siguen manteniendo
una media inferior a la de las lineas no consanguineas +tras
una generacién de seleccidn.

Nuestras observaciones no se alejan de las obtenidas
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previamente en otras poblaciones de Drosophila melanogaster.
En general, la depresidén consanguinea era algo mayor que 1la
estimada en este experimento (6,7%, 8,2% de la media de las
lineas no consanguineas en los experimentos de Mackay (1985}
y Loépez-~Fanjul y Villaverde (1989) frente a 5,4% en el
nuestro) y la heredabilidad algo menor (0,09, 0,10, Tantawy y
El-Helw (1970), Lépez-Fanjul y Villaverde (1989) frente a
0,29). En particular, Lépez~Fanjul y Villaverde (1989)
encontraron baja heredabilidad inicial (hfpo=0)=0,10), fuerte
depresién y aumento de la V,, con la consanguinidad.
Paralelamente, obtuvieron un incremento en varianza
interlineas claramente superior al esperadc bajo un modelo
aditivo. Esta Ultima observaciédn puede atribuirse a una
escasa proporcidén de v, debida a loci esencialmente aditivos,
por lo que el comportamiento de vy bajo consanguinidad
responde fundamentalmente al aumento esperable con recesivos
a baja frecuencia. Respecto de la varianza genética
epistatica de la viabilidad en poblaciones naturales, las
evidencias experimentales que existen no son concluyentes
(Lopez-Fanjul y Villaverde, 1989) y su consideracién no es
necesaria para justificar nuestros resultados experimentales,

En las lineas con F0=0,73 no se producen camblos
adicionales apreciables en la media, y la V,, regresa al
valor de la poblacibén base. Ademas la varianza interlineas no
solo cesa de aumentar sino dgue experimenta una leve
reduccidén. Todo ello sugiere que la seleccidn natural ha
actuado en contra de los individuos y lineas maAs homocigotos

para los alelos recesivos con efecto negativo sobre el
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cardcter (Barret y Charlesworth, 1991), de modo gque el
coeficiente de consanguinidad tedérico no representa la
probabilidad de homocigosis real. De hecho se habia observado
una importante mortandad de lineas hermano x hermana durante
el proceso de obtencién del conjunto de 16 lineas F0=0,73
estudiadas. Se debe tener en cuenta que la discusidn previa
se basa en predicciones tedricas derivadas de modelos
neutrales, los cuales serdn aplicables en las etapas
tempranas de la consanguinidad, pero no cuando el F, tedrico
haya alcanzado niveles elevados.

Con todo, 1la varianza fenotipica de estas lineas
Fb=0,73 junto con la de las lineas FB=0,50 es mayor que la
correspondiente a F=0 y F=0,25, lo que puede atribuirse a
la depresidén consanguinea de la capacidad homeostdtica y el

consiguliente aumento de la varianza ambiental.
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I1.- EXPERIMENTO DE SELECCION

Puesto que el aumento méaximo de la VAw del caréacter se

obtenia en el experimento de consanguinidad al alcanzar un
F =0,25, éste fue el coeficiente de consanguinidad inicial
aplicado a wuna de las poblaciones subdivididas, cuya

respuesta se espera por tanto que sea superior.

l.- RESPUESTA A LA SELECCION PARA AUMENTO DE LA VIABILIDAD

La consecucidén rapida (4 generaciones) de la mayor

parte de la respuesta final sugiere la segregacién en pocos
locl de alelos con considerables efectos aditivos en la
poblacién base, gque serian facilmente fijables por seleccidn
artificial,

La heredabilidad realizada durante las cuatro primeras
generaciones de seleccién en 1la poblacién consanguinea
UF(SC)=0,23 * 0,14) fue inferior a la estimada previamente
con una sola generacién de seleccidn (h?n;:o,zm) y andloga a
la de las estructuras seleccionadas no consanguineas. Esta
observacién no es extrafia cuando el valor elevado de h? para
F,=0,25 se debe al aumento en frecuencia en algunas lineas de
recesivos desfavorables, pues el correspondiente aumento de
la v,y la depresién seran anulados en la medida en que la
seleccidn artificial reduzca de nuevo dichas frecuencias.,

Los resultados del primer ciclo de seleccidn dentro de
lineas sugieren que en el modelo de recesivos desfavorables a
baja frecuencia, el aumento en V., Por consanguinidad no
incrementa la eficiencia de la seleccidn intralineas a medio

0 large plazo, pues el consiguiente aumento en respuesta
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inicial no llega a compensar la depresidn previa.

La respuesta a medio plazo (generaciones 5-13) estéd
caracterizada por una clara superioridad de las poblaciones
subdivididas (8, ¥ 8.) sobre la poblacién Gnica (U). La media
de las lineas Sc fue la ma&s elevada durante el segundo ciclo
de seleccidén intralinea y semejante a la de las lineas 8,
durante el tercero. Asi el esquema de subdivisidén y seleccidn
intra e interlineas resulta mis efectivo que la seleccidén en
una Gnica poblacidn, tal y como apuntaban los resultados de
simulacién de Madalena y Hill (1972) respecto de la
eliminacién de recesivos desfavorables. En este sentido, la
consanguinidad aplicada previamente a la seleccidn, al
provocar un aumento de la varianza interlineas contribuida
por estos genes (la varianza interlineas de las lineas S, era
acusadamente mas elevada al final del primer ciclo que la de
las lineas 8 ), confiere wuna ventaja transitoria pero
significativa a las lineas 8, cuando se practica seleccidn y
cruzamiento entre lineas. Recientemente se han propuesto
estructuras gue pueden prolongar el efecto positive de la
consanguinidad (Berg y Christensen, 1990; Caballero,
Keightley y Hill, 1991) a lo largo del programa de seleccidn.
Durante todo este periodo, la linea U no consigue progresar,
lo que sugiere dque los genes responsables de la mayor parte
de la respuesta previa han sido ya fijados por la seleccién.

A largo plazo, no se observaron cambios en las
poblacicnes subdivididas, pero la linea U experimenta una
rdpida respuesta tardia, asociada a una brusca disminucidn en

la varianza fenotipica. Dicha respuesta tardia puede deberse
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a nueva mutacidn, a alguna recombinacién o a la fijacidén de
variacidn residual procedente de la poblacién base (por
ejemplo, de algln recesivo favorable), aungue esta Gdltima
posibilidad es relativamente improbable debido al tiempo
transcurrido desde el inicio del experimento (aproximadamente
17 generaciones) (Robertson, 1978; Santiago, 1989). A partir
de la generacién 19 la media y varianza fenotipica de las
tres poblaciones se estabiliza aproximadamente al mismo
nivel.

Los cruces entre hermanos (lineas SC y linea Uc)
realizados en la generacidn 23 con el propdésito de superar el
limite eliminando posibles recesivos desfavorables a
frecuencia baja y fijando los alelos favorables (Falconer,
1971; Abplanalp, 1988), no proporcionaron resultados
positivos. De todos modos debe tenerse en cuenta que cuando
la frecuencia de tales recesivos es muy pequefia, su efecto
sobre la media es despreciable.

La consecucién de un mismo 1limite en todas las
estructuras poblacionales sugiere la fijaciédn de la mayor
parte de la variabilidad genética favorable inicialmente
presente, aunque la relativa proximidad del limite fisico
correspondiente a la viabilidad del 100% puede obstaculizar

la consecucidn de respuestas mayores.

2.~ SELEC

La respuesta a la seleccidén para disminuciédn de 1la

viabilidad huevo-pupa, observada en las lineas S; y en la

linea U cuando la seleccidn para aumento no resultaba ya
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eficaz, sugiere la segregacién residual de recesivos a baja
frecuencia. La naturaleza acelerada de la respuesta y el
aumento de la varianza fenotipica asociado son
caracteristicos del aumento en frecuencia de tales genes al
ser seleccionados a favor. El hecho de gue la respuesta en la
linea U resultase mids acusada que la de cualgquiera de las
lineas S;, indica que en este caso la seleccién para aumento
habia resultado menos eficaz en la eliminacién de dichos
recesivos. Debe recordarse que la segregacién de tales genes
apenas tiene efecto sobre la media, lo que explica la

uniformidad del limite en las tres estructuras poblacionales.

3.— RELAJACION

La relajacion disminuyé significativamente la
viabilidad tanto en las lineas §. como en la linea U. No
obstante, no se pueden extraer conclusiones fiables acerca de
la acciédn de la seleccidédn natural, puesto gue las hembras
utilizadas para evaluar la puesta en las lineas relajadas
fueron criadas en condiciones de alta densidad, y por tanto,
seguramente fueron de menor tamafio que las correspondientes a
las lineas seleccionadas, lo cual pudo haber reducido la

viabilidad de sus hijos (efecto materno).

kkkkkkkkkrkhkhik

La evolucién de la respuesta a la seleccidn observada
en este experimento es semejante a la obtenida por Rose

({1984), quien llevd a cabo selecciédn individual para aumento
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de la fecundidad temprana en Drosophila melanogaster. Dicho
autor obtuvo una clara respuesta inicial gque se mantuvo
durante las primeras cinco generaciones. Posteriormente, la
fecundidad disminuydé debido a la depresién consanguinea. Con
el paso de las generaciones, la varianza interlineas aumenté
significativamente, el cruce interlineas incrementd la
fecundidad media y la varianza intralinea no disminuyd. La
relajacién de la seleccién no condujo a una pérdida de la
ganancia obtenida al seleccionar para aumento. Por tanto, la
base genética de la fecundidad temprana es aparentemente
similar a la aqui propuesta para viabilidad, es decir, unos
pocos loci con efectos aditivos importantes (la heredabilidad
de la fecundidad fue 0,28 * 0,11) fijados por la seleccidn
intralinea y un nimero indefinide de loci con alelos
recesivos deletéreos a baja frecuencia inicial, gue se
consiguen eliminar mds eficientemente con un esquema de

subdivisién y cruzamiento.

4.~ RELACTON ENTRE DISTINTOS COMPONENTES DE EFTCACIA

BTIOTL.OGICA

La seleccién artificial para aumento de la viabilidad
llevd consigo cambios en el valor de otros componentes de
eficacia bioldgica dependiendo del régimen de seleccidn
practicado. Asi, la linea U poseia el indice de
competitividad (CI) mds alto pero su fecundidad era la més
baja, las lineas 8_ presentaban la fecundidad mas elevada
pero su indice de competitividad medio era inferior, y las

lineas SO tenian valores muy bajos para ambos componentes.,
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La seleccién para disminucién de la viabilidad afectd
también diferencialmente a ambos componentes de eficacia
bioldgica, pero sdlo fue significativa la disminuciédn de la
eficacia en el apareamiento de la linea U  y de la fecundidad
de las lineas S;.

Por tanto, los resultados no sugieren una correlacidn
genética negativa fuerte entre estos componentes de eficacia
biolégica en la poblacidén base, aunque tal vez podria existir
con otros componentes no examinados. No obstante si el limite
alcanzado corresponde a la fijacidén de los mismos pocos genes
aditivos en las tres poblaciones, las diferencias observadas
para los otros componentes de eficacia serdn atribuibles a
otro grupo de genes, cuyas frecuencias han podido cambiar por
simple deriva. Por tanto, estos resultados no pueden
informarncs de 1la correlacidn genética entre componentes
atribuible a la varianza aditiva de la poblacién base
responsable de la respuesta. Por otra parte, la disminucidén
de la eficacia en el apareamiento de la linea U y de la
fecundidad de las lineas S; estd de acuerdo con la conclusién
previa de que la variacidén genética en los Gltimos estadios
de la seleccidn se debe principalmente a la segregacidn de
alelos recesivos deletéreos incondicionales, que
consecuentemente conducen a una correlacidédn positiva entre
los componentes analizados.

Por otro 1lado, las lineas consangulneas no presentan
menor eficaclia en el apareamiento gue las no consanguineas,
contrariamente a lo obtenido por Sharp (1982, 1984) y Latter

y Robertson (1962). Pero en el momento en gue se han
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realizado estas mediciones, dJdespués de aproximadamente 20
generaciones de seleccién, las diferencias en cuanto a
coeficientes de consanguinidad no deben ser muy grandes entre
los dos tipos de linea.

Respecto a los efectos de la relajacién (disminuir la
fecundidad sin afectar a la eficacia en el apareamiento,
tanto en la linea U como en las lineas SC), no se deben tener
muy en cuenta debido a los posibles efectos del ambiente

materno mencionados con anterioridad.
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El presente experimento pretende estudiar la naturaleza
y posible utilizacién de la varianza dgenética de los
caracteres préximos a eficacia bioldégica. Para ello, se ha
analizado el efecto sobre dicha variacién de dos factores que
perturban el equilibrio de las poblaciones: la consanguinidad
y la seleccidn artificial.

Experimento de consanguinidad,

Para analizar el efecto de la consanguinidad sobre la
viabilidad huevo-pupa en Drosophila melanogaster, se
generaron 64 lineas divididas en cuatro grupos segln su
coeficiente de consanguinidad inicial (F=0, F=0,25, F=0,50
Y FO=0,75, respectivamente, alcanzado en los tres Gltimos
casos a través de apareamientos hermano x hermana). En estas
64 lineas se llevé a cabo una generacidén de seleccidn para
aumento de la expresidn del cardcter (p=5/20 en cada linea).

La respuesta observada en las lineas F0=O pone de
manifiesto la existencia de una cantidad considerable de
varianza aditiva en la poblacién base (hfF0=0)= 0,29 * 0,08).
El aumento de FO hasta el valor 0,5 se acompafia de una
importante depresidén consanguinea y de un crecimiento notable
tanto de la varianza aditiva del caracter dentro de lineas,
como de la varianza genética interlineas.

Los resultados obtenidos son coherentes con la
segregacién paralela de locl con efectos aditivos y loci con
alelos recesivos deletéreos a frecuencia inicial baja, que
juntos determinan la variabilidad genética del cardcter. Los

primeros serian responsables de la mayor parte de la

heredabilidad del caracter, y los segundos, de la depresién
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consanguinea y del aumento de la varianza aditiva con la
consanguinidad.

Los resultados correspondientes a F.=0,75 (reduccién de
las varianzas aditiva e interlineas, y de 1la depresidn)
parecen fuertemente condicionados por la acecién de la
seleccién natural.

Experimento de seleccidn.

El objetivo era estudiar 1la utilizacién de 1la

variabilidad genética generada por el proceso de
consanguinidad en un programa de seleccién artificial. Con
este fin se crearon tres estructuras poblacionales, dos de
ellas subdivididas en seis lineas con Fb=0 (poblacién SO) y
F =0,25 (poblacidn 8.) 4 respectivamente, con seleccidn intra
(p=5/20 cada generacién) e interlineas (g=2/6 en las
generaciones 4, 8 y 13), y la tercera con sels veces el censo
de las lineas anteriores, F =0 vy sometida a idéntica
intensidad de seleccién intralinea (p=30/120) (poblacién U).
Se practicd seleccidn para aumento de la viabilidad durante
27 deneraciones. En la generacién 15 se derivaron lineas a
seleccionar en sentido inverso para investigar la existencia
de variabilidad genética en las lineas seleccionadas para
aumento., Paralelamente, se analizd la relacidén de 1la
viabilidad con otros dos componentes de eficacia bioldgica
(eficacia en el apareamiento y fecundidad) a través del
estudio de la correspondiente respuesta correlacionada.

En cuanto a la seleccidn para aumento, la heredabilidad
estimada en las tres poblaciones durante el primer ciclo de

seleccidn intralinea fue del orden de la obtenida para la
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poblacidén base. La mayor parte de la respuesta se alcanza en
las cuatro primeras generaciones de seleccidén, asociada a
clerta pérdida de la varianza fenotipica. Esto hace pensar en
pocos loci aditivos de efecto relativamente importante. 2
medio plazo, ambas poblaciones subdivididas muestran ventaja
sobre la poblacién U, destacando significativamente las
lineas 5, en el segundo ciclo, lo que puede atribuirse a la
eliminacidén de recesiveos desfavorables. A largo plazo, una
respuesta tardia en la linea U, gue se puede deber a la
fijacién de algin recesivo inicialmente segregante o de
alguna mutacién de aparicién mds reciente, anula la ventaja
previa de los otros esguemas.

La seleccidn en sentido inverso provocd una divergencia
clara y progresiva entre las lineas seleccionadas para
aumento y disminucién en las lineas S . Yy en la linea U,
alcanzandcse una media considerablemente inferior a la de la
poblacién base. Paralelamente se observa un aumento de la
varianza fenotipica en ambas lineas seleccionadas para
disminucién. La naturaleza acelerada de dicha respuesta es
compatible con la hipétesis de que ésta se deba a recesivos a
frecuencia baja en las lineas seleccionadas para aumento, con
efecto favorable a la seleccién en sentido inverso.

El comportamiento de los demds componentes de eficacia

valorados, indica que estos recesivos son incondicionalmente

deletéreos.
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ANEXO 1

Varianza fenotipica (V,) y heredabilidad realizada (h?) de la viabilidag

en las lineas F0= 0, F0= 0,25, F(}=0,50 y Fo= 0,73.

(Datos sin transformar).

LINEAS LINEAS LINEAS LINEAS

F=0 F= 0,25 F = 0,50 F= 0,73
LINEA | V_ n? v, h? v, h? v, h®
1 35,33 0,08 32,35 0,39 57,19 -0,14 31,79 0,25
2 42,47 0,61 42,18 0,37 95,69 0,60 58,15 -0,26
3 28,48 0,26 31,49 1,25 44,37 0,73 37,58 1,14
4 54,66 0,80 40,57 1,49 34,07 -0,15 62,26 -0,37
5 42,91 0,39 27,53 1,85 30,47 0,67 68,94 0,14
6 8,25 -0,66 17,60 0,55 31,45 0,27 49,36 -0.02
7 38,45 0,58 17,09 0,79 41,88 0,97 28,06 0,70
8 46,58 0,56 49,67 1,18 28,12 2,31 74,93 1,53
9 41,71 0,77 45,21 0,75 72,57 1,08 52,81 0,53
10 66,05 0,55 | 105,60 0,33 66,63 0,76 50,28 0,55
11 21,19 0,5 | 21,00 0,11 29,21 0,50 34,52 0,59
12 47,63 0,30 22,71 0,21 34,70 0,32 22,37 -0,64
13 20,89 -0,34 29,04 ~0,13 62,43 0,67 70,82 -G,47
14 10,13 -0,05 61,01 0,49 71,36 0,01 11,72 -1,48
15 32,88 0,31 38,85 -0,06 34,04 -0,40 51,51 -0,38
16 54,49 -0,21 80,63 0,45 69,32 -0,07 | 104,35 0,46
MEDIA { 37,01 0,28 41,41 0,63 50,22 0,51 50,59 0,14
E.T. 4,03 0,10 5,98 0,14 5,16 0,16 5,78 0,18
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