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I N T R O D U C G I O N



TROD UCC ION

El modelo infinitesimal postulado por Fisher (1918) 
propone, en su forma mas sencilla, que la variacidn genetica <r̂  
de un caracter cuantitativo esta determinada por. la segregacidn 
de un numéro indefinidamente grande de loci aditivos, neutres e in 
dependientes en efectos y frecuencias. A esta variacidn se suma 
otra de origen ambiental que se considéra originada por la accidn 
de muchas causas independientes de efectos individuales pequehos y 
aditivos. Asi, pues, la variacidn fenotipica <T̂ del caracter y sus 
componentes obedecen a una distribucidn normal.

En estas condiciones la respuesta R a una generacidn de se­
leccidn artificial de un caracter cuantitativo en poblaciones de 
censo infinite se debe al aumento en frecuencia de los alelos fa­
vorables a la direccidn de seleccidn seguida, y viene dada por:

R = i h^<r (1), (Falconer, 1981)

donde i_ es la media tipificada de los individuos seleccionados
2 ^y h es la heredabilidad del caracter en la poblacidn considerada.

En el contexte del modelo citado,los cambios de frecuencia 
génica debidos a la seleccidn seran infinitésimales, por le que no 
se produciran modificaciones temporales de la variabilidad geneti­
ca en tiempo finite (Crow y Kimura, 1970),y, en aueencia de otras
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causas que pudieran alterar los valores de los paramétrés geneticos 
del caracter en la poblacidn, la ecuacidn (1) puede aplicarse ge­
neracidn tras generacidn de seleccidn.

Sin embargo, en cualquier programa de seleccidn ,esta se ejer 
ce sobre una poblacidn de censo finite en la que, al seleccionar N 
individuos, se estan muestreando 2N alelos de cada uno de los loci 
que controlan la variacidn genetica del caracter. El efecto acumu- 
lativo de este muestreo, con el paso de las generaciones, lleva 
consigo una reduccidn progresiva de la variabilidad genetica y, en 
consecuencia,una disminucidn paralela de la heredabilidad del ca­
racter de modo que, en termines estrictos, la ecuacidn (l) sdlo es. 
valida para la primera generacidn de seleccidn, aunque puede utili 
zarse como una buena aproximacidn durante algunas mas, del orden 
de N/2 0 10, el mener de ambos valores, segun Hill (1977). Como r_e 
sultado de esta perdida progresiva de heredabilidad, la respuesta 
por generacidn déclina hasta anularse cuandc la variabilidad gené­
tica se agota, alcanzandose entonces un limite a la seleccidn.Asi, 
pues, la respuesta acumulada en poblaciones de censo finite descr_i 
be una curva asintdticamente paralela al eje de tiempos (Griffing, 
1960).

Ante esta situacidn es évidente que, si deseamos atenuar el 
declive de la respuesta, hemos de prévenir el agotamiento de la va 
riabilidad genética reduciendo el efecto del muestreo, es decir, 
aumentando el censo efectivo de individuos seleccionados. Partien- 
do de un numéro finito y constante T de individuos evaluados por 
generacidn, aumentar N significa reducir la intensidad de seleccidn 
y,en consecuencia, la respuesta inmediata. El problema es, pues, 
determinar que fraccidn de la respuesta a corto plazo estamos dis-
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puestos a sacrificar para preservar una variabilidad que permita, 
a su vez, obtener una respuesta total mayor en un plazo mas largo. 
0 bien, expresado de un modo mas concreto y tratable, decidir en 
que plazo de tiempo estamos interesados en hacer maxima la respue^ 
ta total obtenida en un programa de seleccion cuyo coste por gene- 
racidn es fijo. Suponiendo que en todas las generaciones se évalua 
el mismo numéro de individuos, se ha demostrado (Dempster, 1955; Ro 
bertson,I960) que si se quiere optimizar la respuesta total en el 
limite hay que seleccionar la mejor mitad de individuos evaluados.

Es évidente, por otra parte, que si se desea obtener de inme 
diato la mayor respuesta posible habra que ejercer sobre esos T in 
dividuos la mayor intensidad de seleccion que permita el potencial 
reproductive de la especie.Para situaciones intermedias en que de- 
seemos optimizar la respuesta en un plazo de t generaciones, la 
proporcidn optima a seleccionar viene dada por un desarrollo de R£ 
bertson (1970). En este se considéra un caracter regido por el mo­
delo infinitesimal restringido expuesto al principle de esta intr£ 
duccion y se admite que los cambios de varianza genética ocurridos 
como consecuencia de la dériva no llevan consigo reducciones consi 
derables de la varianza fenotipica del caracter a lo largo del pr£ 
c eso >

La ecuacion (l)que nos da la respuesta en la primera genera- 
cion de seleccion, puede también expresarse como:

R = iCTg /O '

En un locus genérico, como resultado del muestreo de los 2N 
alelos que constituyen el nucleo seleccionado, la varianza génica 
después de la primera generacidn de seleccion, y por tanto la gené
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tica GTç^'Sera la de una muestra de tamaho 2N, es decir, una frac­
cidn (2N-1)/2N de la varianza poblacional. Asi,pues,el valor espe- 
rado decr^^

= (i-i/2N)cr|

(puede encontrarse una deduccidn distinta en Falconer, 1981)
Igualmente, la varianza genética en la segunda generacidn s£

ra:
CTg2 = (l-l/2N)CTg]^ = (1-1/2N)2cTq

y, en la generacidn t:

V s t  = (1-1/2N)V2

Asi,pues,la respuesta obtenida al pasar de la generacidn j 
a la jfl sera:

= l < ( l - V 2 N ) ÿ o .

y la respuesta total esperada en la generacidn t sera la suma de 
las respuestas obtenidas en cada una de las t generaciones previ- 
as :

M  M  i(rg(l-l/2M)™/0r = (iJ-2/cr) ël(l-l/2N)“

El sumatorio es el correspondiente a los t primeros terminos de 
una progresidn geométrica de razdn (1-1/2N), por tanto:

Rt = (2Mi(Tg/cr)(l-(l-l/2N)t) = (2Nlcr2/(T)(l-e-t/2N)

aproximacidn valida para valores de N relativamente grandes.
Dado que en la distribucidn normal se cumple la relacidn 

i = z/p, siendo z la ordenada de la funcidn de densidad normal co- 
respondiente a la distribucidn fenotipica tipificada del caracter
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en el punto de truncamiento y £ la proporcidn seleccionada corre_s 
pondiente, tenemos que: Ni = Tz, luego:

= (2Tz(rg/(r)(l-e"t/2TP) (2')

Anulando la derivada de esta expresidn con respecte a £ se 
obtiene la ecuacidn que da los valores de £ que hacen maxima la 
respuesta esperada, los cuales resultan ser funcidn ünicamente de 
t/T. Tal funcidn se da graficamente en el articule de Robertson 
(1970) y la ecuacidn correspondiente puede encontrarse en Jodar y 
Ldpez-Fanjul (1977):

2x = (2x 4 zt/Tp^)e~^/^^^ (3)

donde x es la abscisa de la curva normal tipificada en el punto de 
truncamiento correspondiente a z.

Esta teoria ha side sometida a contraste experimental por 
Frankham (1977) utilizando datos procedentes de un experimento an­
terior (Frankham, Jones y Barker, 1968) realizado con Drosophila 
melanogaster. En aquel experimento se seleccionaron durante 50 ge­
neraciones distintos tipos de lineas, desigualmente repetidos, pa­
ra aumentar el numéro de quêtas abdominales.Dichos tipos se carac- 
terizaban por distintos valores de T y £.* T^=400, (p^=ü,l; P2=0,2);

200,(p^=0,lf Pg—0,2f p^=0,4); T^lOO, (p2=0,2; P^~0,4)»
En cada una de las generaciones 12, 25, 35 y 50 se comparé 

la ordenacion en magnitud de las respuestas alcanzadas por los di- 
ferentes tipos de lineas seleccionadas con un mismo valor de t/T y 
distinto valor de £, con la prediccion teorica extraida de la ecua 
cion (2). Se encontro un buen ajuste para valores de t/T inferio- 
res a 0,2, obteniéndose respuestas mayores en aquellas lineas en 
las que la proporcidn seleccionada era mas prdxima al valor de op-
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timizacidn indicado por la teoria. Sin embargo para valores grandes 
de t/T las proporciones que llevan consigo mayor respuesta manifes_ 
taban cierta tendencia a ser superiores a las esperadas.

Al discutir las causas de este comportamiento, el autor se- 
hala los considerables indicios de existencia de gehes de efecto 
grande con respecto al caracter seleccionado que presentaba una 
proporcidn sustancial de las lineas (letales a frecuencia alta, 
elevada varianza genetica y un importante efecto de relajacidn).
En ciertas condiciones se espera que la presencia de esos genes 
aumente el valor dptimo de la proporcidn seleccionada, fundamen­
talmente si se trata de recesivos con baja frecuencia inicial. Por 
otra parte, segun Robertson (1961), la seleccidn artificial afecta 
al numéro de individuos contribuidos por familia al grupo selecci£ 
nado aumentando la varianza de la aportacidn y reduciendo, por tan 
to, el censo efectivo, tanto mas cuanto mayor sea la intensidad de 
seleccidn impuesta para una heredabilidad dada. Tal efecto ha sido 
detectado por Jones (1969 a,b), quien en un experimento de selec­
cidn realizado con D. melanogaster estimd censos efectivos a traves 
de las genealogias de lineas seleccionadas en las mismas condicio­
nes y estos resultaron ser menores en aquellas en que se obtuvo ma 
yor respuesta. No obstante,debe tenerse en cuenta que la reduccidn 
del tamaho efectivo a que alude Robertson refiere, en principio, a 
los alelos neutros, sin efecto sobre el caracter. Sin embargo si 
existen en la poblacidn base genes de efecto pequeho y otros de 
efecto mayor, aquellos se comportaran de hecho como neutros a cor­
to plazo, sufriendo asi esta reduccidn del censo efectivo. Consid£ 
rando que en esa poblacidn los genes de efecto pequeho seran funda 
mentalmente los responsables de la respuesta a largo plazo, las 
proporciones que optimizan la respuesta en ese periodo tenderan de 
nuevo a ser mayores que las tedricas.
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El hecho de que, debido a diferencias en fertilidad de los 
padres, el censo efectivo sea inferior al numéro real de progenit£ 
res, podria también conducir a proporciones optimas mayores que las 
predichas. En un intente de rectificar este sesgo se utilizo la c£ 
rreccion de Crow y Morton (1955), consistente en multiplicar por 
0,7 el numéro de padres. No es posible determinar la exactitud de 
este retoque,de modo que es igualmente posible que haya resultado 
insuficiente o que, por el contrario, habiendo sido excesivo haya 
enmascarado el desajuste que por otras causas como las ya citadas, 
se hubiera producido en el mismo sentido.

En lo que refiere a los genes letales mencionados por Prank- 
ham se producira ademas un conflicto entre la seleccion natural y 
la artificial, de tal manera que la mayor parte de la intensidad 
de seleccion artificial aplicada se invertira en lo sucesivo en msm 
tener el létal, reduciéndose, por tanto la intensidad efectiva so­
bre el resto del genoma (Madalena y Robertson, 1975). Se ha consta 
tado en multiples experimentos que la aparicion de este tipo de ge 
nés es un fenorneno corriente al seleccionar lineas de D . melanogas­
ter para distintos sistemas de quêtas (Yoo,1980 a,b; Gallego,Gar- 
cia-Dorado y Lopez-Eanjul, 1982; Garcia-Dorado y Ldpez-Panjul,1983) 
y parece bastante probable que en muchos de los casos se trate de 
mutaciones nuevas, aparecidas durante la seleccion o, al menos,de 
genes cuyo efecto ha cambiado a lo largo del proceso a causa de la 
modificacion del fondo genético de la linea. Estos genes provocan, 
pues,una serie de problemas,ademas de los provenientes de la magn_i 
tud de su efecto,que afectaran en distintos modos al ajuste de las 
cbservaciones a las predicciones teoricas.

Ruano, Orozco y Lopez-Eanjul (1975) realizaron otra comproba
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cion experimental de la teoria anteriormente expuesta utilizando 
el caracter puesta de hembras virgenes en Tribolium castaneum, se- 
leccionando con cinco proporciones distintas (0,05; 0,10; 0,20; 
0,55; 0,50) y un mismo numéro total (T=200) de individuos evalua­
dos por generacidn. Este experimento se repitid dos veces. Los re- 
sultados presentan un ajuste cualitativo aceptable con la clasifi- 
cacidn predecible de las lineas hasta el final del experimento 
(t/T = 0,16), si bien en las ultimas generaciones las respuestas 
de las lineas seleccionadas con proporciones comprendidas entre 
0,05 y 0,33 no fueron significativamente diferentes. Hay que tener 
en cuenta que en este experimento sdlo se seleccionaban las hem­
bras, lo cual reduce a la mitad tanto la intensidad de seleccidn 
como las diferencias en respuesta esperadas entre los distintos 
tipos de linea dificultdndose, por ello, su deteccidn.

Al tratarse en este caso de seleccidn individual fue posible 
conocer las genealogias y estimar censos efectivos, no pudiendo de 
tectarse una reduccidn de estos atribuible al mecanismo expuesto 
por Robertson (1961) que, segun Erankham,podria ser responsable dd. 
desajuste con la teoria que presentaban los resultados que el ana- 
lizaba.

Tampoco se apreciaron sehales de la existencia de genes de 
efecto grande aunque es cierto que estas, en concreto el aumento 
de la varianza, podrian verse enmascaradas por el efecto de escala 
que présenta el caracter seleccionado.

En la teoria expuesta hasta aqui se considéra que el cocien- 
te de sexos es la unidad tanto en la poblacidn evaluada como en el 
grupo seleccionado.Sin embargo esta no es la unica, ni siquiera la 
mas frecuente situacidn en los programas de mejora, puds el coste
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de evaluacion del caracter y las propiedades bioldgicas de la espe_ 
cie, condicionan frecuentemente proporciones de sexos distintas de 
uno.

Jddar y Ldpez-Panjul (1977), basandose en el modelo genético 
anterior, han considerado una situacidn mas general que tiene en 
cuenta que en un programa de seleccidn pueden venir impuestos por 
restricciones practicas valores del cociente de sexos,en los indi­
viduos evaluados £ y seleccionados k,distintos de la unidad.

Si en cada generacidn se évalua un numéro constante M de ma­
chos y P=cM de hembras, (T=M+E),y se eeleccionan m machos y f=km 
hembras, las proporciones seleccionadas seran p^=m/M en machos y 
p^=f/P=k.p^/c en hembras. El equivalents de la ecuacidn (2) para 
esta situacidn résulta de substituir alli el censo N del nucleo se_ 
leccionado por el censo efectivo = 4mf/(m+f).

Ademas hay que tener en cuenta que la intensidad de seleccidn 
ejercida es ahora el promedio de la practicada en machos y hembras, 
dado que la mitad de los genes de cualquier individus de la genera 
cidn filial seran de origen paterno y la otra mitad materno. Por 
tanto:

siendo z^ y z^ las ordenadas de la distribucidn tipificada 
del caracter, considerada normal, en el punto de truncamiento para 
machos y hembras, respectivamente.

Introduciendo estas expresiones en (2) tenemos que:

t̂
Donde

R, = U V (1 - (4)

U = A'ÜC-q /O-
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V = (c Zf f k Zjjj)/(1 + c)(l f k)

W = (1 + o)(l + k)/8 k Po,

Kdtese que en la ecuacidn (4), dado que Pf/P^j = k/c y puesto que 
y p^ determinan y z^, la respuesta total al cabo de t genera 

clones sdlo depende de cuatro variables independientes, très de 
ellas convenientemente escogidas entre las anteriores, y la cuarta 
t/T, por ejemplo:

= f(0' k, Pjjj, t/T)

Al anularse las derivadas parciales de (4). con respecto de 
las variables no impuestas al programa, del correspondiente siste- 
ma de ecuaciones se obtienen los valores de estas que maximizan R^, 
es decir, la respuesta total.

La solucidn general es que, si sdlo t/T viene impuesto, la 
respuesta maxima se alcanza cuando £ y k son la unidad (p^= p^), 
y viene dada por la ecuacidn (3). Estos resultados coinciden con 
los obtenidos por Cockerham y Burrows (1980) en relacidn a la op- 
timizacidn del limite para caractères con distribucidn desconocida, 
la cual se consigue haciendo los dos cocientes de sexos iguales a 
la unidad y, para cualquier distribucidn simetrica unimodal del ca 
racter, seleccionando el mejor 50% , tal como Dempster (1955) y Ro 
bertson (i960) habian demostrado en el caso de la distribucidn nor 
mal.

En este experimento hemos centrado nuestro interes en el ca­
so concreto en que al programa de seleccidn se le impone el valor 
de t/T y el del cociente de sexos £ entre los individuos evaluados. 
Al anular las derivadas parciales de la ecuacidn (4) con respecto 
a k y Pĵ  se obtiene el sistema de ecuaciones
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Xjjj + = (x^ + x^ + 8 V t/T)e

c = (%m -^m Pm)/(:f ~^f Pf)

Donde x y x« son las abscisas de la funcidn de densidad nor m 1 —
mal tipificada correspondiente a las ordenadas y z^, respectiva 
mente.

La solucidn de este sistema de ecuaciones permits obtener 
los valores de k y p^, y por tanto de p^, que llevan consigo una 
respuesta total maxima en t generaciones dados los valores impues­
tos de T y £. En el articule de Jddar y Ldpez-Eanjul (1977) pueden 
encontrarse soluciones para diverses casos particulares, presenta- 
dos en forma grafica. Este tipo de situaciones tiene importancia 
practica en mejora animal para muchos caractères como, por ejemplo, 
el espesor de la capa de grasa en cerdos adultos que se évalua en 
menos machos que hembras porque se sacrifica para su consume una 
buena parte de los lechones de este sexe.

xxxxxxxxxxxxxxxxxxxxxxxxxxxxxxxxxxxxx

El desarrollo tedrico antes expuesto presupone ciertas sim- 
plificaciones y elle hace que las conclusiones que de el se extrai. 
gan no sean necesariamente exactas aun cuando se aplicase a una si 
tuacidn ideal que se correspondiera con el modelo genético a partir 
del cual se ha elaborado la teoria. Ademas las situaciones bioldgi 
cas reales,que son las que realmente interesan,podran parecerse 
mas o menos al modelo pero nunca corresponden a este con exactitud. 
Por este motivo sera necesar-io disehar un experimento que se ade- 
cue lo mejor posible al modelo para después interpretar los resul- 
tados que se obtengan teniendo en cuenta, tanto las insuficiencias
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tedricas, como la distancia entre la situacidn real del experimen­
to planteado y su idealizacidn tal como se concibe en el modelo. A 
continuacidn detallamos las deficiencias de uno y otro tipo que 
habremos de considerar.

Por una parte la teoria supone que la unica reduccidn de la 
varianza genetica de una linea procédé del cambio de las frecuen­
cias genicas,debido a su censo finito, como si este ocurriese inde_ 
pendientemente en cada locus. Sin embargo, aun partiendo del supues_ 
to de que los loci que controlan la variacidn genetica del caracter 
se encuentren inicialmente en equilibrio en la fase gametica, la 
seleccidn (PeHsenstein, 1965 ; Eulmer 1971) unida al censo finito de 
la linea (Hill y Robertson, 1966,1968; Hill, 1977; Sorensen y Hill 
1982) genera cierto desequilibrio de ligamiento entre ellos que re_ 
duce o^y, por tanto,la heredabilidad y la respuesta.

Ademas, como ya se ha dicho, se desprecia la reduccidn de la 
varianza fenotipica consecuencia de la disminucidn de su componen­
ts genético debido a las razones antes expresadas. Tal reduccidn 
podria tener importancia si la heredabilidad fuese alta y la va­
rianza ambiental fuera constante^ tal y como supone el modelo.
En la practica esto plantearia una disyuntiva entre escoger un ca­
racter con heredabilidad baja, esperandose entonces respuestas pe- 
quehas y diferencias dificilmente détectables entre las obtenidas 
en lineas seleccionadas con distintas intensidades, o bien traba- 
jar con un caracter cuya heredabilidad fuese alta en la poblacidn 
base a sabiendas de que con ello empeoramos las posibles consecuen 
cias de esta simplificacidn de la teoria.

Un aspecto a tener en cuenta es que el modelo cuyo valor se 
pretends verificar experimentalmente esta basado en un desarrollo
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determinista. Es decir, la respuesta dada por la ecuacidn (2) es 
un valor esperado que corresponde a la respuesta media en las inf_i 
nitas lineas que, conceptualmente, podrian seleccionarse con las 
mismas caracteristicas y , por tanto, la calidad del ajuste entre 
el valor obtenido y el esperado depende de la varianza de la res- 
puesta en esa poblacidn conceptual de lineas de la que sdlo dispo- 
nemos de una muestra. El valor de tal varianza es predecible en 
las primeras generaciones de seleccidn (Hill, 1977; Ldpez-Panjul y 
Dominguez, 1982) pero no lo es en modo alguno a largo plazo, por 
lo que el unico camino que queda es estimarlo experimentalmente.

En cuanto a la situacidn real, la variacidn genetica del ca­
racter originada por mutacidn durante el proceso de seleccidn que 
no esta considerada en el modelo, puede tener efectos no desprecia 
bles en la respuesta a la seleccidn a largo plazo, segûn ha demos­
trado Hill ( 1982,a, b). De hecho, como ya se ha mencionado, exis­
ten indicios de que parte de los genes de efecto grande que apare- 
cen con relativa frecuencia en lineas seleccionadas en laboratorio 
han podido surgir de esta manera (Yoo,1980 a, b).

Otras desviaciones con respecto al modelo dependen mas direc 
tamente del caracter y organisme escogidos, siendo necesario en una 
comprobacidn experimental hacer la eleccidn de modo que nos situe 
lo mas cerca posible de los supuestos tedricos. Nosotros hemos ele 
gido un caracter ampliamente utilizado en experimentos de selec—  
cidn: numéro total de quêtas esternopleurales en D. melanogaster. 
Se trata de un caracter que no manifiesta una relacidn directa 
apreciable con eficacia bioldgica en poblaciones sin manipular y 
cuya variacidn genetica es fundamentalmente aditiva y atribuible 
en su mayor parte a una decena de loci, aproximadamente, segregan-
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do con frecuencias intermedias en equilibria de fase gametica en 
la poblacidn inicial. Una revisidn de estas propiedades del carac­
ter puede encontrarse en Ldpez-Eanjul (I984).

Con todo ]a accidn de la seleccidn natural puede ser decisi­
ve en lo que respecta al comportamiento de una linea seleccionada 
porque, aunque el caracter se considéré inicialmente periférico, pu_e 
de,en el curso de la seleccidn,aparecer una relacidn indirecta en­
tre este y eficacia. Asi ocurre, por ejemplo, en el caso citado de 
la aparicidn de letales con un efecto pleiotrdpico sobre el carac­
ter seleccionado.

En cuanto a la varianza ambiental de este caracter, se ha oh 
servado repetidamente que tiende a aumentar al hacerlo el coeficien 
te de consanguinidad (Mather, 1953; Reeve, I960). En general este 
tipo de fendmeno se interpréta como el reflejo de la depresidn con 
sanguinea sufrida por la homeostasis de la caracteristica en estu­
dio (berner 1954), si bien Reeve especifica que dicho aumento de 
la varianza ambiental en este caso es un subproducto de la depre­
sidn general de la homeostasis del desarrollo, no debiendose a una 
relacidn causal directa entre el numéro de quêtas esternopleurales 
y la eficacia. Asi,pues,se espera cierto aumento,no predecible en 
magnitud, de la varianza ambiental con el paso de las generaciones. 
Ademas el caracter présenta ciertos problemas de escala probable- 
mente debidos a que los efectos de las distintas causas que contra 
lan su variacidn no son completamente aditivos. Este factor repré­
senta una dificultad mas 0menos acusada en la mayoria de los carac­
tères que se utilizan habitualmente y produce, en nuestro caso, 
una dependencia entre la media y la varianza de las lineas que, no 
estando considerada en el modelo tedrico^oscurece el significado
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de los resultados obtenidos y, ademas, dificulta su tratamiento e£ 
tadistico.

El numéro de loci implicados es suficientemente pequeho como 
para afectar la respuesta observable a largo plazo reduciéndola por 
debajo de la predecible en el modelo infinitesimal. Ademas hay que 
considerar que si bien, como ya se ha dicho, las frecuencias aléli 
cas de estos loci son inicialmente independientes, existe cierto 
ligamiento entre ellos de tal modo que la supresidn del sobrecruza 
miento reduce la respuesta en el limite en un 25% de su valor con 
sobrecruzarniento, aproximadamente (McPhee y Robertson, 1970). De t£ 
dos modos , este es el unico caracter acerca del cual se dispo­
ne de toda esta informacion, de modo que otros caractères podrian 
llevarnos a situaciones igualmente desfavorables que, sin embargo, 
estariamos en peores condiciones de interpretar.

En cuanto al diseho del experimento el problema fundamental 
reside en que, al tratarse de seleccion masal, no puede conocerse 
exactamente la estructura genealogica de la poblacion.A causa de 
diferencias en fecundidad de las hembras y, principalmente, en la 
capacidad sexual de los machos en el cortejo, la varianza de la 
contribucion de gametos aportados por cada individuo a la genera- 
cion siguiente es sensiblemente superior a la de la distribucidn 
binomial esperada en la poblacidn ideal. Como ya se ha dicho este 
fendmeno viene agravado por la propia seleccidn artificial que con 
tribuye también a aumentar tal varianza. Como consecuencia se pro­
duce una reduccidn en el censo efectivo de la linea cuya magnitud, 
aunque susceptible de aproximaciones (Robertson, 1961; Crow y Mor­
ton, 1955), es desconocida.

Todas estas consideraciones ponen de manifiesto la necesidad
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de un comprobacidn experimental de la teoria encaminada a esclare- 
cer si esta puede o no tener aplicacidn en situaciones reales.

Presentaremos a continuacidn un trabajo especificamente dise 
nado para aportar una primera verificacidn en este sentido.

Este experimento consiste en la seleccidn para aumento del 
numéro de quêtas esternopleurales en Drosophila melanogaster en 
très situaciones, caracterizadas cada una de ellas por un valor di_s 
tinto del cociente de sexos en los individuos evaluados (c = 1, 4, 
10). En cada una de estas très situaciones se cuenta con dos tipos 
de lineas en los que se trata de optimizar la respuesta a la selec 
cidn en dos mementos diferentes (t = 10, 20). El objetivo del tra­
bajo es comprobar la validez de las predicciones extraidas del mode 
lo tedrico de Jodar y Ldpez-Fanjul (1977).
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M A T E R I A L  Y M E T O D O S
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MATER lAL Y METODOS

MATERIAL BIOLOGICO

La especie utilizada fue el diptero Drosophila melanogaster. 
Se empled la pohlacidn Aula Dei capturada por la profesora M^ Do­
lores Ochando con un aho de anterioridad (1980) en un manzanar de 
Aula Dei (Zaragoza), con un censo inicial de unos mil individuos 
y mantenida a continuacidn en caja de lahoratorio con un censo qua 
en ningun memento hajd de los mil individuos. Se selecciond para 
aumento del numéro total de quêtas esternopleurales en ambas pla­
ças .

El medio utilizado fue el habitual preparado mediante coccidn 
de 12 g de agar natural, 100 g de levadura de panificacidn, 100 g 
de azucar blanca, 5 g de sal y 5 g de acido propidnico por litro 
de agua. La temperatura de mantenimientc era de 25 + 1 -C. Las li- 
neas de nuestro experimento se criaban en botellas de 250 cc e, in- 
mediatamente antes de colocar en ellas los adultos,se ponian dos 
gotas de suspension de levadura viva para estimular la puesta. A 
partir de la generacidn 15 la fertilidad en las lineas habia dis- 
minuido considerablemente y, como consecuencia, la levadura viva 
adicionada resultaba mas bien un contaminante del medio que una ayu 
da, por lo que se elimind sü adicion en lo sucesivo.
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Los padres de una deterrainada linea permanecieron en la bote_ 
11a correspondiente 45 boras en la generacidn cero y très dias y 
medio las demas generaciones. A continuacidn estos padres se tras- 
vasaban a un tubo de cristal de 2,8 cm de diametro con 2 cm de al- 
tura de medio alimenticio. La descendencia nacida en estos tubos 
fue utilizada cuando el numéro de individuos emergidos no fue sufi- 
ciente para cumplir lo establecido en el diseno del experimento. 
Dado que la puesta maxima se produce en los primeros dias despues 
del apareamiento, la densidad en ambos recipientes era mas parecida 
de este modo que si se hubieran utilizado botellas en ambos casos.
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DISENO EXPERIMENTAL

1. Estructura del experimento de seleccion

El experimento consta de seis tipos distintos de lineas selec 
cionadas (denominadas con letras de la A a la E), con seis lineas 
(repeticiones) por tipo (numeradas del 1 al 6) y un numéro total 
(T) de cien individuos de ambos sexos evaluados por generacidn y 
linea. Los seis tipos corresponden a très valores diferentes del 
cociente sexual en la poblacidn evaluada (c = 1, 4 y 10) y, para 
cada uno de estos valores, dos proporoiones seleccionadas diferen­
tes, fijadas como aquellas que hacen maxima la respuesta al cabo 
de t generaciones (t = 10 y 20) de acuerdo con la teoria de Jodar 
y Ldpez-Fanjul (1977). Las caracteristicas de cada tipo de linea 
vienen expresadas en la tabla 1, siendo M y E el numéro de machos 
y hembras en la poblacidn evaluada, m y f en la fraccidn seleccio- 
nada y p^ y p^ la proporcidn seleccionada en machos y hembras,res- 
pectivamente.

Cualitativamente las predicciones relativas a la respuesta
son:
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t = 10
A > B  C > D  E > E

t = 20
B > A  D > 0 F > E

t = 10 y t = 20
A > 0 > E B > D > E

Se partid de 150 hembras fecundadas tomadas al azar de la ca 
ja de poblacidn y colocadas en tubos individuales. Estos 150 tubos 
fueron distribuidos al azar en seis grupos de 25 (1, 2, 3, 4, 5, 
6), constituyendose a partir de cada grupo una repeticidn de cada 
uno de los seis tipos de linea (A, B, C, D, E, E) considerados en 
el diseno experimental. Cada repeticidn de un tipo se inicid con 
un macho y una hembra virgen tomados de la descendencia de cada 
una de las 25 hembras del grupo de tubos correspondiente a esa re­
peticidn. Todos los individuos (25 machos y 25 hembras) destinados 
a formar parte de una misma repeticidn c linea se aparearon masal- 
mente en una sola botella. La descendencia nacida en estas bote­
llas constituyd la generacidn cero de seleccidn.

2. Relajacidn de la seleccidn

Con el fin de detectar la posible oposicidn de la seleccidn 
natural a la artificial al final del experimento, en la generacidn 
20 se lelajd la seleccidn en una duplicacidn de cada una de las li­
neas seleccionadas obtenida a partir de die z a 15 parejas tomadas 
al azar de la linea. La descendencia de estas parejas se traspasd, 
con alta densidad de adultos, a otras botellas y de la descendencia 
de cada una de estas se tomaron al azar 15 parejas que se mantuvie
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ron durante 48 horas en botellas nuevas, de modo que en estas ulti 
mas la densidad fuese semejante a la habituai en las lineas sele£ 
cionadas.De la progenie de estas ultimas se evaluaron para el cara£ 
ter seleccionado 25 hembras y 25 machos y las médias résultantes 
se compararon con las correspondientes lineas seleccionadas contem 
poraneas con objeto de apreciar si existia alguna tendencia en las 
médias de las lineas relajadas a retroceder en sentido contrario a 
la seleccidn artificial, lo cual probaria la accidn de la seleccidn 
natural empujando la media del caracter hacia su valor original en 
la poblacidn base.

3. Variabilidad genetica al final del experimento

Para determinar si al final del proceso continuaba habiendo 
variabilidad genética para el caracter seleccionado, en la genera­
cidn 24 se practicd una generacidn de seleccidn divergente en cada 
linea, con proporcidn seleccionada 7/50 en cada sexo y direccidn.
De la descendencia de cada linea se evaluaron 25 machos y 25 hem­
bras. Para cada linea se calculd la diferencia entre las médias de 
las Ifieas seleccionadas para aumento y disminucidn del numéro de 
quêtas esternopleurales.

Ademas en cada linea se calculd el coeficiente de regresidn 
de la media sobre el tiempo en generaciones durante las cuatro ul- 
trnas en que se practicd seleccidn (19 a 22 inclusive).
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4. Diseno relativo al estudio de la linea Eg

La respuesta anormalmente elevada obtenida en la linea Eg a 
partir de la generacidn 11 motivd una serie de analisis destinados 
a intentar explicar este fendmeno.

4.1. Deteccidn de létales
Para realizar este analisis se utl 

lizd la cepa marcadora Cy,Srr/Xa de la manera indicada en la figu 
ra 1. Los cromosomas IlCy y IlISrr de esta cepa son portadores de 
létales recesivos que poseen fenotipos distinguibles en heterocigo 
sis asociados a sendas inversiones que inhiben el sobrecruzamiento. 
Xa es una translocacidn II,III létal en homocigosis y distinguible 
fenotipicamente en heterocigosis.

La prueba se realize muestreando un total de 15 cromosomas 
II y 15 cromosomas III de un total de cinco machos seleccionados 
de la linea Eg mediante cruzamiento de éstos por hembras de la ce­
pa marcadora. Tengase en cuenta que en esta linea se seleccionaban 
très machos y cuatro hembras por generacidn, por lo que el error 
de muestreo incurrido en la prueba de deteccidn de létales debe 
ser pequeho en relacidn con el que se produce con el paso de una 
generacidn a la siguiente.

Cada descendiente de fenotipo Cy Srr del cruzamiento anterior 
posee un cromosoma II y otro III de Eg. Al retrocruzar cada uno 
de estos individuos con hembras de la cepa marcadora y escoger en 
la descendencia los individuos de fenotipo Cy Srr no Xa, habremos 
obtenido un conjunto de individuos con identica constitucidn gene­
tics en estos cromosomas. El apareamiento masal de los individuos
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de este conjunto entre si solo producira descendencia silvestre pa 
ra cada uno de los dos marcadores si el correspondiente cromosoma 
de la linea puede presentarse en homocigosis, es decir, si no es 
létal. Los létales asi encontrados quedan automaticamente equili- 
brados con el marcador correspondiente pudiendo conservarse de es 
te modo indefinidamente.

La identidad de los létales detectados se analizd por el mi_s 
mo procedimiento: cruzando dos a dos las cepas portadoras de léta­
les y observando en la descendencia la aparicidn de individuos sil 
vestres para el marcador correspondiente, lo cual indicaria que 
los létales présentes en los cromosomas de ambas cepas parentales 
eran distintos. En cada caso se observd la ausencia del fenotipo 
silvestre en 20 descendientes antes de concluir que ambos cromoso­
mas compartian algun létal.

4.2. Analisis citoldgicoM M  M M  tmm ^mm tamm mmm mmm =

Se estudiaron los cromosomas politë 
nicos de larvas de la linea mediante tincidn de las glandulas s a M  
vares con orceina acetolactica, cartografiandose las inversiones 
encontradas y calculandose las correspondientes frecuencias crom£ 
sdmicas y fenotipicas.

La presencia de la inversion IIIRC en el cromosoma létal A 
muestreado en la linea Eg se comprobd utiliændo la cepa marcadora 
Sb/Ubx. Sb es un marcador fenotipico distinguible en heterocigosis, 
létal recesivo situado en el cromosoma III e incluido en una in­
version que inhibe el sobrecruzamiento en todo el cromosoma.

Se cruzaron individuos de esta cepa marcadora con individuos 
de la cepa létal A y de la descendencia se escogieron y cruzaron 
entre si los individuos portadores de Sb y del létal de la linea



-26-

conservado en la cepa (individuos Ill^/Sb). Los descendientes de 
este ultimo cruzamiento se estudiaron citoldgicamente en estadio 
de larva para determinar la presencia de la inversion IIIRC en el 
cromosoma con el létal A. Este analisis viene esquematizado a con­
tinuacidn:

III. Sb
------------  X  — —

Srr Ubx

Sb ^ Sb ' 
observation citoldgica

Por otra parte, con el fin de determinar la proximidad entre 
el létal y la inversion, se cruzaron hembras Ill^/Sb procédantes 
del primer cruzamiento del esquema anterior, con machos de la cepa ' 
létal A, (Ill^/Srr). La recombinacidn en el cromosoma III de estas 
hembras entre el létal A y el marcador Sb produce un gameto létal 
A-Sb y otro gameto silvestre (ademas de los gametos no recombinan­
tes). Los gemetos silvestres producidos por este sistema represen- 
tan 1/2 de la fraccidn de recombinacidn C entre A y Sb sobre el 
numéro total de gametos producidos por las hembras. La mitad de es 
tos gametos silvestres se uniran a gametos III^ paternos, originan 
do individuos de fenotipo silvestre, los cuales no pueden producir 
se de otra manera. A su vez los gametos recombinantes A-Sb (que re_ 
presentan (1/2)0 del total de gametos maternos) solo son viables 
al unirse a un gameto paterno Srr, lo cual sucede con probabilidad 
1/2. Es decir, solo 3 de cada 4 gametos recombinantes son viables 
y un.o de cada très viables üa lugar a un faicbipo silvestre que pone
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de manifiesto que la recombinacidn ha ocurrido, la fraccidn de fe­
notipos silvestres es pues (1/3)C. Dado que,segdn Lindsley y Grell 
(1972), la inversion IIIRC inhibe el sobrecruzamiento en todo el 
brazo derecho del cromosoma III, el valor practico de C es la fra_c 
cidn de recombinacidn entre A y el brazo derecho del cromosoma III, 
por lo que la prueba descrita solo permite distinguir si el létal
A esta en el brazo derecho, con lo cual se comportaria como si es-
tuviese en la inversidn.

4 .3 . Calcule de efectos
El efecto sobre el caracter seleccio 

nado de la asociacidn "létal A-Inversiin IIIRC" en machos de la li 
nea, asi como su frecuencia,se estudid evaluando 25 machos e iden-
tificando después la presencia o ausencia del létal en cada macho
mediante la observacidn de la descendencia de un cruzamiento

III? III.
   X ---— (cepa létal) %%
III? Srr

La segregacidn fenotipica esperada es 1 Srr: 1 (+) si el ma
cho no es portador del létal, y 2 Srr: l(+) si el macho es hetero
cigoto para el létal. Para distinguir estas dos segregaciones se 
observan entre 30 y 150 individuos de la descendencia de cada uno 
de los 45 cruzamientos, hasta que la proporcidn de Srr fuese sig­
nifient ivamente ( = 0,05) mayor que 1/2 y no significativamente
distinta de 2/3, o viceversa.

El efecto de la asociacidn létal-inversidn en el caracter e-
valuado en machos se calculd como la diferencia entre las médias 
de los heterocigotos y los homocigotos silvestres.
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METODQS ESTADISTIGOS

1. Estima de la heredabilidad en la poblacidn base

La heredabilidad del caracter seleccionado se estimd en la 
poblacidn base por regresidn de la media de hijos sobre la media 
de padres, segun el metodo de Hill (1970), que tiene en cuenta el 
hecho de que la precision de la estima de un coeficiente de regre 
sidn lineal es directamente proporcional a la suma de cuadrados de 
la variable independiente. Por ello el metodo utiliza padres selec 
cionados en ambas direcciones y los apareamientos se llevan a cabo 
de forma discriminativa positiva (Reeve 1961), con objeto de aijimen 
tar esa suma de cuadrados.

En nuestro caso la proporcidn seleccionada fue 15/127 para ca 
da sexo y direccidn de seleccidn, y de la descendencia de cada uno 
de los apareamientos se evaluaron cuatro machos y cuatro hembras, 
lo cual corresponde a un valor esperado del error tipico del coefi 
ciente de regresidn del orden del 5% del valor de este.

Del mismo modo se calculd la heredabilidad del caracter en 
la plaça derecha, asi como la repetibilidad considerando ambas pla 
cas,
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2. Analisis de la respuesta a corto plazo

En relacidn con este apartado y el siguiente (3.) hay que t£ 
ner en cuenta que la proporcidn de machos y hembras en los indivi­
duos evaluados depende del tipo de linea considerada. Como la media 
del caracter en las hembras es superior a la de los machos, la me­
dia ponderada se verra afectada de distinto modo por esta diferen­
cia en los distintos tipos de linea. El promedio de la media en ma 
chos y hembras no présenta este problema pero el escaso numéro de 
machos evaluados que caracteriza a algunos tipos de linea aumenta 
en gran medida el error tipico de este promedio. Por ambos motivos 
para la comparacidn de las respuesta de las lineas seleccionadasse 
utilize unicamente la media del caracter en hembras, ya que de es­
tas se evaluan 50 o mas por generacidn y repeticidn.

2.1. Efecto del muestreo inicial
Antes de abordar la cornpro- 

bacidn de las predicciones tedricas relativas a la respuesta (a par 
tado 3.), es necesario llevar a cabo un analisis que permita deci- 
dir si puede considerarse que las seis lineas de cada tipo son in- 
dependientes de las otras treinta o si, por el contrario, las res- 
puestas de las lineas de distinto tipo pero de la misma repeticidn 
presentan una relacidn entre si por el hecho de provenir de un mi£ 
mo muestreo inicial de 25 hembras de la poblacidn base.

Con este objeto se realizd un analisis de varianza factorial 
de efectos aleatorios en cada una de las generaciones que van de 
la cero a la cuatro, tomândose como factores principales "tipo de 
linea" y "repeticidn". En tal analisis la varianza debida al tipo 
de linea es atribuible a los distintos esquemas de seleccidn utili
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zados, y la varianza entre repeticiones al efecto del muestreo Imi 
cial puesto que, como ya se ha dicho, todas las lineas de una mis­
ma repeticidn proceden de una misma muestra de 25 hembras de la p£ 
blacidn base. La varianza de la interaccidn se debe a lasdiferen - 
cias entre lineas no explicables ni por efecto del tipo de linea 
(seleccidn), ni del muestreo inicial (repeticiones), ni del error 
de muestreo en los individuos evaluados esa generacidn (varianza 
interna). Este componente de la varianza sera, pues, debido a las 
causas ambientales de variacidn que afectan. de un modo distinto a 
cada linea en una generacidn dada y, fundamentalmente, a la dériva 
genetica que se acumula durante el proceso de seleccidn.

Al utilizar solo datos de hembras el diseho queda desequili- 
brado, pues el numéro de hembras por linea varia de 50 a 91. No 
obstante, como tal numéro es constante dentro de un mismo tipo de 
linea la situacidn puede analizarse por los metodos convencionales 
(Snedecor y Cochran, 1976, pg.477).

2.2. Heredabilidad realizada
El aumento observado de la va­

rianza interna de las lineas durante el proceso de seleccidn, a u ­
mento que desaparece en la escala logaritmica, asi como el hecho 
de que los valores reales de la intensidad de seleccidn, al menos 
durante las primeras generaciones , se ajustan mejor a los valores 
reales en la escala logaritmica que en la real (ver apartado corres 
pondiente en resultados)^ pone de manifiesto la existencia de un e- 
fecto de escala para el caracter estudiado. Dicho efecto ya ha sido 
descrito por varios autores Robertson 1966) y se manifiesta como una 
leve correlacidn entre la media y desviacidn tipica de las lineas.
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La distribucion présenta una pequena asimetria positiva.
La teoria de Hill (1972) acerca de heredabilidades realiza- 

das y la estima de su error tipico esta desarrollada para una si­
tuacidn en que la distribucidn del caracter es normal y la varian­
za interna se mantiene constante durante el periodo de respuesta 
lineal. Con el fin de comprobar esta teoria evitando en lo posible 
las perturbaciones que pudiera originar el efecto de escala se ut£ 
lizaron,en lo que refiere a este punto,los logaritmos décimales de 
los datos, transformacidn que ha probado corregir en gran medida 
ese efecto.

La heredabilidada realizada, be, se calculd para cada linea 
como el coeficiente de regresidn de la respuesta acumulada R sobre 
el diferenciàl de seleccidn acumulado S . Ambas variables se calcu- 
lan en cada generacidn como el promedio de sus valores en machos y 
hembras. A estos efectos se utilizaron los datos correspondientes 
a las cuatro primeras generaciones, periodo en que la respuesta 
fue lineal.

La varianza sin corregir de estas estimas de be se calculd 
por el metodo claaico de regresidn como:

donde el subindice j refiere a la generacidn, y r., s. representanJ J
los valores de R. y S. desviados de sus respectives promedios.

J  J

Se calculd una estima global de bc, a la cual denominamos 
bg, para cada sistema. Para ello utilizamos en cada generacidn los
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valores de R. y de S. promediados para repeticiones, a los cuales ü J
llamaremos R. y respectivamente.

J cl

3

bg =
Z: r . s . 

_ .1-0  ̂ ^

d=0

De nuevo r ., F. representan los valores de R . y S. desviados de J ü J J
sus respectives promedios para las generaciones.

Se calculd tambidn la varianza sin corregir de este coeficien 
te de regresidn como:

3 3
(ZL r^ - bg r^ s^ ) / 2

Ubg =_ ,1=0  ̂ ,1=0  ̂ ^

®1j=0 J
 ̂ 2La varianza de dériva originada por generacidn (7̂ , se esti­

md para cada tipo de linea mediante una modificacidn de la ecuacidn 
de Hill (1974) que tiene en cuenta el hecho de que no sdlo el nu­
méro de individuos evaluados y la proporcidn seleccionada es dis­
tinta en ambos sexos, sino que tambidn lo es la varianza del carac 
ter, si bien esta diferencia esta en parte corregida por el uso de 
la transformacidn logaritmica.

En el metodo de Hill si el diferenciàl de seleccidn observa­
do de los padres es y el valor medio real de los hijos F sera

z = h^ y + £

donde £ es una desviacidn debida al error residual en el ajuste
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lineal postulado entre F e y o, lo que es lo mismo, entre el va­
lor fenotipico medio de los padres y su valor mejorante medio A.

En nuestro caso se seleccionan m machos y f hembras de los 
M y F evaluados respectivamente, siendo p^= m/M y p^= f/F.

Por otra parte, y = (y^ f )/2, siendo y^ e y^ los diferen- 
ciales de seleccidn medios en machos y hembras.

Asi, pues,dado que y y £ son independientes

= '̂ (ÿ h^) + ^6 - h4 V- + (1 - h^)Yj

L  yf)/2) = (Vÿ + V- )/4*̂ m «y f

siendo V— la varianza de la media de los m estadisticos de 
^m

orden superior de una muestra de tamaho M procédante de una pobla
cidn con varianza V^, pudiendo calcularse como:

•  \  ' ■

igualmente,

\  - \  'f ! '

donde y V.̂  son las varianzas del caracter en machos y hem
bras respectivamente, y K y K son los factores de proporciona-

&  Pf ̂
lidad dependientes de la proporcidn seleccionada dados por Shaeffer 
et al. (1970). Luego,

= (""m ^ + L  S f  m)/ 4 m f

Por otra parte
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V- = V/TÂ = + Âf)/2

donde y son los valores mejorantes medios en machos y 
hembras.

Como el modelo supone que la varianza aditivâ del grupo se - 
leccionado no se reduce tenemos que:

donde y son las varianzas aditivas del caracter en 
machos y hembras respectivamente.

Asi pues :

V- = h2(h2(V^Kp f + V^K m) 4- (l-h2)(v^m f v^f)) / 4fm

(fZ = V- = (V^ffh^Kp + 1 - h^) - Vfin(h^Kp^ + 1 - h^)) / 4mf

que es la expresidn que hemos utilizado,tomando b como estima de
2 ,h . y se han calculado para cada tipo de linea por separa-

do como la media de cuadrados dentro de lineas (repeticiones) y se 
ha promediado para las cuatro generaciones incluiéas en el anali­
sis .

La varianza de bc en cada sistema se calculd tambidn por el 
metodo de Hill (1972) para corregir el efecto de la autocorrela- 
cidn de las médias de una misma linea:

Vbo = Ubo + (3t -f 4)----------  y 2
5 S (t 4 l)(t +2) ^
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siendo t=3 (numéro de generaciones de seleccion estudiadas) 
y s ’ el diferenciàl de seleccidn acumulado promediado para esas ge­
neraciones.

Con cada repeticidn se calculd una estima de l̂a varianza am- 
biental entre lineas segun el metodo de Hill (1972), por el 
cual :

Vg = Ubo ^

Tambidn se obtuvo en cada repeticidn una estima de la varian 
za erÊ?e lineas debida a causas ambientales que afectan de igual mo 
do a todos los individuos de una misma linea y generacidn, o v a ­
rianza del ambiente comun . Para ello se utilizd la formula de 
Hill (1972) modificada para tener en cuenta las diferencias en va­
rianza y en numéro de individuos evaluados entre sexos. Para ello 
se substituye en la fdrmula el termine por (V^P - V^M)/ 4MP
quedando :

Vg - Vg - (d-bg)(V^M - ^P)) / 4MP

Se obtuvo tambidn una prediccidn (Vbg) de la variabilidad de 
bg segun Hill (1972), corregida para la autocorrelacidn entre las 
médias de las seis repeticiones de un mismo tipo de linea en dis­
tintas generaciones. Dicha autocorrelacidn se debe a que, en cada 
generacidn, la varianza de las médias de seis repeticiones sera ma 
yor que la esperable por error del muestreo de M machos y P hem - 
bras. Ello se debe a la dériva, siendo el efecto de esta sobre las 
médias de seis repeticiones un sexto de la varianza de dériva en­
tre repeticiones. Por este motivo:
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6^2
Vbg = Ubg +  ̂ ®

5 S (t + l)(t 4 2) 6

donde S es el diferenciàl de seleccidn acumulado promediado 
para generaciones y para repeticiones en cada tipo de linea.

Por ultimo, para cada tipo de linea se calculd unaestima pr£ 
medio de bc a partir de los valores de las repeticiones.

La ponderacidn de los coeficientes de regresidn por las su­
ma s de cuadrados corregidos de la variable independiente se utili­
za para combinar del modo mas eficiente la informacidn procédante 
de distintas muestras de una unica poblacidn en lo que refiere a 
su coeficiente de regresidn. En nuestro caso , para cada tipo de 
linea, las muestras son las seis repeticiones correspondientes. En 
cada linea el valor de bc calculado es una estima que, a causa de 
la autocorrelacidn entre médias dentro de lineas inducida por la 
dériva genetica, es especifica de esa linea. Lo que nos interesa 
es calculai el valor esperado de bc en una linea y, como la impor- 
tancia de todas las estimas de bc obtenidas en las distintas line 
as es la misma, no atribuimos mayor peso a aquellas estimas con me_ 
nor error tipico (con mayor suma de cuadrados de la variable inde­
pendiente S) sino que promediamos sin ponderar las seis estimas de 
bc correspondientes a nuestras seis repeticiones.

Asi mismo se calculd una estima empirica de la varianza de 
be para cada tipo de linea con los seis valores de bc obtenidos en 
sus seis repeticiones.

Todos estos calculos se realizaron tambien en la escala real 
y los relativos a las correcciones de las varianzas de las estimas 
de bc y bg en ambas escalas se repitieron utilizando los valores
de y de la generacidn cero.
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2.3* Variabilidad de la respuesta
MM MM MM MM MM MM MM MM MM MM ^M MM MM MM MM

En todo programa de selec­
cidn no sdlo interesa la prediccidn y optimizacidn de la respuesta 
sino que, con objeto de dar a tal prediccidn un sentido practico, 
es necesario acompaharla de una estima de su error tipico.

La prediccidn de la variabilidad de la respuesta solo es po­
sible a corto plazo, durante el periodo de respuesta lineal. En 
principio este problema puede abordarse de dos modos:

Por una parte pueden utilizarse las formulas de Hill para 
calcular la varianza entre lineas que se genera por efecto de la 
dériva. Estas formulas, dadas ya en el apartado referente a hereda 
bilidades realizadas, tienenen cuenta que se trata de lineas selec 
cionadas por lo que, al actuar junto a la dériva una fuerza selectj. 
va sistemàtica, se espera una varianza de las médias de las lineas 
inferior a la que se produciria si no estuviéramos seleccionando.
No obstante el mismo Hill ha indicado que estas formulas estân des_ 
arrolladas ignorando el desequilibrio de ligamiento que surgira a 
lo largo del proceso de seleccidn y que tal desequilibrio actuarâ 
aumentando la varianza entre médias pudiendo, en lineas de censo 
bajo, llegar a compensar el efecto de la seleccidn sobre la varian 
za de dériva. Asi,- ignorar el hecho de que se trata de lineas se­
leccionadas, puede conducir a la obtencidn de una estima mas rea- 
lista de la varianza genética entre lineas. Con el fin de determi­
nar cual de los dos sistemas de prediccidn de esta varianza genéti 
ca es mas eficaz élaborâmes ambas predicciones.

El ruido producido en la variacidn observada entre lineas 
por el efecto de escala puede obviarse trabajando con el coeficien
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te de variacidn de las médias de las lineas, el cual fue compara- 
do con los coeficientes de variacidn predichos por ambos sistemas.

Este procedimiento permite trabajar en la escala real en la 
cual siempre résulta mas inmediata la valoracidn prâctica de los 
resultados.
a)Para cada tipo de linea se calculd empiricamente el coeficiente 
de variacidn de las médias de las repeticiones en la escala real 
en cada una de las cuatro generaciones correspondientes al periodo 
de respuesta lineal, utilizando la media aritmdtica de las médias 
de ambos sexos (x^, x^) como estima de la media x de cada linea.

b)Segun el metodo propuesto por Hill (1974), el valor esperado de 
la varianza de las médias de las lineas en la generacidn t, E^(V^^),
es debida al error con que se estima la media real de la linea en .
esa generacidn mas la varianza debida a dériva que se acumula 
cada generacidn (vease el apartado correspondiente a heredabilida­
des realizadas)

2l(Vxt) = ^ V(x^4Xf)/2 = ^

Como es sabido el valor esperado de la media de la linea en
la generacidn t es:

E(x^) = Xg 4 t i bô W f + % ) / 2

As1, pues, puede calcularse el valor esperado del coeficiente 
de variacidn de x^ segun este metodo como:
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c)  ̂ ^El coeficiente de variacidn de las médias de lineas se calcule
tambidn estimando la varianza genética entre lineas ignorando el 
efecto de la seleccidn sobre la dispersion (Palconer^l98i)j aunque 
se tuvo en cuenta la diferencia entre machos y hembras en cuanto a 
la media, varianza y numéro de individuos entre sexos.Designare- 
mos a esta estima del coeficiente de variacidn y a la co­
rrespondiente estima de la varianza genética ®2^^xt^*

Considérâmes en .la generacidn t un locus bialéüco autosdmicp 
aditivo con frecuencia qt en una linea y cuyo efecto medio de sust_i 
tucidn es a^ en hembras y a^ en machos. El valor genotipico medio 
de la linea es

= (a^ + a^)(l - 2qt)/2

La varianza genética entre lineas sera

siendo P^ el coeficiente de consanguinidad que, puesto que
2se utiliza para calcular se calcula a partir del censo efec

tivo de dériva, es decir, ignorando la ausencia de autofecundacion. 
Sera :

^  = «e/2 + (1-1/2N P e ,_i , donde

Como la varianza genética inicial en machos y hembras es res_ 
pectivamente

^Gom “ 2ajjPq , - 2appq
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entonces,

Let) = ^  (^Gom/2 - ?Gof/2 ^ >

Este valor es practicamente igual al que se hubiera obtenido
simplemente aplicando la fdrmula de Wright = 2 ) util£
zando la media aritmdtica de la varianza genetica inicial de los
dos sexos.

Como consecuencia:

EgfVxt) = ^Gt + ( V  t VfM)/ 4PM 

E P C V ^ P  = VE2(V^p/E(xp
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3. Comparacidn de las respuestas obtenidas en los distintos 
tinos de lineas (verificacion de las predicciones)

Por los motivos expuesto al principio del apartado 2,en estas 
comparaciones se utilizd la media del caracter en hembras.

A causa de la perdida de lineas que se produjo a lo largo 
del proceso y a la vista de los resultados del analisis factorial 
explicado en el apartado 2.1., las comparaciones de respuestas se 
llevaron a cabo mediante analisis de varianza jerarquicos, tanto 
en la generacidn diez como en la 20, en los cuales se consideraba 
el efecto de lineas o repeticiones jerarquizado al tipo de linea, 
de manera que la media de cuadrados correspondiente a estos ulti- 
mos se compara con la media de cuadrados de repeticiones, en la 
cual vienen incluidos los efectos de muestreo inicial, el de dériva 
y ambiente especifico de cada linea y el del error de muestreo en 
esa generacidn. Ademas, tanto en la generacidn t=10 como en la 
t=20 se estudid,en cada linea, mediante sendos analisis de regre­
sidn, la calidad del ajuste lineal entre las respuestas obtenidas 
R y esperadas E(R). Las respuestas esperadas se calcularon segun 
la formula de Robertson (1970) que da pie al desarrollo de Jodar y 
Ldpez-Fanjul (1977)

E(R) = 2 Ne i V.A
donde

" ' - e
siendo

^ el promedio de la intensidad de seleccidn tedrica en ma - 
2chos y hembras, CT la estima de la varianza fenotipica del carac-
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 ̂ 2ter en las hembras de la poblacidn base, h la estima de la her_e
2 2dabilidad en la poblacidn base, y V^= h <T

En realidad el valor de al ser constante para todos
los tipos de lineas, no afecta a las pruebas de significacidn rea­
lizadas para comprobar si el coeficiente de regresidn es o no sig­
nif icativamente mayor que cero, que es el punto de interes.

Este analisis de regresidn présenta problemas bàsicos porque 
debido a la dériva genetica, la varianza de la respuesta en los 
distintos tipos de linea sera distinta. En concrete, en un tipo de 
linea en que el censo efectivo sea minime se espera que la varian­
za debida a dériva sea maxima.Ademas, la misma dériva produce una 
dispersidn de los valores de la respuesta obtenidos que no cabe es_ 
perar que siga una distribucidn normal. Por estos motivos, no cum- 
pliendose las suposiciones basicas del analisis de regresidn, los 
resultados procédantes de tal analisis pierden fiabilidad en un 
grado indeterminado.

En esta situacidn lo ideal es encontrar una prueba libre de 
suposiciones acerca del tipo de distribucidn de la variable, que 
permita comparar la secuencia ordenada de las respuestas alcanza- 
das por las distintas lineas con el orden esperado a partir de las 
prediccines tedricas. Utilizamos el metodo de Jonckheere (Hollan­
der y Wolfe, 1973) en que se prueba la hipdtesis nula de igualdad 
de médias contra una hipdtesis alternativa en la que se especifica 
una secuencia concreta de desigualdades. Las hipdtesis correspon­
dientes a las generaciones 10 y 20 son: 
para t=10

H^ A = B = C =  D =  E = ï‘
H^ A ^ B $ ^ C > D : ^ E > E  , donde al menos una desigualdad

es estricta.
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para t=20
H b = A = D = C = P = E 0

B ; ^ A ; ^ D ^ C ^ E > E ,  donde al menos una desigualdad
es estricta.

El estadistico J de esta prueba résulta de sumar los estadisticos 
U de Mann-Whitney (Hollander y Wolfe, 1973) correspondientes a to­
das las comparaciones posibles entre tipos de lineas por parejas, 
con respecto a la hipdtesis alternativa expresada. Este estadisti­
co se distribuye de forma normal cuando el numéro total de observa
clones es relativamente grande. Lo que en realidad se utiliza en 
el contraste es el estadistico J tipificado, llamado J* :

J - ((N^- n^)/4)J* = --- ---------- ----^ 1
( (n 2(2N-3) nj(2nj-3))/72)l/2

donde N es el numéro total de observaciones (lineas), y n^ 
es el numéro de observaciones en la muestra (tipo de linea) j.

Si la distribucidn de la media de las lineas no fuese sime- 
trica las hipdtesis anteriores se referirian a medianas en vez de 
a médias.
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R E S U L T A D O S
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re su lt ADO s

. PARAMETRAS DE LA POBLACION BASE
En la tabla 2 se presentan las estimas de la media y la desv_i 

acion tipica del caracter en cada sexo en la poblacion base, asi co 
mo la estima^ obtenida por regresion, de la heredabilidad, todas e- 
llas en la escala real y en la logaritmica.

La heredabilidad del numéro de quêtas en la plaça esternopleu
ral derecha resultd ser 0,43 + 0,06 y la correlacidn del carac­
ter considerando ambas plaças 0,47 f 0,06. Si la correlacidn gene- 
tica entre el numéro de quêtas en ambas plaças fuera la unidad, la 
heredabilidad de la suma de quêtas en los dos segmentos debena ser 
0,58, que coincide con el valor obtenido (0,61 + 0,09). Aceptando, 
pues,que dicha correlacidn genetica entre ambas plaças es uno, la 
coincidencia entre la heredabilidad en una plaça y la repetibili-
dad en las dos indica la naturaleza aditiva de la variacidn geneti­
ca del caracter analizado.
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2. 5V0LUCI0N DE LAS LIKEAS

2.1. Evolucion de las médias
El valor medio del caracter evaluado en las hembras de las l_i

neas seleccionadas se représenta trente al tiempo durante las 20
primeras generaciones^para los seis distintos tipos de linea,en las 
figuras que van de la 2 a la 7. Un resumen de estos datos aparece 
en la figura 8 en la que se representan los promedios globales por 
generacidn correspondientes a cada tipo de linea.

Se observa una respuesta clara en todas las lineas, aunque el
comportamiento temporal de sus médias es bastante oscilante. Dicha
respuesta es lineal hasta la generacidn très, en la cual se habia 
obtenido aproximadamente un tercio de la respuesta total como prome_ 
dio. A partir de la generacidn cuatro la respuesta queda bastante 
reducida.

En estas gràficas, asi como en la tabla 3, se aprecia como 
van perdiendose lineas de los distintos tipos a lo largo del proce- 
so. Las perdidas empiezan a cobrar importancia a partir de la gene­
racidn 10, especialmente en los grupos G y E que estân representa- 
dos por sdlo dos lineas en la generacidn 15 de las que no sobrevive 
mas que una de cada tipo en la generacidn 20, lo cual afectarâ a 
la precisidn correspondiente a la comprobacidn de las predicciones 
a largo plazo (generacidn 20). Ademas la unica Ifnea sobreviviente 
del tipo E en la generacidn 20,1a E^, présenta una respuesta anor - 
malmente elevada a partir de la generacidn 11. El comportamiento de 
esta l.inea sera especificamente estudiado en el apartado 4.
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En la tabla 4 se presentan los coeficientes de regresion de la 
media sobre las generaciones desde la 19 a la 22 (ultima genera­
cidn de seleccidn). Ninguno de ellos es significativamente mayor 
de cero y 12 de los 16 valores son negativos. Es decir, en las ul­
timas generaciones de seleccidn no sdlo no se obtiene respuesta apre 
ciable sino que la media parece retroceder ligeramente hacia la de 
la poblacidn base. Esto podria deberse a algun efecto ambiental, al 
azar, o quizas al deterioro de la eficacia bioldgica de las lineas 
que conlleva un deterioro de la intensidad de seleccidn artificial 
aplicable en estas generaciones.

2.2. Evolucidn de las varianzas

La varianza interna de cada tipo de linea se calculd, para ca 
da sexo y generacidn, mediante analisis de varianza jerarquicos. La 
evolucidn de estas varianzas en hembras se presentan en las figuras 
10 y 11 en las escalas real y logaritmica, respectivamente.

En la escala real se observa un aumento inicial de la varian­
za hasta la generacidn siete aproximadamente, en la cual se alcan- 
zan valores del orden del doble del inicial, seguido de un estacio- 
namiento hasta la 12 y, posteriormente, de un leve declive.

En escala logaritmica la varianza se mantiene constante, como 
promedio, durante las cinco primeras generaciones, produciendose 
despues un lento y continuo descenso hasta valores del orden de dos 
tercios del inicial.

La transformacidn logaritmica résulta, pues, eficaz en la eli 
minacidn del aumento de varianza que acompaha al de la media del ca 
racter durante las primeras generaciones, obteniindose asi resulta- 
dos acordes con lo esperado bajo el modelo infinitesimal.
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2.3. Evolucion de las intensidades de seleccidn

En la tabla 5 se presentan las intensidades de seleccidn mé­
dias observadas en cada tipo de linea, promediadas a lo largo de pe 
riodos de cinco generaciones, en la escala real y en la logaritmica. 
Tambien se presentan los valores esperados de la intensidad T corres 
pondiente a cada tipo de linea. Se observa que,inicialmente, las in 
tensidades calculadas en escala logaritmica se parecen mas a las 
teoricas que las calculadas en escala real, siendo en general meno- 
res las evaluadas en esta ultima escala. En ambos casos, la intensi. 
dad disminuye con el paso de las generaciones, seguramente debido a 
la pérdida progresiva de la eficacia biologica de las lineas, ya 
que no siempre fue posible disponer del numéro de machos y de hem­
bras que se ténia previsto evaluar en cada una de ellas, aunque el 
numéro de machos y de hembras seleccionados por linea y generacidn 
fué siempre el proyectado en el diseho experimental (tabla 1). Este 
fendmeno viene ilustrado en las tablas 6 y 7. Se observa que nueve 
de las 32 lineas que sobreviven en la generacidn 10 habfan présenta 
do problemas en este respecte a lo largo de su historia. De las 16 
que sobreviven en la generacidn 20, siete habian presentado proble­
mas si bien^excepcidn hecha de la linea E^, la mayoria de estos se 
presentan a partir de la generacidn 17.

Sin duda estas perdidas repercuten en la reduccidn experimen- 
tada por la intensidad de seleccidn aplicada que, al final del pro- 
ceso, oscila entre el 4% y el 30% , si bien solo alcanza valores su 
periores al 15% en los tipos de linea G y E que son los que tienen 
un censo efectivo menor y, por tanto, en los que es de esperar una 
reduccidn mayor de la eficacia bioldgica.Recordemos que es justamen 
te en estos casos en los que al final no sobrevive mas que nna rep_e 
ticidn de las seis iniciales.
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3. RESPUESTA A CORTO PLAZO

3.1. Efecto del muestreo inicial

En la tabla 8 se presentan los resultados de los analisis de 
varianza factoriales llevados a cabo para cada una de las generacio 
nes que van de la cero‘ a la cuatro. Se puede observar que el efecto 
del"tipo de linea" es significativo (©<= 0.05) en las generaciones 
uno^dos y cuatro, mientras que el efecto de"repeticiones", es decir, 
la influencia del muestreo inicial en la respuesta a la seleccidn, 
no resultd significative en ningun caso. No se aprecian,pues,indi- 
cios de un posible efecto del muestreo inicial, al menos en la res­
puesta a corto plazo. Suponiendo que tal conclusidn pudiera ampliar 
se al comportamiento a largo plazo, este resultado permitiria cons_i 
derar.en adelante las repeticiones como jerarquizadas al tipo de l_i 
nea, lo cual haria posible ciertos tratamientos estadisticos de los 
datos a pesar del desequilibrio surgido en el diseho a causa de las 
perdidas de lineas.

Las interacciones "tipo de Ifnea-repeticidn", que representan 
el efecto de la dériva y de las causas ambientales que, en una gene 
racidn, afectan del mismo modo a todos los individuos de una Ifnea, 
son siempre altamente significativas ( «< = 0,01).

3.2. Coeficiente de variacidn de la respuesta

En la figura 12 se présenta la evolucidn de los coeficientes 
de variacidn de las médias de las repeticiones pertenecientes a un 
mismo tipo de linea para cada uno de estos durante el. periodo de
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respuesta lineal. Ademas se presentan los correspondientes valores 
esperados teniendo o no en cuenta el efecto de la seleccidn sobre 
la dispersion de las médias originada por dériva: Se aprecia un 
ajuste aceptable para los tipos B, 0, D y P. Da la impresidn de que, 
segun avanza el proceso, la estima que considéra unicamente el efe£ 
to de dériva e ignora el de seleccidn » nos proporciona una 
prediccidn algo mejor por ser mas elevada. No obstante las diferen- 
cias entre las dos predicciones no son importantes dada la escasa 
calidad del ajuste con los valores observados, los cuales, por otra 
parte, no son muy precisos por estar basados en estimas de la varian 
za de la respuesta calculadas con sdlo cinco grados de libertad.

3 .3 . Heredabilidad realizada

En la tabla 9 se presentan las 36 estimas de la heredabilidad 
realizada (bc) correspondientes a las cuatro primeras generaciones 
de seleccidn, asi como sus seis médias bc, una por cada tipo de li- 
nea, y sus correspondientes errores tipicos calculados empiricamen- 
te, ET(bc) ; Tambien se presentan las estimas globales bg y sus erro 
res tipicos estimados como la raiz cuadrada de la estima de la 
varianza de bg corregida por el rnétodo de Hill (1972). Todas estas 
estimas han sido calculadas en la escala logaritmica. Los valores 
de bc’ y bg en cada tipo de linea son practicamente iguales. El pro­
medio, bc, de los seis valores de bc y el de los seis valores de bg
(bg) coinciden (0,53) y son muy parecidos a la estima de la hereda­
bilidad en la escala logaritmica en la poblacion base (h^=0,54). Es 
ta semejanza es mayor que la -que se aprecia en la escala real, en 
la cual se obtiene bc=0,52, bg=0,53, h =0,61.

Las varianzas corregidas (Vbc) y sin corregir (Ubc) de las 36
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estimas de ^  se presentan en la tabla 10, asi como sus promedios 
Vbc y Ubc y una estima empirica Vb para cada tipo de linea basada 
en los seis valores de ^  correspondientes a sus respectivas repet£ 
ciones. Tanto los valores de Vbc como los de Ubc presentan una alta 
variabilidad dentro de cada tipo de linea. Por su parte Vb esta ba­
sada en solo cinco grados de libertad. Con excepcidn de las lineas 
del tipo P, Vbc, aunque algo mas proxima que Ubc al valor empirico 
Vb, es mayor que este. Esto ocurre a pesar de que cabe esperar que 
los posibles efectos de escala hayan sido eliminados por el uso de 
la transformacidn logaritmica. El desconocimiento de la distribu - 
cidn de probabilidad de estos estimadores impide realizar pruebas 
de significacidn a este respecto.

. En la tabla 11 se presentan los valores de Vbg calculados en 
las dos escalas. En ambos casos se repitieron los calculos utilizan 
do como estima de la varfenza fenotipica del caracter la de la gene­
racidn cero en vez de la estimada a partir del conjunto de los da­
tos del periodo de respuesta lineal.Los valores calculados en esca­
la logaritmica son algo mencres que los correspondientes a la esca­
la real. Ademas, en escala logaritmica, se reducen las diferencias 
entre las estimas de Vbg calculadas utilizando la varianza fenotipi 
ca promediada sobre las generaciones o la inicial. Esta reduccidn 
se debe a la eficacia de la transformacidn logaritmica en la elimi- 
nacidn del efecto de escala. Hill (1972) sugiere el uso de la va - 
rianza promediada sobre las generaciones con el. fin de obtener una 
estima de la misma mas précisa, en la suposicidn de que tal varian­
za permaneciera constante durante el periodo lineal. Al utilizar el 
logaritmo decimal del caracter nos encontramos mas cerca de esta s£ 
tuacidn.
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En la tabla 12 se presentan las 36 estimas de la varianza 
ambiental entre replicas (Ve), la components de esta debida al ara- 
biente comün (Vc) y sus valores medios para cada tipo de linea en 
escala logaritmica. En esta tabla figuran tambien las estimas de la 
varianza de dériva originada por generacidn para cada tipo de
linea. Se observa que son valores muy variables de magnitud relati-

ovamente pequeha, si bien hay que tener en cuenta que (f^ es acumula 
tiva, al menos durante el periodo de respuesta lineas.
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4. COMPORTAMIENTO DE LA LINEA ^6

A partir de la generacidn 11, la linea Eg presentd una respue£ 
ta superior a la espæada y a la del resto de las repeticiones del mi_s 
mo tipo y, al cabo de algunas generaciones mas, a la de cualquier 
otra linea. Esta respuesta se prolongd con oscilaciones hasta el fi 
nal del experimento. Tal fendmeno vino acompahado por un aumento 
progresivo de la varianza del caracter la cual, si bien presentaba 
oscilaciones importantes en sus valores de una generacidn a la si- 
gujente, llegd a cifras superiores a su valor en la generacidn 10 
en mas del 200%. Tambien el coeficiente de variacidn aumentd, este 
en un 50% aproximadamente.

Por todo ello se procedid a un analisis detallado de la linea 
cuyos resultados se exponen a continuacidn. Por una parte, en la ge 
neracidn 20, se detectd la presencia de un létal en el cromosoma 
III con frecuencial/2 en los machos seleccionados. Por otra, el ana 
lisis citoldgico realizado en 23 larvas de esta linea reveld la exis 
tencia de très inversiones;

1) 2L^ en el cromosoma II, (22D(2) - 34A), que incluye la 
2L(26A(1) - 30(8)). Su frecuencia en la linea se estimd en 0,30 + 
0,07, y se encuentra en equilibrio de Hardy-Weinberg, obténiendose 
un valor de ^^=0,12, tan bajo que en la situacidn de equilibrio 
al menos el 90% de las veces se espera obtener un valor de
mayor que aquel.

2) La inversion terminal 3R° del cromosoma III (92D(2-3) - 
100P(2)), que segun lindsLey y Crell (1972) inhibe el sobrecruza- 
miento en todo el brazo derecho. Esta inversidn esta a frecuencia
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0,28 + 0,05 en la linea en la generacidn 27, presentandose siempre 
en heterocigosis.

3) La inversidn 2R^ en el cromosoma II observada una sola 
vez (frecuencia = 1/46).

Mediante las pruebas realizadas a tal efecto y descritas en 
el apartado correspondiente de material y métodos, se demostrd que 
el létal se comportaba , a efectos practices, como si estuviese in 
cluido en la inversidn 3R^, es decir, estaba situado en el brazo 
derecho del cromosoma.

El efecto del complejo létal— inversidn sobre el caracter eva 
luado se estimd en machos en la generacidn 32,en 1,25 ± 0,74 quêtas, 
no resultando significativamente mayor que cero. Por otra parte, si 
bien en la generacidn 22 la linea respondid sensiblemente a la rela 
jacidn,15 generaciones mas tarde no respondia en absoluto al mismo 
estimulo. Simultdneamente se demostrd mediante otra prueba de leta 
les en el cromosoma III basada en 10 machos sin seleccionar de 
la linea, que el létal continuaba segregando a frecuencia elevada 
(0,45 + 0,05). Un létal con tal frecuencia debe necesariamente ser 
protegido por alguna fuerza. Esta fuerza, en la generacidn 22, de- 
bid ser la seleccidn artificial sobre el complejo létal- inversidn, 
el cual habria de tener enfonces un efecto sobre el caracter. Des 
pues de esas 15 generaciones no puede pensarse en la misma explica- 
cidn, pues en tal caso, al suspenderse la seleccidn artificial la 
frecuencia del létal disminuiria, produciendose una reduccidn en la 
media de la linea. Habremos de pensar,pues, que en este periodo la 
fuerza que mantiene el létal en la linea con tan alta frecuencia 
debe ser otra. Lo mas inmediato es apelar a un sistema de létales 
equilibrados, posibilidad facilitada por la presencia de la inver-
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sidn que inhibe el sobrecruzamiento. En las pruebas realizadas en 
la generacidn 37, sin embargo, no aparece ningùn létal mas que el 
ya conocido desde la primera prueba de létales. No obstante, exis- 
ten indicios de que los cromosomas III que no llevan dicho létal 
podrfan ser semiletales, puesto que los individuos homocigotos pa­
ra el cromosoma no létal aparecen con frecuencia aproximadamenté 
igual a la mitad de la esperada en el caso en que su eficacia biold ' 
gica fuese igual a la del heterocigoto. Ademas, aunque este punto 
no ha sido cuantificado, estos homocigotos presentan tambien una 
fertilidad menor. De hecho, tras la prueba de létales,este cromos£ 
ma quedd equilibrado con el cromosoma létal de la cepa marcadora, 
de tal modo que tras mas de cinco generaciones de cultivo masal su 
frecuencia era 0,537'+ 0,006 que, supuesta prdxima a la frecuencia 
de equilibrio, corresponde a un coeficiente de seleccidn de 0,86 
en contra del homocigoto con respecto al heterocigoto.Puede, pues, 
hablarse de un cromosoma semiletal. Esta situacidn podria explicar 
simultaneamente la alta frecuencia del létal y la ausencia de res­
puesta a la relajacidn. Puesto que no se detectd efecto significa- 
tivo del létal en las pruebas correspondientes, quizas séria necesa 
rio suponer que en esas 15 generaciones se acumularon cambios en el 
cromosoma no létal que no sdlo produjeron una reduccidn de su efica 
cia bioldgica sino, tambien, un incremento positive en su efecto s£ 
bre el caracter seleccionado, que neutralizara la ventaja del létal 
en este respecto.
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5. COMPORTAMIENTO FINAL DE LAS LINEAS

5.1. Seleccidn divergente

Los resultados correspondientes a la seleccidn divergente se 
presentan en la tabla 13. Sdlo se produce una respuesta apreciable 
a la seleccidn divergente en las lineas de los tipos D y E, cuyo 
censo efectivo es relativamente elevado y en las que la seleccidn 
no es muy intensa. La significacidn de este resultado no se com- 
prueba linea a linea porque exis ten indicios de importantes causas de 
ambiente comun generando diferencias entre médias. De hecho esta 
es, posiblemente, la unica explicacidn de aquellos casos en los 
que se observa una importante respuesta negativa a la seleccidn dl 
vergente, como por ejemplo en la linea . Esta elevada varianza 
entre replicas debida a causas ambientales,que podria hacernos conclu 
ir la existencia de una respuesta significativa a la seleccidn di­
vergente, puede ser un subproducts del aumento de la varianza am­
biental en general. Este ultimo, al menos en parte, puede ccnside- 
rarse producido indirectamente por la depresion consangufnea de la 
homeostasis del desarrollo en nuestras lineas.

Los resultados globales de la respuesta a la seleccidn diver­
gente se han contrastado mediante una prueba t para observaciones 
emparejadas que no resultd significativa (D = 1,02 + 0,65 con 13 
grados de libertad). Si bien la validez de una comprobacidn global 
de este tipo es cuestionable,puede hacerse notar qie la proporcidn 
de lineas en que se observa-una respuesta positiva a la seleccidn 
divergente no es significativamente mayor que 1/2. Todo esto indica 
que,en tdrminos generates, la variabilidad presents en las lineas



-57-

al final del proceso era despreciable,aunque quizas habria que 
excluir de esta afirmacion a las lineas correspondientes a los ti­
pos D y P.

5.2. Efecto de relajacidn

Las lineas seleccionadas hasta la generacidn 20 se sometie- 
ron a tres generaciones de relajacidn y, transcurridas estas, se e- 
valuaron para el caracter seleccionado. Las diferencias entre las 
médias de las lineas relajadas y las correspondientes lineas selec 
cionadas que se mantuvieron sincronicamente con aquellas (generacidn 
22) se presentan en la tabla 14. Sdlo siete lineas de 15 respondie-
ron a la relajacidn positivamente en modo apreciable. De ellas sdlo
la D^ y la Dg responderian a la seleccidn divergente y son, por tan 
to, las unicas (junto con la Eg en que no se habia practicado selec­
cidn divergente) en las que podemos docomentar con entera consisten-
cia la presencia de una variabilidad apreciable para el caracter
seleccionado, en la cual se manifieste un antagonisme entre los in- 
tereses de la seleccidn natural y la artificial. Por los motives ex 
puestos en el apartado anterior no realizamos pruebas de significa_ 
cidn linea a linea. Aplicada una t para los datos emparejados co - 
rrespondientes al conjunto de las lineas el efecto de relajacidn no 
resultd ser significativamente ((X=0,05) mayor que cero (d = 0,64 + 
0,90 con 13 grados de libertad, excluyendo la linea Eg).

De nuevo la proporcidn de lineas en que se produce una res­
puesta positiva a la relajacidn no résulta significativamente mayor 
que 0,5. Asi pues no se manifiesta una tendencia global de las mé­
dias de las lineas a retroceder hacia su valor inicial en ausencia 
de seleccidn artificial, aun considerando los casos en que parece
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persistir variabilidad genetica para el caracter segun los indicios 
expuestos en el apartado anterior.
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6. COMPROBACIDN DE LAS PREDICCIONES DEL MODELO

6.1. Generacidn 10

En la tabla 15 se présenta el analisis de varianza jerarqui- 
co realizado en la generacidn 10. Se observa que el efecto del ti­
po de linea no es significative.No obstante, la mayoria de las pre­
dicciones teoricas relativas a la respuesta se cumplen cualitativa 
mente en lo que refiere al orden de magnitud de las médias de los 
distintos tipos de linea, de manera que sdlo una de ellas (E>C) 
deja de cumplirse:

Predicciones Situacidn real
A > B  C >D E > P  A > B  O D  E;>P
A >  C >E A > E > C
B > D > P  B > D > P

La significacidn estadistica de este comportamiento puede ponerse 
de manifiesto mediante un analisis de regresidn lineal de las res- 
puestas obtenidas (figura 8) sobre las esperadas (figura 9) a par­
tir de la ecuacidn de Robertson (1970). Este coeficiente de regre­
sidn es b = 0,894 + 0,458 (g.l. =30) que, segun la correspondiente 
prueba t,resultd ser significativamente mayor que cero, aunque el 
valor de calculado esta muy cerca del limite de signif icacidn, y 
no significativamente distinto de uno (o<= 0,05).

Debido a los problemas tedricos mencionados en el apartado 
de material y métodos, son mas fiables los resultados de la prueba 
no paramétrica alli descrita relativa a la secuencia de las lineas 
ordenadas atendiendo a la respuesta alcanzada en la generacidn 10.
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El valor obtenido del estadistico de Jonckheere es significativo a 
un nivel del 2,5%, lo que nos lleva a rechazar la hipotesis nula 
y concluir que la secuencia observada en la generacidn 10 se pare­
ce a la predicha mas de lo esperable por azar.

6.2. Generacidn 20

Con respecto a las respuestas obtenidas en la generacidn 20, 
el analisis de varianza correspondiente se présenta en la tabla 
15. Se han excluido de este analisis las lineas de los tipos C y E 
por contar sdlo con una repeticidn cada uno. De nuevo el efecto 
del tipo de linea no es significative pero las médias de los dis­
tintos tipos de linea cumplen todas las predicciones cualitativas 
que no incluyen al tipo E, a saber:

B > A  D > C
A > C
B > D  >P

Téngase en cuenta una vez mas, que la unica linea del tipo E 
que sobrevive en la generacidn 20 es la Eg la cual, en contra de 
todas las predicciones, présenta la mayor respuesta total observa­
da en este experimento.

De nuevo la significacidn estadistica de este ajuste a las 
predicciones cualitativas se pone de manifiesto al comprobarse que 
el coeficiente de regresidn lineal de la respuesta obtenida en la 
generacidn 20 (figura 8) sobre la esperada (figura 9) es b = 1,047 
+ 0,46 (g.l. = 14) siendo, por tanto, significativamente mayor que 
cero, aunque de nuevo el valor obtenido este muy prdximo al limite 
de significacidn, y no significativamente distinto de uno (e<=0,05ï
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De este analisis se ha excluido la linea Eg y, por tanto, el tipo 
E.

La utilizacion de la regresidn présenta aqui los mismos pro­
blemas que en la generacidn 10. Por este motivo se realizd tambien 
en la generacidn 20 la prueba no paramétrica ya mencionada, conclu 
yéndose que, con un nivel de significacidn del 2,5%, puede afirmar 
se que la secuencia obtenida de lineas se parece a la predecible 
mas de lo esperable por azar. Es decir, existe una tendencia real 
de las médias de las lineas a ordenarse segun las predicciones.
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D I S C U S I O N
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DISGUSION

Este experimento ha sido disehado con el propdsito de verifi- 
car la validez de la prediccidn de la respuesta a la seleccidn art_i 
ficial a medio (10 generaciones) y largo (20 generaciones ) plazo 
con distintos cocientes de sexos en las pohlaciones evaluada (c) y 
seleccionada (k) (Jddar y Ldpez-Eanjul, 1977).

Se ha encontrado un ajuste significative aceptable entre los 
resultados obtenidos y las predicciones cualitativas referentes a 
la magnitud relativa de la respuesta de los distintos tipos de li- 
nea.

Tanto en la generacidn 10 como en la 20 pueden hacerse dos 
comparaciones de especial interes: 1) entre las respuestas alcanza- 
das por tipos de lineas que tienen el mismo valor de c pero que han 
sido seleccionadas para optimizar la respuesta en momentos distin­
tos (t=10 d t=20); 2) entre las respuestas alcanzadas por los tipos 
de lineas en los que se intentaba optimizar la respuesta en un mis­
mo plazo de tiempo pero con distintos valores de c.

Es posible, ademas, una tercera comparacion, que se refiere a 
la ordenacidn per magnitud de las respuestas obtenidas por el con - 
junto formadc por todos los tipos de lineas en cada uno de esos dos 
momentos, pero esta tiene un menor interes en nuestro experimento 
aunque, evidentemente, en ella vienen incluidas las dos primeras 
comparaciones a que nos hemos referido.

En la generacidn 10, haciendo excepcidn del tipo E, la secuen 
cia general de médias globales coincide exactamente con la predicci
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cidn. En cuanto a la generacidn 20 no se produce tal concordances 
pero, excluyendo la linea Eg (y por tanto el tipo E),se cumplen to­
das las predicciones interesantes a priori. Hay no obstante que no­
tar que el tipo G esta representado en este momento por una sola r£ 
peticidn.

El ajuste encontrado es, pues, mas satisfactorio 
que el obtenido en los experimentos realizados por Erankham (1977) 
y por Ruano, Orozco, y Ldpez-Fanjul (1975), orientados igualmente 
ambos a contrastar la validez de la teoria para el caso concreto en 
que los cocientes de sexos sean la unidad (c=k=l). Recuerdese que 
los ultimos autores no consiguen probar que tal acuerdo, aun cuando 
fue observado, resultara significativo al final del experimento 
(t/T = 0.16). Por otra parte, los datos de Erankham indican discre- 
pancias cualitativas importantes entre el orden esperado y el obte­
nido para valores de t/T mayores que 0,2.

El valor maximo de t/T en nuestro experimento es justamente 
0,2 , pero en los casos en que el cociente de sexos es distinto de 
la unidad este valor se corresponde con un censo efectivo (Ne) me­
nor que el de las lineas équivalentes del experimento de Erankham. 
Mayor seria aun esta diferencia entre los censos si aplicasemos la 
transformacidn que utilize Erankham para corregir el posible efecto 
de la varianza real del tamaho familiar (Grow y Morton, 1955), con­
sistence en multiplicar por 0,7 el censo efectivo esperado. Tenien­
do en cuenta que en los casos tratados por Erankham cada valor de 
t/T détermina un valor de t/Ne,nuestro ajuste se produce en situa- 
ciones similares a aquellas en las que Erankham encontraba desajus­
tes. No obstante hay que tener en cuenta que las discrepancias de- 
tectadas por este autor consister principalmente en una tendencia a
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que las intensidades de seleccidn efectivamente dptimas para valo^ 
res de t/T mayores que 0,2 , fueran mayores que las previstas por la 
teoria. Si ocurriese lo mismo en nuestro experimento ello Hevaria 
consigo la aparicidn de discrepancias entre las observaciones y las 
predicciones formuladas para la generacidn 20, de tal manera que se 
incrementaria la magnitud de las diferencias cualitativas en que se 
centraba a priori nuestro interes (E>A, L>C, F>E, A>C>E, B>D>F), pu 
diendo alterarse la posicidn relativa de los distintos tipos de li- 
nea en la secuencia general. Este efecto parece apreciarse en los 
tipos A y B por una parte, y 0 y D por otra (figuras 8 y 9 ). En se- 
gundo lugar, la secuencia general observada de las médias de los dis_ 
tintos tipos de lineas ( B > D > A > F > 0 )  presentan dos alteraciones 
con respecto a la prediccidn ( B > A > D > C > F )  y , puesto que las in­
tensidades de seleccidn teoricas de las lineas D (1,45) son inferio_ 
res a las de las A (1,70), y las de las lineas E (1,30) a las de 
las F (1,70), los desajustes obsevados son del mismo signo que los 
mencionados por Erankham.

Para explicar este fendmeno, este autor apela a la existencia 
de genes mayores. En concreto la presencia de recesivos con baja 
frecuencia en la poblacidn base tendria un efecto de ese tipo. No 
obstante, excepcidn hecha de casos muy especiales como el de los le 
tales, la literatura publicada no ofrece pruebas en este sentido.

% & %

Trataremos, a continuacidn, d& efecto que distintos factores 
no considerados en el modelo han podido tener en la consecucidn de 
los resultados obtenidos. Como veremos,la accidn de estos factores 
ha generado el suficiente ruido experimental como para impedir cual



- 66—

quier intento de prediccidn cuantitativa, aun cuando no invalidan 
las predicciones cualitativas a que nos hemos referido anteriormen- 
te. Esta discusion se basa en la observacidn de una serie de hechos:
1)lavarianza empirica (Vb) de la heredabilidad realizada ha sido 

mayor que su valor predicho, incluso despues de corregir esa predic_ 
cidn (Vbc), tanto para el efecto de la autocorrelacidn entre las me 
dias de una linea en distintas generaciones (Hill, 1972), como para 
el efecto de escala utilizando logaritmos (Tabla 10). Otra expre"- 
sidn del mismo fendmeno es la ligera tendencia de los coeficientes 
de variacidn de la respuesta a corto plazo a aumentar mas rapidamen 
te que cualquiera de las dos predicciones calculadas para ellos (f_i 
gura 12). Estas dos observaciones son sintoma de una dispersion ge-- 
netica entre las lineas mayor que la predecible tedricamente.
2)ha varianza interna de las lineas disminuye de un modo apreciable 

si se calcula en escala logaritmica, aunque en escala real no se 
aprecia tal fendmeno, enmascarado probablemente por la correlacidn 
positiva existente entre media y varianza.
3)La respuesta total obtenida es, en general, menor que la espera­

da segun la ecuacidn de Robertson (figuras 8 y 9).
Una posible causa de estos hechos seria que el censo efectivo 

fuese en realidad inferior a su valor estimado a partir del numéro 
de padres y de madrés seleccionados. Es sabido (Grow y Morton, 1955) 
que, en los cultivos masales de U . melanogaster ,el censo efectivo 
se ve reducido por las diferencias en viabilidad y fertilidad entre 
individuos, las cuales producen un aumento de la varianza de la con 
tribucidn de descendientes a la nueva generacidn. En nuestras li - 
neas, que se reproducen masalmente, no se dispone de genealogias, 
por lo que es imposible valorar la magnitud de este fendmeno. Por
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otra parte, la seleccidn artificial contribuée tambien a aumentar 
la varianza de la aportacidn de descendientes (Robertson 1961), lo 
cual haria que el censo efectivo real fuese todavia menor aun cuan­
do, otra vez, esa disminucion no pueda ser evaluada. La exactitud 
de la correccidn propuesta por Crow y Morton para calcular el censo 
efectivo de un cultivo masal no puede ser verificada en nuestro ex­
perimento con independencia de las predicciones que constituyen su 
objeto principal,y su utilizacidn podria convertirse en una manipu- 
lacidn a posteriori e incluso conducir al enmascaramiento de otros 
fendmenos. En cualquier caso, esa postulada reduccidn del censo e- 
fectivo , aun cuando no fuera cuantificable, podria explicar tanto 
el aumento de la varianza entre lineas como su disminucidn dentro 
de lineas, recortando tambien la magnitud total de la respuesta es­
perable .

En segundo lugar, el desequilibrio de ligamiento que haya po­
dido generarse por dériva y seleccidn habra contribuido a disminuir 
la magnitud de la varianza genetica de las lineas y , por ello, la ya 
rianza fenotipica y la respuesta seran menores. Ademas, ese desequi 
librio contribuira igualmente a acentuar la divergencia genetica en 
tre lineas. A este respecto, el que McPhee y Robertson (1970) ha­
yan observado una reduccidn de la respuesta del orden del 25% cuan­
do se inhibe el sobrecruzamiento, sugiere que el desequilibrio de 
ligamiento puede llegar a limitar considerablemente la respuesta es­
perable .

En tercer lugar, si el numéro de genes que determinan la va­
riabilidad genetica del caracter es pequeho, la respuesta total po­
dria verse reducida, como ocurrid en el experimento de Gallego y Lo 
pez-Eanjul (1983). Sin embargo, a diferencia de ese caso, nosotros
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observâmes una gran variabilidad entre lineas al final del experimen 
to, lo cual pone de manifiesto que la probabilidad de fijacidn de 
los alelos favorables esta bien por debajo de la unidad, es decir, 
que la importancia de la dériva frente a la fuerza selectiva siste- 
mâtica es considerable. Esto ha de deberse en parte a que los censos 
efectivos son pequehos. En estas circunstancias es de esperar que 
el numéro de loci no sea el fundamental factor déterminante de la 
respuesta total alcanzada que, de hecho, podria haber sido mucho ma 
yor en una linea hipotética que hubiese utilizado toda la variacidn 
genetica inicialmente présente en la poblacidn base.

Cada uno de los dos primeros factores expuestos, o distintas 
combinaciones de los tres podrian explicar los hechos citados. A su 
vez estos tres fendmenos no son independientes entre si. Por ejem­
plo, el censo efectivo incide en el desequilibrio de ligamiento y 
en la importancia del numéro de loci implicados con respecto a la 
probabilidad de fijacidn del alelc favorable. No obstante, las dife 
rencias entre los censos efectivos o las intensidades de seleccidn 
tedricos de los distintos tipos de lineas son relativamente peque- 
has , de tal modo que no es de esperar que sistemas en los que 
tanto las fuerzas de dériva como las de seleccidn tienen magnitudes 
parecidas, manifiesten una sensibilidad muy diferente con respecto 
a las posibles causas de discrepancia citadas anteriormente. Asi, 
por ejemplo, cabe pensar que los censos efectivos oscilan dentro de 
un rango tal que la importancia que el numéro de loci implicados 
tiene con respecto a la respuesta alcanzada por los distintos tipos 
de linea es similar en todos ellos, o bien que las reducciones en 
varianza debidas al desequilibrio de ligamiento son del mismo orden 
en los distintos tipos de linea, no provocandc,por tanto, alteracio



—  69* "

nés en la validez de las predicciones relativas a la ordenacion de 
la secnencia general, aunque disminuyan la calidad de aqnellas pre 
dicciones concretas que pudieran hacerse con respecte al comporta- 
miento de una determinada linea.

Hay otras très causa mas que pueden,en principle,afectar la 
interpretacion de nuestros resultades:

En primer lugar censideraremes el efecte de les cambios en la 
varianza fenotipica interna de la linea come factor que ne ha side 
tenido en cuenta en el desarrollo teorice, ya que, en nuestro case, 
esta varianza fenotipica se reduce en escala logaritmica y aumenta 
en la real. Considerando que las formulas de prediccion de la res- 
puesta tienen en cuenta la reduccion en varianza genética, el hecho 
de que no consideren la consiguiente disminucion de la varianza fe­
notipica ha de conducir, si esta ultima es apreciable, a subestimas 
de la heredabilidad utilisable en las distintas generaciones y, por 
tanto, proporcionarà estimas de la respuesta sesgadas por defecto. 
AsijPues, en escala logaritmica esperariamos obtener respuestas ma- 
yores que las predichas. Suponiendo que el efecto de escala afecte 
anâlogamente a la varianza fenotipica y genética, el aumento obser 
vado de la varianza fenotipica interna en escala real iria acompa- 
hado de un aumento proporcional de la varianza genotipica y, por 
tanto, la reduccion de la heredabilidad séria la misma que en la 
escala logaritmica. En consecuencia,en la escala real la prediccion 
habria de estar también sesgada por defecto. Por todo lo anterior, 
los cambios en varianza fenotipica no pueden explicar la reducida 
respuesta total observada. Por otra parte el propio uso de la esca



-70-

la real ha de estar ocultando en cierta medida esta reduccion de 
la respuesta total.

En cuanto a la aparicion de mutaciones durante el proceso, es 
posible que en un experimento de duracion mayor contribuyeran a au- 
mentar las diferencias en respuesta a largo plazo por encima de la 
prediccion teorica, puesto que la tasa adicional de respuesta por 
generacion que se obtiene de este tipo de variacion, al igual que 
el limite de la respuesta si no se considéra la mutacion, depends 
del producto del censo efectivo por la intensidad de seleccidn 
(Hill, 1982). No obstante, segun el mismo autor, esa tasa de res- ■ 
puesta por generacion no solo es en si muy pequeha, sino que unica- 
mente se produce al cabo de muchas generaciones de seleccidn, Mds 
concretamente sehala que, hasta pasadas unas 20 generaciones, la va 
rianza debida a esta fuente no alcanza una magnitud que pueda pro- 
porcionar un aumento detectable de la respuesta por encima de la e£ 
perada sin mutacion. Asi, pues, no cabe pensar en la mutacidn como 
factor relevante en nuestro experimento de una manera general, aun 
cuando pudiera serlo en particular, como en el caso de la linea Eg.

Otra posible fuente de perturbaciones no considerada hasta 
ahora es la accidn de la seleccidn natural. Esta puede influir en 
nuestros resultados por dos caminos diferentes (Latter y Robertson, 
1962).
a) A través de una oposicidn a los intereses de la seleccidn artifL 
cial que se produce cuando existe una correlacidn negativa entre ca 
racter y eficacia bioldgica en la poblacidn. Esta correlacidn puede 
ser debida a una relacidn causal directa entre el caracter y la efi 
cacia o a alguna otra manifestacidn pleiotrdpica indirecta.Tal opo­
sicidn no parece haber tenido, en general, un papel déterminante de
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la respuesta alcanzada por las lineas, pues no se observa una ten- 
dencia consistante de sus médias a retornar hacia su valor inicial 
en aquéllas en las que parece persistir variabilidad genética para 
ello al final del experimento.
b) Através del deterioro en eficacia biologica que se produce en la 

linea por simple depresion consanguinea. A este respecte hay que te 
ner en cuenta que las intensidades de seleccidn elevadas, que requie 
ren para su aplicacidn una alta fertilidad, conllevan censos efecti 
vos pequehos que provocan a su vez aumentos importantes de la con- 
sanguinidad y, por tanto, deprimen aqueHa fertilidad. Es decir, a 
mayor fertilidad requerida mas se reduce esta. Por ello es posible 
que diferencias relativamente pequenas en intensidad impliquen di­
ferencias notables en las posibilidades de llevar a cabo con rigor 
el diseho experimental. Este fendmeno, ajeno en principio al modèle, 
a la teoria y al caracter, es un problema real que actua diferen- 
cialmente en los distintos tipos de linea, de modo que a una mayor 
intensidad de seleccidn en el diseho corresponde un mayor deterioro 
en el tiempo de la fertilidad y , por tanto, de la intensidad real 
ejercida y de la respuesta alcanzable a largo plazo.

En nuestro experimento se desecharon las lineas en las que 
persistentemente no se conseguian los individuos necesarios para 
cumplir con las condiciones impuestas en el diseho. Ssto déterminé 
que en aquellos tipos de linea en que la seleccidn era mas intensa 
y el censo efectivo mas reducido sobrevivieran menos repeticiones 
al final del experimento. A pesar de esta seleccidn entre lineas 
realizada a favor de las que mejor se ajustaban a las normas del 
diseho, se observa que, para cada valor de £,la reduccion maxima 
de la intensidad se présenta en el tipo de linea en el que la in-
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tensidad teorica es mayor. Esta circustancia puede también haber 
contribuido a exagerar las correspondientes diferencias en respues­
ta a largo plazo entre esos tipos de linea.

Asi, pues, pese al ajuste satisfactorio encontrado entre las 
fundamentales predicciones cualitativas a priori y las observaciones, 
existen motives para sospechar que el deterioro de la eficacia bio­
logica y, como consecuencia, el de la intensidad de seleccidn, pue­
de haber tenido un efecto diferencial en los distintos tipos de li­
nea conducente a reducir la respuesta relativa a largo plazo de las 
lineas seleccionadas mas intensamente. Este deterioro de la eficacia 
no sera atribuible al cambio en la media del caracter sino, simple- 
mente al nivel de consanguinidad alcanzado. En este sentido apuntan 
tambien las observaciones de Ruano, Orozco y Lopez-Eanjul (1974) , 
quienes trabajando también con un caracter periférico (Jddar y Ld- 
pez-Panjul, 1977) encuentran una reduccion de la eficacia que depen 
de de la consanguinidad y no de la respuesta alcanzada.

% % %

Eiscusidn aparté merece el comportamiento de la linea Eg que 
manifiesta una respuesta mucho mayor que cualquier otra linea cuan 
do la prediccidn indicaba que debiera haber sido precisamente al r£ 
ves. La presencia del complejo letal-inversidn ha de estar relacio- 
nada con este fendmeno, pues solo un efecto importante sobre el ca­
racter en el sentido requerido por la seleccidn puede explicar el au 
mento en fecuencia de una asociacidn de este tipo.

Respecto del origen de este complejo hemos de considerar que 
si hubiese estado presents en la linea, y su efecto en dosis senci-
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11a fuese grande desde un principio, habria sido detectado con ante 
rioridad. Hemos de pensar, pues, que aparecio poco antes de que se 
manifestasen en la linea los sintomas claros de su presencia (aumen 
to rapido de la media y la varianza interna), lo cual ocurrio hacia 
la generacion 10. Si este efecto se debe a algun cambio en el fondo 
genetico de la linea provocado por seleccidn o si se trata de una 
mutacidn, no ha podido ser determinado. Asimismo ignoramos si el 
efecto corresponde al létal o, mas probablemente, a algun otro gen 
que a causa de la inversion résulta inseparable de el. Otra cuestidn 
distinta es si la inversidn IIIR^ pudiera procéder de la poblacidn 
base, pues esta catalogada como cosmopolita comun en poblaciones na 
turales. Por lo mismo cabe pensar que el contenido de la inversidn 
puede ser muy distinto en diferentes cromosomas y que esa variabili 
dad hubiera podido reordenarse por recombinacidn si se hubieran en­
contrado varios portadores de la inversidn en la muestra inicial. En 
definitiva, el hecho de que la inversidn estuviese o no presents d æ  
de un principio, no afecta la probabilidad de que el létal y/o el 
gen con efecto hayan aparecido después. El papel de aquella pudiera 
limitarse a convertir en inseparables a estes.

Otro fendneno interesante es la posterior estabilizacidn del 
complejo létal- inversidn. Como se expuso en el capitulo de resul­
tados correspondiente,nuestra hipdtesis es la aparicion de un cro- 
mosoma semiletal alternative, posiblemente por acumulacidn de dis­
tintos genes deletereos, y con un efecto sobre el caracter pareci- 
do al del complejo letal-inversidn.Ambos cromosomas podran fomar un 
sistema equilibrado pues, a causa de la inversidn, no hay posibili- 
dad de recombinacidn entre elles. De hecho, en la prueba de létales 
realizada en la generacion 37, los cromosomas semiletales détecta-
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dos quedaron de nuevo equilibrados con el cromosoma letal marcador, 
alcanzando una frecuencia de 0,537 + 0,006 al cabo de mas de cinco 
generaciones de cultive masal, frecuencia que supuesta prdxima a la 
de equilibrio corresponde a un coeficiente de seleccidn en contra 
del homocigoto semiletal de 0,86 (frente a la del heterocigoto). 
Considerando que en las pruebas realizadas en la generacion 32 no 
consigne detectarse un efecto significative del letal sobre el ca­
racter, pensamos que el cromosoma semiletal puede haberse seleccio- 
nado por tener un efecto semejante, de modo que la media de los es- 
casos homocigotos semiletales- fuese parecida a la de los heterocigo 
tos. esta suposicidn esta en concordancia con la observacidn de que 
una VQZ que el complejo letal inversidn manifesto su efecto en la 
linea (generacion 10) aumentara aun de modo notable el valor mâximo 
observado del caracter en cada una da las generaciones que ban de la 
10 a la 20 (48, 53, 60, 64, 57, 65, 65, 63, 63, 73, 70), mantenién- 
dose en lo sucesivo con oscilaciones. Este aumento del umbral supe­
rior de la distribucidn del caracter ha de explicarse por otros cam 
bios en el resto del genomio, probablemente relacionados con la for 
macidn del cromosoma semiletal. Esto podria deberse a la recombina­
cidn de variabilidad preexistente o a alguna(s) mutacidn(es).Este 
sistema podria aun tardar algunas generaciones en estabilizarse, 
pues en la generacion 22 la linea manifiesta todavia respuesta a la 
relajacidn de la seleccidn. Una vez estabilizado el sistema letal- 
semiletal podria explicarse la alta frecuencia observada para el l_e 
tal en la generacion 37 sin necesidad de acudir a la seleccidn 
artificial, la cual ya no parece estar actuando pues,en tal caso, 
al suspenderse su accidn habria de producirse algun efecto de relaja 
cidn que no ha sido detectado. La existencia en una linea de tan re
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ducido censo efectivo de la cantidad de variabilidad genética nece 
saria para que tengan lugar éstos procesos hace pensar en la posi­
ble presencia de algun elemento de inestabilidad genética en ella, 
si bien este habria de operar en fragmentes concretes del genomio, 
pues no se detectaron anomalias morfologicas en los individuos de 
la linea.

& % &

Volviendo a los resultados generates, estes parecen indicar 
que la teoria puede ser de valor practico,si no en la prediccion 
de la respuesta a largo plazo en casos concretes, si en la optimiæ 
cion de esquemas selectivos. A este respecto, la depresion consan- 
guinea de la fertilidad y subsecuente reduccion de la intensidad de 
seleccion practicable représenta el principal factor perturbador 
en la ejecucion del diseho, perturbacion que es tanto mayor cuanto 
mayor sea la intensidad de seleccion pretendida.

En cuanto a las posibilidades de aplicacidn practica son mu­
chas las situaciones en que, por ser mayor el potencial reproducti 
VO de los machos, la proporcidn requerida de éstos en la poblacidn 
seleccionada es menor que la de hembras. Este hecho, unido a los ]A 
mites practices impuestos a los costes de evaluacidn y, en ocasio- 
nes, al posible bénéficié econdmico obtenible por la comercializa- 
cidn de algunos individuos antes de la evaluacidn, condicionan di- 
rectamente cocientes de sexes que pueden ser distintos de la unidad 
en la poblacidn evaluada. A si-, por ejemplo, la comercializacidn de 
lechones en ganado porcino reportaria un beneficio, pero reduciria 
la proporcion de machos que podrian ser evaluados para peso de adih. 
to. En otras ocasiones el cociente de sexos £ en la poblacidn eva-
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luada puede venir determinado por la decision de evaluar todas las 
hembras disponibles, pues estas son el factor limitante en la pre- 
sion de seleccion practicable y en la multiplicacion de la pobla­
cidn. En tal caso pueden no quedar recursos suficientes para la e- 
valuacidn de un numéro igual de machos. De todos modos los esquemas 
reales de seleccidn dependen de multitud de factores y son frecuen» 
temente mas complejos que la situacidn tratada por la teoria que a- 
qui hemos intentado vefificar.

En lo que refiere al deterioro de la intensidad de seleccidn 
en los programas reales de mejora, es de esperar que este sea mas 
grave que el detectado en nuestro experimento pues nosotros, no so­
lo hemos trabajado con una especie caracterizada por una elevada 
fertilidad, sino que ademas hemos practicado cierta seleccidn entre 
lineas para eliminar las que peor se cehian al diseho. Por este moti 
vo sera necesario dar prioridad al mantenimiento de censos efecti- 
vos que garanticen que la presidn de seleccidn no se détérioré en 
el tiempo, aun a costa de aplicar intensidades de seleccidn menores 
que las indicadas por la teoria.

De todos modos el ajuste encontrado para el caso particular 
tratado por nosotros apoya la validez global del modelo. Asi, pues, 
este puede aun servir de base para determinar las estrategias selec 
tivas dptimas en casos en que se considéré el censo efectivo como 
una de las restricciones practicas prioritarias en el programa.

* & %
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Figura 1
Esquema de cruzamiento para la deteccion de letales.
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TABLA 1

Diseno experimental

Tipo de linea

T 100 100 1 00 1 00 1 00 1 00

10 1 O

1 O 20 10 20 1 O 20

M 50 50 20 20

50 50 80 80 91 91

m

*f

*Ne 10,0 16,0 11,9 12,9 6,9 10,2

(* valores determinados por la teorîa)

T = numéro total de individuos evaluados 
c = F /M
t = generacion en la cual se desea optimizar la respuesta 
M = numéro de machos evaluados 
F = numéro de hembras evaluadas 
m = numéro de machos seleccionados 
f = numéro de hembras seleccionadas 
Ne= conso efectivo
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Tabla 3

Numéro de lineas seleccionadas de cada tipo (A a F )

Tipo de linea

Generacion A B

O 6 6 6 6 6 6

5 6 6 5 6 6 6

10 5 6 4 6 5 6

15 5 6 2 5 2 4

20 3 4 1 4  1 4
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Tabla 8

Anâlisis de Varianza correspondientes a las cuatro primeras 
generaciones de selecciôn.

Puentes de 
Variacion
Tipo de linea
Repeticion
Interacciôn
Residue

Fuentes de 
Variacion
Tipo de linea
Repeticion
Interacciôn
Residue

Fuentes de 
Variacion
Tipo de linea
Repeticion
Interacciôn
Residuo

Fuentes de 
Variacion

Tipo de linea 
Repeticion 
Interacciôn 
Residuo

Fuentes de 
Variacion
Tipo de linea
Repeticion
Interacciôn
Residuo

g.L
5
5

25
2627

g»l.
5
5

25
2575

9.1.
5
5

25
2573

9.1.

5
5

25
2557

9.1.
5
5

25
2470

Generacion 0

S.C.

164,7 
161,1

1034,1
17373,9 
Generacion 1

S.C.

1378,4
465,5

1261,0
19492,6

Generacion 2

S.C.

1982,8
955.6

3185.7 
21522,5

Generacion 3

S.C.

829.6
1818.7 
6620,5

30717,9

Generacion 4 

S.C.

4175.4
3331.4
7638.5

29373,1

M.C.

32,9
32,2
41,4
6,6

M.C,

275,7
93.1
50.1 
7,6

M.C.

396,6
191,1
127,4
8,4

M.C

165,9
363.7
264.8 
12,0

M.C.

835,1
666,3
305,5
11,9

0,8 
0,8
6,2 *

5,5 **
1,9
6,7 **

3,1 *
1,5 
15,2 **

0,6
1,4 

22,0 * *

2,7 *
2,2

25,7 **

* p<0,05
** P < 0,01
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Tabla 9

Coeficiente de regresion (be) de la respuesta acumulada 
sobre el diferencial de selecciôn acumulado estimado en 
escala logaritmica en cada linea. El mismo coeficiente 
de regeresion promediado para cada tipo de linea (be) 
acompahado de la estima empirica de su error tipico 
(ET(bc)). Coeficiente de regresion global para cada 
tipo de linea (bg) acompahado de la estima corregida 
(Hill, 1972) de su error tipico (ET. (bg)).

Tipo de linea

Repeticion A B C D E F

1 0,50 0,41 0,71 0,62 0,44 0,63

2 0,46 0,49 0,48 0,49 0,36 0,79 .

3 0,61 0,47 0,38 . 0,43 0,35 0,56

4 0,63 0,54 0,54 0,61 0,85 0,61

5 0,29 0,34 0,39 0,37 0,46 0,57

6 0,59 0,49 0,67 0,57 0,49 0,75

bc+E T(bc) 0,51+0,05 0,46+0,03 0,53+0,06 0,52+0, 04 0,49+0,05 0,65+0,04

bg+E T(bg) 0,52+0,04 0,46+0,07 0,52+0,03 0,53+p, 05 0,50+0,08 0,65+0,10
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Tabla 10

Varianza del coeficiente de regresion (Ubc) de la respuesta 
acumulada sobre el diferencial de selecciôn acumulado, valor 
corregido (Vbc) de esta varianza (Hill, 1972) y su estima 
empirica (Vb) en escala logaritmica (xlO"^),

Tipo de linea

B

Repeticiôn Ubc Vbc Ubc Vbc Ubc Vbc Ubc Vbc Ubc Vbc Ubc Vbc

1 50 83 134 159 25 69 71 109 50 103 156 223

2 100 129 88 113 51 49 72 109 211 264 195 262

3 23 56 32 57 93 137 46 83 175 228 122 189

4 3 37 24 50 43 87 20 J57 185 238 167 234

5 201 235 17 42 10 54 83 120 505 558 261 328

6 22 56 113 138 20 63 71 108 272 352 53 120

Promedio 65 99 68 93 33 76 60 79 233 286 159 226

Vb 163 148 195 106 336 94
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Tabla 11

Varianza corregida (Hill, 1972) de la heredabilidad global 
estimada para cada tipo de linea en escala real y logaritmica

Tipo de linea

Escala
real

A B C D E F

Vbg 18 52 10 35 71 99

Vbg(*) 16 51 7 33 70 96

Vbg 20 44 10 30 68 93
Escala
logaritmica

Vbg (*) 20 44 9 30 69 93

(*) Valores calculados utilizando la varianza fenotipica 
estimada en la generacion cero, sin promediarla so­
bre el periodo de respuesta lineal.
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Tabla 12

Varianza entre repeticiones debida a causas ambientales (Ve). 
Componente de esa varianza debido a causas especificas de 
cada linea y generacion (Vc). Varianza de dériva por gener^ 
cion para cada tipo de 1 inea ( ) , (  escala logaritmica x 10^)D

Tipo de linea

Repeticion Ve ^c Ve Vc Ve Vc Ve ^c Ve Vc Ve Vc

1 1,5 1,4 3,3 3,1 0,2 0,0 1,1 1,0 1,0 0,7 3,8 3,6

2 2,6 2,5 2,0 1,9 -0,3 -0,5 1,5 1,3 5,4 5,1 1,4 1,2

3 1,0 0,9 0,6 0,5 2,4 2,2 0,7 0,5 4,3 4,0 2,3 2,0

4 -0,3 -0,4 0,7 0,5 1,3 1,2 0,3 0,2 5,2 4,9 3,2 2,9

5 6,0 5,9 0,2 0,1 0,0 -0,2 2,2 2,0 13,6 13,3 6,4 6,1

6 0,5 0,3 3,3 3,1 0,2 0,0 1,7 1,5 7,8 7,5 0,6 0,4

Promedio 1,9 1,8 1,7 1,5 0,6 0,4 1,2 1,1 6,2 7,0 3,0 2,7

1,0 0, 5 1,3 0, 7 1,2 1,1
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Tabla 15

Anâlisis de varianza jerârquico de la respuesta en hembras 
en la generacion 10 y 20.

Generacion 10

Fuentes de 
Variacion

Tipo de linea
Repeticion
Residuo

g.l.

5
26

2198

S.C.

7873
23910
25326

M.C.

1574,6
919,6
11,5

1,7 
79,8 **

Generacion 20

Fuentes de 
Variacion

Tipo de linea
Repeticiôn
Residuo

g.l.

3
11

811

S.C.

7708
15435
15521

M.C.

2569,6
1403,2

19,1

1,8 
73,5 **

* p<0,05
** P <  0,01



?E DE ERRATAS

Pagina Linea Donde dice Debe decir

25 20 fenotipicas genotipicas

30 23 reales teoricas

51 8 mayor menor

65 15 E F

65 16 F C

En la pagina 25, apartado 4.2. el segundo pârrafo queda 

substituido por:

La presencia de la inversion IIIRC en el cromosoma létal A 

muestreado en la linea E^ se comprobô utilizando la cepa marcadora 

Sb/Ubx. Sb es un marcador fenotipico, létal recesivo, distinguible 

en heterocigosis, situado en un cromosoma III con ordenaciôn comûn 

y que ocupa una posiciôn muy prôxima (89 B(4-5)) al extremo inte­

rior de la inversion IIIBC. Ubx es otro marcador fenotipico distin 

guible en heterocigosis, létal recesivo situado en el cromosoma III, 

incluido en una inversion que inhibe el sobrecruzamiento en todo el 

cromosoma.


