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RESUMEN

Se cons id e ró  e l  apa ream ien to  c i r c u l a r  en tre  medios hermanos a p a r t i r  de un  
g ru p o  de tamaño 3 p a r a  e l  caso  de un gene d i a l é l i c o  ba jo  d i fe re n te s  
coe f ic ien tes  de v i a b i l i d a d  y  f e r t i l i d a d . U t i l i z a n d o  una a p l i c a c ió n  de la  teo r ía  
de la s  cadenas  f i n i t a s  m a rko v ia n a s  con b a r r e r a s  abso rben tes  d e s a r r o l l a d a  p o r  
Kemeny y  S ne l l  (1960), se han exp resado  la s  p r o b a b i l i d a d e s  de t r a n s ic ió n  en tre  
los d i fe ren te s  estados de la  c a d e n a . P a r a  e l caso  c i t a d o  (ff-3) se han  
c a lc u la d o ,  además, la  media y  la  v a r i a n c i a  p a r a :  i )  la  v a r i a b l e  que
rep resen ta  e l  número de gene ra c ione s  que e l s istema ta rd a  en a ccede r  a un
estado absorben te;  i i )  la  v a r i a b l e  que rep re sen ta  e l  número de gen e ra c ione s  
que e l s istema permanece en e l estado no abso rben te  s. una vez que ha 
acced ido  a é l.  También se han c a lc u la d o  la s  m atr ices  de p r o b a b i l i d a d e s  
c o n d ic io n a le s  de acceso a l  estado s j dada  la  s a l i d a  de s i., l a s  m a tr ice s  de
p r o b a b i l i d a d e s  de f i j a c i ó n  en un estado abso rben te  y  e l p rom ed io  de la
v a r i a b l e  que rep resen ta  e l  número de es tados  t r a n s i t o r io s  en los  c u a le s  e l  
sistema genét ico  e s ta rá  a lg u n a  vez. E l  modelo g ené t ico  que sus ten ta  la
obtenc ión  de la s  p r o b a b i l i d a d e s  de t r a n s ic ió n  es e l  modelo c lá s i c o  de h e ren c ia  
m ende l iana  ba jo  se lecc ión .
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ANALISIS OF THE POPULATION EVOLUTION UNDER CIRCULAR MATING: I. HALF SIBS

SUMMARY

I have  con s id e red  c i r c u l a r  m a t in g  between h a l f  s ib s  from a g roup  o f  s iz e  3 
fo r  a case o f  a d i a l l e l i c  lo cus  unde r  d i f f e re n t  c o n d i t io n s  o f  f e r t i l i t y  and  
v i a b i l i t y .  U s in g  an a p p l i c a t i o n  o f  the theory  o f  f in i t e  a b s o rb in g  M a rk o v  c h a in s  
deve loped  by  Kemeny & S ne l l  (1960) i t  has  been exp ressed  t r a n s i t io n  
p r o b a b i l i t i e s  among the s ta tes. F o r  the above mentioned case (N=3)I  have
c a lc u l a t e d , furtherm ore , mean and  v a r ia n c e  fo r:  i )  the v a r i a t e  re p re s e n t in g  the 
number o f  g en e ra t io n s  tha t  the system d e la y s  in  a ccess ion  to a b s o rb in g  s ta tes,  
and  i i )  the v a r ia t e  r e p re s en t in g  the number o f  g en e ra t io n s  tha t the system  
rem a ins  in  the n o n -a b so rb in g  s ta te  s .i , once i t  was re a ched  by  the p ro ce ss .  
A lso  has  been c a lc u la t e d  c o n d i t io n a l  p r o b a b i l i t i e s  m atr ices  fo r  the a ccess ion  to 
state  s j. g iv e n  tha t the p ro ce ss  has  le f t  s .  , a b s o rb in g  p r o b a b i l i t i e s  m a tr ices  
and  t h i  mean fo r  the v a r i a t e  r e p re s e n t in g 1 the number o f  t r a n s ie n t  s ta tes  in  
w h ich  the gene t ic  system w i l l  eve r  s tay .  The gen e t ic  model tha t supo r ts  the 
obtent ion  o f  the t r a n s i t io n  p r o b a b i l i t i e s  is  the c l a s s i c a l  one o f  m ende l ian  
i n h e r i t a n c e  unde r  se lec t ion .
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INTRODUCCION

En la crianza de plantas y anima
les, especialmente con fines de mejo
ramiento genético, surge el interés en 
prever las implicancias de cada uno de 
los sistemas reproductivos de la po
blación empleados, en cuanto a la evo
lución de la estructura genética del 
material empleado, esto es, la compo
sición genotípica de la población a 
medida que trascurren las generaciones 
bajo un determinado tipo de aparea
miento. Esto ha sido estudiado por mu
cho autores tales como Fisher (1949), 
Karlin (1968) y muchos otros. Teniendo 
en cuesta la teoría de Markov (Felle, 
1980) han sido planteadas, en este 
trabajo, matrices de probabilidades de 
transición para estudiar estos casos 
que han sido mencionados, para apa
reamientos circulares.

METODOS

Como quede dicho, se ha utilizado 
la teoría de las cadenas finitas de 
Markov a un caso unigénico dialélico 
para apareamientos circulares reitera
dos (Crow y Kimura, 1970). La aplica
ción mencionada ha sido desarrollada 
por Kemeny y Snell (1960), y según 
ella se han calculado matrices de 
probabilidades de transición entre los 
estados de las cadenas markovianas, 
las cuales tienen la siguiente forma 
generali

donde: I es una matriz identidad, 0 es 
una matriz nula, R es la matriz de 
probabilidades de transición entre es
tados transitorios. También se han ob
tenido los siguientes vectores y ma
trices para diferentes casos de via
bilidad y fertilidad:

1) El vector t= (ti ) donde cada
elemento  ti representa el número medio

de generaciones que un proceso que co
mienza en el estado si necesita para 
alcanzar un estado absorbente;

ii) El vector t-2 (t2i) donde cada
elemento t2i representa la varianza 
del número ae generaciones para alcan
zar un estado absorbente comenzando
en si ;

iii) el vector M(r) - M(ri) donde 
cada elemento M(ri)representa el núme
ro promedio de generaciones que el 
proceso permanece en el estado no ab
sorbente una vez que ha entrado en 
él (incluyendo la generación en la 
cual entró en si);

iv) el vector V(r) = V(ri) donde 
cada elemento representa la variancia 
de la variable mencionada en (iii);

v) la matriz D = (dij) donde cada 
elemento d es la probabilidad condi
cional de que el proceso vaya al esta
do 8j dado que deja al estado si;

vi) el vector μ =  Mi(m) representa 
al número promedio de estados transi
torios en los cuales el proceso estaré
alguna vez;

vii) la matriz B = cuyas en
tradas bij representan la probabilidad 
de que un proceso que comienza en un 
estado transitorio si termine en un
estado absorbente sj.

Del citado trabajo de Kemeny y 
Snell, surgen las siguientes expresio
nes: N = (I—Q)-1
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Generac.

El sistema circular de aparea
miento está representado en la Fig. 1. 
En base a este sistema de apareamiento 
se han planteado las matrices de pro
babilidades de transición (MTP). Para 
la MPT genérica se han planteado al
ternativas entre los distintos alelos 
y genotipos para:

i) fertilidad y
ii) viabilidad

El modelo genético de selección 
consiste en un gene dialélico y el 
esquema de valores selectivos alelícos 
(fertilidad) y genotípicos (viabili
dad) es el siguiente:

A partir de los citados valores se 
han formulado las siguientes expre
siones que formarán parte de las en
tradas de la MPT:

Finalmente, debe señalarse que es
te sistema de apareamiento tiene como 
restricción el hecho de que N debe ser 
un número par cuando ha de aplicarse a 
especies dioicas o a animales supe
riores. El caso particular planteado 
aquí tiene su aplicación en la crianza 
de plantas en esquemas de endocria, 
especialmente cuando se busca un sis
tema endogàmico menos intenso que la 
autofecundación o el sistema SIB.

RESULTADOS

Partiendo de las funciones mencionadas más arriba, la MPT es una matriz 10 x 10 
que representa el flujo de información genética que aparece en la figura 2. Los 
distintos estados corresponden a las siguentes familias posibles (estados de la 
cadena):

a) Estados absorbentes

A1A1 “ AXAl“AlAl^Sl^ 7 A2A2_A2A2_A2A2^S2^*
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Cada tipo de familia posible está formado por 3 individuos indicados aquí con  su
correspondiente genotipo para el locus dialélico A.

El orden de las filas y de las columnas de la MPT es el siguiente: 1, 2, 3, 4,
5, 7,6, 8, 9, 10. La MPT está compuesta por las siguientes submatrices:
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donde NS representa un caso de no selección, A es un caso de selección por 
fertilidad pero no por viabilidad, B representa los casos de viabilidad diferencial 
pero de fertilidad normal con cuatro tipos de dominancia para el carácter "aptitud” 
(a: no dominancia; b: dominancia parcial; c: dominancia completa; d: sobre-
dominancia) y C representa casos de selección por fertilidad y viabilidad con los 
mismos valores de dominancia para el carácter aptitud que en B. Los resultados 
numéricos aparecen en los Cuadros N°l,2,3,4,5,6 y 7. Para la distribución de los 
tiempos de espera, ver Nagylaki (1976).

DISCUSION Y CONCLUSIONES

a) En ausencia de selección

Naturalmente, los valores medios 
ti (Cuadro N° 1) son mayores para las 
familias que por su composición no 
tienen acceso directo a un estado ab
sorbente (Figura 2) como es el caso de
los estados s , s y s . Además, la 

3 4 5familia tipo s presenta un valor de t 
6mayor dado el mayor tiempo de dete

nimiento esperado que presenta en la 
transición del sistema a lo largo de 
las generaciones (Cuadro N° 3): 1,333 
vs. 1,000. Estas conclusiones están 
apoyadas en bajos valores de variancia 
(Cuadro N° 2 y N° 4). El número medio 
de estados transitorios que proba
blemente la población en crianza visi
ta rá , será  mayor para estos estados

mencionados, lo cual corrobora lo an
tedicho (Cuadro N° 6). Las probabili- 
lidades de fijación para cuales
quiera estados, están en relación di
recta con el número de alelos A1 por
tado por la familia en cuestión (Cua
dro N° 7). Se espera, en general, gra
dos más altos de variación genética 
aún en generaciones avanzadas de apa
reamiento circular, para procesos que 
comenzaron en s3, s4 ó s6 y con mucha 
menor frecuencia de fijación en gene
raciones iniciales (dadas las menores 
variancias). Para el estudio de las 
trayectorias relacionadas con el 
número de heterocigotas o con el nú
mero de alelos de una clase dentro de 
familias, existe el problema de la no 
condensabilidad de estas matrices de 
probabilidades de transición.

Rev.Facultad de Agronom ía1 1 (2-3):87-96,1990

Se han calculado los vectores y matrices mencionados empleando coeficientes de 
viabilidad y fertilidad que representan situaciones posibles.

Ellos son:



92 N. BARTOLONI

Rev.Facultad de Agronom ía,! l(2-3):87-96,1990



Análisis de la evolución poblacional.. 93

b) Fertilidad diferencial

La presencia de fertilidad dife
rencial (Casos A y C) redunda en un 
descenso general de medias y varian- 
cias puesto que, como es sabido, ha
biendo fecundación aleatoria de las 
gametas, dicho fenómeno conduce a un 
aumento en las frecuencias de homozi- 
gotas en las descendencias (Strickber- 
ger, 1976). Esto se ve reflejado en 
los Cuadros N° 1 y N° 2 para t y en 
los Cuadros N°3 y N° 4 para r. En el 
caso de t, provocando un aumento en la 
frecuencia de absorción en etapas 
tempranas del proceso endogàmico, y 
para r, disminuyendo la linealidad de 
las trayectorias. Obviamente, dada la 
ventaja selectiva del alelo A1 que se 
ha planteado, aquellas familias que 
presentan mayor cantidad de alelos A1 , 
representan medias inferiores a las ae 
las otras. Los valores de selección 
gamética asignados son lo suficien
temente altos como para incrementar

todos los valores de bij (con respecto 
al caso NS) para fijación en sin
importar el estado originario. También 
se ve reflejado esto en el compor
tamiento de las probabilidades condi
cionales (Cuadro N° 5) incremen- 
tádonse aquellas asociadas a transi
ciones hacia estados con mayor número 
de alelos A1. Con respecto al número 
posible de estados transitorios que la 
población bajo crianza puede visitar 
en el futuro (Cuadro N° 6), la presen
cia de fertilidad diferencial produce 
un aumento en los recorridos posibles 
cuando el proceso parte de estados 
con menor cantidad de alelos A1 (s ,
s y s ).7 9

c) Viabilidad diferencial

Aumentos en la dominada (en el 
caso de crianza, se trata de la pre
ferencia adjudicada a los heterozigo
tas) redundan en aumentos en medias y
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variancias para la variable t impli
cando esto grados mayores de heterozi- 
gosis en generaciones avanzadas de 
endogamia, que los esperados en ausen
cia de dominancia» (Cuadros N°1 y 
N°2). En cuanto a r, el aumento de la 
dominancia aumenta la inestabilidad de 
las trayectorias para y puesto 
que disminuye los valores de r y de 
s2 t siendo la tendencia más errática 
para los demás si en razón de los ju
mentos simultáneos en r y en s2 
(Cuadros N® 3 y N° 4). Las probabi
lidades condicionales aumentan, en ge
neral, al aumentar la dominancia, para 
las transiciones hacia estados con 
mayor nómero de heterozigotas, en des
medro de las transiciones hacia esta
dos con menor nómero de heterozigotas, 
(siempre hablando de un mismo si de
partida). Esto sirve para predecir los 
posibles efectos de la selección fami
liar en este tipo de manejo genealó
gico. En generaciones más avanzadas» 
con menor frecuencia esperada de hete-

rozigotas, la selección que favorece a 
los heterozigotas aumenta la probabi
lidad de pasar, en la generación si
guiente , a constituciones familiares 
tipo s8 o s9(si se parte de familias 
tipo s5 6 s7 ) 6 tipo s10 (si se parte
de familias tipo s ). (Cuadro N6 5).

6El aumento en la ventaja de los 
heterozigotas también redunda en un 
aumento general de los valores de μ 
(Cuadro N° 6) lo cual aumentará la 
longitud probable de las trayectorias 
hasta absorción. El aumento en la do
minancia, obviamente, aumentará la 
probabilidad de fijación en s1, en 
cualquier caso. Para obtener valores 
para un particular valor de n (enésima 
generación) para las probabilidades de 
transición pij y, para otros pará
metros, se podría recurrir a la des
composición espectral de la matriz MPT 
tal como se hizo para genes ligados 
(Nelder, 1952) o para alohexaploides 
(Bartoloni,1987).
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