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RESUMEN
Se ha postulado un modelo unigénico autosómico con dos alelos bajo un sistem a  

endogàmico regular con una probabilidad a  de autofecundación y  1- a  de apaream iento tipo  
Full-sib (C row  J. & M. Kimura, 1970). Utilizando una aplicación de la teoría de los procesos  
estocásticos de tipos markoviano (Feller, 1980) con un número fin ito  de estados de naturaleza  
(Kemeny J. & L. Snell, I960) se han obtenido funciones explícitas de a  que representan los 
tiempos de espera hasta alcanzar homozigosis y  las probabilidades de que el sistema  
perm anezca fina lm en te  en algún estado homozigótico. Las funciones dependen de las 
probabilidades de transición de una generación que en este caso se consideran estacionarias. 
Las probabilidades de transición, a su vez, dependen de las leyes básicas de transim isión de  
la información genética desde la generación progenitora a los descendientes, de los coeficientes 
de selección y  de la probabilidad a. Se han postulado cinco casos típicos de herencia para  el 
carácter "aptitud", a saber: i) No selección, i i) No dom inancia, iii) Dom inancia parcia l, iv) 
D om inancia completa y , v) Sobredominancia.
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MIXED REGULAR ENDOGAMIC SYSTEMS. I. UNIGENIC MODELS 

a: SELFING-FULL SIES.
SUMMARY

An autosom ic unigenic model with two alleles has been proposed under a regular system  
o f  inbreeding with probability a  o f  selfing and 1-a o f  fu ll-s ib  mating (Crown J  & M ) Kim ura, 
1970). Utilizing an application o f  the markovian stochastic processes theory (Feller, 1980) with 

f in ite  number o f  states (Kemeny J. & L. Snell, 1960) explicit functions o f  a  were obtained. 
These fun c tio s  represent waiting times fo r  the system to reach hom ozygosity and  the  
probabilities that the genetic system will remain, fin a lly , in som e hom ozygotic state. The 
func tions depend upon the one-generation transition probabilities which are regarded as 
stationary in this context. Transition probabilities, in turn, depend upon the basic rules o f  the  
transmission o f  genetic information fro m  one generation to the next, the selection coefficients 
and the probability  a. Five cases o f  inheritance commonly arising in Breeding Genetics are 

• considered: i) No selection, ii) No Dominance, iii) Partial D om inance, iv) Complete
D om inance and, v) Overdominance.
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INTRODUCCION
El análisis de la estructura de una población genética sujeta a un determinado sistema 

reproductivo ha sido profusamente desarrollado en el presente siglo por muchos autores desde 
los más variados puntos de vista tales como la selección y el ligamento (Reeve, 1957), endo- 
gamia regular (Fisher, 1949; Karlin, 1968), correlación (Wright, 1921), para citar algunos 
ejemplos. Más recientemente, se ha aplicado la teoría de las cadenas de Markov (Bosso et al., 
1966) Tan, 1973; Nagylaky, 1976; Bartoloni, 1991) para el cálculo de algunos parámetros 
interesantes que dependen del tiempo medido en generaciones. Tales parámetros determinados 
a partir de la teoría de los tiempos de espera (Feller, 1980) resultan de Ínteres en programas 
de mejoramiento animal y vegetal.

Con este trabajo se da inicio a una serie dedicada al estudio de los sistemas regulares 
mixtos de endogamia. Los sistemas mixtos son utilizados asiduamente en programs de 
mejoramiento a partir de consideraciones basadas en coeficientes de endogamia poblacionales 
(Crow J. & M. Kimura, 1970). En esta primera parte, se analiza un sistema mixto autofe­
cundación-hermanos enteros a partir de un modelo unigénico dialélico (Suzuki et al., 1981).

MODELOS Y METODOS
a) Modelo genético
Como queda dicho hemos postulado un modelo unigénico dialélico (A1; A2) autosómico 

bajo selección con los siguientes valores de aptitud darwiniana:

El sistema de transmisión de la información genética descripto es un sistema mixto 
autofecundación-hermanos enteros. En cada generación existe una probabilidad a  de 
autofecundación y una probabilidad 1-α de apareamiento entre hermanos enteros. La frecuencia 
de uno y otro tipo de reproducción está determinada por las condiciones en que está siendo 
conducida la población.

Finalmente, se han propuesto cinco tipos de herencia para el carácter aptitud, a saber:
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b) Modelo matemático.
El modelo matemático utilizado para describir el funcionamiento del sistema genético es 

el modelo de las cadenas finitas de Markov con barreras absorbentes (Bharucha-Reid, 1960; 
Kemeny J. & L. Snell, 1960). Conforme a este modelo, se define una matriz de probabilidades 
de transición unigeneracionales entre estados de la cadena de Markov que en este caso 
particular que se está analizando son los siguientes:

S|: A,A, -A,A,; S2’ A2A2A2A2; Ŝ : A|Aj -A2A2; ^4* ~A|A2»
S5: A2A2 -A,A2; S6: A,A2 -A,A2.

Cada estado representa un "ensemble" de genotipos. El diagrama del flujo de información 
genética entre estados es el siguiente:

de manera que, S, y S2 son las barreras absorbentes del proceso y S3, S4, S5, S6 son los estados 
transitorios no periódicos (Feller, 1980).

En estas condiciones, la matriz de probabilidades de transición de una generación (P) tiene 
la siguiente estructura:

donde I es una matriz identidad 2x2, o es una matriz nula 2x4, R(4x2) es la submatriz de 
probabilidades de transición desde los estados transitorios en la generación n-ésima hacia los 
absorbentes en la generación n + 1-ésima y, finalmente la submatriz Q(4x4) es la matriz de 
probabilidades de transición entre estados transitorios.

Dada la matriz P, pueden calcularse los siguientes vectores y matrices de variables 
aleatorias que pueden ser utilizados para predecir la estructura genética de la población 
(Kemeny J. & L. Snell, 1960; Tan 1973):

i) La matriz de promedios N(4x4) = (nij) = (I -Q)-1 en la cual cada elemento nij representa 
el número promedio de generaciones en que un proceso que comenzó en el estado S¡+2 pasará 
a través del estado Sj+2 antes de alcanzar un estado absorbente, (i-+-1 ,2,3,4; j = 1,2,3,4);
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ii) La matriz de probabilidades de absorción B(4x2) = (b¡j) = (N)*(R) en la cual cada 
elemento bij es la probabilidad de que un proceso que comenzó en el estado Sl+2 finalice en el 
estado S} (i=  1,2,3,4,; j=  1,2).
iii) El vector promedio (4x1) = (Ui) = N(1) en el cual I representa un vector comumna de 
unos y cada elemento U¡ es numero promedio de generaciones que un sistema que se inició en 
su proceso endogàmico en S¡+2 demora en alcanzar absorción (i = 1,2,3,4)
iv) El promedio V (4x1) = (N - 1) Usq - Usq donde U sq = (u i2y cada elemento Vi representa 
la variancia del numero de generaciones que un proceso que comenzó en S¡+2 demora en 
alcanzar absorción (i = 1,2,3,4).

Para el análisis de los distintos tipos de herencia del carácter "aptitud" se han utilizado los 
siguientes valores de referencia para cada caso:

Casos de selección
NS ND PD CD OD

*1 1,0 1.2 1,1 1,0 0,5
x2 1,0 0,8 0,7 0,6 0,1

RESULTADOS
a) Matriz P

Dados los coeficientes de aptitud y la probabilidad a  de autofertilización, las entradas py 
tienen las siguientes expresiones:
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Para loe casos de selección (NL, PD, CL y OD) se darán expresiones 
genéricas para cada entrada nij . Los valores de los términos y facto- 
res que aparecen en ellas se presentan en el Apéndice. Las mencionadas 
expresiones genéricas son las siguientes:
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Se dará, a continuación, las expresiones explícitas de las funcio­
nes nij de α (para cada caso de selección) a partir de las cuales pue 
den obtenerse las restantes funciones.
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DISCUSION Y CONCLUSIONES

a) Promedios Ui.
Los promedios U¡ disminuyen en todos los casos al aumentar a  lo cual significa, como es 

de esperar, que a medida que aumenta la probabilidad de las autofecundaciones disminuye la 
demora promedio del sistema en alcanzar un estado homozigótico. Los promedios armónicos 
generales para cada caso de selección son:

lo que deja en claro que en presencia de selección la permanencia en estados transitorios es 
más duradera, salvo el caso de ausencia total de dominancia.
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Los resultados numéricos correspondientes a cada uno de los casos de selección planteados 
aparecen en los Cuadros N°1 a 16. He presentado los valores de los coeficientes de variación 
(CV, = V,0,5/U¡) en lugar de las variancias en razón de la notoria correlación entre medias y 
variancias característica de este tipo de variable aleatoria. También se han presentado en el 
Cuadro N ° ll , los valores de los promedios del numero de generaciones de estacionamiento 
en S6 debido a su comportamiento interesante que será discutido en la siguiente sección.
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También surgen nítidas diferencias según cual sea el estado desde el cual comenzó el 
proceso. El estado S3 es el típico caso de una mezcla de líneas endogámicas o de razas. En los 
casos de a  pequeño (gran predominancia de apareamientos full-sib) los promedios U, (que 
corresponde a S3) son los más altos para ir descendiendo a medida que aumenta a . Los 
promedios U, se hacen inferiores a los promedios U4 en valores de a  cercana a 0,3 salvo para 
el caso de alto valor de dominancia (OD) en cuyo caso U4 es casi permanentemente superior 
a  U1. Si el material de partida es una mezcla de líneas (o poblaciones de estructura similar) con 
un valor de a  relativamente bajo ya se logra un efecto similar a una población original de tipo 
S4 (híbridos simples o mezclas de ellos). No se debe perder de vista en ningún momentos que 
las decisiones parten de consideraciones basadas en los valores de los coeficientes de 
consanguinidad y la posible depresión endogàmica concomitante.

Los estados S4 y S5 corresponden a poblaciones retrocurza o híbridos tres vías. Dados los 
coeficientes de selección elegidos aquí en los cuales la aptitud del genotipo A,A, es superior 
a la del genotipo A2A2, los promedios U3 son superiores a los promedios U2. Si la población 
de partida es una retrocruza, la demora en alcanzar homozigosis, en promedio, será mayor 
cuanto mayor sea la diferencia entre la aptitud del heterozigota y la aptitud del homozigota 
acompañante.

El estado S6 corresponde a una población de híbridos simples. Salvo para valores altos de 
dominancia, la demora en alcanzar absorción en promedio, es mayor que para los otros estados 
(S3, S4 y S5). Esto resulta esperable dada la constitución genotipica de S6 y dado lo señalado 
en el párrafo anterior con respecto a las aptitudes de homozigotas y heterozigotas
b) Variancias

En todos los casos, las variancias disminuyen al aumentar a  por lo cual podemos decir que 
cuanto menor es la preponderancia de las autofecundaciones mayor es la probabilidad de hallar 
grados relativamente altos de heterozigosis aun en generaciones avanzadas de endogamia bajo 
este sistema mixto.

Los promedios de las variancias para todos los casos de selección son los siguientes:

Para V1 (y más adelante para CV,) se calculó el promedio armónico en el intervalo 0 < 
a  <0,9.

Las variancias, en general, aumentan en presencia de la selección y, especialmente, si hay 
dominancia. Esto está indicando, si tenemos en cuenta los valores de los promedios analizados 
en la sección anterior, que, como resulta genéticamente coherente, la presencia de dominancia 
inducirá al sistema a mantener su heterozigosis estructural por más tiempo a medida que 
transcurre el proceso endogàmico.
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Las poblaciones originales presentan variancias promedio bastante parecidas y sus 
diferencias se hacen mas conspicuas a medida que aumenta el grado de dominancia. En general 
las retrocurzas del tipo S5 y las mezclas de híbridos o cruzas presentan las mayores variancias.

c) Coeficientes de Variación.

Los coeficientes de variación alteran su comportamiento al aumentar a , según cual sea la 
población de partida.

Para el citado caso de la mezcla de líneas o razas (S3) los CV alcanzan un máximo para 
valores de a  citados. Aconsejamos tener esto en cuenta en el momento de determinar un valor 
de a  apropiado a los objetivos que se persiguen, es decir, no utilizar un valor de α 0,6-0,8 si 
se busca homozigosis prioritariamente. Si lo que se busca es un sistema endogàmico mixto que 
mantenga un cierto grado de variabilidad genética, un a  de 0,7 es lo indicado.

En el caso de las retrocruzas, los CV disminuyen al aumentar α  salvo el caso de 
sobredominancia caso en el cual aumentan con a . En el caso CD puede observarse una 
inversión de tendencia para valores altos de a  (Cuadro N°9). Entonces, para el caso NS o para 
bajos valores de dominancia, la inestabilidad de las trayectorias hacia las barreras absorbentes 
aumenta al disminuir la probabilidad de autofecundación en el sistema mixto. Por esto, la 
dispersión de los tiempos de espera hasta absorción crece con la frecuencia de apareamientos 
full-sib. La tendencia es exactamente opuesta a la de las poblaciones tipo S3 desde las cuales 
el proceso puede partir. Si se comienza con una población cruza con alto porcentaje de 
heterozigotas, de permitirlo la situación de depresión endogàmica, sería recomendable utilizar 
valores de a  moderadamente altos (0,7-0,9).

Los promedios de CV para todos los casos son los siguientes:

de lo cual se desprende claramente que la selección es causa de inestabilidad en las trayectorias 
al azar (especialmente en presencia de dominancia preponderante).

*
d) Estacionamiento en S6

Es interesante observar (Cuadro N° l l )  cómo el número promedio de generaciones de 
estacionamiento en S6 alcanza un mínimo para valores de a  de aproximadamente 0,7 (NS, ND, 
PD, CD) ó 0,9 (OD) y no para α = 1 como "a priori" podría suponerse. En presencia de 
posibles problemas de mantenimiento de stocks de plantas por causas de depresión endogàmica, 
y en caso de que la dominancia en aptitud para el locus no sea demasidado alta, vemos que es 
posible utilizar un valor de a  moderadamente alto (0,7-0,9) manteniendo el tiempo de 
estacionamiento en heterozigosis pura (S6) en valores mínimos.
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e) Probabilidades de absorción.

Las probabilidades de absorción final en S, ó S2 no varían con α en caso de no haber 
s lección (Cuadro N°12).

En caso de selección, las probabilidades de absorción en S, (by) disminuyen con a  
(aumentando, naturalmente, las bi2). Salvo el caso de muy alto valor de dominancia o que la 
selección a favor de A,A, sobre A2A2 (x, >  x2 )sea muy pronunciada, debemos esperar que 
la probabilidad de absorción en S, sea mayor para procesos que comenzaron en poblaciones 
tipo S4; asimismo, para procesos que partieron de poblaciones tipo S5, la probabilidad de 
absorción en S2 es mayor que la probabilidad de absorción en S,.

Para el caso de procesos que comenzaron en poblaciones equilibradas en frecuencia alélica 
(S3, S6) lo que decide la probabilidad de absorción en S,, ó S2 es, simplemente, el cociente 
x,/x2.

Los promedios geométricos de las probabilidades de absorción para todos los casos de 
selección son los siguientes:

Queda claro que las probabilidades b¡, aumentan al pasar desde ausencia de selección hacia 
presencia de selección y, dentro de este ultimo caso, al aumentar la dominancia (dado, como 
se dijo, x¡ >  x2). Las probabilidades bi2 , obviamente, disminuyen (b¡, + bi2 = 1).
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