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Sinopsis

En este trabajo se considera que la expresién fenotipica de un cardcter en los individuos
de una poblacién, se debe a efectos genéticos y a efectos ambientales. En los genéticos se
incluyen aditividad (d), dominancia (h) e interacciones entre dos pares de genes alelomérfi-
cos (i, j y 1) y se toma como origen de medida para d, h, i, j y 1, la media de los padres P:
y Pe, que es el sistema de medida de Van der Veen (F, -metric).

En la primera parte se trata con las medidas de generaciones y se da el modelo lineal
aditivo que incluye las componentes genéticas arriba citadas; en este caso los efectos de cada
componente se localizan en diferentes términos de cada ecnacién y facilmente se puede hacer la
estimacion de los parametros del modelo.

Para tener un conocimiento més claro del comportamiento de los efectos genéticos, se
trabaja con las varianzas, y al obtener las ecuaciones para 18 generaciones con varianza gené-
tica en un Sistema de 2 pares de genes alelomérficos, se encuentra que no existe una sola
ecuacidn en la cual los efectos de las 5 componentes ya citadas no se confundan, es decir, dos
efectos se encuentran en un solo término de la ecuacién. Cuando se extiende la expresién de
cada ecuacién hacia un caracter cuantitativo, se tienen 5 términos con efectos no confundidos
y 10 términos con efectos confundidos, y al suponer que estos diez términos ultimos son de
efectos iguales, éstos se reducen a uno solo (productos cruzados), el cual se elimina por
manipulacién algebraica entre dos ecuaciones de varianza de generaciones del mismo rango de
ligamiento. Se usa el mismo rango de ligamiento con el fin de evitar perturbaciones por
efectos de recombinacién génica en el momento de hacer las estimaciones de los parametros
del modelo. En esta forma se tienen las 5 componentes genéticas en diferentes términos de la
ecuacién y se formula el modelo lineal aditivo para funciones de varianzas fenotipicas de gene-
raciones, que incluye efectos genéticos de aditividad, dominancia y epistasis, v efectos am-
bientales.

Summary

It is considered in this study that the phcnotypical expression of a character in individuals
of a population is due to genetical and environmental effects. Additivity (d), dominance (h),
and interactions amoug two allelomorphic pairs of genes (i, j and 1) are considered as genetical
effects. The mean of parents P. and P. is the basis for thc measurement of d, h, i, j, and L
This is the Van der Veen measurement system (F_ -metric).

The first part of this study refers to the means of generations and it presents the linear
additive model which includes the ahove genetical factors. In this case, the effects produced by
each equation are located in different terms of each equation, therefore the estimation of the
parameters of the model might be easily made.

In order to have a more accurate knowledge of the effect produced by the behavior of the
genetical factors, variances are considered. When equations for 18 generations are obtained,
with genetical variance due to two allelomorphic pairs of genes it is found that there is no
equation in which the effects of the above five components are differentiated. It means that effects
due to different components are within the same term of the equation. When the expression of
each equation covers a cuantitative character there are five terms with differentiated effects,
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and ten terms with undifferentiated effects. Supossing these last ten terms produce equal
effects, these terms are reduced to onc (cross products) which is eliminated algebraically using
two equations of the same degree of linkage. It is used the same degree of linkage in order
to avoid genic disturbance caused by the effects of genic recombination whem making the
parametric estimation of the model. In this way, we have the five genetic components in different
terms of the equation and the linear additive inodel is formulated for the functions of pheno-
typical variances of generations. This model includes genetical effects of additivity, dominance
and epistasis, and environmental effects.

Introduccion

La particiéon de la varianza fenotipica en sus partes componentes es problema
de gran interés cientifico. Desde el punto de vista del genetista, la adecuada solucién a
este preblema le permitiria inferir conclusiones mas precisas respecto a los procesos
y tendencias evolutivas por los que atraviesa una especie en un medio ambiente
determinado, asi como una mejor comprensién de los mecanismos hereditarios que
hacen posible el proceso evolutivo. Por otra parte, desde el punto de vista del mejo-
rador de plantas o animales, una correcta particién en las diferentes componentes
de la varianza fenotipica, le permitiria diseflar programas de seleccién mas eficientes.

Desafortunadamente, para la interpretacion del mecanismo hereditario, la arquitec-
tura genética esta compuesta de efectos que no actian en forma aditiva; dos alelos
de un mismo lccus interaccionan y producen dominancia; genes en diferentes loci
interaccionan y producen epistasis; hay genes que segregan en el mismo cromo-
soma, sin embargo, éstos no siempre se transmiten juntos como consecuencia del
sobrecruzamiento; el genotipo interacciona con el citoplasma y todos los factores
hereditarios con el medio ambiente en el que el organismo se desarrolla.

Las fuentes de evidencia que muestran que todas estas interaccicnes ocurren
en la naturaleza, hacen de la particion de la varianza fenotipica en sus partes
componentes, un problema sumamente dificil. Resulta cbvio el hacer la especificacion
de un modelo matematico que incluya los efectos de todas las componentes aqui
planteadas, y de otras que pudieran descubrirse en el future; igualmente obvio es el
problema de estimaciéon de dichos efectos, ésle se reduce a tener un nimero de
generaciones de las cuales se obtengan ecuaciones de medias que sean suficientes,
para poder hacer la estimacién de los diferentes pardmetros involucrados; éste
es un problema ficil de resolver, debido a que la segregacion diferencial producida
por efectos de ligamiento, no produce cambios en el efecto promedio de una generacion
cualquiera y, por otra parte, los parametros que especifican los diferentes efectos, en
este caso siempre aparecen en términos diferentes de cada ecuacion.

Desafortunadamente al tratar de encontrar las varianzas, el problema se complica
demasiado, debido a que en esas ecuaciones aparecen una serie de términos con
efectos confundidos (términos que involucran més de un efecto). Aunado a lo anterior
existe el problema de que las varianzas de las diferentes generaciones estin afectadas
por el niimero de veces que ha habido oportunidad de recombinacién génica.

En el presente estudio se hace la especificacién de un modelo genético que
incluye aditividad, dominancia y epistasis. Se desarrolla la metodologia para estimar
los pardmetros de ecuaciones de varianza de generaciones y para esto se hacen las
restricciones siguientes;
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a) Se trata de un organismo diploide en 6ptimo con el medio ambiente en el
que se desarrolla.

b) No hay mutaciones.

c) Las generaciones que se tratan deben formarse previniendo cualquier tipo
de seleccion.

d) No existe interaccién enire los genes y el citoplasma.

e) No hay interaccién genético-ambiental.

Revision de Literatura

De acuerdo con Hayman y Mather (1955) (4), en el estudio de los caracteres de
variacién continua debe suponerse la presencia de interacciones genéticas alélicas
en forma de dominancia; no alélicas en forma de epistasis y de interaccién genético-
ambiental. En un sistema genético de dos pares de genes alelomérficos, los nueve
genotipos de la F tienen efectos de aditividad d, de dominancia % y de interacciones
no alélicas i, j y l. Supénganse la presencia de los pares alelomérficos A-a y B-b,
entonces, los autores citados definen en la Fs, las interacciones no alélicas siguientes:
tap = efecto aditivo d, X efecto aditivo dy; j. p, = efecto aditivo d, X efecto de
dominancia hy; jb;u = efecto aditivo dy, X efecto de dominancia ha; y Ly = efecto
de dominancia k, X efecto de dominancia hy, y toman como origen de medida de los
efectos de estas interacciones la media de la F» y como origen de medida de los efectos
d y h, la media de los padres. Estos autores explican en el trabajo citado, que en las
ecuaciones de medias de generaciones existen 4 relaciones en las cuales se despejan
las interacciones ¢, j y I, y que con estas relaciones es posible hacer estimaciones
de los efectos genéticos respectivos; ademas, trabajan con los estadisticos genéticos de

segundo grado, y encuentran que en las ecuaciones v_ , v—

v
Fy' TF TFof

efectos d, h, 7, j y I se localizan en términos separados, en cambio en v

y cov S

, lo
FolFol
re,’ Yre,’
vF.; y covFO/F%, los efectos d y h estan confundidos * con i, j y I, de tal maneta
que las cuatro ecuaciones de estadisticos de segundo grado en los cuales estos efectos
estan en distintos términos, no son suficientes para poder estimarlos.

Hill (1966) (6) incluye las interacciones de segundo orden o trigénicas: w = adi-
tivo X aditivo X aditivo, x = aditivo X aditivo X dominante, y = aditivo X domi-
nante X dominantes y z = dominante X dominante X dominante. En un anélisis
del carécter altura de planta y tiempo a la floracién en experimentos con Nicotiana
rustica, este autor presenta en andlisis de medias, 9 pruebas de escala o relaciones
para estimar las interacciones trigénicas; estas relaciones incluyen las primeras
retrocruzas, segundas retrocruzas y primeras retrocruzas autofecundadas, y son
similares a tres de las 4 relaciones de Hayman y Mather (1955) (4).

Opsahl (1956} (11} incluve las generaciones Fa X Fy. Fo X Py v Fa X Pa ¢ indica

* Se dice que los efectos estin confundidos, cuando en un término de la ecuacién se mez.
clan dos o mds efectos, ejemplo: dj, hl, etc,
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una forma de separar las interacciones no alélicas del ligamento; para esto hace
nuevas definiciones de aditividad, dominancia y de los diferentes tipos de epistasis.

Van der Veen (1959) (12) considera que es preferible medir el efecto de las in-
teracciones no alélicas a partir de la media de los padres o sea el origen cero
(F -metric), puesto que estos pardmetros aparecen con coeficientes distintos
de cero segin la presencia de homocigosis o heterocigosis entre loci; ejemplo, el
genotipo AABB tendra un efecto dy - dy + iy, y en él no aparecen j y I, como
ocurre en el sistema de Hayman (1958) (5). resultando en esta forma una expresion
mas simple.

Con esta tltima definicién de i, j y I, Mather (1967) (10), analizando la varianza
genélica de la generacién F», explica la epistasis recesiva 9:3:4 y la epistasis domi-
nante 12:3:1 e indica que la epistasis complementaria aumenta la varianza de las
poblaciones segregantes y la epistasis duplicada la disminuye, y que la seleccion
hacia un fenotipo éptimo favorece a la segunda pero no a la primera. En la ecuacién
de varianza de esta generacion, los efectos d y h se confunden con los efectos de las
inleracciones no alélicas entre dos loci i, j y I, repitiéndose en esta forma el problema
de confusién de los irabajos de Hayman y Mather (1955) (4), y Hayman (1958) (5).

.‘]W()df'l() ue incluye aditividad, dmninancia e Interacciones
q
génicas no alélicas

La expresion fenotipica (f) de un caracter en los individuos de una poblacién,
puede explicarse en una forma simple como la suma de un efecto genético (g) y un
efecto ambiental (¢), Falconer (1664) (3), i.c.

El efecto genético puede considerarse como la suma de los efectos de aditividad
(d), dominancia (h) e interacciones génicas no alélicas o epistasis (d), i.e.

f=d+h+d+e. (2)

En esta investigacion se trabajo con un sistema genético que incluye aditividad,
dominancia e interacciones no alélicas de primer orden o interacciones entre dos
pares de genes alelomérficos 7, j y ! (definidas anteriormente). La razén de no
considerar las interacciones no alélicas de orden mayor, se debe a que, con las
inleracciones de primer orden atin no se ha llegado a obtener un nimero suficiente
de ecuaciones de varianza de generaciones utilizando este modelo, en las cuales
no existan términos confundidos, para lograr la estimacién de los pardmetros
d, h, 1, j y I libres de toda confusiér. Si se involucran interacciones mas complejas, el
problema aumenta, y por ahora no se esta en condiciones de resolverlo.

Sustituyendo a la componente ® de (2) por i, j y I, entonces se supone que la
expresion fenotipica de un cardcter es producida por efectos genéticos de aditividad,
de dominancia e interacciones no alélicas entre dos pares de genes alelomérficos, v un
efecto ambiental, i.e.

f=d+h+1+j+1+e. (3)

Las componentes i, j y I tienen el mismo significado de Hayman y Mather

(1955) (4), pero la diferencia con este trabajo estriba en que aqui, los efectos de estas
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interacciones se miden a partir del mismo origen que se usa para medir a los efectos
d y h, siendo este origen el promedio de los padres Py y P2, de cuya cruza se originan
todas las generaciones que se mencionan en este trabajo, en tanto que en el trabajo
citado, los efectos de las interacciones se miden a partir de la media de la Fs y los
efectos d v h se miden a partir del promedio de los padres (P; y P2). Se ha adoptado
a u como origen de definicién de todas las componentes genéticas (d, h, i, j y 1), con
el fin de que los efectos de éstas tengan un significado de facil entendimiento
biolégico.

Los efectos i, j y I se obtienen considerando pares de genes alelomérficos; por
ejemplo, para un sistema con 4-a y B-b, los efeclos y frecuencias de los 9 genotipos
de una F, se muestran en el cuadro 1, en donde se incluyen ademés las frecuencias de
los genotipos de otras 3 generaciones.

CUADRO 1

Genotipos, efectos y frecuencias genotipicas de 4} generaciones, suponiendo aditividad,
dominanciec e interacciones entre dos pares de genes alelomdorficos (A-a y B-b)

FRECUENCIAS GENOT{PICAS

GENOTIPOS EFEcTOS 7 %O RC RC
2 1 12 o
AABB d, +dy, + iy g 0 6 $1o56
AABb dy -+ By, + Gy He 0 He 56
AAbD dy — dyy — iy Y16 0 0 %56
AaBB by +dy + G %6 0 Hra ose
AaBb Ry + Ry, 1 6 14 it 36656
Aabb Ty — dy — Jpa He % 0 Y456
aaBB ~d, +d, — iy Yo 0 0 %56
aaBb —d, +hy, — G %6 % 0 850
aabb —d, — dy, + iy, e % 0 Yo56

NoTA: Se ha suprimido la linea diagonal entre subindices de i, 7 ¥ ! que normalmente se ha usado en la
literatura, debido a que con dos loci no puede haber confusién, ejemplo: 17 - .
a/b ab

1. Ecuaciones de medias de generaciones.

Fn la suposicién de un sistema genético con efectos aditivos, de dominancia y
epistasis, las medias de los efectos genéticos (é) de una generacion, se obtienen

como sigue:
r

i = Zt9i5 5
i=1
1 =1,2, ..., mgeneraciones,
J =1,2, ... rgenotipos en la i-ésima generacion,

¢i; = efecto del j-ésimo genotipo de la i-ésima generacion,
r

t; = frecuencias de los j-ésimos genotipos, tales que T f = 1.
j=1
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Para ilustrar el procedimiento, a continuacién se calculan las g de Py, Py, Fy vy
Fg; para ello, se recurre a los efectos y frecuencias genotipicas del Cuadro 1:

E’PI = 1(—da - db + iab) = '_da - db + 7'.ab ,
?/pZ = 1(dy + dy + 7ap) = du + db + tas,
gr, = 1(ha + ho + lap) = b + by + L,

(do + dy + tar) + (d + Ry, 4 Jon) + ( — dy, — gp)

_ 1
iy = 1

+ (h + dy + jba) + (h + hp + lap) + ( — dy — Jba)
4 o — i)+ 2t —da + by —du) + o da — dy + i) =
+ 13 (‘_ a‘+(b77ab + ]6\ a+ b Jab 16 a b ab/) —

1 1 1 1
=7hnT7hb+T‘Zn 7(/2 +hb>+’ (lab)

Sea n el nimero de pares de genes alelomérficos de que depende un caricter de
variaciéon continua, entonces, los efectos [d] y [k] de los n pares de genes e [i],

[i1 y [1] de todos los pares de loci que se puedan formar en el genotipo, se obtie-
nen en la siguiente forma:

da+dl)4+---+dn=[d]

lab + e+ ... + 1w =[I].

De tal manera que para un caracter de variacién continua, las medias g de las
4 generaciones anteriores son:

gv, = —ld] + i1,
ge, = [+ [,
gr, = [ + 111,

~lmsLp
grs = 5 []‘I‘TH-

Las medias fenotipicas (Y;) de estas 4 generaciones se presentan a continuacién,
y en el Cuadro 2 se muestran los coeficientes de los parametros u, [d], [2], [Z], []]
y [I] de las medias fenotipicas de 21 generaciones. Siendo:

Yi=u+gi,
t=1,2, ..., mgeneraciones,
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Entonces:
Yp, =p—I[d] + [.
Y, = 1+ [d] + [i],
YF) ='u'+[h]+[l],
. 1 1
Vi, = st U+ 1)

Para un cardcier cuantitativo que depende de los efectos genéticos de aditividad,
dominancia y epistasis, el modelo general que representa la expresion media fenoti-
pica de ese caracter en una poblacién o generacidn, en base a los valores fenotipicos
observados en los individuos de esta poblacion, es el siguiente:

Yi = BoXio + 81 X1 + BoXio + B3Xi3 + 84Xy + 85Xi5 + €, 4

1 =1,2, ..., mgeneraciones,

en donde:

¥; = valor promedio de la expresion fenotipica de un cardcter en la i-ésima ge-
neracion,

Bo = u = promedio de los padres (P; y Ps) ,

B1 = [d] = efectos aditivos,

By = [h] = efectos de dominancia,

B3 = [7{] = efectos de interacciones de efectos aditivos de 2 pares de genes ale-
lomorficos,

B84+ = [j] = efectcs de interacciones del efecto aditivo de un par de alelos por el
efecto de dominancia de un segundo par,

Bs = [I] = efectos de interacciones entre efectos de dominancia de dos pares de
alelos,

{ = error aleatorio de la media de la 7-ésima generacién,
Xio = 1 o variable falsa, cceficiente de 8q,
X1, ..., Xi; = coeficientes de los parametros 8y, .. ., 85 respectivamente.

[}
I

La estimacion de los parametros fy, Bi....,05 de este modelo, se obtiene por el
método de minimos cuadrados, ponderando por la cantidad de informacién I, Ca-
valli (1952) (1).

Es posible obtener una estimacién burda y rapida de las 5 componentes genéticas
de medias fenolipicas de generaciones, mediante las siguientes relaciones:

1 1
(] = 5 Ve Vo,

Vl] = 4YR022 - 4YRCm + 10YF2 — 8YF3 — 2Yyp,2 .

[7] = 2Yge, + 2YRe, — 4Yr, o bien:
2Y mxp, + 2Y pyxp, — 4V moxrr, -
[j] = Yp,— Yp, + 2Ygc, — 2V, , o0 bien:

2Yp, —2Yp, + 4Yreyw — 4Yrow -
[l] = YP1 + YPa + 2YF1 + 4YF2 - 4Y‘RC1 - 4YRC¢ .

VoL. 4 N¢ |
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CUADRO 2

BUCIO

Coeficientes de los pardmetros, media n, aditividad [d], dominancia [h] y epistasis
[i], [i] y [1], de medidas fenotipicas de las generaciones que se indican.

ESTADISTICO " [d] [A] [2] [7] ]
Ye, 1 —1 0 1 0 0
Yp, 1 1 0 1 0 0
Yy, 1 0 1 0 0 1
. 1 1
Yr, 1 0 - 0 0 e
y A S L B !

RCy 2 2 4 4 4
- R 1 !
RCy 2 2 4 4 4
v T L L E !
FaxP 2 2 4 4 4
. 1 1 1 1 1
Vraxe, S T R S S
: 1 1
) szl]‘l 1 () 7 O 0 _;i“'

1 1
YFz# 1 0 —2* 0 0 T
Y 1 0 L 0 0 ]
b 4 16
.y 1 5. 1 93 1
RC 4 4 16 16 16
- R 3 9
RCis 4 4 16 16 16
1 1 1 1
Faone L E T A
WG X T 4 2 16 8 4
1 1 1 1 1
oo S R e T
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Cuadro 2 (continuacion)

ESTADISTICO “ [d] (Al [7] (41 [
v 1 L 3 1 3 9
RCi# 2 8 4 16 16
v 1 3 L 9 3 1
RCx 4 4 16 16 16
v 1 1 3 1 3 9
RCa 4 4 16 16 16

1 1 1 1 1
Ve, ! T 2 % s 1

1 1 1 1 1
Yrowo ! 9 e T K} 16
v | 1 3 1 3 9
RCut 2 8 4 16 16

2. Lcuaciones de varianzas de generaciones

La varianza fenotipica de una generacién, en la cual se supone que el caracter
en cuestion depende de efectos genéticos de aditividad, de dominancia y epistaticos,
se obtiene al introducir el operador varianza en la ecuacién (1), aplicandola en este
caso a la i-ésima generacion, ie.

ofi =vgiFvey, (5)
1= 1,2, ..., mgeneraciones.
y r . r
2
vgi = % ligi;— (T t9y)%,
Tt iT1
Jj=1,2, .., rgenotipos en la i-ésima generacién.
Sean:
vfl_Vl) vgy = v Y vel=El)
enlonces
I/l—vi—f—E“ .......................... (5’)
1= 1,2, ..., mgeneraciones.
Sea:
: 2 2 2 .
vi = virda + viedh + vishd + viehd + .+ visedbalan, .. ... (6)
1=1,2, ..., m generaciones,
J =12, ..., 32 coeficientes de pardmetros.,

la ecuacion general de varianzas genéticas de generaciones del Cuadro (3).

Vor. 4 N° 1
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La ecuacién (6) referida a un par de genes alelomorficos, es necesario exten-
derla a n pares de genes alélicos para que pueda ser aplicada a un caracter cuan-
titativo,

Sean aj; los coeficientes de los parametros de la ecuacién general de varianza
genética de generaciones de un caracter cuantitativo, tales que:

12

a“[d]? .
a;lh)? .

2 2 2 2

Yi1 = Yiz = o) —=> 711(17; + 7i2d2 = a“(d; + dg)
Yis = Yia = aig => vYizha + vishy = aia(hy 4 hy)

2 2 o 2
Yis = ai3 —> Yislab = ‘;i37'ab = 0‘2i3[7'] ) . -
Yie = Yiz = ®ig — YigJab T Yizdha = ia(Jab + Jba) £ eialdl”.

8 = a5 —> Visldy = aislap @ oysll]?
7i8 aj5 —> Yiglab Xjs5tab a5
Yio = Yito = @ig => Yig@aha + Yirodohy = aig(daha + dohy,) ® ajgldh] . »
Yitr = Yitz = @iz => Yi11dalan + Yitedblap = oi7(dgtan) + dblab) 8 ayr[de] .
YirsZaJap + YilaTodab 1 YitsQadva + Yitedbioa = (Vi1ajab + Yi1sfba)de +
+ (vi14J abF Yitedva)dh

12

sl se supone que Jo, = jpa = J , entonces
(vi1aJab + YitsTba)da + (Yitadab + Yitefoa)ds = (virs + viis)daj +
+ (vita + 7viwe)dod = Yi1zdad’ + ¥Viradhj’,

en donde:

Yiz = Vi = ag —=> Visdad + 7 i1ahd = cig(daf’ + doi’) 2 cigldy’] .

Yitz = Yitg = g => Yirr@alab + VitsTolan = aig(dalap + dplap) = ajoldl] .

Yite = Yi20 = 10 —=> Yitohalap + Vizohnlap = airo(Ratap + hntay) = @jiolhi] .
YizthaJab + VizohuJab + Vizahadva + YVizahbdva = (ViztJav 1 Viesfve)Pa + (vizajan +
'Yi24jba)hb = (Y21 + 'Yi23)haj + (viez + 7i24)hbj’ = 7 i21had’ ( + V'izohng .

Yier = Y'ize = a1 ==> ¥'i2thal + ¥VieshJ = aill(haj’ + hbj,) e am[-h'j’] .

Yizs = Yies = ®ita —> Yizshalan + Yie'hblan = aire(halan + Bulap) = asrafhl] .

Yizr = Yies = 13 —=> YizrlabJab 1 Vizglablba = @i13(Tapfab + Zabdba) © aiualif] -
Yize = Yi30 = @14 —=> Vizelablab T Yis0Jabioa = @i14(Zablap + Janibe) £ 14l .
Y i31= Yisz = 15 ==> YistJableb T ViseJvalan = @i15(Janlab 4 Joalan) 2 aiislsl]

12

Finalmente se tiene la ecuacion general de varianzas genéticas de generaciones
para un caracter cuantitativo.

vi = apld]® + ailh]® + aislil® + aili]® + sl + aigldh] + aildi] + aiglds’] +
~+ ajoldl] 4 aijolhi] + einilhy’] + asrolhl] + aislg] + aiald’l] + ainslgll ... (7)

Esta ecuacién consta de 15 términos, 2 de ellos correspenden a efectos genéticos
intra-alélicos [d] y [R], 3 a efectos genéticos de interacciones no alélicas [i], [j]
y [1] y 10 términos que aparecen por manipulacién algebraica [dk], [di],...,[jl].

Cuando se trabaja con el modelo simple, se pueden estimar por el método de
minimos cuadrados los pardmetros d, h y dh, pero en el caso de considerar aditi-
vidad, dominancia y epistasis, la estimaciéon de las 15 componentes de (7) no es
posible, debido a que los coeficientes de las 10 dltimas son dependientes de los
coeficientes de las 5 primeras y se genera una matriz de coeficientes A’A singular.
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Las componentes genéticas de interés principal son [od]2, (k12 [i1% [F1%, ¥ [1]2
osean D, H, I, | y L respectivamente, de acuerdo con la nomenclatura de Mather
(1949) (8). Lo ideal es que en la ecuacién general de varianzas estas 5 componentes
se encuentren en términos separados y que ademds. dicha ecuacién no contenga tér-
minos confundidos como ocurre en (7).

En vista de que los 10 ultimos términos son dependientes de los 5 primeros y su
presencia se debe a procedimiento algebraico, se ha considerado conveniente denomi-
nar a cada uno de estos términos como PC o sea productos cruzados, tales que:

[dh] = [di] = ... = [jl] = PC,

entonces:

15
aigldh] + aizlde] + ... 4 auslfll = (@ig + a7 + ... + ais) PC = 2 ﬁaijPC =3
=

v; = anld)® + alh)? + aisli]® 4 aulf)? + agsll)? 4

[ &l

C!ijPC S e e e e e (8)
6

1

Los coeficientes de los pardmetros de la varianza genética de generaciones (v,
para i = 1,2,....m generaciones} de la ecuacién (8), se presentan en el cuadro 4.

Existe una forma més general y simple de llegar a la ecuacién (8) partiendo de
(6), ie.

Sean aj; los coeficientes de los parametros de la nueva ecuacién de varianzas
genéticas, tales que:

2 2 p

Yil = Yizg = @ ==> 'Yil(dza. + Yiedpy = ail(d§ +dp),
2 2

Yiz = Yia = Qg ‘—‘2> Yisha ;f‘ Yishy = aiz(ha + hp) ,
Yis = @3 =—=> Yislab = ai23lab7 )

. 92 . 92
Yie = Yir = @is ==> YieJab T YizJba = @is(Jap + Joa)

8 = a5 ==> vialh = aisl>

Yis8 Qj5 —=> Yislab is5lab -

Sean ahora PC, = productos cruzados correspondientes al par alelomérfico 4 — a
y PC, = productos cruzados correspondientes al par alelomérfico B — b, entonces,

Yiglaha + vi11dalab T Yis@ajar + Yits@afoa + Yirrdalab + Yitohatan + Yiorhajap

+ Yizshajon 1 Yizshalan 4 Vierfabfar, + Vizotevlan + Yisrfanlar = = vy PC,,

k=56, .16 e
en donde:

dohe = dolgy = ... = Japlay = PC,.

Yitodoh + Yinedolab + ..+ Yisafoalan = 2 vy PGy,

k=56 .. 16. T
en donde:

dohy = dylar, = ... = Jpalap, = PCy, .

VoL. 4 N° 1
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<

CUADRO 4

Coeficientes de los pardmetros D, H, I, J, L y PC, de las varianzas genéticas de las
generaciones que se indican.

ESTADISTICO D H I J L PC

1 BN A L 3 3

UF2 2 4 1 1 16 4
1 1 3 3 3 5

RC, 4 4 16 16 16 )
1 1 3 3 3 7

YRC, 4 4 16 16 16 )
1 1 3 3. 3 K

PFaXTy 4 4 16 16 16 8

_ 1 e 5 5 5 7
P, 8 8 64 64 64 32
- 1 R 7 7 K 13
(P Py 8 8 64 64 . 64 32
1 b 3 3 3 v

Ry X Py 4 4 16 16 16 8
1 1 5 5 5 13

UFrX Py 8 8 64 64 64 32
- 1 B v 7 v 15
PFaX Py 8 8 64 64 64 32
1 RN 1 1 3 3

VR X Ty 2 4 4 4 16 4

1 1 1 1
—_— . N J— 0 -

T XTy 8 0 64 32 8
-~ 3 v 15 7 3 5

U2 X Ty 8 4 64 32 16 8
1 1 1 RS 3 3

Ut 2 4 4 4 16 4
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(Continuacion cuadro 4)

CONTINUA

107

ESTADISTICO D H I J L PC
1 1 1 1
Ty — 0 — — ) —
VTt 8 64 32 )
- 3 1 15 7 3 5
VT2t 8 4 64 32 16 8
. 3 3 9 3 15 15
fFs 1 16 16 16 256 32
) 1 1 B 1 3 9
‘T 2 16 4 16 256 32
- 1 1 5 ns 3 3
‘T 4 8 16 8 64 16
3 3 63 39 15 27
PRCu 16 16 256 256 256 128
. 1 1 19 i1 3 15
YRC:i 16 16 9256 256 9258 128
- 1 RS 1 7 3 3
RO 8 8 64 64 64 32
. 3 3 15 39 63 87
FRC 16 16 256 256 256 128
- 1 i 3 At 19 27
RCun 16 16 256 256 256 128
- 1 b 3 e Ir 15
‘ROz S 64 64 64 32
. 7 1 63 15 3 49
FROIXT, 16 4 256 64 16 64
1 3 1 1
S Sl 0 - 0 —
RCIXT 16 256 64 64
- 3 1 15 KN 3 3
RCXT 8 4 64 32 16 4

Vor. 4 Ne 1
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(Continuacion cuadro 4)
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ESTADISTICO D H I J L PC
1 3 1 n 15 n

YRCi(R 9 16 2 64 256 64
| ] 13 3 3 R

VRC 00 e 16 16 64 256 64
- 1 1 5 1 3 3
URC, X F, 4 ) 16 8 64 16
3 1521 5L 495 105

YRC\# 8 64 64 256 4096 512
1 R 19 3

URC:t 16 64 256 512 4096 512
. 57 75 9% uy 51
VRCy# 16 32 256 512 1024 256
3 3. 8 3 15 87

RCr 16 16 256 256 256 128
1 Loo® ou 3w

'RT» 16 16 256 256 256 128
- 1 1 11 7 3 15
VRCn 3 8 64 64 64 32
3 3. 1 3 6 165

URCy 16 16 256 256 256 128
! ! 3. 1L 1 4

YRCa 16 16 256 256 256 128
. 1 1 3 7 u 29
VRCy ? ? 64 64 64 32
7 1L 15 3 19

VRCy X F, E 4 256 64 16 64
VRCIXF: 16 256 64 64

AGROCIENCIA
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(Continuacion cuadro 4)

ESTADISTICO D H I J 1 PC
- 3 1 15 7 3 3
URCX ) 8 4 64 32 16 16
1 3 1 1 15 19
YRG0 2 16 2 64 256 64
1 1 3 3 3 7
VRCxo 4 16 16 64 256 64
- 1 1 5 1 3 3
PRCy0 1 8 16 8 64 16
3 . 15 21 51 495 923
VRO 3 64 64 256 4096 512
. 1 1 9 7 19 29
VRGH 16 64 256 512 4096 512
. , 5 e 75 95 119 1
RCyf 16 32 256 512 1024 8

En los coeficientes del cuadro 3 ocurre que:

= 7i= 2 7T E=25,6,...,16,
1=2

-1 i=2k
* : i=1,2 ...,48 ecuaciones de los coeficientes del
cuadro 3.
tal que:
T o= D v = o
i= 2k-1 i= 2k
Entonces:

o= aiy (2 + dB) + s (B + BE) + aigiZy + (o + Jha) + auisliy +
+ a;g(PCy + PCy) .

Extendiendo la expresién de esta ecuacién a la varianza genética de un carécter
de variacién continua, se tiene la ecuacion (8).

Ahora, por manipulacién algebraica de las ecuaciones formadas con los elemen-
tos del cuadro 4, se puede cancelar el término PC sin significado genético obvio. El
resultado es un grupo de funciones lineales de varianzas genéticas de generaciones
{v{'), que se muestran en el cuadro 5. El criterio para seleccionar las generaciones
y cancelar PC, es el rango de ligamiento {que sea el mismo).

Vor. 4 Ne 1
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Finalmente se llega a una ecuacién que no contiene términos confundidos.

v, = 8uld]® + 8io[h]? + 8i3[]% + ialf]® + 8i5[11°

o bien:
Z’; = 511D + 5,‘2]1 + 513[ + 5;4(] + 5i5L ............ (9)

De acuerdo con (5'), se tiene un modelo general de funciones lineales de varian-
zas fenotipicas de generaciones, i.e.
' ’ ’ . . .
Vi=uv+ E, i=1,2, ..., mfunciones de varianza de
generaciones.
Este modelo se puede expresar como un modelo de regresion, en donde E; es la
misma para toda Z, y ademas se descompone en E; y Es, Cervantes (1968) (2).

Vi = B1Xi1 + BoXio + B3Xis + BuXos + B5Xis + BoXis + B Xiz + €, ... (6)
en donde:

Vi = funcién de varianza fenotipica de un cardcter, de la s-ésima funcién,

81 = D = [d]? = varianza de aditividad,

By = H = [h]? = varianza de dominancia,

B3 = I = [¢]* = varianza de interaccién de efectos aditivos de dos pares de ge-
nes alelomérficos,

B4 = J = [j]* = varianza de interaccién de efecto aditivo de un par de alelos
por el efecto de dominancia de un segundo par,
B5 = L = [l]® = varianza de interaccién de efectos de dominancia de dos pares
de alelos,
B¢ = E, = funcién de varianza ambiental en toda la generacién de las genera-
ciones involucradas en V7,
8; = E, = funcién de varianza ambiental de’las medias de familias de las ge-
neraciones involucradas en V; ,

. . . ’
B; = error aleatorio de las varianza involucradas en V;
Xi1, ..., X7 = coeficientes de B, B3, . . ., B7 respectivamente.
La estimacién de los pardmetros P, Pe,. . ..0r se obtiene por el método de mini-

mos cuadrados dado por Mather (1949) (8).

En el cuadro 5 se presentan los coeficientes Xi1, Xiz..., Xir del modelo (9).
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. CUADRO 5

Coeficientes de los pardmetros, varianza aditiva D, varianza de dominancia H, va-

rianza de efectos epistdticos I, J y L, y varianza ambiental E. y E., de las funciones

de varianzas fenotipicas de las generaciones que se indican, y rango de ligamiento de
estas generaciones.

ESTADISTICO D H I 3 L E, E, RANGO
V. 0 0 0 0 0 1 0
Ve, 0 0 0 0 0 1 0
Vi, 0 0 0 0 0 1 0
v v s 1 5 1 15 3 y :
8'F, F, 6 32 k¥3 37 756 [
9 9 9
TVee, * SVic, 3 3 3 z 3 12 0 1
9 9 9
Ve wp. * SVE xp 3 3 : 2 § 12 0 2
2 2%P;
7 1 13 1 15 3
Vr, T 8VEuxF, 6 3z 37 37 756 8 0 2
v Ty 3 1 13 3 5 o 3 .
F,xP, [ F2x1’=1 32 8 256 128 64 7
v L 13, 17 1 33 23 5 o 17 .
F,xP, T'F,, 32 8 756 128 64 T
9 y 21 33 81 57 57 4 0 2
32'F,, * VRey, &3 128 756 756 573 32
3 3
v v 0 0 3 0 3 0 0 2
RC,, ~ VRey, 16 16
1 1
Ve - Ve 0 0 L. 0 1 0 0 1
RC,, ~ VRC,, 16 16
15y 63 51 975 369 351 17 o )
7 Vre RC 16 32 756 756 512 z
12 21
1 1 65 1 33
v v L L 6 L 233 0 0 2
RC,q = VRC,XF, 16 16 756 &4 756
3 9 3
7VRC1xF'1 RC,xF, § 0 28 3z 0 0 6 1
21 3 199 81 107
re,, e, T 7 756 756 028 O 2 1
9 9 27 27 27
17Ver  + Vs 2 2 27 7 27 0 18 1
RC,p * VRC,q ) 8 8 32 1z3
- siy 415 581 6225 7885 9877 83 0 )
RC,, © 32'RC,, 512 Tozd4 819z 16384 32768 32
3y 13 5 73 35 1 7 o )
FyxP, * TVF,xF, 17 16 756 Vi3 7 3
- 11 1 155 19 3 7
Ve, " 2'r 6 7 128 3 57 z 0 2
3 24
- - 1 1
0 0 1 0 1 0 0 2
RC,, ~ 'RC,, 8 8
- - 9 3 45 21 9
4VRcsz1 RC,xF, 8 7 113 37 15 3 0 Z
- - 1 5 1 3
3V + ¥ 1 1 El 1 3. 4 0 2
RCg * VRO, z 3 ) 16
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Discusion y conclusiones .

En el modelo de varianzas genéticas de generaciones, para un caracter de varia-
cién continua, en el cual s esupone la presencia de efectos de aditividad (d), dominan-
cia (h) e interacciones no alélicas entre dos pares de genes alelomérficos (7, j y
1), y que es:

Sald]® + 8.20h1% + 835l + 8il41® + &:51°, 6
v = 6uD 4 doH + &3l + 8isJ + &5,

<
=
I

la varianza aditiva D, la varianza de dominancia H y las varianzas de epistasis
I, ] y L, que miden la variacién de los efectos d, h, 7, j y I, respectivamente, en
los distintos genotipos de una poblacién, han sido identificados separadamente.

En este modelo, los términos con efectos mezclados o confundidos, tales como
dh, di, hl, etc., han sido eliminados, debido a las siguientes razones: a) no se pue-
den estimar por minimos cuadrados, porque al trabajar con los coeficientes de los
parametros de las ecuaciones que incluyen a estos términos, se genera una matriz
A’A singular; b) existe dificultad para encontrarles una interpretacion genética y
cuando ésta se logra, no siempre es clara, como ocurre con dh, cuyo signo indica la
direccién de dominancia y no se sabe qué es lo que representa el valor numérico.
Por otra parte, estos términos no pueden considerarse como interacciones debido
a que cada uno de los efectos se localiza en genotipos diferentes en los cuales no
puede haber interaccién. Por lo tanto, se consideré conveniente involucrar estos
elementos en un sélo término denominado PC (productos cruzados), para que por
manipulacién algebraica, fuera posible la obtencién de la ecuacidén general de varian-
za genética libre de dichos términos. Para lograr esto, se ha hecho la restriccion de
que los diferentes productos cruzados que se generan, son iguales en magnitud, i.e.
dh = di = ... = jl. Es probable que esta restriccién no sea del todo inadecuada
cuando las lineas que se han utilizado para generar las diferentes generaciones hayan
sido extraidas al azar de una poblacién sujeta a seleccién estabilizadora o sea cuando
la dominancia sea ambidireccional y [dh] = 0, en cuyo caso los otros productos
cruzados que tienen significado anédlogo a [dh] también serdn iguales a cero. Queda
planteada la posibilidad de extender el procedimiento a un sistema genético que
incluya ademés de aditividad, dominancia o interacciones entre dos pares de alelos;
interacciones entre tres o mas pares para obtener ecuaciones de varianza y poder
lograr las estimaciones de las varianzas de estos efectos; esto requiere de un mayor
nimero de pardmetros para especificar el genotipo. En el método propuesto, son
necesarias por lo menos dos generaciones que tengan varianza genética para obtener
una ecuacién sin efectos confundidos, por lo que tiene que aumentarse el niimero
de generaciones que deben ser incluidas en los experimentos destinados a hacer esti-
maciones de los parametros genéticos del modelo de varianzas. Debe tomarse en
cuenta, ademas, que las generaciones elegidas para formar cada ecuacién sean del
mismo rango de ligamiento y si es posible, que todas las ecuaciones que interven-
gan en la estimacién de pariametros provengan de generaciones de un solo rango,
esto es con el fin de evitar perturbaciones al incluir generaciones que estén en
diferente fase de recombinacion génica. Aunque en el presente trabajo se han resuelto
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los problemas planteados por Hayman y Mather (1955) (4); Hayman (1958) (5) y
Mather {1967) (10), la solucién aqui presentada no es definitiva, debido a las res-
tricciones que se han establecido y es necesario buscar la posibilidad de llegar a una
solucion mas general.
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