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PREFACIO

. Las teorias de | eépeciacién basadas en los sucesos
fundadores y los cuellos de botella, invocados por Mayr, Carson
y Templeton, han recibido tanto apoyos como criticas desde que
estos fenébmenos fueron postulados como aceleradores, si no
directos causantes, de procesos de especiacion.

La Nueva Sintesis considera que la evolucién se produce
por seleccibn natural, siendo siempre gradual, y que la
especiacibn es una extensiébn del cambio filético en las
poblaciones. '

Los modelos de especiacibn que conllevan sucesos
fundadores postulan que éstos son causantes de alteraciones
drésticas que pueden afectar a un gran niimero de loci a la vez,
dando por ello la oportunidad de establecer nuevas relaciones
genéticas.

La idea asociada a evolucidn es la de cambio. Este cambio
debe tener una base genética. Una forma de poner al descubierto
la alteracién del ambiente genético es el estudio de las relaciones
genéticas entre caracteres poligénicos.

La posible accién de los cuellos de botella, como
impulsores de procesos evolutivos, puede ser evaluada
comparando dichas relaciones genéticas entre una poblacién
ancestral y lineas derivadas de la misma sometidas a cuellos de
botella.







I. INTRODUCCION

Desde que fue enunciada la teoria de especiacién por efecto fundador, ha sido motivo
de controversia la relevancia que puede tener tal mecanismo de especiacién en la Evolucién.
Gran parte del problema surge por la dificultad de contrastar experimentalmente las
distintas hipétesis.

Hay evidencia de que tanto subespecies como especies congéneres difieren en
. muchos genes de pequefio efecto (Dobzhansky, 1951; Futuyma, 1986 cap. 8); ademds, la " -
variacién cuantitativa en las poblaciones naturales tiene generalmente base poligénica
(Mitchell-Olds y Rutledge, 1986). Aunque la especiacién simpétrica (cuando la poblacién
ancestral y la derivada comparten un mismo rango), o algtin mecanismo de especiacién
estasipétrica (cuando la poblacién ancestral y derivada forman parte de una clina), puedan
estar mediadas por pocos genes, en la mayoria de, sino en todos, los casos, la evolucién
morfolégica durante la especiacién alopétrica (cuando la poblacién ancestral y la derivada
estdn separadas por algtin tipo de barrera) est4 relacionada con caracteres poligénicos
(Lande, 1980b). Por lo tanto, una forma apropiada para estudiar la relevancia de la teoria de
especiacién por efecto fundador, asi como de investigar los cambios fenotipicos y genéticos
durante la especiacién alopétrica, nos la ofrecen los métodos genético-cuantitativos.

En 1984 los profesores F. Ayala y A. Moya disefiaron un protocolo que denominaron
de flush-crash, y que se detalla en Material y Métodos (§ 11.2). En él se trataba de recoger
buena parte de las condiciones para promover especiacién por efecto fundador postuladas
por Mayr (1954), Carson (1968) y Templeton (1980), inspirdndose, sobre todo, en la teoria del
founder-flush de Carson (1975) (§ 1.3.2). Aunqué el problema a abordar experimentalmente es
la importancia que tiene la teorfa del efecto fundador en los procesos de especiacién, no hay
que perder la perspectiva de que el interés global del presente trabajo es menos ambicioso e
intenta sentar bases para el estudio de problemas de indole m4s general. Hemos estudiado
c6mo han respondido nuestras poblaciones al protocolo del flush-crash mediante una
aproximacién genético-cuantitativa. Nuestras condiciones experimentales son muy
restrictivas: cuellos de botella (reduccién dréstica del ntimero de individuos) periédicos, cada
uno de ellos seguido por una fase de expansién poblacional, al final de la cual sobreviene el
colapso cuando se sobrepasa la capacidad de carga del medio, lo cual conlleva una fuerte
fase de seleccién. Por lo tanto, nuestros resultados, interpretaciones y conclusiones se
pueden aplicar a especies de caracteristicas parecidas a la utilizada por nosotros bajo
dindmicas poblacionales similares a las experimentadas. Pero también pueden tener cierto
interés para verificar o contrastar las teorfas del cambio genético cuantitativo en evolucién.
En efecto, mediante la utilizacién de técnicas estadisticas podremos comprobar si la
aplicacién sistemética del protocolo produce un efecto sobre los caracteres morfométricos en
estudio al compararlas con las poblaciones ancestrales de las que han derivado.
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En los apartados siguientes recogeré las bases teéricas y los conocimientos empiricos

previos en los que se apoya el presente trabajo.

L1. ACERCA DE LA GENETICA CUANTITATIVA

I.1.1. La variacién genética y los caracteres métricos

Mather (1941, 1942) clasifica la variacién genética en :

- variacién genética discontinua o cualitativa: los individuos son susceptibles de ser
clasificados en clases fenotipicas discontinuas y diferenciables; est4 relacionada
principalmente con los caracteres mendelianos, y

- variacién genética continua, cuantitativa o métrica: no permite clasificar a los
individuos en clases discretas mas que de forma arbitraria; est4 relacionada con los
caracteres cuantitativos.

Cada uno de los tipos de variacién estd determinado por genes cuya accién es
diferente, denominados genes mayores y genes menores, respectivamente. Un gen mayor
causa una discontinuidad identificable, atin en presencia de segregacién en otros loci,
mientras que un gen menor no causa una discontinuidad lo suficientemente grande como
para ser estudiado individualmente.

En los caracteres métricos la variacién viene causada por la segregacién simultidnea
de muchos genes menores, denomindndose poligénica, y los genes relacionados con ella
poligenes. Este tipo de herencia posee dos peculiaridades diferenciadoras respecto a la de los
caracteres cualitativos: estd determinada por un gran niimero de genes, la mayoria de los
cuales tienen aproximadamente el mismo efecto, y el efecto de estos genes estd muy influido
por la variacién ambiental.

1.1.2. La descomposicién de la variabilidad

El trabajar con caracteres cuantitativos, y la herencia con ellos relacionada, conlleva
un esfuerzo de abstraccién. No hablaremos de la accién de una seccién concreta del genoma,
es decir, la expresién de un gen dando lugar a un fenotipo discontinuo, sino que tratamos
con distintos entes, cuya expresién conjunta se manifiesta en una caracteristica que, al ser
medida, se muestra con variacién continua.

En este tipo de estudios la unidad de trabajo es la poblacién, ya que la determinacién
de los pardmetros genéticos precisa muchos individuos y que éstos posean relaciones de
parentesco. La formulacién acerca de los pardmetros genéticos poblacionales se recoge, entre
otros, en Kempthorne (1957), Bulmer (1980) y Mather y Jinks (1982), aunque en el desarrollo
del presente apartado seguiremos la exposicién que realiza Falconer (1989).
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Las propiedades observables en una poblacién, en relacién con los caracteres
métricos, son, entre otras, las medias, varianzas y covarianzas. La varianza fenotipica (Vp) es
atribuible a dos causas: factores genéticos (cuya contribucién a la varianza se denota Vg) y
factores ambientales (cuya contribucién se designa Vg), esto es, Vp=Vg+VE. La varianza
genotipica (Vg) puede ser subdividida, a su vez, en tres componentes: varianza aditiva (V4),
de la dominancia(Vp) y de la interaccién o epistética (V;), es decir Vg=V+Vp+V].

Ya que los individuos heredan de sus padres genes y no genotipos, los componentes
de la varianza de la dominancia y de la interaccién se crean de novo cada generacién. La
. varianza aditiva es la determinante de las propiedades genéticas de la poblacién y de la
respuesta a la seleccién; ademds, es la tinica que puede ser estimada directamente utilizando
el estudio de familias, definiéndose como la varianza de los valores reproductivos. :

De nuevo nos encontramos con un concepto abstracto, el de valor reproductivo de un
individuo, ya que no es un carécter que pueda ser medido, sino que podemos pensar en él
como un valor asociado con los genes que posee un individuo y que transmite a su
descendencia. El valor reproductivo para cierto cardcter de un individuo se define como el
doble de la desviacién de ese cardcter en su progenie respecto a la media poblacional.

Para un carécter fenotipico concreto, la cantidad de varianza aditiva presente en la
poblacién se puede determinar mediante el calculo de la covarianza en ese cardcter entre
individuos emparentados. La relacién entre la covarianza calculada y la fraccién de la
varianza aditiva por ella estimada varia dependiendo del grado de parentesco (Tabla I.1)

Tabla I.1. Dependiendo de la relacién de parentesco entre los individuos que se analizan, en
la primera columna se muestra la relacién entre la covarianza calculada y la fraccién de la
varianza aditiva que estima; en la segunda columna se muestra la relacién entre los
coeficientes calculados con los pardmetros genéticos a estimar (h2). Tomada de Falconer
(1989, p. 160).

Regresiéh (b) o
Parentesco Covarianza correlacién (t)
Progenie y un progenitor ZAYN b =1%(Va/V p) = ¥oh?
Progenie y progenitor medio % Vp b=V s/Vp=h?
Medios hermanos % Vi t=%UMVA/Vp)=UR
Hermanos carnales 1% Va+%UVWp+V g t = (BVa+%VW+V £)/V p>h?

Como puede verse, la covarianza entre los individuos emparentados considerados es
un pardmetro central en este tipo de estudios. A partir de ella se puede estimar directamente
la varianza genética aditiva y también otros indicadores del parecido, como son los
coeficientes de correlacién y de regresién (dividiendo, respectivamente, por el producto de
las desviaciones tipicas de cada caracter o por la varianza de la variable independiente). Los
analisis de correlacién y covarianza pueden tener como objetivo la determinacién de los
pardmetros fenotipicos o genéticos. Desde el punto de vista de la mecanica del andlisis




estadistico el procedimiento es el mismo; la diferencia est4 en el grado de parentesco entre
los individuos que integran la muestra.

Cuando las covarianzas se calculan utilizando individuos emparentados tienen un
componente genético y, en ocasiones, otro ambiental, mientras que si se emplean individuos
no relacionados la tinica componente es la ambiental; en el primer caso obtenemos
covarianzas genéticas y en el segundo fenotipicas.

La finalidad principal del cdlculo de estos pardmetros es determinar el cociente
Va/Vp. Este cociente expresa la proporcién de la varianza total que es atribuible a los efectos
medios de los genes, que finalmente determina el grado de parecido entre parientes y recibe
el nombre de heredabilidad en sentido estricto (h2), de forma que h2=V 4 /Vp. Se puede
calcular una heredabilidad, en sentido amplio, definida como h2=Vg/Vp. Las relaciones entre
los coeficientes de correlacién y de regresién con la heredabilidad se muestran en la Tabla
L1

En los casos en que simultdneamente estudiamos més de un caracter en los
individuos podemos calcular las correspondientes matrices de varianzas-covarianzas. Al
igual que antes, estas matrices pueden ser fenotipicas o genéticas. Las matrices de varianzas-
covarianzas fenotipicas son simétricas y recogen en la diagonal principal la varianza de cada
carécter y fuera ella las covarianzas entre los caracteres medidos. La matrices de varianzas-
covarianzas genéticas son, para nosotros, mas importantes; en la diagonal principal se
reflejan las varianzas aditivas para cada caracter, y el resto de los valores son las covarianzas
genéticas entre los caracteres.

Ademis de las causas genéticas, existen otras razones para el parecido entre
parientes. Las circunstancias ambientales también contribuyen a que los individuos
emparentados se parezcan mas entre si que a los otros. A esta varianza ambiental (Vg)
contribuyen numerosos factores, entre los cuales mencionaré la contemporaneidad de los
miembros de una misma familia, el efecto materno, las condiciones de cultivo, etc.

Como ya se ha indicado, cuando no hay interaccién entre genotipo y ambiente,
Vp=Vg+VE. Si esta interaccién existe, la ecuacién tiene un término més, Covgg, que
denominaremos covarianza genotipo-ambiente. Al conjunto de fenotipos producidos, en

diferentes ambientes, por cierto genotipo se le denomina la norma de reaccién del genotipo.

1.1.3. Algunos aspectos relacionados con la genética de la variacién continua

Las bases genéticas de este tipo de variacién no estdn claramente definidas.
Repasaremos distintos aspectos en donde la falta de claridad se pone de manifiesto.



1.1.3.1. Niimero de genes asociados a un caracter poligénico

Aunque la distribucién de los valores fenotipicos de un caricter, cuando se miden
dentro de una escala apropiada, es la mayoria de las veces aproximadamente Gaussiana
(Kempthorne, 1957; Falconer, 1989), no nos da idea del niimero de loci implicados, ya que, si
el efecto de cada locus es pequefio comparado con la cantidad total de variacién, es dificil
estimar el niimero de loci que producen tal variacién (Futuyma, 1986).

Wright (1968) da una férmula para estimar el "ntimero efectivo de loci"; Lande
(1981b), utilizando el método de Wright y tomando datos experimentales de la blbhografla
~ para diferentes tipos de caracteres y organismos tanto animales como vegetales, concluye
que la estima del ntimero minimo (o efectivo) de factores genéticos que segregan libremente
estd usualmente comprendida entre 5 y 10, con valores ocasionalmente por encima de 20.

1.1.3.2. Relaciones entre los genes

La aditividad puede ser considerada entre loci y dentro de loci. Dentro de loci, es
decir, entre alelos de un mismo locus, la aditividad es sencilla: el heterozigoto tiene el
fenotipo intermedio entre el de los homozigotos correspondientes. Entre loci la aditividad
significa que el efecto de la sustitucién de un alelo en un locus es independiente de qué alelos
estén en otros loci. Dentro de locus la alternativa a la aditividad es la dominancia, mientras
que entre [oci la alternativa es la epistasia, o, dicho de otro modo, el efecto de un gen
interfiere en el efecto de otro (Strickberger, 1988).

Wright (1968) apunta que la pleiotropia es ubicua, esto es, la mayoria de los genes
probablemente afectan a mas de un carécter fenotipico. La pleiotropia tiene una gran
impoftancia en el mantenimiento de la variaci6n, ya que los alelos de un locus pueden variar
el rango de sus efectos pleiotrépicos. Respecto a las relaciones entre los alelos de loci -

* pleiotrépicos hay dos posibilidades: que las relaciones de dominancia entre los alelos se
mantengan constantes para todos los caracteres afectados por el gen, o que estas relaciones
varien de forma que cuando se trata de un carécter relacionado con la eficacia biolégica
siempre sea dominante el alelo més favorable. No obstante, los efectos pleiotrépicos de un
gen frecuentemente muestran independencia, en los grados de dominancia y penetracién,
entre los caracteres a los cuales afecta, estando condicionados por el ambiente y el contexto
genético (Lande, 1980a).

La pleiotropia, junto a los desequilibrios de ligamiento (combinacién no aleatoria de
los alelos en loci diferentes durante la segregacién para formar gametos), producen
correlaciones genéticas entre los caracteres, influyendo sobre la tasa y la direccién de la
evoluci6n en respuesta a la seleccién, de forma que si estas correlaciones son negativas y
afectan a componentes importantes de la eficacia detendran todo el progreso, atin cuando
cada carécter tenga varianza genética suficiente para el cambio (Lande, 1982). Ademds de los
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ya mencionados, otros factores que contribuyen al mantenimiento de las estructuras de las
covarianzas genéticas son la seleccién y los sistemas de apareamiento. No obstante, cuando
la seleccién sobre la variacién poligénica es menor que el doble de la media arménica de la
tasa de recombinacién entre loci 1a pleiotropia es la causa principal de las correlaciones
genéticas entre los caracteres (Lande, 1980a).

Recientemente se ha propuesto una nueva fuente de covariacién genética: los efectos
epigenéticos. La asociaciones epigenéticas entre caracteres pueden tener una gran
importancia, ya que, por ejemplo, la varianza genética aditiva en un caracter Y puede causar
una respuesta a la seleccién en un caracter X mediante un efecto epigenético, atin cuando el
caracter X no presente una varianza genética aditiva intrinseca. En sentido amplio, los
factores epigenéticos han sido definidos como todos los procesos relacionados con la
expresion y la interaccién del material genético, pudiendo actuar en el &mbito cercano, como
por ejemplo los inductores del desarrollo embrionario, o a distancia, como por ejemplo las
hormonas (Cowley y Atchley, 1992).

Cuando calculamos el parecido entre parientes (la varianza aditiva) mediante la
covarianza del carécter en estudio en dos generaciones sucesivas, asumimos que los genes
actiian aditivamente y que todas las similitudes que encontramos sélo tienen causas
genéticas (Maynard Smith, 1989).

1.1.3.3. Modelos para la produccién y mantenimiento de la varianza genética

Los trabajos teéricos en Genética Cuantitativa Evolutiva se han centrado en dos
problemas: la evolucién fenotipica, que incluye la especiacién, y el mantenimiento de la
variacién hereditaria, del cudl la evolucién depende. Las ecuaciones que determinan la
evolucién de la media incluyen los pardmetros varianza y covarianza, y, en opinién de
algunos autores, no se han hecho predicciones utiles acerca de su dindmica, es decir, de
donde proviene tal variacién y c6mo es mantenida (Turelli, 1988).

Lande (1976) ha propuesto que la variabilidad genética es mantenida mediante
mutacién en los caracteres poligénicos y seleccién estabilizadora, con sistemas de loci
ligados. En su modelo hay dos clases de variabilidad genética: la oculta, que es mantenida
por combinaciones de alelos ligados, y la que se expresa. La misién de la seleccién
estabilizadora no es mantener la variacién genética, sino la de transformar una parte de ella
en varianza oculta y destruir otra parte. Mediante la recombinacién disminuyen las
correlaciones entre los loci, reconvirtiendo la variacién oculta en variacién expresada. El
efecto de la mutacién recae sobre la variabilidad expresada. Por lo tanto, la cantidad de
varianza genética expresada, y mantenida por mutacién, no influird sobre la estructura de
ligamiento entre los loci. Con estas premisas, la conclusién a la que llega Lande es que la
estructura de varianzas-covarianzas de los efectos alélicos en los diferentes loci converge a un
equilibrio estable e independiente de los efectos medios de los loci individuales.
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A partir de la formulacién de este modelo de mantenimiento de la variabilidad
genética, Lande asume en sus trabajos posteriores que las matrices de varianzas-covarianzas
_genéticas permanecen constantes. Esta forma de trabajar ha dado lugar a una importante
polémica, como veremos més adelante. El modelo asume: 1) que no hay correlacién entre
genotipo y ambiente; 2) que los efectos entre los alelos dentro y entre los loci son aditivos (no
hay dominancia ni epistasia); y 3) que el niimero de alelos en un locus es continuo, ya que
cuando un alelo muta posee un efecto diferente a cualquiera que ya existiera, por lo cual, en
cada locus, 1a distribucién de los efectos de los alelos, cuando segregan en una poblacién es
aproximadamente Gaussiana, de ahi que el modelo haya recibido el nombre de modelo alélico
" Gaussianio (Turelli, 1986). '

En opinién de otros autores la situacién no es tan sencilla. Turelli (1988) propone otro
modelo que denomina modelo no Gaussiano de la distribucién de los efectos alélicos. Aunque es
m4s realista, en este modelo la dindmica de las covarianzas genéticas es mucho més
compleja. Para dos caracteres pleiotrépicos, si se ignora el equilibrio de ligamiento, los
cambios en la media de un carécter alteraran la varianza genética del otro. En un contexto de
mutacién-seleccién, la media fenotipica cambiar4 hacia un éptimo, cambiando las varianzas
y las covarianzas.

Turelli (1984), aunque no niega la hipé6tesis de que una cantidad considerable de
varianza genética aditiva pueda ser mantenida por equilibrio entre seleccién y mutacién,
apunta que las conclusiones a las que llega Lande pueden ser artefactos matemaéticos, e
indica que se han de hacer més an4lisis empiricos, aunque los resultados que se obtengan
probablemente dependeran de los caracteres y especies examinadas.

Aunque la idea de que el equilibrio entre mutacién y seleccién mantiene la mayor
parte de la variaci6én hereditaria estd muy extendida, las consecuencias de la pleiotropia
hacen muy dificil su contraste. Existen otros modelos, alternativos al basado en el equilibrio
entre mutacién y selecci6n, y que podrian dar cuenta del mantenimiento de la variacién
hereditaria de los caracteres cuantitativos. Son, por ejemplo, la sobredominancia inducida
por interacciones genotipo-ambiente, la seleccién dependiente de frecuencias, o la variacién
espacial (Maynard Smith, 1989).

1.2. ACERCA DE LOS PARAMETROS GENETICOS Y SUCOMPORTAMIENTO EN LOS
PROCESOS EVOLUTIVOS

Como ya hemos indicado, la varianza genética, o genético-aditiva, es una de las
propiedades poblacionales mas importantes, ya que es la responsable del parecido entre
padres e hijos y puede utilizarse para predecir la media fenotipica en la siguiente generacién.
Otro pardmetro poblacional muy importante es la covarianza genética, o genética-aditiva, ya
que nos da cuenta del grado de pleiotropia y ligamiento de los genes que subyacen en la
variacion de los caracteres cuantitativos (Arnold, 1981). Al igual que la varianza genética, la
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covarianza también tiene un valor predictivo: nos permite anticipar la respuesta a la
seleccién sobre caracteres correlacionados genéticamente.

1.2.1. De la estabilidad de los pardmetros genéticos

La posible evolucién del fenotipo de una poblacién, en respuesta a la seleccién,
natural o artificial, depende de la matriz de varianzas-covarianzas genéticas aditivas entre
los caracteres (Lande, 1980a). Ya hemos indicado que la magnitud de los pardmetros
genéticos en las poblaciones no es el tinico problema sin resolver. Uno atin mayor es si estos
pardmetros genéticos permanecen relativamente constantes en la evolucién de un linaje; el
posicionamiento respecto a esta constancia determina las conclusiones a las que llegan los
diferentes autores que han investigado sobre el tema. |

Lande se ha erigido como el mayor defensor de la teoria de que las matrices de
varianzas covarianzas genéticas aditivas (G) permanecen constantes, por lo menos durante
un tiempo importante en la escala evolutiva. El cambio adaptativo en la media fenotipica se
produce con apenas cambios en G, que suele estar pr6xima al punto determinado por el
equilibrio entre mutacién y seleccién (Lande 1977a, 1979). La constancia aproximada de la
estructura de covarianzas genéticas puede ser inferida de la comparacién de la variacién
genética en poblaciones con relaciones de descendencia, o més indirectamente comparando
los patrones de variacién fenotfpica en tales poblaciones (Lande, 1979).

Si el fenotipo de un organismo esta representado por un vector z de caracteres
poligénicos, z=(zy,...,zm), €l cambio por generacién en el vector de medias fenotipicas es
Az=G-VInW
donde VIniW es el gradiente de seleccién. El vector de la media de los fenotipos no
evolucionari en la direccién que le proporcione un aumento en la eficacia, sino que la
direccién y la velocidad de ésta evoluci6n estardn gobernadas por la matriz de varianzas
covarianzas genéticas y el gradiente de seleccién (Lande, 1980a).

Esta conclusién tiene una amplia aplicacién préctica ya que, extrapoldndola en el
tiempo, si para un caracter complejo la estructura de covarianzas genéticas, G, permanece
constante durante la evolucién, el gradiente neto de seleccién para un linaje puede ser
calculado como |

Y VinW =G™'[z(t)-z(0)] (Lande, 1979, 1982)
0

Los patrones de covariacién genética podran cambiar mediante el efecto de la
seleccién a favor de mutaciones con efectos pleiotrépicos y /o combinaciones de alelos
ligados diferentes a los establecidos, aunque, atin con ambiente cambiante, G estar4 préxima
al equilibrio determinado por la interaccién entre mutacién, seleccién y recombinacién
(Lande, 1979).
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Muchos son los trabajos que se han desarrollado desde que Lande propusiera sus
teorias, ya que son muy titiles, dada su sencillez, cuando se quiere hacer estudios de
evolucién morfométrica. Una forma de trabajar es reordenando la ecuacién de la respuesta
multivariante a la seleccién de Lande, obteniendo VInW =Az-G™, es decir, expresamos el
diferencial de seleccién acumulado, responsable de la separacién fenotipica entre un par de
especies relacionadas, como funcién de las diferencias observadas en sus medias y de la
inversa de la matriz de varianzas-covarianzas (Cheverud, 1989).

Asf, cuando una parte de la variacién importante se debe a la accién de genes

~ mayores, la seleccién puede alterar fuertemente las frecuencias génicas con el cambio -
consecuente de la matriz de varianzas-covarianzas. Bajo estas circunstancias, los pardmetros
genéticos no cuantifican las restricciones en la respuesta a la seleccién ya que la matriz es
susceptible de cambio (Mitchell-Olds y Rutledge, 1986).

Los datos empiricos sobre las varianzas y covarianzas genéticas dan poco apoyo a la
suposicién simplificadora de que permanecen relativamente constantes en las poblaciones
naturales. De la revisién de los resultados publicados, Mitchell-Olds y Rutledge (1986)
concluyen que la constancia de los pardmetros genético cuantitativos deberia ser contrastada
en cada estudio si uno espera obtener conclusiones que puedan ser vélidas para las
diferentes poblaciones de una especie. También dan las condiciones que una estima de los
parametros genéticos cuantitativos debe tener para poder predecir de una forma fiable la
respuesta de una poblacién a la seleccién; se incluyen aspectos como tamafio de muestra y
numero de genes implicados grande, adem4s de ausencia de interacciones genotipo-
ambiente.

Los autores que mdas han manifestado su oposicién a las teorias de Lande respecto de
la constancia de los pardmetros genéticos han sido Barton y Turelli (1987). En este trabajo
mostraron que para un solo caracter la respuesta de la varianza genética a los cambios en la
* media depende del niimero de loci implicados, la distribucién de los efectos alélicosenun
locus individual, y el niimero de alelos por locus. Por lo tanto, en el més simple de los casos,
en el cual todos los pardmetros, excepto el fenotipo 6ptimo, permanecen constantes, parece
improbable que se puedan hacer predicciones fiables a cerca de la constancia relativa de las
varianzas y covarianzas durante la evolucién fenotipica. Turelli (1988) afirma que la
constancia de las covarianzas se ha de decidir siempre de forma empirica y no teSricamente,
ya que pueden actuar tanto fuerzas estocasticas (por ejemplo la deriva) como deterministicas
(por ejemplo la seleccién) que alteren las frecuencias génicas, asf como los desequilibrios de
ligamiento cuyo resultado sea el cambio de G. De nuevo, y més recientemente, Barton y
Turelli (1989), después de recoger evidencias experimentales de distintos autores, sugieren
que los patrones de la variacién genética son bastante ldbiles, apuntando que ambientes
extremos, los cuales probablemente engendran una fuerte seleccién natural, alteran los

parametros genéticos y fenotipicos de los caracteres cuantitativos.
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1.2.2. La estima de los parimetros genéticos poblacionales

Como se ha visto, las varianzas y correlaciones genéticas son el niicleo de la teoria
genético-cuantitativa evolutiva. No obstante estos pardmetros son dificiles de calcular en la
mayoria de las ocasiones debido al gran niimero de individuos emparentados con los que ha
de contar la muestra. Cheverud (1988), utilizando datos de la bibliografia, determina el
grado de similitud entre las matrices de correlacién fenotipicas y genéticas. En su opinién las
estimas de las varianzas y correlaciones genéticas son menos precisas que las fenotipicas,
tanto por causas biolégicas como por existir un mayor error en el muestreo. Concluye que,
cuando la muestra es suficientemente grande y las heredabilidades de los caracteres altas, las
correlaciones fenotipi‘cas y genotipicas son similares. Roff y Mousseau (1987) concluyen que,
aunque las covarianzas genéticas aditivas son dificiles de determinar, pueden ser reveladas
por las covarianzas fenotipicas bajo dos condiciones: las correlaciones genéticas y
ambientales deben ser similares y los caracteres deben tener heredabilidades semejantes.

No obstante, hay que tener en cuenta que, por lo menos para caracteres de historia de
vida, ambientes favorables pueden potenciar el desarrollo de grupos de caracteres, por lo
que el efecto del ambiente puede inducir correlaciones fenotipicas positivas entre pares de
caracteres que de otra forma serfan negativas. Por lo tanto, para obtener estimas fiables de
los pardmetros relevantes desde el punto de vista evolutivo, hay que estimar las
correlaciones y las covarianzas genéticas (Charlesworth, 1990).

1.2.3. Aproximaciones experimentales

Se han realizado tanto trabajos en donde empiricamente se apoya la teoria de que la
matriz de varianzas-covarianzas genéticas aditivas (G) es constante, como trabajos en los que
se demuestra que no se puede hacer esta generalizacién. Como veremos en un recorrido por
la literatura, el estudio de los pardmetros genéticos poblacionales se realiza, en algunos
casos, mediante enfoques genéticos y en otros fenotipicos.

Atchley et al. (1981), utilizando una especie de rata (Rattus norvegicus) y una de rat6n
(Mus musculus) y midiendo algunos caracteres craneales, determinan que hay diferencias
entre los patrones de covarianzas tanto fenotipicos como genéticos entre estas especies,
mostrando ademis la dificultad de extrapolar conclusiones genéticas a partir de datos
fenotipicos. Casi simultdneamente, Arnold (1981), con la serpiente Thamnophis elegans,
recolectada en dos 4reas de estudio separadas durante cientos de generaciones, analiza los
patrones de variacion genética para las respuestas quimiorreceptivas a distintas presas. Aun
cuando se ha producido cambio en la media de los caracteres medidos, los pardmetros
genéticos se han diferenciado muy poco, reconociendo que estos resultados deben ser
tomados con precaucién dada la imprecisién de las estimas. También reconoce que aunque
los origenes poblacionales estdn alejados, dada la distribuci6n espacial continua de las
especie, ésta puede considerarse como una sola poblacién. Utilizando un organismo
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parésito, Via (1984) estima las correlaciones genéticas en poblaciones del insecto Liriomyza
sativae que tienen distinto hospedador, concluyendo que éstas son distintas. Lofsvold (1986),
usando poblaciones locales de distintas especies del género Peromyscus (ratén de patas
blancas americano), compara las covarianzas genéticas y fenotipicas y los patrones de
correlacién entre caracteres del cuerpo externos y esqueléticos y concluye que las
covarianzas genéticas son bastante diferentes entre los taxones, y que las correlaciones
genéticas muestran mucha mayor similitud. Kohn y Atchley (1988), de nuevo estudiando
una especie de rata (Rattus norvegicus) y una de ratén (Mus musculus) usando caracteres de la
pelvis, concluyen que aunque los patrones de correlaciones genéticas y fenotlplcas son
 similares dentro de cada especie, hay que ser cautos con la suposicién de 1gualdad en las
estructuras de varianzas-covarianzas genéticas entre especies. Cheverud (1989) estudia
caracteres faciales en 7 especies de monos del viejo mundo y encuentra que los patrones de
variacién y correlacién fenotipica tienden a permanecer constantes en este grupo. Shaw y
Billington (1991) retoman los anilisis hechos sobre dos poblaciones de una planta cespitosa
(Holcus lanatus) (Billington et al., 1988); l1os nuevos anélisis apoyan la conclusién previa de
que las poblaciones difieren significativamente en sus varianzas genéticas aditivas.

L3. ACERCA DE LA TEOR{A DE LA ESPECIACION POR EFECTO FUNDADOR

El cambio evolutivo en un linaje especifico puede ser de dos tipos: anagenético o
cladogenético. Por cambio anagenético se entiende el conjunto de modificaciones que sufre
una especie a lo largo del tiempo (avance evolutivo), mientras que el cambio cladogenético
representa la diversificacién o ramificacién de una linea, dando lugar a la aparicién de una
nueva especie (o varias).

- Barton y Charlesworth (1984) y Barton (1989) indican que ambos tipos revelan el
mismo dinamismo: cambio gradual de las frecuencias de los genes en las poblaciones _
grandes, no subdivididas y con gran flujo genético, sometidas a seleccién natural. Para otros
autores, en cambio, se trata de dos procesos diferentes: los mecanismos de adaptacién y los
de especiacién tienen naturalezas distintas. En este contexto Mayr (1954), Carson (1971) y
Templeton (1980) han desarrollado sendas teorias para explicar la especiacién via principio
fundador. Se basan en dos conceptos interrelacionados:

- suceso fundador: ocurre cuando un érea aislada geograficamente, no ocupada en ese
momento por otras especies, es colonizada con éxito por uno o muy pocos individuos, y

- efecto fundador: son los cambios genéticos que sufre la nueva poblacién motivados
por cambios estocésticos asociados a los sucesos fundadores (Carson, 1990b).

Estas teorias se asientan en la nocién de que una nueva especie puede formarse
alopéatricamente, por una sencilla subdivisién poblacional, estableciéndose una nueva
poblacién a partir de unos pocos individuos fundadores. Bajo ciertas circunstancias los
sucesos fundadores pueden alterar las condiciones genéticas; en las generaciones inmediatas
al suceso fundador, si este cambio genético es lo suficientemente profundo, la poblacién
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derivada ser4 reconocible como una nueva espécie biolégica. Como hemos indicado, hay tres
modelos, normalmente malentendidos como uno solo, que desarrollan la teoria de la
especiacién por suceso fundador.

L.3.1. Las revoluciones genéticas de Mayr

Mayr (1954) fue el primero en proponer un modelo de especiacién mediante un
suceso fundador. En su teoria se describen las condiciones por las cuales se produce una
brusca aceleracién de los cambios genéticos en el seno de una subpoblacién marginal
fundada por algunos individuos, lo que se denomina especiacién peripétrica (la poblacién
derivada se encuentra localizada en una zona periférica del 4rea de distribucién de la
poblacién ancestral).

En su teoria, Mayr recoge la idea propuesta por Wright de que las poblaciones
ocupan una posicién determinada en el paisaje adaptativo, produciéndose la especiacién por
un cambio de pico. Estas ideas forman parte de la teorfa evolutiva de Wright del equilibrio
alternante (shifting balance) (Futuyma, 1986, pag. 172-174).

La teoria est4 inspirada en la idea de los complejos genéticos adaptativos (o sistemas
coadaptados) de Wright (1932): se definen como un conjunto de genes que confieren una alta
eficacia juntos, pero que son mucho menos eficaces cuando se combinan con otros genes.
Estos complejos se producen sélo si entre los genes se establecen relaciones no aditivas. Por
tanto se apoya la idea de que las interacciones epistéticas entre los genes tienen una gran
importancia evolutiva. También toma de Wright el concepto de que la deriva genética puede
causar una reduccién de los niveles de variabilidad genética y puede permitir cambios en los
complejos génicos coadaptados imposibles en una poblacién grande.

Segtin Mayr la deriva genética que acompaiia a los sucesos fundadores producird una
gran pérdida en la cantidad de varianza genética, siendo esta pérdida atin mayor si el
tamario de la poblacién después del suceso fundador continua siendo pequefio. Esta
reduccién del nivel de variacién genética es el efecto del suceso fundador que Mayr
considera més importante (Mayr 1954, 1970). Ademads, en su teoria sostiene que las fuerza
selectivas aumentardn la homozigosidad, afectando a todos los loci a la vez, desencadenando
una "revolucién genética” que rompera los complejos génicos coadaptados antiguos. Mayr
reconoce que pocas poblaciones sobrevivirdn a tales revoluciones, pero las que lo hagan
quedaran libres de sus antiguas restricciones epistéticas y, por lo tanto, se podrdn mover a
otro pico adaptativo diferente conforme se vaya adquiriendo nueva variacién genética y a
partir de ella se formen nuevos complejos génicos coadaptados.

14



1.3.2. Las teorias de Carson

En este modelo, la poblacién ancestral es panmictica, polimérfica y posee complejos
génicos coadaptados. Estos complejos son alterados por sucesos estocasticos asociados a la
deriva genética que se produce durante el suceso fundador. Cuando la nueva poblacién
fundada se estabiliza en su nuevo ambiente bajo unas condiciones ecolégicas y de seleccién
relajadas se produce un répido crecimiento poblacional en el que se pierde poca
heterozigosidad de la poblacién ancestral (Nei et al. 1975). Ademds, estas condiciones
relajadas de seleccién permiten que se den y mantengan en la poblacién recombinaciones

- que-normalmente serian eliminadas. Las poblaciones que por su estructura genémica o por -
su sistema de apareamiento promuevan la recombinacién serdn mas sensibles a esta

desorganizacién.

Segiin este modelo, la dindmica de la poblacién pasa por varias etapas. Después de
su fundacién, la poblacién entra en una fase que Carson denomina expansién (flush), al final
de la cual la poblacién posee altos niveles de variacién genética aditiva debido a la
recombinacién y a los equilibrios pleiotrépicos alterados. Si se llega a la saturaci6én del
ambiente apareceran fuerzas selectivas pudiendo causar un colapso (crash) poblacional. En
este momento la poblacién puede responder efectivamente a esta seleccién dados los altos
niveles de variacién aditiva que poéee, y como los complejos coadaptados previos han sido
destruidos, puede responder libremente a la seleccién desplazdndose hacia un nuevo pico
adaptativo, lo que permite, al igual que en el modelo anterior de Mayr, la especiacién
(Carson, 1968, 1973, 1975, 1982).

Hasta aqui recogemos la teoria del flush-crash de Carson, caracterizada porque una
poblacién local experimenta una expansién rdpida y un posterior colapso a un tamario
poblacional muy bajo.

~ Carson ha postulado una segunda teoria llamada founder-flush basada en los ciclos de
fundacién y expansién (Carson y Templeton, 1984): después del crash poblacional, una parte
pequeia de la antigua poblacién da lugar a una nueva fundacién, la poblacién nueva no sélo
se iniciar4 con una baja variabilidad genética, sino que también tendr4 una gran
probabilidad de portar un desequilibrio de ligamiento no habitual en la poblaci6én anterior,
ya que una combinacién rara puede ser favorecida durante la fase de competencia y también
por el efecto de la deriva asociada al cuello de botella producido durante la fundacién.

Carson (1975) propone una teoria genética para explicar los efectos de los sucesos
fundadores. Segtin este autor, el genoma de las especies diploides esta constituido por dos
sistemas de variabilidad genética diferentes: uno abierto y otro cerrado. El sistema abierto
estd constituido por genes polimérficos, con gran variabilidad, que recombinan libremente,
son responsables de la adaptacién al ser susceptibles a la accién de la seleccién natural,
mantienen, en general, relaciones de aditividad (poca o nula epistasia) y no poseen efectos
drasticos sobre la eficacia. Por contra, el sistema cerrado es extremadamente conservador,
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formado por genes que son fuertemente epistéticos (obligatoriamente en posicién cis) y
coadaptados, practicamente monomérficos y con un gran desequilibrio de ligamiento; es este
sistema no sometido a procesos adaptativos el que determina las caracteristicas de la especie.
Mediante los sucesos fundadores la variabilidad pasa de un nivel a otro haciendo aflorar la
variabilidad oculta a niveles en los que puede actuar la seleccién natural (Carson, 1991).

1.3.3. La transiliencia genética de Templeton

La tercera teoria que se basa en la especiacién por efecto fundador la formul6
Templeton (1980). Parte de unos requisitos que se deben cumplir en la poblacién ancestral; al
igual que en el modelo de Carson, ésta debe ser panmictica, polimérfica para los complejos
génicos coadaptados y estos complejos deben depender de genes mayores. Para Templeton |
la especiacién puede sobrevenir como consecuencia de un fenémeno que denomina
transiliencia genética. Este es un suceso que atafie a muchos loci y lo define como un cambio
rdpido en un complejo multilocus que afecta a la eficacia y es consecuencia de una repentina
perturbacién en el ambiente genético.

La transiliencia genética precisa de una disminucién importante del numero de
individuos, es decir, de un cuello de botella; si los sucesos fundadores asociados con un
tamafio poblacional pequefio causan una endogamia efectiva, es probable que se produzcan
alteraciones estocdsticas de las frecuencias de algunos genes mayores, lo que conducird a
una répida redistribucién de la eficacia de los efectos pleiotrépicos asociados con ellos. La
transiliencia genética se da en sistemas poligénicos epistaticos con unos pocos genes
mayores que controlan caracteres muy relacionados con la eficacia.

La poblacién fundada debe ser capaz de sobrevivir y responder genéticamente al
cambio dréstico de ambiente genético, por lo que debe poseer una gran cantidad de
variacién genética en numerosos loci modificadores para poder responder a estas fuerzas
selectivas alteradas. Después de la fundacién, la variacién genética aditiva alcanzara niveles
altos por procesos de recombinacién y alteracién de los equilibrios pleiotrépicos. La
especiacion viene como consecuencia del cambio de pico adaptativo que se da por la
perturbacién que el suceso fundador produce en el sistema de genes mayores.

Existen diferencias notables entre los tres modelos, mis importantes atin entre el
primero y los dos tltimos. La mds clara de ellas es el papel que juega la variacién genética.
Las revoluciones genéticas de Mayr requieren que se produzca una reduccién significativa
de la variaci6én genética en la poblacién fundada, mientras que los modelos propuestos por
Carson y Templeton requieren altos niveles de variacién genética, disminuyendo la
probabilidad de que se produzca la especiacién si estos niveles disminuyen. Parece
inevitable concluir que la teorfa de Mayr es incompatible con la de especiacién por founder-
flush o mediante transiliencia genética (Carson y Templeton, 1984).
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Las principales diferencias entre el modelo de founder-flush y el de transiliencia
genética se refieren a dos aspectos. Una se centra en el papel que la seleccién natural
desempefia durante la fase de expansi6én poblacional que sigue a la fundacién. En el modelo
de Carson, la expansién va asociada con una seleccion relajada, que s6lo aumenta su
intensidad al final de la expansi6n, debido a la mayor densidad poblacional. En el modelo de
transiliencia, durante la fase de expansi6n poblacional se produce una intensa seleccién en
contra de las nuevas combinaciones pleiotrépicas y epistéticas (Carson y Templeton, 1984).
La otra diferencia importante es que en la transiliencia el peso de la désorganizacién del
genoma recae sobre genes mayores, mientras que en la teorfa de Carson lo hace sobre

- poligenes (Carson, 1987a). R
Aunque la transiliencia genética y el founder-flush son modelos distintos, no son
incompatibles. Ambos requieren condiciones similares respecto a la poblacién ancestral, y
_coinciden con los sucesos que a nivel genético acompaiian a la fundacién y los sucesos
recombinantes que le siguen. Dadas estas semejanzas, después de una fundacién, una
poblacién en fase de expansién puede responder bien a un ambiente genético alterado, lo
que daré lugar a una transiliencia, o bien a un ambiente ecolégico alterado, cuyas
consecuencias se explican en la teorfa del founder-flush (Carson y Templeton, 1984).

I.3.4. Criticas a las teorias de especiacién por efecto fundador

Las criticas m4s duras a estos modelos provienen de dos autores, Barton y
Charlesworth, aunque no son los tinicos. Esta polémica no es nueva, por lo que se han
publicado las criticas, y las alegaciones a estas criticas.

Las revoluciones genéticas de Mayr han sido criticadas por Lewontin (1965), Lande
(1980b), Templeton (1982a, 1982b) y Carson y Templeton (1984). Cada autor se ha centrado
en uno de los puntos que Mayr propone. Asi, Lande critica el papel que Mayr otorga al flujo
genético como homogenizador de la variabilidad espacial que la seleccién produce; al igual
que Templeton arguye que si la contribucién del desequilibrio de ligamiento a la variabilidad
genética es despreciable, la heterosis puede prevenir o retardar la pérdida de la variacién
genética producida por deriva durante la fundacién.

El founder-flush y la transiliencia genética han sido criticados por Charlesworth y
Smith (1982), Barton y Charlesworth (1984) y Barton (1989). Basicamente, estos autores
piensan que no hay razén empirica ni teérica para suponer que una rdpida divergencia
evolutiva tenga lugar en poblaciones extremadamente pequefias y que se necesite un
aislamiento geografico para que se produzca la especiacién. Ademds, en los modelos tedricos
de especiacién por efecto fundador que ellos desarrollan mediante simulacién muestran que,
bajo una amplia variedad de supuestos, la probabilidad de que la poblacién fundada sufra
una transicién estocdstica a un nuevo equilibrio selectivo, que cause aislamiento
reproductivo de la poblacién ancestral, es baja, por lo que concluyen que el mismo grado de
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aislamiento reproductivo puede ser alcanzado gradualmente en poblaciones de tamafio
moderado, y es habitualmente imposible diferenciar la accién del aislamiento geogréfico de
las diferencias ambientales y la deriva genética del efecto de los cuellos de botella que
pueden atravesar las poblaciones periféricas. Futuyma (1986) argumenta a favor de Barton y
Charlesworth resaltando el hecho de que el aislamiento reproductivo tiene una base
poligénica, en la mayor parte de las ocasiones, lo que indica que el proceso de especiacifn se
ha producido por una sustitucién alélica secuencial y gradual, antes que por un cambio
estocdstico en pocos genes mayores.

También se ha cuestionado el papel que en este modelo tiene el tamaiio de la
poblacién. Maynard Smith (1989) apunta que aunque en la préictica los sucesos que dan
lugar a nuevas especies ocurren frecuentemente en poblaciones pequefias, ya que éstas estdn
probablemente més expuestas a ambientes atipicos, y por lo tanto a seleccién direccional, sin
que estos cambios sean contrarrestados por el flujo genético, hay pocas razones para pensar
’que el tamafio poblacional, por si s6lo, sea importante.

Un repaso general a estas criticas y una réplica a cada una de ellas se recoge en
Carson y Templeton (1984).

L4. EL EFECTO DE LOS CUELLOS DE BOTELLA POBLACIONALES SOBRE LA
VARIABILIDAD GENETICA

La mayor parte de la teoria de la genética de poblaciones ha estado dedicada
tradicionalmente a modelos en los que el tamafio poblacional se asumia constante. Cuando
observamos las poblaciones naturales vemos que la premisa de la constancia no se cumple.

'Frecuentemente las poblaciones naturales sufren periodos en las cuales su tamafio
fluctiia ciclicamente; algunos ejemplos son el tamario de las poblaciones de insectos en
latitudes con alternancias estacionales. Ademas, en paralelo al desarrollo econémico y de la
cultura occidental, se ha dado lugar a fenémenos durante los cuales las poblaciones
atraviesan cuellos de botella; ejemplos de estos procesos son la recuperacién de especies en
peligro de extincién a partir de un nimero pequefio de individuos y su posterior
mantenimiento en recintos cerrados, o la introduccién de nuevas especies en zonas o habitats
no usuales.

Uno de los ejemplos m4s relevantes respecto de la reduccién del tamafio poblacional
y el efecto que los cuellos de botella pueden llegar a tener nivel evolutivo es la colonizacién
de las islas que forman el archipiélago de Hawai por especies del género Drosophila (Carson,
1971; Carson y Templeton, 1984; Carson, 1990a). Después de la observacién de la diversidad
biolégica y del niimero de especies del género Drosophila presentes en la zona, Carson (1971)
propuso que cada isla habia sido colonizada por una sola hembra fecundada. No obstante,
Lande (1981a) propuso otra hip6tesis para la gran diversificacién de las droséfilas
Hawaianas. Segtin este autor, la rdpida evolucién que se observa en este género puede
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resultar de la interaccién entre la seleccién natural y la seleccién sexual més la deriva
genética en las preferencias en el apareamiento de la hembras.

1.4.1. Trabajos teéricos

Los sucesos fundadores de Mayr tienen como consecuencia que la nueva poblacién
establecida sélo porte una pequeiia parte de la variacién existente en la poblacién ancestral,
por lo que los cuellos de botella afectarian tanto a la variacién genética como a la fenotipica y
a la heterozigosidad.

"Enlas pdblédbnés pequeﬁas, las fluctuaciones al azar de las frecuencias génicas
(deriva genética) tienden a reducir la variacién genética. La tasa esperada de pérdida de
heterozigosidad por generacién debida a deriva es, en una poblacién diploide, de 1/(2N.),
siendo N, el tamafio efectivo poblacional (Lande, 1988).

El primer trabajo en donde se formula el efecto que los cuellos de botella tienen sobre
la variabilidad genética de las poblaciones es el de Nei et al. (1975). Estos autores muestran
que, para los polimorfismos enziméticos, atin en los casos de cuellos de botella extremos, las
poblaciones no pierden una parte sustancial de su variabilidad, sino que la mayoria de ella
es mantenida. La heterozigosidad media después de un cuello de botella puede ser calculada
como Hi=H,(1-1/(2N)) en donde N es el tamario del cuello de botella y H, la heterozigosidad
previa a la reduccién del tamafio de la poblacién. Si la recuperacién del tamafio poblacional
es rapida, es decir, si la tasa de crecimiento poblacional es elevada, s6lo hay una pérdida de
heterozigosidad en las primeras generaciones. No ocurre lo mismo con el niimero de alelos
por locus, el cual si es reducido drasticamente por un cuello de botella. Esto es asi porque la
deriva genética elimina muchos alelos de baja frecuencia, manteniendo los de frecuencias
intermedias y la contribucién de los alelos de baja frecuencia a la heterozigosidad media es
- muy baja.

En este mismo trabajo en dos péarrafos consecutivos, Nei y colaboradores apoyan por
un lado las teorias de Carson y a continuacién las critican. Aunque aceptan que la
probabilidad de que se produzca la fijacién de un complejo génico adaptativo es mayor
cuanto menor es el tamafio poblacional, alegan que si como consecuencia del cuello de
botella hay una pérdida de alelos, esta pérdida puede ser desventajosa, cuando lo que se
requiere es que se produzca una rdpida adaptacién al nuevo ambiente. Por lo tanto, el efecto
directo de un cuello de botella sobre la variabilidad puede ser relativamente pequefio y es la
tasa de recuperacién del tamafo poblacional el factor més importante. Sélo si los cuellos de
botella son persistentes se producird una disminucién considerable de la variabilidad
genética ya que el efecto de la mutacién sobre un niimero pequefio de alelos no serd
suficiente para dar lugar a su recuperacién.

Si los genes que controlan un caracter cuantitativo actian aditivamente, los
resultados referentes a los polimorfismos enziméticos pueden extrapolarse, ya que, en este
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caso, los efectos y las frecuencias estan altamente relacionadas (Wright, 1951). Por lo tanto,
en ausencia de factores que acttien manteniendo la variabilidad genética, tales como
mutacién, migracién o seleccién a favor del heterozigoto, la pérdida de heterozigosidad o de
varianza genética aditiva en caracteres cuantitativos serd de 1/(2N,) por generacién (Lande,
1979, 1980b, 1988). Atin en este caso, s6lo se perderd una pequefia fraccién de la variacién
genética, ya que los alelos raros, que son los que se pierden cuando se produce una sola
generacién de deriva, contribuyen poco a la variacién hereditaria de los caracteres
cuantitativos (Lande, 1988). Si se produce deriva genética una sola generacién o hay un sélo
suceso fundador, probablemente, el efecto sobre la variabilidad genética o sobre la media
fenotipica de los caracteres poligénicos serd pequefio, atin en las poblaciones pequefias
(Lande, 1980b). A excepci6n de las poblaciones de tamafio muy reducido, la variacién
relativa de G serd pequefia (Avery y Hill, 1977). Si por el contrario, si la nueva poblacién
permanece pequeiia durante varias generaciones, se producird una mayor pérdida en la
variacién genética aditiva (Lande , 1980b), esto es:

Gy = Gy (1-1/2N)t

Aunque Lande (1988) reconoce que la expresién de genes de accién no aditiva en
caracteres cuantitativos, dentro y entre loci polimérficos (dominancia o epistasia), puede
causar un aumento transitorio de la variacién genética aditiva en poblaciones pequenias,
asevera que ésto no evitar4 la pérdida de mucha variabilidad genética durante 2N,
generaciones. Si después del cuello de botella prolongado se alcanza un tamafio poblacional
grande y la selecci6én es débil, la recuperaci6n de los niveles de varianza genética aditiva
similares a los de la poblacién ancestral, mediante mutacién, conllevaré cientos, si no miles,
de generaciones (Lande, 1980b).

Otros autores han modelizado situaciones en las que las relaciones entre los genes
van més alld de las puramente aditivas. Para Goodnight (1987), si lo que se produce es un
unico suceso fundador, las varianzas aditivas y epistaticas no se ven afectadas de igual
forma. La varianza aditiva disminuye en proporcién al tamafio del cuello de botella, pero la
contribucién de la varianza epistética a la varianza dentro de las poblaciones nuevas
aumenta respecto a la poblacién original, siendo médxima cuando el tamafio del cuello es de
dos individuos. Esto quiere decir que si esta reduccién de la varianza genética, consecuencia
de un suceso fundador, causa una alteracién en los pardmetros genéticos, lo més probable es
que tal suceso esté relacionado con genes de accién aditiva, ya que su contribucién relativa a
la diferenciacién entre poblaciones derivadas fundadas a partir de dos o mas individuos es
mayor. En este caso los efectos epistaticos tienen menos relevancia evolutiva.

Lo contrario ocurre cuando se produce més de un cuello de botella, y éstos van
seguidos de una fase de expansién sin seleccién. Goodnight (1987) concluye que en esta
situacién la diferenciacién entre poblaciones ser4 consecuencia fundamentalmente de los
efectos de la varianza genética epistdtica.
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Cuando a partir de una poblacién se derivan otras se produce una redistribucién de
la varianza genética, de forma que la varianza genética dentro de las lineas derivadas
disminuye mientras que la varianza genética entre las lineas derivadas aumenta con el
coeficiente de endogamia (Avery y Hill, 1977; Lépez-Fanjul y Villaverde, 1989; L6pez-Fanjul
et al., 1989). A estas conclusiones se oponen los resultados de Bryant et al. (1986b) que
indican que cuando las relaciones entre los genes no son aditivas se puede producir una
variacién entre las linea replicadas, sin que esto vaya en detrimento de la variacién dentro de

ellas.

142, Trabajos experimentales

Aunque se puedan perder algunos alelos poco frecuentes en la poblacién ancestral al
atravesar la poblacién un cuello de botella, hay evidencia experimental, con Drosophila
melanogaster y con Musca domestica, de que la varianza genética, sobre la que puede actuar la
selecci6én, puede aumentar después de un tinico y severo cuello de botella (Carson, 1990a).
En el apartado anterior hemos visto que este aumento puede provenir de la conversién de
varianza epistética en aditiva (Goodnight, 1987).

Distintos autores reflejan en sus trabajos el resultado de un aumento de la varianza
después de que la poblacién en estudio haya sufrido un cuello de botella. Asf, Lints y
Bourgois (1984), con Drosophila melanogaster, observan un aumento de la variacién para
caracteres de historia de vida, en comparacién con la poblacién ancestral, cuando se derivan
poblaciones fundadas a partir de pocos individuos. Ademds, constatan que este aumento de
la variacién est4 relacionado con la varianza aditiva porque en la lineas derivadas hay una
mayor respuesta a la seleccién. También con Drosophila melanogaster, Begon et al. (1984),
mediante frecuencia de letales, determinan que hay una disminucién de la variabilidad
genética después de un cuello de botella, seguida de una fase de recuperacién répida, para
Ilegar a unos niveles similares a la fase anterior al cuello de botella. Los mismos autores
posteriormente (Begon et al. 1985) utilizan caracteres de eficacia en relacién a los
cromosomas. Sus resultados sefialan que tras un cuello de botella hay una proporcién
elevada de cromosomas con baja eficacia, lo que indica que se precisa un largo periodo de
seleccién para eliminar estas combinaciones de baja eficacia. Sus resultados confirman que
después de un cuello de botella hay un largo periodo en el cual se siguen produciendo
cambios a consecuencia de él.

Algunos de los trabajos se han realizado otros organismos diferentes a Drosophila.
Baker y Moeed (1987) analizan poblaciones naturales de péjaros (Acridotheres tristis)
introducidos en hébitats extrafios para la especie y separados geogréficamente. Mediante
anilisis de la variabilidad alozimica, observan una reduccién del nimero de loci
polimérficos a mas de la mitad en la poblacién introducida respecto a la original; ademas,
cada poblacién posee una combinacién de polimorfismos diferente. Johnson (1988), con un
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caracol de tierra (Theba pisana) hace estudios de polimorfismo alozimico en poblaciones
fundadas en islas. Observa que dada la pérdida de heterozigosidad que se ha producido en
comparacién a la que posee la poblacién de la cual derivan, se han tenido que dar de 20 a 30
generaciones de tamafo poblacional reducido. Carson y Wisotzkey (1989) con Drosophila
silvestris hace andlisis cromosémicos, concluyendo que se ha producido, por recombinacién,
un cambio estocéstico en la organizacién cromosémica acompafnando a un cuello de botella
poblacional. Bryant et al. (1981) mediante electroforesis para alozimas con poblaciones de
Musca autumnalis, que ha sido introducida en América, concluyen que la heterozigosidad
media, asi como el niimero de alelos por locus, es menor en las moscas americanas, pero no
significativamente, que en las poblaciones europeas, lo que sugiere que el cuello de botella
producido durante el episodio de colonizacién ha tenido poco efecto sobre la variabilidad.

Bryant y colaboradores han realizado gran parte de su investigacién con Musca
domestica. Bryant et al. (1986a y b) analizan el efecto de un tinico cuello de botella sobre la
variacién cuantitativa de caracteres morfométricos, utilizando diferentes tamafios de cuello
de botella. Observan un aumento de las varianzas fenotfpica y genética, acompafnadas de un
aumento de la heredabilidad. Bryant et al. (1986a y b), al igual que Goodnight (1987),
concluyen que si las relaciones entre los genes son diferentes a las aditivas, el efecto de un
cuello de botella puede ser el opuesto. La varianza genética aditiva puede aumentar, al
menos temporalmente, después de un cuello de botella como consecuencia del efecto de los
alelos recesivos que estan en baja frecuencia. Bryant et al. (1990) miden diferentes caracteres
de eficacia en poblaciones sometidas a cuellos de botella periédicos. Aunque en las primeras
etapas hay una disminucién de la eficacia en estas lineas, en comparacién con las de control,
en las tltimas fases de cuello de botella la mayoria de las lineas muestran una recuperacién
parcial o total. McCommas y Bryant (1990), en las mismas poblaciones sometidas a cuellos
de botella sucesivos, encuentran una disminucién tanto de la heterozigosidad como del
nimero de alelos. Meffert y Bryant (1992) en Musca domestica con cuellos de botella
periédicos, en tamafios de cuello distintos, estudian caracteres relacionados con el cortejo de
apareamiento. Encuentran perturbaciones significativas respecto a la poblacién ancestral.
Bryant y Meffert (1988, 1990) estudian el efecto de los cuellos de botella sobre la integracién
morfolégica, observando los cambios en las relaciones genéticas multivariantes entre
caracteres cuantitativos. Concluyen que los cuellos de botella severos alteran la matriz de
varianzas covarianzas, que interrelaciona y controla los caracteres cuantitativos, lo que
podria promover la especiacién. '

Parece que no existe concordancia en la tasa de restauracién de la variabilidad
genética que sigue a un cuello de botella en el tamario poblacional, siendo algunos 6rdenes
de magnitud mas répida la recuperacién de la variabilidad en los caracteres cuantitativos
que en los loci enzimaéticos. La alta mutabilidad de los caracteres métricos resulta de varios
factores: suelen ser poligénicos y, ademds, la tasa de mutacién por locus declina
exponencialmente con la magnitud de su efecto (Lande, 1980a). Existen resultados
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experimentales que confirman la independencia de los caracteres cuantitativos y los
alozimas: aunque la seleccién probablemente actiie en algunas partes del genoma (por
ejemplo en los caracteres cuantitativos), la pérdida de variabilidad electroforética detectada
experimentalmente sigué la pauta predicha por la teorfa neutral (McCommas y Bryant,
1990). De hecho, cuando se estudian conjuntamente heterozigosidad y variables
morfométricas (s6lo mediante una aproximacién fenotipica) se observa una correlacién
negativé entre la heterozigosidad enzimética y la varianza morfométrica (Strauss, 1991;
Yezerinac et al., 1992). En un reciente trabajo de Leberg (1992) se pone en duda la validez de
la determinacién de la heterozigosidad alozimica como método para detectar pasados

" cuellos de botella poblacionales, ya que ademés de que la heterozigosidad en un solo locus es
una variable aleatoria, muchas poblaciones posteriores a un cuello de botella eran més
heterozigéticas que la poblacién de la cual se obtuvieron sus fundadores. Asimismo, Leberg
apunta que un bajo nivel de diversidad alélica nos darfa una mayor evidencia de pasados
cuellos de botella que una heterozigosidad reducida.

1.4.3. Los efectos de los cuellos de botella sobre la integracién morfolé6gica

Los cuellos de botella forman parte de las teorfas por efecto fundador postuladas por
Mayr, Carson y Templeton, ya que en todas ellas se contempla una fase en la que el tamafio
poblacional debe reducirse para aumentar posteriormente. Dado que las especies estdn
caracterizadas por equilibrios poligénicos altamente organizados, para que se produzca la
subsecuente especiacién es necesario que estos equilibrios se rompan con anterioridad. Esta
perturbacién del sistema genético puedé provenir de un suceso fundador o de un cuello de
botella (Carson, 1982).

Es dificil comprobar una alteracién en el sistema genético. Una posible forma de
identificar un ambiente genetlco alterado es estudiando la matriz de covarianzas genéticas
 entre los caracteres pohgemcos (Bryant y Meffert, 1988) Si aceptamos esta forma de operar,
la acci6én de los cuellos de botella puede ser evaluada en funcién de su capacidad de alterar
las relaciones entre los caracteres poligénicos respecto a la poblacién ancestral.

En § 1.2.1 hemos expuesto la teoria de Lande respecto a que las relaciones genéticas
multivariantes entre los caracteres permaneceran estables en el tiempo, a pesar de los cuellos
de botella. Estas predicciones asumen que la variacién y la covariacién estdn basadas en
relaciones aditivas entre genes. También se ha mencionado que si se establecen relaciones no
aditivas dentro y entre loci (dominancia, sobredominancia o epistasia), el efecto de los
cuellos de botella sobre las varianzas genéticas aditivas puede ser exactamente el opuesto al
predicho con aditividad. Ademds, las correlaciones entre los caracteres también cambiarén
en funcién de cudnto dependan de las relaciones no aditivas entre ellos (Bryant y Meffert,
1988).



Hasta donde conocemos, no son muchos los trabajos en donde experimentalmente se
aborda el problema de la constancia o alteracién de las estructuras genéticas que siguen a un
cuello de botella. El més relevante es el de Bryant y Meffert (1988). La estructura de las
matrices puede ser determinada mediante un coeficiente de integracién. Existen varias
formulaciones referidas a los coeficientes de integracién matriciales, algunas de las cuales se
revisan en § I1.8.

El tamafio y la forma de un organismo son caracteres controlados poligénicamente,
por lo que el estudio de su covariacién conlleva andlisis estadisticos multivariantes. Si
realizamos un anélisis de componentes principales sobre una matriz de correlaciones
fenotipicas, el vector correspondiente al primer componente se interpreta cldsicamente como
un vector de tamafio. Si 1a matriz es de correlaciones genéticas el resultado de éste andlisis se
interpreta como un vector de pleiotropfa general (Atchley et al., 1981; Bryant y Meffert, 1988 y
90; Bryant, 1989).

Desde el punto de vista taxonémico, el mayor interés est4 sobre los componentes que
siguen al primero, los cuales han sido identificados como componentes de la forma. No existe
razén, a priari, para la hipé6tesis de que el primer componente principal tiene una propiedad
de tamafio; més bien, esta atribucién ha sido hecha por su utilizacién largamente difundida
en los estudios morfométricos (Reyment et al., 1984).

L5. EL REGISTRO FOSIL Y LAS TEOR{AS DE ESPECIACION POR EFECTO
FUNDADOR

La Teoria Sintética de la Evolucién, o neodarwinismo, concibe unitariamente el
proceso de cambio evolutivo, explicando los procesos de evolucién a gran escala
(relacionados sobre todo con el registro f6sil) en base a los procesos basicos de mutacién al
azar, deriva, migracién y seleccién que se producen en las poblaciones naturales
(Dobzhansky et al., 1977). Los procesos macroevolutivos (desdoblamiento de especies y
aparicién de categorias taxonémicas supraespecificas) se explicarfan como una extensién de
la microevolucién (adaptacién de las especies por medio de la seleccién natural).

Segiin Lande (1981a), recogiendo las ideas de Fisher y Wright, los grandes cambios
evolutivos en caracteres cuantitativos ocurren, normalmente, mediante la acumulacién de
muiltiples factores genéticos con efecto relativamente pequefio, ya que las mutaciones con
gran efecto tienen, casi en su totalidad, efectos pleiotrépicos negativos.

En todo caso, uno de los mayores problemas de la biologfa evolutiva es si las
diferencias genéticas entre las poblaciones y las especies son simplemente extensiones de la
variacién presente en la poblacién ancestral, o si estdn actuando otros procesos de orden
macroevolutivo més altos (Bryant et al., 1986a; Futuyma, 1986).
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Para Stanley (1979), los datos paleontolégicos nos llevan a la conclusién de que la
mayor parte de los cambios evolutivos han ocurrido de una forma criptica, durante el origen
rapido de la especies, a partir de poblaciones localizadas y pequefias de la especie
preexistente. Esta idea ha sido popularizada por los términos modelo puntuacional en
contraposicién al gradualismo filético que postula que los cambios evolutivos se realizan una
vez la especie ha sido formada.

Muchos son los autores que argumentan en contra de la suposicién de que la
especiacién es una condicién necesaria para que se produzca evolucién morfolégica, entre
otros Barton y Charlesworth (1984), Futuyma (1986) y Larson (1_9_89).

La teoria de especiacién por efecto fundador ha sido apoyada por varios
paleont6logos, Eldredge, Gould, Stanley, entre otros que ven la microevolucién y la
macroevolucién como fenémenos desacoplados (de Renzi, 1986, 1990 para estado del tema).

La teoria de los equilibrios interrumpidos postula que el cambio evolutivo se
concentra en periodos de tiempo geolégico relativamente cortos, a los que siguen grandes
etapas sin cambios (Eldredge y Gould, 1972; Gould y Eldredge, 1977). Segin estos autores, la
teoria del equilibrio interrumpido fue propuesta como traduccién, a escala geoldgica, de la
teoria de especiaci6n, a partir de poblaciones periféricas aisladas, de Mayr.

Carson, como autor de una teoria de especiacién basada en el efecto fundador, se
afana en sus escritos en desmarcar sus teorfas de las que postulan los paleontélogos
partidarios de los equilibrios interrumpidos. Aunque reconoce que en algunos aspectos estas
dos teorias podrian tener puntos en comiin, rechaza las ideas de saltacionismo, seleccién de
especies, seleccién de grupo, macromutaciones y monstruos prometedores (Carson, 1982,
1991). Carson manifiesta que la teorfa de especiacién por efecto fundador se enmarca en el
neodarwinismo; describe cémo periodos geol6gicos en los que opere una seleccién intensa
con altas tasas de recombinacién, mutacién y deriva, aceleraran el cambio evolutivo,
especialmente si ellos opefah en poblaéiohés pequéﬁés 0 subpob]aciones (Carson, 1987b).
Asf pues, resalta el hecho de que en la teoria de especiacién por efecto fundador, la fuerza
que impulsa el cambio es la seleccién natural, recogiéndose la idea, descrita en la Nueva
Sintesis, de que la tasa de evolucién puede ser variable con el tiempo, actuando los sucesos
fundadores como factores aceleradores.

Templeton (1986) también apoya la idea de que los mecanismos responsables de la
formacién de especies pueden ser descritos en términos de los procesos microevolutivos,
aunque matiza que no se trata de una simple extrapolacién, sino que para que se dé el
improbable suceso de la formacién de una especie mediante transiliencia genética han de
confluir muchas caracteristicas inherentes tanto al sistema genético como a la estructura de la

poblacién y a las condiciones biogeogréficas.

La teoria de los equilibrios interrumpidos tiene atin otra consecuencia, y es que éstos

dan cuenta de la estasis morfolégica que se refleja en el registro fésil. Aunque Stebbins y
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Ayala (1981, 1985), entre otros, mantienen que esta estasis se reduce a un problema de escala
y el cambio en la morfologia, que podria haber durado miles de afios, puede ser
imperceptible en el registro f6sil, éste no es el problema fundamental. De lo que se trata es
que una vez se ha producido el cambio, la especie permanece més o menos estable durante
varios millones de afios. Para Charlesworth y Smith (1982) l1a estasis es el efecto de la
seleccién estabilizadora; 1a duda es si para especies con amplia distribucién geogréfica
pueden existir periodos de seleccién estabilizadora tan largos, sin cambios climéticos ni
ambientales durante miles de afios, o que, al menos, los que se produzcan no provoquen una
respuesta direccional sostenida.

Carson (1987b) critica la visién de un registro f6sil con etapas de estasis morfolégica
que los paleontSlogos describen. Sus argumentos recogen aspectos como la falta de
contrastabilidad de sus supuestos, mediciones de tiempo geolégico con grandes errores, y,
sobre todo, la dificultad, inherente al proceso de fosilizacién, de registrar todas las clases de
individuos y todas sus partes existentes en la poblacién.

Lande (1981a) apunta que el mecanismo de especiacién por seleccién sobre caracteres
sexuales secundarios, controlados poligénicamente, que él propone, también produciria un
proceso de cambio muy rapido y virtualmente instantdneo en la escala evolutiva, el cual
vendria seguido por largos periodos de estabilidad.

Como conclusién recogeremos la opinién de Futuyma (1986):

"la teoria de la genética de poblaciones explica adecuadamente
el cambio morfolégico y la estasis, y no requiere una correspondencia
entre evolucién morfol6gica y especiacién”.
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L.6. OBJETIVOS

En el presente trabajo nos hemos propuesto los siguientes objetivos:

1- Estudio, en varios caracteres cuantitativos, de los pardmetros fenotipicos y
genéticos de varias poblaciones de Drosophila pseudoobscura sometidas a sucesivos
cuellos de botella.

2- Determinacion del efecto del protocolo experimental sobre la media
fenotipica de varios caracteres métricos y meristicos, comparando las poblaciones a é1
“sometidas, entre ellas y con las ancestrales.

3- Comprobacién experimental de algunas teorias relacionadas con el
comportamiento de los pardmetros genético cuantitativos durante los cuellos de
botella.

4- Célculo de las funciones de eficacia poblacionales utilizando métodos
alternativos basados en caracteres métricos.

5- Estudio de efecto del protocolo de "flush-crash” sobre la integracién
morfolégica.

6- Andlisis del efecto del protocolo experimental sobre las matrices de
varianzas-covarianzas genéticas, comprobando tanto el efecto de los cuellos de
botella como el de las rdpidas expansiones poblacionales.

7- Contrastar si los efectos, fenotipicos y genotipicos, se deben al grado de
endogamia alcanzado durante el protocolo o bien a éste mismo.
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II. MATERIAL Y METODOS

IL.1. ACERCA DE Drosophila pseudoobscura

Drosophila pseudoobscura pertenece al grupo obscura del genero Drosophila. Fue descrita
por Frolova y Astaurov (1929). La principal caracteristica diferencial de este grupo respecto a
otras Drosophila es la tonalidad oscura de su cuerpo.

I1.1.1. Distribucién biogeogréfica
Drosophila pseudoobscura es una especie americana. Su distribucién abarca la costa del
Pacifico, desde Canad4 hasta Guatemala, y, hacia el interior, hasta las Montarias Rocosas y

Texas de forma casi continua. También ha sido localizada en Colombia, en las proximidades
de Bogoté (Dobzhansky y Powell, 1975). '

El medio natural de cria y desarrollo de las especies del grupo obscura es el bosque
templado caducifolio. Sin embargo, Drosophila pseudoobscura es una especie més versétil. En
hébitats dridos, como en California y Méjico, se alimenta de secreciones de cactus mientras
que en zonas mas hiimedas se alimenta de secreciones de abetos, pudiendo también

colonizar montanas.

Se conoce poco acerca de sus hébitos y costumbres. De forma general, es més
frecuente en lugares més célidos y secos y de menor altitud que las otras especies del grupo.
Es mas abundante en verano que en primavera y otofio (a diferencia de su especie gemela
Drosophila persimilis) y se muestra mds activa durante las horas frias de la mafiana
(Dobzhansky y Powell, 1975).

I1.1.2. Los cromosomas y sus inversiones

Drosophila pseudoobscura presenta en metafase cuatro cromosomas autosémicos, tres
acrocéntricos (II, III, IV) y un cromosoma puntual (V), llamado dot por su pequefio tamafio.
Los cromosomas sexuales son el X, con dos brazos desiguales (XR, el derecho, y XL, el
izquierdo) y un cromosoma Y (Ashburner, 1989); todos excepto el Y son visibles en
preparaciones de glfmdulas salivares. La variacién estructural de los cromosomas de esta

especie esta practicamente confinada en su tercer cromosoma.

Drosophila pseudoobscura ha sido objeto de numerosos estudios genético-poblacionales
y evolutivos, llevados a cabo, especialmente, por Dobzhansky y su grupo. De particular
interés han sido los estudios de las ordenaciones causadas por las inversiones paracéntricas

en su tercer cromosoma. Cuando se produce un entrecruzamiento entre un cromosoma
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portador de la secuencia normal y otro portador de una inversién paracéntrica (no incluye el
centrémero), los productos de la recombinacién son un cromosoma acéntrico (sin
centrémero) y otro dicéntrico (dos centrémeros), ambos inviables, cuyo destino en Drosophila
son los cuerpos polares. La consecuencia de este tipo de sucesos es que no se producen
zigotos viables portadores de combinaciones de genes incluidos en las zonas de las
inversiones. Por lo tanto, se mantienen combinaciones concretas de genes ligados durante
generaciones (Strickberger, 1988, pp. 464-468; Ashburner, 1989). Concretando en esta especie,
las distintas poblaciones presentan ordenaciones diferentes en su tercer cromosoma, criterio
que puede ser utilizado para clasificarlas; éstas poblaciones, cuando son cercanas, tienen
frecuencias de ordenaciones més similares que cuando estan alejadas, mostrando, en su
conjunto, un gradiente clinal. Cldsicamente se ha relacionado la presencia de clinas con la
frecuencia de las inversiones, ya que los individuos de una poblacién que llevan la
ordenacién més frecuente son més eficaces que los portadores de una ordenacién rara
(Lewontin et al. 1981; Beckenbach, 1986). Se han propuesto dos hip6tesis, no mutuamente
excluyentes, para explicar ésto: el cambio de la ordenacién de los genes dentro de los
cromosomas puede producir efectos de posicién (Sperlich y Feuerbach-Mravlag, 1974),
algunos de los cuales pueden ser adaptativos; por otra parte, las inversiones mantienen
unidos complejos génicos que estdn coadaptados, produciendo heterosis con otros
cromosomas presentes en la poblacién (Dobzhansky y Powell, 1975).

I1.1.3. El mantenimiento de Drosophila pseudoobscura

La moscas fueron mantenidas inicialmente, en el laboratorio de F. J. Ayala en Davis,
Estados Unidos, en botellas de 250 ml, a 21°C de temperatura y con fotoperiodo. Una vez
fueron trasladadas a nuestro laboratorio fueron mantenidas en botellas de 160 ml de
capacidad, con 35 ml de medio de cultivo, y en tubos de 60 ml, con 15 ml de medio. El medio
de cultivo estaba compuesto por harina de mafz, azicar, levadura y agar-agar como
espesante, al cual se afiadia p-oxibenzoato (comercialmente Nipagin) y 4cido propiénico
como fungicida. Una vez solidificada y enfriada la comida, sobre la superficie se distribuia
levadura picada y se introducia un papel en forma de fuelle, con el fin de absorber el exceso
de humedad, favorecer la pupacién y permitir a los adultos disponer de mayor superficie de
asidero.

En los dos primeros afios las condiciones de cultivo de las poblaciones fueron
temperatura de 25°C + 1°C , humedad no controlada e iluminacién continua. Posteriormente
estas condiciones fueron modificadas, adecudndose més a la biologia de esta especie:
temperatura de 21°C + 1°C, humedad no controlada y ciclo de iluminacién de dfa y noche
solares. Las moscas destinadas a ser medidas fueron cultivadas en cAmaras de control
automatico de temperatura a 21°C.
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Para el manejo de las moscas, durante el protocolo "flush-crash” y la seleccién por
sexos, se utilizé como anestesia anhidrido carbénico. Para realizar las mediciones se utilizé
éter etilico, ya que la disposicién del cuerpo que toman las moscas deja de ser la natural a los
pocos segundos de estar respirando CO,, recogiendo las patas en el abdomen y estirando las
alas en posicién perpendicular al térax. En ambos casos, esta disposicién impedia tomar los
datos, pues las quetas abdominales quedaban ocultas por las patas y las alas dejaban de ser
perpendiculares al observador.

I1.2. EL PROTOCOLO DE FLUSH-CRASH

El protocolo fue disefiado por los profesores F.]. Ayala (University of California,
Irvine) y A. Moya (Universitat de Valéncia). Consiste en ciclos de expansién y colapso
poblacional sucesivos. Nuestro protocolo experimental (flush-crash) intenta repetir en
condiciones controladas de laboratorio los sucesos de aumento del ntimero de individuos,
reduccién dréstica de éste y nueva expansion, que las poblaciones sufren de una forma
natural (de ahi su nombre). Se presenta un esquema del protocolo en la Figura II.1.

Basicamente el protocolo consta de tres fases diferenciadas:

- Fundacién: las poblaciones pasan por un cuello de botella, y es a partir de estos
individuos de los que se regenera la poblacién. En la Figura I1.1 viene representado por F.

- Expansién: de la descendencia de los fundadores tomamos algunos individuos que
daran lugar a la generacién siguiente, y de ésta, a su vez, hacemos que algunos de ellos den
descendencia, y asi sucesivamente. Hacemos aumentar el tamafio poblacional, aunque de
una manera ficticia ya que no son todos los individuos de una generacién los que daran
lugar a la siguiente, sino que solo tomamos 10 adultos por botella, elegidos al azar. Esto se
entenderd mejor con un ejemplo tal y como explicaremos posteriormente. En la Figura I1.1

vienen representadas algunas de sus fases mediante la letra E.

- Colapso: dejamos que el tamafio poblacional aumente, dando lugar a una fase de
fuerte competencia larvaria. En la Figura II.1 se representa mediante el signo C.

Las poblaciones fueron iniciadas con un niimero de parejas que variaba de unas a
otras: una, tres, cinco, siete o nueve. Este tamario de cuello de botella se mantuvo constante
en cada poblacién a lo largo de los ciclos sucesivos. Es, por lo tanto, el tamaiio del cuello de
botella lo que varia y hace diferentes las distintas poblaciones.
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Figura I1.1. Esquema del protocolo de expansién y colapso. Las lineas curvas indican paso
de los mismos individuos de una botella a otra, para tener la descendencia repartida. Las
lineas rectas representan pares de individuos que de cada botella de la fase deflush anterior
son pasadas a la fase siguiente. Esta fase es mas larga que lo representado, ya que dura un
total de cinco generaciones de expansion. Los signos F, Ey C representan fundacién,
expansion y colapso poblacional, respectivamente.

El ciclo comenzaba con la fundacién de la poblacion, que es cuando se realizaba el
cuello de botella. La primera fundacion, a partir de la cual se iniciaron las lineas derivadas,
fue igual a las que se realizan cuando se suceden los ciclos. Se ponian machos y hembras
virgenes en ntiimero correspondiente al cuello de botella. Para tamafios de 1y 3 parejas las
fundaciones se realizan en tubos, mientras que para 5,7 y 9 parejas, en botellas, haciendo en
cada caso varias réplicas puesto que esta fase es critica y existe el peligro de perder la

poblacion (tubos entre 8 y 10 réplicas y botellas 5 réplicas).

Pasados cinco dias, las parejas eran pasadas a tubos o botellas de comida fresca. El
motivo de repartir la descendencia en dos tandas era obtener tamafios de descendencia
suficientemente grandes sin que se produjeran situaciones de competencia. Después de otros

cinco dias los padres se retiraban. Cuando emergia la descendencia se seleccionaba una sola
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de las réplicas que tuviese descendencia en los dos tubos o botellas; las demaés se
desechaban.

La siguiente fase era de aumento del tamafio poblacional o flush. En la primera etapa
se comenzaba repartiendo en grupos de 20 individuos los descendientes de la pareja (o
parejas) con las que se fund6 la poblacién. Cada grupo de 20 se colocaba en una botella,
haciendo repeticiones en un maximo de cinco, dependiendo del niimero de individuos de
que disponfamos. Pasados cinco dias, cada botella era trasvasada a una nueva con comida
fresca. Después de cinco dias los padres se retiraban. El total de la poblacién estaba repartido
- endiez botellas. o _

La segunda etapa de la fase de expansién comenzaba de forma distinta. Se ponian 20
individuos en cada una de las cinco botellas que formaban esta segunda fase. Para ello se
tomaba una pareja de adultos de cada una de las diez botellas de la fase anterior. A los cinco
dias se pasaban a cinco botellas nuevas, con lo que completdbamos las diez botellas por '
poblacién, siendo estos individuos retirados a los cinco dias. Esto se repetia hasta completar
cuatro generaciones mas.

A continuacién pasamos a la siguiente fase, de colapso poblacional o crash, en donde
se simulaba que la poblacién ha alcanzado un tamafio préximo a su capacidad de carga. Los
adultos de la quinta generacién estaban repartidos en diez botellas. Estos adultos eran
pasados todos a cinco botellas con lo cual el niimero de individuos por botella era
aproximadamente diez veces superior al de la fase de expansién. En esta etapa realizamos
una mezcla, juntando cruzadamente los individuos de la primera fase con los de la segunda,
pero de forma que procedieran de padrés diferentes. A los cinco dias estos individuos eran
pasados a cinco botellas nuevas y retirados cinco dias después. Las larvas descendientes de

estos individuos son las que sufrian el crash competitivo.

Este es el momento més critico del protocolo, pues se pone en peligro la viabilidad de
Ia poblacién, pudiendo no recuperarse. Cuando emergian los adultos, seleccionamos una de
las réplicas, desechando las otras cuatro. De las dos botellas extraiamos individuos virgenes.
A partir de ellos reanudamos el ciclo con la fundacién de las poblaciones, su expansién y el
cuello de botella.

En la Figura I1.2 se representa la dindmica que seguia el tamafio poblacional segiin
transcurrian los ciclos de expansién o colapso. Asimismo se muestra comparativamente el

tamartio poblacional que mantuvieron las poblaciones ancestrales y las endogémicas.

33



-¢-Ancestrales *» Endogamicas -e-Derivadas

1E+06
1E+05
1E+04
1E+03

W™

1E+02
1E+01

1E+00
5 10 15 20

Generaciones

Figura I1.2. Esquema de la dinamica del tamaiio de las poblaciones sometidas al protocolo
(derivadas), de las ancestrales y de las endogamicas. En el eje de abcisas se muestra el paso
de las generaciones y en el de ordenadas el niimero de individuos que se alcanza en cada
generacion expresado en escala logaritmica.

Tres son las consecuencias fundamentales de estos procesos:

- una fuerte deriva, que se produce en la fundacion,

- una seleccion relajada durante la fase de expansion, que permite que nuevos
genotipos aparecidos por recombinacion sean probados y puedan sobrevivir.

- una seleccion intensa durante el colapso poblacional o crash competitivo.

113. NUESTRAS POBLACIONES: SU ORIGEN Y DESCRIPCION

En Junio de 1984, el profesor Wyatt W. Anderson del Departamento de Genética de la
Universidad de Georgia (USA), realiz6 capturas de Drosophila pseudoohscura en dos
poblaciones alejadas geograficamente. Una se realizé en el Parque Nacional de Bryce
Canyon, Utah (Estados Unidos). La otra captura se llevé a cabo en el Lago Zirahuén,

Michoacan (México).

Un analisis cromosémico mostro que las moscas procedentes de Bryce Canyon eran
monomaorficas para las ordenaciones en su tercer cromosoma; la poblacion procedente de
Michoacan era muy polimérfica, siendo portadora de 11 ordenaciones cromosémicas

diferentes, cuyas frecuencias poblacionales variaban entre el 40% y el 1%.

Para detectar posibles contaminaciones y poder realizar en el futuro experimentos
que precisaran un marcador fenotipico del origen poblacional, se introdujo un marcador de
color de ojos distinto en cada las poblaciones de cada origen. A la poblacién procedente de

Bryce Canyon se le introdujo la mutacién orange (or), situada en el tercer cromosoma, y a la
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procedente de Michoacan la mutacién sepia (se), ligada al sexo. Resumiré brevemente la
secuencia de cruces.

Se cruzaron hembras or con machos salvajes de la poblacién de Bryce Canyon; la F; se
cruzé entre ella. Las hembras or de la F, fueron retrocruzadas de nuevo con los machos de
Bryce Canyon, la F; entre ella y las hembras or de la F; con los machos salvajes de la
poblacién de Bryce Canyon. Después de seis retrocruzamientos, las hembras y machos or
fueron intercruzados. Los cruces que se hicieron para incluir la mutacién sepia fueron los
mismos en la poblacién de Michoacan. Después de seis retrocruzamientos més del 98% del

“material genémico proviene del ancestro salvaje (Crow y Kimura, 1970).

En este momento cada poblacién ya podia diferenciarse fenotipicamente. El siguiente
objetivo fue sintetizar las dos poblaciones ancestrales que darfan lugar posteriormente a las
derivadas, al ser sometidas al protocolo de flush-crash. Estas poblaciones ancestrales debian
ser portadoras de la mayor variabilidad posible (hay que recordar que uno de los requisitos
que segtin Carson y Templeton debe poseer la poblacién ancestral para dar lugar a una
nueva especie es que sea polimoérfica).

Se realiz6 una serie de cruzamientos conducentes a recoger la mayor parte de la
variabilidad presente en la poblacién. Se combinaron dos estrategias: el establecimiento de
isolineas y el cultivo masal.

Con algunas hembras de Bryce Canyon se fundaron 11 isolineas; un gran nimero de
individuos se pusieron en un cultivo masal. Cuando las isolineas estuvieron establecidas se
realizaron 11 cruces con los miembros de la pareja procedentes cada uno de una isolinea, de
la siguiente forma: hembral! x macho2, hembra2 x macho3, ..., hembrall x machol. También
se realizaron los cruces inversos. La poblaci6n ancestral BC se fundé con 4 parejas de adultos
de la Fq de cada uno de los 22 cruces mas 14 parejas procedentes del cultivo masal. Por lo
tanto la poblacién BC fue iniciada con 204 moscas adultas.

Para los individuos de Michoacan el procedimiento fue similar. Se fundaron 6
isolineas y el cultivo masal. Con los adultos descendientes se realizaron siete cruces:
hembral x machoz, hembra2 x macho3, e hembra® x macho-cultivo masal, hembra-cultivo
masal x machol; también se realizaron los cruces reciprocos. Para la fundacién de la
poblacién ancestral M se tomaron ocho parejas de cada uno de estos cruces, més 22 del
cultivo en masa, por lo que el ntimero de adultos con los que se inici6 la poblacién de 268.

Antes de empezar nuestro experimento fueron muestreadas quince larvas de cada
una de las isolineas y del cultivo en masa de la poblacién ancestral M. M4s del 50% fueron
hetereocariotipicas para su tercer cromosoma. No se han repetido anélisis en este sentido.
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I1.3.1. Las poblaciones establecidas

En Diciembre de 1984 se fundaron 27 poblaciones derivadas a partir de las ancestrales
BC y 18 a partir de las ancestrales M. Estas lineas derivadas fueron sometidas al protocolo de
flush-crash hasta finales de 1991.

Las distintas poblaciones derivadas se diferenciaban demograficamente por la fase de
fundacién. Atendiendo a este criterio las podemos clasificar en lineas de tamario de cuello de
botella de 1, 3, 5, 7 y 9 parejas. Un esquema se muestra en la Tabla II.1.

Tabla IL.1. En el siguiente esquema aparecen los nombres asignados a todas las lineas que se
fundaron; sefialamos también su origen poblacional y el nimero de parejas con que pasan a
través del cuello de botella (n). En total son 45, estando sefialadas en negrita las que han sido
objeto del presente estudio.

n Bryce Canyon (BC) Michoac4n (M)

1 BC2, BC4, BC32,BC33 M3, M5, M37

3 BC7, BCY, BC10, BC11, BC12, BC34 M7, M8, M10, M11, M12, M36
5 BC13, BC14, BC15, BC17, BC18 M13, M14, M15

7 BC19, BC20, BC21, BC22, BC23, BC24 M19, M20, M21

9 BC25, BC26, BC27, BC28, BC29, BC30 M25, M26, M27

Las poblaciones ancestrales fueron mantenidas desde su captura mediante un
protocolo de cambios seriados, en el que no se producen cambios bruscos del tamaiio
poblacional, asegurdndose que no se dieran situaciones de competencia.

Para realizar un control de endogamia y estudiar comparativamente su efecto sobre
los caracteres estudiados respecto del efecto del protocolo, se fabricaron dos lineas de alta
endogamia. Esto se hizo cuando llevdbamos 8 ciclos de flush-crash completos, sometiendo a
individuos procedentes de las poblaciones ancestrales a igual miimero de cruces hermano-
hermana como fases del protocolo habfan sufrido hasta entonces las poblaciones derivadas.

Teniamos, por lo tanto, tres tipos de poblaciones (ver el esquema que las relaciona en
la Figura 11.2) que denominaremos a partir de ahora como:

- derivadas: sometidas al flush-crash.

- ancestrales: mantenidas por cambio seriado.

- endogdmicas: sometidas a cruces sin expansién.
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I1.3.2. Las poblaciones utilizadas

El volumen de tarea al que nos llevaba nuestro plan de trabajo nos impuso que no
pudiéramos trabajar con todas las lineas derivadas. Elegimos, de todas las posibles, una linea
derivada representante de cada tamario de cuello de botella en cada origen poblacional: en
total, diez lineas. En la Tabla II.1 los nombres correspondientes aparecen en negrita. El
criterio de eleccién se bas6 en datos sobre indices de aislamiento prerreproductivo positivos
obtenidos en un experimento previo (Galiana et al., 1989). Ademas, trabajamos con las
ancestrales y con las lineas de control endogérmcas

I1.4. LA OBTENCION DE LAS FAMILIAS

Los individuos destinados a ser medidos fueron separados del protocolo en etapas

- concretas, esto es, coincidiendo con la primera generacién de expansién (pasado el colapso
poblacional) y la tiltima (antes de la etapa de competencia). Se realizaron medidas en un total
de cinco etapas.

Primera fase de medidas (1 flush): moscas separadas a finales de Mayo de 1988,
coincidiendo con el final de la fase de expansi6n del sexto ciclo (antes del crash).

Segunda fase de medidas (2 flush): moscas separadas en Diciembre de 1988, al final de
la fase de expansién del séptimo ciclo (antes del crash).

Tercera fase de medidas (1 crash): moscas separadas en Septiembre de 1989, al
principio de la fase de expansién del noveno ciclo (después del crash).

Cuarta fase de medidas (3 flush): moscas separadas en Febrero de 1990, al final de la
fase de expansién del noveno ciclo (antes del crash).

Quinta fase de medidas (2 crash): moscas separadas en Marzo de 1990, al principio de
la fase de expansi6n del decimo ciclo (después del crash).

Como se ve, los muestreos de los individuos sobre las poblaciones del protocolo flush-
crash para ser medidos se realizaron sucesivamente durante tres afios, s6lo entre el primer y
el segundo flush hubo un paréntesis.

Las cepas ancestrales fueron medidas tres veces en total, mientras que las
endogédmicas una. En todos los casos se midieron a la vez que alguna de las fases de
mediciones de cepas derivadas. En concreto, con la primera fase de medidas de poblaciones
derivadas se midieron las poblaciones ancestrales de origen BC y M. Igual sucedi6 con la
segunda fase. En la tercera fase de medidas de poblaciones derivadas se midi6 la poblacién
ancestral de origen BC y en la quinta fase la de origen M. Las poblaciones de control de
endogamia se midieron a la vez que la quinta fase de medidas de lineas derivadas.

La forma de obtener estos individuos para el andlisis de familias se modificé entre la

primera y la segunda fase de mediciones. En la primera etapa de mediciones se tomaban
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individuos aun virgenes de las botellas de flush-crash, siendo utilizados como padres en las
familias a medir. En las etapas segﬁnda, tercera, cuarta y quinta, establecimos el protocolo
definitivo, incluyendo dos generaciones de tubo entre el aislamiento del protocolo de flush-
crash y su utilizacién como padres en nuestro experimento.

Prout y McChesney (1985) demuestran que la densidad a la que se desarrolla la
hembra en su etapa larvaria esta correlacionada negativamente con la fertilidad que esa
hembra tendré en su fase adulta. Aunque la fertilidad no es un carécter incluido en nuestro
estudio, necesitdbamos su estima aproximada, dado que nuestro protocolo no incluia
siembra de huevos por el volumen de trabajo adicional que esto conllevaba. De la
observacién se concluyé que habia una gran variabilidad en el niimero de huevos puestos
por una hembra proveniente de una botella de flush-crash; las causas de esto eran variadas:
las condiciones de competencia bajo las cuales se habia desarrollado, su edad y si estaba o no

fecundada previamente, entre otras. Estas dos tiltimas causas estdn relacionadas entre si.
Conociendo estos problemas intentamos homogeneizar las condiciones de desarrollo,
minimizando la variabilidad ambiental.

Previamente a la medicién de las moscas separdbamos 20 parejas tomadas al azar de
cada poblacién derivada. Cada pareja era puesta en un tubo y se dejaba dos dias poniendo
huevos, pasados los cuales se retiraban los adultos. La descendencia se recogia todavia
virgen y se separaban los machos de las hembras. A los 4 6 5 dfas, cuando ya habfan
alcanzado la madurez sexual, aparedbamos 20 parejas, cada una en un tubo. A las 48 horas
eran retirados. Su descendencia se separaba virgen y eran los individuos que utilizdbamos
como padres.

En la primera generacién de tubo, cuando las hembras venian del protocolo,
desconociamos su edad y las condiciones de densidad bajo las cuales se habian desarrollado,
por lo que el niimero de descendientes por tubo era muy variable. Se daba un fracaso en la
obtencién de descendencia de hasta el 50 % de los casos por causas desconocidas. Con la
segunda etapa de tubo conseguiamos que la variabilidad en la fertilidad ya no dependiera en
tan gran medida de circunstancias externas. Con los descendientes de la segunda generacién
de tubo, funddbamos, con un macho y una hembra virgenes y maduros sexualmente,
cincuenta tubos por poblacién. Cada tubo daba lugar a una familia. A las 48 horas, las
parejas se pasaban a un nuevo tubo y se dejaban poner huevos 22 horas. Pasado este tiempo
se retiraban y eran medidas. El primer tubo se desechaba, con lo que elimindbamos la
variabilidad en el niimero de descendientes motivada por diferencias debidas a retrasos en el
apareamiento y/o comienzo de la puesta.

Pasadas aproximadamente tres semanas, cuando emergia la descendencia, mediamos
dos machos y dos hembras por tubo, completando la familia. También se cont6 el mimero de
descendientes de cada familia. Hay que tener en cuenta que no es el nimero de
descendientes totales a que darfa lugar una pareja, sino que es el ntimero de individuos
viables a que dieron lugar los huevos que puso la hembra durante 22 horas, 6 6 7 dias
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después de su emergencia. En esta fase de su vida se alcanza una meseta en el mimero de

huevos.

I1.5. LOS CARACTERES MEDIDOS: SU DESCRIPCION Y LOCALIZACION

Los caracteres cuantitativos sobre los que he trabajado han intentado representar las
distintas zonas del cuerpo, abarcando la cabeza, el térax, el abdomen y las extremidades. En
la Figura I1.3, correspondiente a un esquema de algunas partes del cuerpo de un diptero,
sefialamos los caracteres en estudio.

' Cabeza |

- anchura de la cabeza: medida como el didmetro maximo externo a los ojos.

- distancia entre los ojos: medida como el didmetro menor entre los ojos tomada en la
mitad de la cabeza.

Térax

- longitud del escudo: medido como la distancia que va, a lo largo de la linea media
del cuerpo, desde la base de la cabeza hasta la sutura que une escudo con escutelo.

- longitud del escutelo: medido como la distancia que va, a lo largo de la linea media
del cuerpo, desde la sutura que une escudo con escutelo hasta la zona més distal del escutelo.

- anchura del escutelo: medido como la anchura del escutelo en su base.

- longitud de la sutura toréacica: medida como la longitud de la sutura que une la
mesopleura y la pteropleura en la parte izquierda del térax.

- anchura del ala: medida en el ala izquierda como la distancia desde el punto de
cruce de la vena longitudinal V con el borde del ala interno (llamada en esta zona linea
posterior) hasta el borde externo y opuesto (en esta zona denominada triple linea de
microquetas).

- -longitud del ala: medida en el ala izquierda como la distancia desde la base del ala,
denominada tégula, hasta el punto de cruce de la vena longitudinal III con el borde posterior |
del ala (en la zona denominada de doble linea).

Extremidades
- longitud del fémur: medido en la pata izquierda del tercer par (metafémur) como la
distancia que va desde el codo que forma el trocénter hasta el final del tarsito.

Abdomen

- nimero de quetas del tercer segmento abdominal. Se eligi6 el tercer segmento y no
otro (cuarto o quinto, como es habitual) ya que los machos de esta especie tienen la parte
baja del abdomen muy pigmentada. Ademas, la mutacién orange produce una acumulacién
de pigmentos pteridinicos en los testiculos. Ambos factores impiden la clara visualizacién de
las quetas en los segmentos mds inferiores. Por otra parte, en la literatura se asume que la
correlacién genética del niimero de quetas entre los segmentos quinto y sexto es igual a uno,
por lo menos en Drosophila melanogaster (L6pez-Fanjul et al., 1989).
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Figura IL3. Esquema de ia anatomia de un diptero en donde se sefialan los caracteres
utilizados en este trabajo.

Las abreviaciones que vamos a utilizar para referimos a cada uno de los caracteres

son:
AC Anchura de 1acabeza AA Anchura del ala
DO Distancia entre ojos LA Longitud del ala
ASc  Anchura del escutelo LST Longitud de 1a sutura toracica
LEs  Longitud del escudo LF Longitud del fémur
LSc Longitud del escutelo QUE Numero de quetas

I.6. COMO MEDIMOS LOS CARACTERES CUANTITATIVOS

I1.6.1. Descripcion y funcionamiento de nuestro sistema

El sistema que utilizamos (Figura I1.4.) contaba con tres elementos fundamentales:

- Tableta digitalizadora Benson 6451. Incluye dos transductores: lapiz y cursor de

cuatro botones.
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- Camara clara Nikon, acoplada a una lupa Nikon SMZ-10 de vision estereoscopica.
Cuando la lupa tenia acoplado el dispositivo de dibujo o cimara clara disponia de un

aumento de zoom 7,9x, utilizando la base normal.

- Ordenador Olivetti M200 con 640 Kb RAM. En uno de los dos conectores

disponibles para periféricos opcionales se recibia las sefiales provenientes de la tableta

digitalizadora.

Figura I1.4. Sistema de medicion.

El ordenador funcionaba con un programa en GWBASIC realizado por nosotros.
Basicamente el programa realizaba cuatro funciones:

- comunicacion de la tableta digitalizadora con el ordenador

- integracion de las coordenadas provenientes de la tableta

- transformacion de estas coordenadas en distancias (mieras)

- almacenamiento ordenado de las medidas en un fichero de datos.

La camara clara es un espejo que refleja lo que hay debajo de ella. Dada la vision
estereoscopica de la lupa, el observador percibe por un ocular la muestra situada en el
objetivo de la lupa y por el otro ocular la imagen reflejada de la camara clara, dando la
impresion de dos imagenes superpuestas: por un lado la mosca y por otro la tableta con el

puntero. Para medir haciamos coincidir el principio o el fin del caracter con la marca en cruz
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del ratén, dando entonces sefial de entrada. La sefial era recibida por el ordenador, que con
dos senales sucesivas calculaba una distancia en unidades de tableta (1 cm = 196.5 unidades
de la tableta), la cual era posteriormente transformada a micras. Los datos sucesivos que se
tomaban de un mismo individuo eran almacenados secuencialmente en un fichero. Ya que
nuestro disefio es de familias, cuando tenfamos los datos de los padres y los hijos
formdbamos ficheros mayores y los almacendbamos para su posterior andlisis estadistico.

11.6.2. Medir

Una vez anestesiada la mosca se colocaba en dectibito prono para medir los caracteres

- anchura maxima de la cabeza, distancia entre los ojos, longitud del escudo, longitud y
anchura del escutelo y anchura y longitud del ala. Para medir la longitud del fémur y el
niimero de quetas la posicién era dectibito supino y dectibito lateral para medir la sutura
toracica. Si los individuos morfan antes de ser medidos era imposible obtener de ellos los
datos al adoptar las alas una inclinacién de casi 90° respecto al cuerpo y quedar las patas
recogidas en el abdomen tapando las quetas del tercer segmento. Por ello las medidas se
realizaron con los individuos vivos.

I1.7. SINOPSIS

Se realizaron las mediciones en cinco etapas del protocolo de "flush-crash”; el
momento en el tiempo en que se realizé cada una se indica en § 11.4.1.

En cada fase realizaron las mediciones en cinco poblaciones de origen Bryce Canyon y
cinco de origen Michoacan, que seleccionamos segtin el criterio que se expone en § I1.3.2.

Coincidiendo con las fases primera y segunda se midieron las poblaciones ancestrales
de origen BC y M; coincidiendo con la tercera fase se midié por segunda vez la poblacién
ancestral de origen BC y coincidiendo con la quinta fase se midieron de nuevo la poblacién
 ancestral de oﬁgén M y. las endogdmicas de ambos origenes.

Para cada poblacién, en cada ciclo, se fundaron 50 familias, de las cuales se midieron
un minimo de 35.

En cada familia se median los padres y dos machos y dos hembras de la
descendencia. La forma de obtener las familias a partir de las poblaciones de flush-crash se
expone en § I1.4.1. En cada individuo se midieron diez caracteres segtin el esquema y la
descripcién que se hace en § I1.5.

En la tercera, cuarta y quinta fase de mediciones se tomé un dato adicional,
contdndose los descendientes en cada familia.






I1.8. BREVE DESCRIPCION DE LOS METODOS ESTADISTICOS UTILIZADOS

La mayorfa de los anilisis estadisticos han sido realizados mediante el paquete de
programas estadisticos SPSS/PC+ (Norusis, 1990). En el caso de no ser asi indicaremos el
programa del que nos hemos servido.

11.8.1. Métodos univariantes

Dado que la utilizacién de este tipo técnicas es ampliamente difundida, en este
apartado solo se hard un comentario somero de los procedimientos estadisticos; una mayor
profundizacién asf como la yusnﬁcaaén de su utilizacién se recoge en el apartado
correspondiente de Resultados.

Consideramos que una forma adecuada de empezar anélisis de los datos era el
cdlculo de los pardmetros estadisticos descriptivos: media, error estdndar, varianza y

numero de datos.

En general, el andlisis de la varianza (ANOVA) nos permite comprobar si existen
efectos de tratamiento afiadidos; esto es, si un grupo de medias puede considerarse
muestreado aleatoriamente de la misma poblacién o si los tratamientos que han afectado a
cada grupo separadamente han dado como resultado un cambio de estas medias de manera
tal que no puede considerarse que las muestras extraidas sean de la misma poblacién.
ANOV A precisa que las muestras cumplan tres requisitos: los grupos deben ser muestras
tomadas al azar, la variable dependiente considerada debe tener una distribucién normal y

los distintos grupos deben tener homogeneidad en las varianzas.

El test no paramétrico de Kolmogorov-Smirmov nos permite comprobar que la
funcién de distribucién de las variables dependientes (medidas de los caracteres) no es
51gmf1cat1vamente distinta a una funcxon de dxstnbucmn normal

No obstante, cuando se reahzan muchos tests, la probabilidad de que algunas de las
diferencias observadas parezcan ser estadisticamente significativas, cuando en realidad no lo
son, aumenta con el nimero de comparaciones hechas. Para evitar ésto, el criterio de cémo
de grandes deben ser las diferencias para considerarlas significativas debe ser més restrictivo
que el que se necesitaria si s6lo considerdramos una variable. Mediante la aplicacién del test
de Bonferroni se obtiene un nuevo nivel de significacién.

El test de homogeneidad de varianzas de Bartlett y el test de la Fp,, sirven para
comprobar la homoscedasticidad de las distribuciones. En todo caso, las consecuencias de
una heterogeneidad moderada no son demasiado graves para el test de significacién en su
conjunto.

El an4lisis de la varianza puede ser aplicable a diferentes disefios de datos. En el
denominado factorial, los individuos pueden clasificarse en grupos que representen todas
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las diferentes combinaciones de los factores. En el disefio jerdrquico los grupos subordinados
estian encajados dentro de un nivel més alto de clasificacién.

La finalidad del andlisis de regresién es evidenciar la relacién entre dos variables
expresando una como funcién lineal de la otra. La linea de regresién resultante es la minimo
cuadrética.

I1.8.2. Técnicas estadisticas multivariantes

El objetivo de estas ténicas es el andlisis conjunto de més de una caracteristica
medida en un mismo individuo. Este tipo de an4lisis conlleva una serie de célculos
enmarcados en el 4lgebra de matrices. Cuando poseemos informacién de mas de un caracter
para un mismo individuo, la podemos expresar en forma de un vector x. El primer momento
de este vector es la esperanza de sus componentes
E(x)=[E(x1)-.., E(xp)]. La generalizacién de la varianza cuando tratamos con una variable
multidimensional, se denomina covarianza de los elementos x; y xi, Cjj-

La extensién del concepto de covarianza a los p componentes del vector x es la matriz
de varianzas covarianzas

o-ll cos o.lp
Cov(x,x') =
Op - Op

de forma que oj; es igual a 6;2, la varianza de la variable i-ésima.

Podemos construir las matrices de varianzas covarianzas para cada poblacién
utilizada en nuestro experimento.

Se puede contrastar la igualdad de las matrices de covarianzas mediante una
generalizacion del test de Bartlett que utiliza como indicador de "varianza generalizada” el
determinante de la matriz.

La hipétesis nula es que un conjunto de matrices son iguales entre si. El estadistico M
se define como

k
M=7 nn|S|- Y nIn|S,|

i=1

1 k
donde S = Z Zn,.S,. , Y siendo S;j la i-ésima matriz de varianzas-covarianzas.
i i=l

Ademés, se introduce otro pardmetro, C1, que es un factor de escala. La variable MC-
lge distribuye como una x7- con ¥2(k-1)p(p+1) grados de libertad, donde k es el mimero de
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poblaciones para las que disponemos de matriz y p es la dimensién de éstas. Morrison (1990)
indica que si ky p no exceden de 4 6 5 y n, el mimero de observaciones por matriz, es como
minimo 20, la aproximacién de la x2 es buena.

No obstante, para aplicar los tests estadisticos, atin tenemos que calcular, a partir de
ellas, dos pardmetros, que son sus raices caracteristicas y los vectores caracteristicos
asociados a cada raiz caracteristica (Morrison, 1990).

El propésito del andlisis de correlacién es medir la intensidad de la asociacién
observada entre cualquier par de variables. Existen numerosos coeficientes de correlacién;
utilizamos el denominado producto—momento, cuya formulacién se debe a Pearson. La
matriz de correlacién deriva de la matriz de varianzas covarianzas al dividir cada elemento
de la matriz por el producto de las desviaciones tipicas de las variables implicadas.

Frecuentemente las relaciones entre muchos caracteres se resumen en un anélisis de
componentes principales intentando describir los factores ocultos que han generado la
dependencia o variacién en una respuesta (Atchley et al., 1981; Cheverud, 1982; Leamy y
Atchley, 1984). Mediante este tipo de andlisis se determinan unas pocas combinaciones
lineales (las que muestren una varianza maxima) que pueden ser usadas para sumarizar
todos los datos perdiendo la menor cantidad de informacién posible, por lo tanto, una de sus
utilidades es que nos aporta economia al ser representadas las variables como funcién de un
nimero menor de factores latentes (Mardia et al. 1979, p. 213).

Si poseemos xy,.., X, variables, la componente principal es una combinacién lineal de
ellas de forma que:

Y1=a1X1+--+ap1Xp
cuyos coeficientes a;; son los elementos del vector caracteristico asociado con la raiz
caracteristica mayor (l;) de la matriz de covarianzas entre los caracteres originales. Cuando
una matriz posee mas de una raiz caracteristica diferente, se puede calcular més de un
componente principal; de forma que si l; es diferente a ]j los coeficientes del i-ésimo y del j-
ésimo componentes son ortogonales. Las raices caracteristicas de la matriz (I, I,..,1;) son
interpretables como las varianzas de la muestra de las variables xy,.., xp

11 + 12 +..+ lp =811 + S22 +..+ SPP

donde sjj, i=1...p, son los elementos de la diagonal de la matriz de varianzas covarianzas
(Dunn y Everitt, 1982, p. 82-90; Morrison, 1990)

A pesar de su conexién, las matrices de correlaciones y de covarianzas miden cosas
diferentes. Mediante la matriz de varianzas-covarianzas se puede tener evidencia del patrén
de asociacién entre pares de caracteres, asi como la magnitud de la covariacién en términos
de las escalas originales de medida. Las correlaciones son usadas para examinar hipétesis a
cerca de la evolucién morfométrica, ya que las medidas de asociacién entre caracteres est4n
libres de escala, lo que hace mas fécil su interpretacién biolégica (Kohn y Atchley, 1988).
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Se puede obtener una medida del nivel general de correlacién o covariacién de una
matriz de correlacién o de varianzas covarianzas, respectivamente, mediante la utilizacién de
alguna de las formulaciones de los indices de integracién.

El més sencillo de todos ellos es la media aritmética de los elementos de la matriz o el
tanto por ciento de los coeficientes de correlacién significativos Kohn y Atchley (1988).

Cheverud et al. (1983) ofrecen un coeficiente de integracién (C.1.) més sofisticado,
basado en las raices caracteristicas (o valores propios) de las matrices

2 —
Cl= Dt

nz—n

Los A, son los distintos valores propios de la matriz y n el niimero de caracteres.
Leamy y Atchley (1984) proponen otro coeficiente:

Y (a-7)

nz-n

Cl=

donde A, es la i-ésima raiz caracteristica, A es la media de estas raices, y n es el niimero de
caracteres.

Los C.I. toman, generalmente, valores entre 0 y 1; si C.I.= 0 no hay integracién, es
decir, muy baja o nula correlacién; si C.1.= 1 se observa una integracién perfecta entre los
caracteres, esto es, todos los coeficientes de correlacién son igual a uno (Kohn y Atchley,
1988; Bryant y Meffert, 1988). No se poseen tests estadisticos destinados a determinar la
significacién de las diferencias, por lo que se recurre a una aproximacién mediante bootstrap
(Bryant y Meffert, 1988).

Otra medida de integracion es el 4&ngulo que forman el vector de valores propios
asociados al primer componente principal y el vector de isometria. La isometria, en un
andlisis de componentes principales, corresponderia a una situacién en la que todos los
caracteres estuvieran relacionados con el primer eje principal por un mismo coeficiente

(}/JZ)’ donde n es el niimero de variables, con lo que el autovector (o vector de los valores

propios) seria: v = [ Yt Y, }/J?.]

Este dngulo se calcula mediante la férmula general para el coseno del dngulo entre
dos vectores x e y (Morrison, 1990)

X'y

Cuando la matriz de la que hemos extraido los componentes principales es de
correlaciones o covarianzas genético aditivas, un dngulo pequefio refleja una alta integracién
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debida la tamafio general, mientras que la desviacién del vector refleja variaciones en la
forma (Bryant y Meffert, 1988). En este caso tampoco se poseen test estadistico destinados a
determinar la significacién de las diferencias.

I1.8.3. Test estadisticos no paramétricos

Una parte del trabajo consisti6 en establecer la funcién de eficacia en cada poblacién.
Los célculos se realizaron siguiendo el método no paramétrico que Schluter (1988) propone.
El programa (en lenguaje FORTRAN?77) fue solicitado al autor, el cual nos lo cedié

. ‘amablemente. .

Schluter propone un célculo de la funcién de eficacia a partir de datos individuales de
la capacidad reproductiva y la medida de un caracter fenotipico. Explicaremos brevemente el
fundamento de la estimacién. La ecuacién que propone posee dos términos: la funcién de

eficacia a la que se resta un corrector.

Para la estimacién de la funcién de eficacia utiliza los datos individuales de
supervivencia y/o reproduccién y una medida fenotipica; esta estimacién la realiza
mediante lo que denomina cubic spline. Este método se basa en el calculo de todas las
posibles funciones que maximizan la probabilidad de que la fecundidad calculada sea la
observada para un valor concreto de la variable fenotipica. Esta funcién méximo verosimil
seria, en muchos casos, zigzagueante, por lo que tendria un bajo valor predictivo. Para evitar
la incorporacién de un niimero demasiado elevado de parametros, se introduce un término
corrector(semejante a un coeficiente de Lagrange), denominado "pardmetro de
suavizamiento" (smoothing parameter) y representado por A. De esta forma se intenta
encontrar simultdneamente el ntimero de pardmetros (orden del polinomio) que expliquen
satisfactoriamente los valores experimentales y cuél es su valor. Para evaluar la bondad del
ajuste simultdneamente para ambos requisitos emplea lo que denomina GVC-score
(generalized cross-validation score). En general, se acepta que el valor de A al que corresponde
un GCV menor es el que debe adoptarse para calcular los valores esperados. Cuando el valor
de A es pequeiio la funcién calculada sera muy similar a la que pasaria por todos los puntos.
Este programa también permite el cdlculo de los intervalos de confianza para la recta
calculada; el método que utiliza es el remuestreo mediante bootstrapping.
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III. RESULTADOS

Presentaremos los resultados procurando avanzar en la complejidad, tanto de los
métodos estadisticos utilizados como en el niimero de factores y/o caracteres utilizados
simultineamente. Acompafando a estos resultados expondremos una breve justificacién de
cada uno de los métodos utilizados, mostrando su finalidad.

Antes de comenzar indicaremos que, en un c4lculo aproximado, hemos determinado
que el niimero de individuos que hemos medido es de 13039, estudiando en cada uno de
ellos diez caracteres. Consideramos que esta puntuahzacxén es importante porque parte de
la dificultad en el andlisis, en la exposicién de los resultados y en la extraccién de las

conclusiones radica en el abundante niimero de datos con que se cuenta.

II1.1. DE LA ESTADISTICA DESCRIPTIVA

Una primera aproximacién al anélisis de nuestros datos fue el cdlculo de los
estimadores de los pardmetros poblacionales media y varianza. En las Figuras III.1 y II1.2 se
representan los valores de la media y la varianza, para cada poblacién a lo largo de los cinco
momentos del protocolo en que han sido medidos, de los caracteres en los machos que
hemos considerado como padres, ejemplificando la dinimica de estos pardmetros con el
protocolo. El conjunto de los datos se muestra en el Anexo 1, en donde se recogen, para cada
generacién y cada sexo, la media (expresada en micras para los caracteres métricos), con su
error estdndar , la varianza y el ntimero de datos. También en las Figuras II1.1 y II1.2 se
representan los valores que para cada caracter toman las poblaciones ancestrales (la media
de las tres mediciones) y las endogdmicas.

Mediante el test de Kolmogorov-Smirnov comprobamos que las funciones de
distribucién de nuestros datos no se alejaban significativamente de una funcién de
distribucién normal. Los conjuntos de datos que eran sometidos a este test corresponden a
la misma estructura de datos que he descrito en el Anexo 1. Se hicieron un total de 2280
tests; en 77 de los casos la distribucién era significativamente distinta a la normal para un
nivel de significacién del 0.05. Dado que, sélo por azar se espera que 5 de cada 100 de los
andlisis muestren diferencias significativas, mds de cien de los 2280 casos darén diferencias
significativas, atin sin serlo. Aplicamos el test para inferencia simultdnea de Bonferroni en el
que se calcula un nuevo nivel de significacién. Teniendo en cuenta este nuevo nivel de
significacién, ninguna de las distribuciones fue significativamente distinta a una normal.
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Figura IIL.1. Evolucién de las medias y las varianzas (en los ejes de ordenadas) para cada
caracter fenotipico en las poblaciones de origen Bryce Canyon, a lo largo del protocolo (eje
de abcisas): F significa fase de flush, C fase de crash, A ancestrales y E endogamicas. Se
representan los valores de los machos considerados padres. En cada cuadro aparecen las
cinco poblaciones correspondientes a los diferentes tamafios de cuello de botella con los
siguientes simbolos: B.l pareja, 0 3 parejas, ¢ S parejas, 0 7 parejas, A 9 parejas, V
ancestrales y * endogamicas.
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Figura IIL.l. Continuaciéon. Evolucion de las medias y las varianzas (en los ejes de
ordenadas) para cada caracter fenotipico en las poblaciones de origen Bryce Canyon, a lo
largo del protocolo (eje de abcisas): F significa fase de flush, C fase de crash, A ancestrales y
E endogamicas. Se representan los valores de los machos considerados padres. En cada
cuadro aparecen las cinco poblaciones correspondientes a los diferentes tamafios de cuello
de botella con los siguientes simbolos: B.l pareja, o 3 parejas, ¢ 5 parejas, 0 7 parejas, A 9

parejas, V ancestrales y * endogamicas.
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Figura IIL.2. Evolucion de las medias y las varianzas (en los ejes de ordenadas) para cada
caracter fenotipico en las poblaciones de origen Michoacan, a lo largo del protocolo (eje de
abcisas): F significa fase de flush, C fase de crash, A ancestrales y E endogamicas. Se
representan los valores de los machos considerados padres. En cada cuadro aparecen las
cinco poblaciones correspondientes a los diferentes tamafios de cuello de botella, con los
siguientes simbolos: B.l pareja, o 3 parejas, ¢ 5 parejas, 0 7 parejas, A 9 parejas, V
ancestrales y * endogamicas.
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Figura II1.2. Continuaciéon. Evolucién de las medias y las varianzas (en los ejes de
ordenadas) para cada caracter fenotipico en las poblaciones de origen Michoacan, a lo largo
del protocolo (eje de abcisas): F significa fase de flush, C fase de crash, A ancestrales y E
endogamicas. Se representan los valores de los machos considerados padres. En cada
cuadro aparecen las cinco poblaciones correspondientes a los diferentes tamaiios de cuello
de botella, con los siguientes simbolos: B.l pareja, o 3 parejas, ¢ 5 parejas, 0 7 parejas, A 9

parejas, V ancestrales y * endogamicas.
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La aplicacién de los test de homogeneidad de varianzas entre sexos y entre
generaciones mostrd que, para la casi totalidad de los casos, dentro de una poblacién no
existen diferencias significativas entre las varianzas de los caracteres cuantitativos cuando se
atiende al factor "sexo" o al factor "generacién”. '

Cuando se utilizan caracteres de variacién continua, la transformacién de las
medidas a una escala logaritmica resulta frecuentemente en una distribucién
aproximadamente normal, con una varianza aproximadamente independiente de los valores
medios (Falconer, 1989). Asi pues, y segiin la tradicién, para los andlisis posteriores
transformamos los datos en su logaritmo natural.

II1.2. CONTRASTANDO EFECTOS

Como ya se ha sefialado, uno de los objetivos del presente trabajo ha sido determinar
si la aplicacién metédica del protocolo "flush~crash” produce diferencias significativas entre
las medias de las poblaciones mantenidas de esta forma: esto es, si se producen diferencias a
nivel fenotipico.

El procedimiento para la determinacién de tales diferencias es el anilisis de la
varianza. Se intenta, principalmente; dar respuesta a dos cuestiones:

a) en un momento concreto de la aplicacién del protocolo, ;hay diferencias entre las
medias de las poblaciones sometidas a distintos tamafos de cuello de botella?.

b) dado un tamario de cuello de botella concreto, ;existen diferencias en las medias de
la poblacién, cuando ésta es medida en las distintas fases de la aplicacién del protocolo?

En principio, y teniendo en cuenta la forma de nuestro experimento, los factores
susceptibles de generar diferencias son cuatro: fase del protocolo en la que se ha realizado la
medida, tamafio del cuello de botella, generacién y sexo al que pertenece cada individuo.
Primero estudiamos los dos tiltimos, mediante la utilizacién de un modelo encajado de
ANOVA; en segundo lugar estudiamos la fase del protocolo y el tamafio del cuello de
botella. )

II1.2.1. De la generacién y del sexo

Hay que considerar que no todos los factores inciden al mismo nivel, por lo que el
modelo de andlisis que se impone es el ANOVA encajado: fase del protocolo en la que se ha
realizado la medida y tamario del cuello de botella que intervienen a un mismo nivel,
mientras que generacién y sexo se encuentran jerdrquicamente por debajo. En el disefio del
andlisis, fase del protocolo y tamafio del cuello de botella intervendrian de forma factorial, y
los otros dos factores encajados a ellos. No obstante, no disponemos de ningiin programa
estadistico que nos permita hacer anilisis de la varianza encajado de disefio mixto. Por este
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motivo realizamos dos tipos de anélisis variando el factor del primer nivel. El orden de los

factores en ambos anidamientos fue:
a) tamanio del cuello debotella  b) fase del protocolo
generacion generacién
sexo sexo

Los dos anteriores esquemas de ANOV A anidado fueron aplicados al logaritmo
neperiano de cada uno de los diez caracteres estudiados, diferenciando los dos origenes
_poblacionales. Un resumen de los resultados se muestra en el Anexo 2, en donde se recogen
los valores de la F y su significacién para el factor de mayor nivel jerdrquico: en el apartado
(a) el tamaiio del cuello de botella, y en el apartado (b) la fase del protocolo en la que se
hubiera realizado la medida. Los resultados para los factores sexo y generacién no se
recogen en el Anexo 2 ya que fueron iguales en todos los casos: el sexo es siempre un factor
significativo, como era de esperar, mientras que el factor generacién no presenta diferencias
significativas en ninguno de los dos origenes poblacionales.

Cuando se considera el factor tamafio de cuello de botella, en los resultados se
observa que sélo para algunos caracteres existen diferencias significativas entre las medias;
esto es, en un momento concreto del protocolo la media de las poblaciones sometidas a
distintos tamafios de cuello de botella es, generalmente, la misma, con la excepcién relevante
del caricter niimero de quetas cuyas diferencias en los distintos tamarfios de cuello de botella
son siempre significativas en las poblaciones de origen M y en la segunda, tercera y cuarta
fase en las poblaciones de origen BC. Hay que recordar que la ausencia de anilisis en la
primera fase para este caracter es debida a que las medidas se iniciaron a partir de la
segunda fase.

Cuando vemos la evolucién de la media a lo largo de las cinco fases de medicién en
una poblacién sometida al protocolo con un cuello de botella de tamafio concreto, se
observan tres hechos a destacar:

- El caracter longitud del fémur presenta diferencias en todos los casos, tanto para las
poblaciones de origen BC como las de origen M, lo cual significa que hay un cambio
continuado del cardcter a lo largo del experimento de "flush-crash”, y ello se puede

interpretar como un efecto del protocolo.

- Los caracteres distancia entre los 0jos y niimero de quetas son los tinicos que, a
excepcién del ya mencionado, presentan diferencias significativas entre las medias en

algunos de los casos.

- Es de resaltar que en la poblacién de origen M de tamario de cuello de botella de 9
parejas en siete de los diez caracteres se presenta una diferencia en su media, significativa al
nivel del 0.05, respecto a la fase del protocolo.
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De igual manera se comprob6 si los factores generacién y sexo eran significativos en
las poblaciones ancestrales; como ya he mencionado, las poblaciones ancestrales se midieron
tres veces por lo que se realiz6 un andlisis de la varianza encajado, con los factores
generacién y sexo subordinados al factor mantenimiento de ancestrales. Igualmente, un
resumen de los resultados se recoge al final del Anexo 2.

El factor sexo fue significativo en todos los casos, al contrario que el factor generacién
que no fue significativo en ninguno de ellos. Respecto al factor mantenimiento, sélo el
cardcter longitud del fémur mostré diferencias significativas en ambas poblaciones.

De estos andlisis preliminares se pueden extraer dos consecuencias:

- Los test posteriores se deberan realizar teniendo en cuenta el sexo de los individuos.
Para ello, y segun los casos, utilizaremos dos estrategias: realizar los andlisis para cada sexo
por separado, o transformar los datos, mediante una tipificacién, a unidades de desviacién
respecto de la media en cada uno de los sexos.

- Ya que el factor generacién no se ha mostrado significativo, consideraremos que los
individuos de ambas generaciones pertenecen a la misma muestra.

II1.2.2. De la fase de medicién y del tamafio del cuello de botella

Con los planteamientos anteriores, retomamos el anélisis de la varianza. El modelo
mas adecuado es un factorial de dos vias, siendo los dos factores fase de medicién y tamarfio
de cuello de botella. Los resultados para los dos origenes poblacionales, cada caracter y por
sexos separados se resumen en las Tablas III.1 y 1II.2 para las poblaciones de origen Bryce
Canyon y Michoacén, respectivamente.

Tanto para las poblaciones de origen BC como las de origen M, y también en ambos
sexos, los dos factores se muestran significativos, es decir, tanto la fase de medicién como el
tamario de cuello de botella producen un efecto sobre la media. Las interacciones también se
muestran significativas; esto significa que el efecto de los factores no es aditivo, sino que las
combinaciones de las cinco fases con los cinco tamafios de cuello de botella contribuyen de
una manera positiva o negativa a la media de la variable en estudio, sin que se pueda
realizar una prediccién basdndose exclusivamente en el valor de cada factor por separado.

El resultado de que el tamafio de cuello de botella sea significativo era de esperar, ya
que las poblaciones han permanecido separadas muchas generaciones; incluso seria un
resultado esperado aunque la tinica causa atribuible fuera la deriva.
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Tabla ITI.1. ANOVA factorial Fase-Cuello sobre las poblaciones derivadas de origen Bryce
Canyon. Los datos fueron transformados a su logaritmo natural. Se muestran los grados de
libertad (gl), las sumas de cuadrados (SC), el valor de la F y su probabilidad (P).

machos hembras
Fuente de
variacién gl SC F P gl SC F P
Anchura de la cabeza ~

Fase 4 0488 71334 0.0 4 0466  55.109 0.0
Cuello 4 0.857 125.285 0.0 4 0.604 71.455 0.0
Interac. 16 0.385 14.064 0.0 16 0.439 12.983 0.0

- Error . 2852 4879 S 2844  6.014 :

Total 2876 6.638 2868 7.532

Distancia entre los ojos ,

Fase 4 4960 381.669 0.0 4 4186 258.755 0.0
Cuello 4 2314 178.054 0.0 4 2256 139.459 0.0
Interac. 16 1415  27.228 0.0 16 1.206 18.638 0.0

Error 2852 9.265 2844 11.503

Total 2876 18.206 2868 19.284

Anchura del escutelo

Fase 4 1.463 109.401 0.0 4 1.737 106.170 0.0
Cuello 4 0.562 42.063 0.0 4 0.226 13.831 0.0
Interac. 16 0.470 8.788 0.0 16 0.672 10.271 0.0

Error 2852 9534 - 2844 11.635

Total 2876 12.055 2868 14.278

Longitud del escudo

Fase 4 1.010  65.802 0.0 4 0.596  40.866 0.0
Cuello 4 1.128  73.464 0.0 4 0.717  49.181 0.0
Interac. 16 0.692  11.258 0.0 16 0.756 12.970 0.0

Error 2852 10.949 2844 10.367

Total 2876 13.797 2868 12.451

Longitud del escutelo

Fase 4 0.684  44.007 0.0 4 0.763  44.757 0.0
Cuello 4 0.615  39.578 0.0 4 0480 28.156 0.0
Interac. 16 0.452 7.281 0.0 16 0.640 9.383 0.0

Error 2852 11.076 2844 12.120

Total 2876 12.886 : 2868 14.029
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Tabla II1.1 (continuacién) ANOV A factorial Fase-Cuello sobre las poblaciones derivadas de
origen Bryce Canyon. Los datos fueron transformados a su logaritmo natural. Se muestran
los grados de libertad (gl), las sumas de cuadrados (SC), el valor de la F y su probabilidad

(P).

machos hembras
Fuente de
variacién gl SC F P 2l SC F P
Anchura del ala

Fase 4 0.475 88.441 0.0 4 0.621 90.682 0.0
Cuello 4 0.853 119.008 0.0 4 0.835 91.540 0.0
Interac. 16 0452 21.045 0.0 16 0.756  27.626 0.0

Error 2852 4.124 2844 5.250

Total 2876 5.910 2868 7.451

Longitud del ala

Fase 4 0493 123.810 0.0 4 0.551 114.081 0.0
Cuello 4 0.682 128.472 0.0 4 0487  75.663 0.0
Interac. 16 0.311 19.553 0.0 16 0478 24.746 0.0

Error 2852 3.053 2844 3.704

Total 2876 4527 2868 5.190

Longitud de la sutura tordcica

Fase 4 1.404  69.903 0.0 4 2061 111472 0.0
Cuello 4 1.339  50.024 0.0 4 0.748  30.328 0.0
Interac. 16 0.385  50.024 0.0 16 0.527 7.122 0.0

Error 2852 15.409 2844 14.179

Total 2876 18.579 2868 17.501

Longitud del fémur

Fase 4 11915 1172233 0.0 4 10.781 926.357 0.0
Cuello 4 0.626  46.165 0.0 4 0343 22.086 0.0
Interac. 16 0.289 7.114 0.0 12 0.323 6.929 0.0

Error 2852 7.799 2844 8.926

Total 2876 20.660 2868 20.370

Niimero de quetas )

Fase 3 523 4.290 0.005 3 1.158 11.029 0.0
Cuello 4 22.636 139.378 0.0 4 17.738 126.686 0.0
Interac. 12 13.053 26.790 0.0 12 9.381 22.334 0.0

Error 2302 93.465 2301 80.543

Total 2321  129.596 2320 108.518
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Tabla II1.2. ANOV A factorial Fase-Cuello sobre las poblaciones derivadas de origen
Michoacén. Los datos fueron transformados a su logaritmo natural. Se muestran los grados
de libertad (gl), las sumas de cuadrados (SC), el valor de la F y su probabilidad (P)

machos hembras
Fuente de
variacién gl SC F P gl SC F P
Anchura de la cabeza
Fase 4 0.760  94.757 0.0 4 1.149 127.231 0.0
Cuello 4 0344 42946 0.0 4 0332 36.746 0.0
Interac. 16 0.142 4421 0.0 16 0.185 5.110 0.0
Error 2658 = 5.328 o . 2648 5977 :
~ Total 2682 6.555 2672 7.620
Distancia entre los ojos
Fase 4 4155 258422 0.0 4 5.199 317.053 0.0
Cuello 4 0.842 52391 0.0 4 0374 22815 0.0
Interac. 16 1.146 17.818 0.0 16 0922 14.052 0.0
Error 2658 10.685 - 2648 10.855
Total 2682 16.786 2672 17.344
Anchura del escutelo
Fase 4 2126 131.236 0.0 4 2954 175.960 0.0
Cuello 4 0.184 11.366 0.0 4 0.267 15927 0.0
Interac. 16 0.233 3.592 0.0 16 0.236 3.518 0.0
Error 2658 10.763 ' 2648 11.115
Total 2682 13.292 2672  14.576
Longitud del escudo
Fase 4 0.911 59.030 0.0 4 1.206 85.798 0.0
Cuello 4 0.450 29.166 0.0 4 0.655 46.598 0.0
Interac. 16 0.330 5.347 0.0 16 0.252 4.487 0.0
Error 2658 10.250 2648 9.306
Total 2682  11.954 2672 11.498
Longitud del escutelo
Fase 4 1.149 76.811 0.0 4 1.999 132.812 0.0
Cuello 4 0450  30.049 0.0 4 0393  26.115 0.0
Interac. 16 0.304 5.072 0.0 16 0.463 7.699 0.0
Error 2658 9.942 2648 9.962
Total 2682 11.799 2672 12.735

59



Tabla IIL.2 (continuacién). ANOVA factorial Fase-Cuello sobre las poblaciones derivadas de
origen Michoacéan. Los datos fueron transformados a su logaritmo natural. Se muestran los
grados de libertad (gl), las sumas de cuadrados (SC), el valor de la F y su probabilidad (P)

machos hembras
Fuente de
variacién gl SC F P gl SC F P
Anchura del ala

Fase 4 0.806 164.255 0.0 4 1.194 236947 0.0
Cuello 4 0431  65.905 00 ~ 4 0.159  23.619 0.0
Interac. 16 0.144 7.353 0.0 16 0.138 6.841 0.0

Error 2658 3.401 2648 3.466

Total 2682 4.765 2672 4.938

Longitud del ala

Fase 4 0.858  224.881 0.0 4 1225 281.751 0.0
Cuello 4 0.090 17.769 0.0 4 0.048 8.214 0.0
Interac. 16 0.132 8.639 0.0 16 0.181  10.397 0.0

Error 2658 2641 2648 2991

Total 2682 3.718 2672 4454

Longitud de la sutura tordcica '

Fase 4 2307 143.713 0.0 4 3.338  196.101 0.0
Cuello 4 0.576  26.936 0.0 4 0.213 9.382 0.0
Interac. 16 0.328 5.115 0.0 16 0.262 3.855 0.0

Error 2658  11.118 ' 2648 11.710

Total 2682  14.335 2672  15.538

Longitud del fémur

Fase 4 12.740 216.389 0.0 4 13.402 227.843 0.0
Cuello 4 0.099 7.097 0.0 4 0.060 4.105 0.003
Interac. 16 0.210 5.009 0.0 16 0.276 6.329 0.0

Error 2658 7.255 2648 7.509

Total 2682  20.292 2672  21.290

Niimero de quetas '

Fase 3 1.022  29.727 0.0 3 1.306  47.585 0.0
Cuello 4 7.552  164.820 0.0 4 7418 202.761 0.0
Interac. 12 0.305 2.218 0.009 12 0.230 2.096 0.015

Error 2078  23.803 2064  18.878

Total 2097  32.578 2083  27.657

Hemos realizado dos disefios diferentes de ANOVA. Con el disefio encajado se
verifica que cuando los grupos de individuos medidos se realizan atendiendo al tamafio del
cuello de botella al que es sometida la poblaci6n a la que pertenecen, o sélo atendiendo al
momento del protocolo (flush o crash) en que fueron separados para ser medidos, en una
interpretaci6n general, estos factores no se muestran significativos. Cuando con estos
mismos grupos el disefio del andlisis es factorial, las diferencias en las medias sf se muestran
significativas. Aunque estos resultados puedan parecer contradictorios no lo son, ya que
entre ambos disefios existen diferencias tanto en el cdlculo numérico y en la significacién
estadistica, como en los grupos de individuos sobre los cuales trabajamos. La primera de las
diferencias es que en el andlisis encajado las dos generaciones estdn separadas, mientras que
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en el factorial estdn juntas. Las diferencias méds notables se establecen en el célculo y
respecto a la significacién. La suma de los grados de libertad, asf como el total de la suma de
cuadrados y el error es el mismo en ambos disefios, aunque en cada caso los niveles en que
se distribuyen son diferentes. Dejando aparte la suma de cuadrados considerada como error,
en un disefio tipico de un factorial, por ejemplo de dos factores, la variacién se nos
descompone en la producida por cada factor més la de la interacci6n. Si este mismo ejemplo
es analizado con un disefio encajado, en el nivel inferior se recoge tanto la suma de
cuadrados que el produce como la correspondiente a la interaccién entre los factores, de
forma que si esta interaccién es alta puede contribuir de forma sustancial a la suma de
cuadrados, haciendo que los cocientes de los cuadrados medios sean no significativos.

La segunda diferencia importante es el clculo de la F. Mientras que en un disefio
factorial cada cuadrado medio de cada factor, asf como el de la interaccién, es contrastado
para su significacién respecto al cuadrado medio error (que es el que determina la varianza
dentro de grupos), en un disefio encajado son los cuadrados medios de los niveles
subordinados los que sirven para contrastar la significacién del nivel situado
jerdarquicamente por encima de él. De esta forma, en nuestro caso, el factor sexo es
contrastado frente al cuadrado medio error, mientras que el factor generacién es contrastado
frente al cuadrado medio que produce el factor sexo (que ademds incluye el término de
interaccién entre ellos), mientras que los niveles superiores son contrastados frente a los
cuadrados medios que produce el factor generacién (que también incluye el termino de
interaccién) (Sokal y Rohlf, 1981).

Retomando el planteamiento inicial ;son contradictorios nuestros resultados?. La
respuesta es que no lo son. El ANOVA factorial sirvi6 para comprobar si los factores
generacién y sexo debian ser tenidos en cuenta en andlisis posteriores, por ser causantes de
diferencias en las medias. Respecto al resultado de que no existen diferencias significativas
respecto la fase del protocolo y el tamafio del cuello de botella con un disefio encajado, hay
que tener en cuenta que el cuadrado medio de estos factores se contrasta frente al de
generacién, que incluye la interaccién entre ellos; si el valor del cuadrado medio de esta
interaccién es alto (que si lo es dado que la dindmica de la media de los padres es diferente a
la de los hijos, segtin se ve en los datos del Anexo 1y es también lo que se desprende del
hecho de que las covarianzas entre padres e hijos sean negativas), el denominador del
cociente de cuadrados medios también es alto, por lo que la F toma un valor que no es
significativo, dado también el escaso niimero de grados de libertad.

El hecho de que una misma poblacién cuando se mida en distintas fases muestre
diferencias en su media, y dada la alternancia de ciclos de expansién y colapso (en este
ultimo actiia una fuerte fase de competencia larvaria), nos llevé a plantear si la significacion
del factor fase de medicién se podia deber a que, en general, el tamafio de las poblaciones
que provenian de una fase de expansion era diferente al de las poblaciones procedentes de
un colapso. Realizamos un anélisis de la varianza con dos factores uno que se referia a su
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pertenencia a la fase de "flush” (que incluye los ciclos primero, segundo y cuarto) o a la de
"crash" (que incluye los ciclos tercero y quinto) y otro que contemplaba el tamario del cuello
de botella a la que cada poblacién fue sometida durante el protocolo. Los resultados se
presentan en las Tablas I11.3 y II1.4.

Resumiendo, las poblaciones BC presentan diferencias significativas, en ambos sexos
y para los dos factores considerados, en todos los caracteres excepto para el nimero de
quetas. En el carécter quetas no podemos observar ninguin efecto del factor flush-crash: en
ambos sexos, no hay diferencias en la media del ntimero de quetas segtin las poblaciones
salgan de una expansién poblacional o de un colapso. Esto indica que este carédcter no estd
afectado por los efectos producidos por el protocolo. De forma similar se manifiestan las
poblaciones de origen M: presentan diferencias significativas, en ambos sexos y para los dos
factores considerados, en todos los caracteres aunque en este caso es la longitud del fémur la
que no presenta diferencias significativas (para un nivel de significacién de 0.01) para el
factor tamafio del cuello de botella. Las interacciones son, en la mayoria de los casos,
significativas.

En general, las diferencias en las medias para todos los factores analizados con un
nivel de significacién tan elevado ha de contemplarse teniendo en cuenta tanto el efecto del
factor considerado como el pequefio valor del cuadrado medio error (esto se debe en buena
medida al elevado niimero de individuos). |
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Tabla II1.3. ANOVA factorial para la poblaciones derivadas de origen Bryce Canyon. Los
datos fueron transformados a su logaritmo natural. Se muestran los grados de libertad (gl),
la suma de cuadrados (SC), el valor de la F y su probabilidad (P). Los factores son la
alternancia de expansion y colapso (flush-crash) y el tamaiio del cuello de botella.

MACHOS HEMBRAS

Fuente de
variacién gl SC F P gl SC F P

Anchura de la cabeza

Flush-crash 1 0.045 23122 0.0 1 0.110  46.370 0.0
Cuello 4 0.833 106.378 0.0 4 0595 62975 0.0
Interac. @~ 4 0088 11238  00. . 4 . 0053 . 5594 . .00 .
Error 2867 - 5.616 o 2859 6.753
Total 2876 6.638 2868 7.532

Distancia entre los ojos

Flush-crash 1 0.848 166.753 0.0 1 1.029 188.263 0.0
Cuello 4 2501 122.960 0.0 4 2393 109.441 0.0
Interac. 4 0219 10.777 0.0 4 0.232 10.628 0.0
Error 2867 14.579 2859 15.632
Total 2876 18.206 2868 19.284

Anchura del escutelo

Flush-crash 1 0.669 180.157 0.0 1 0.857 187.405 0.0
Cuello 4 0.538  36.220 0.0 4 0233 12737 0.0
Interac. 4 0.137 9.217 0.0 4 0.110 6.040 0.0
Error 2867 10.649 2859 13.069
Total 2876 12.055 2868 14.278

Longitud del escudo

Flush-crash 1 0.105 24331 0.0 1 0.181 45.442 0.0
Cuello 4 1.084 62507 0.0 4 0.701 43.924 0.0
Interac. 4 0.111 6.415 0.0 4 0.119 7.453 0.0
Error 2867 12.431 2859 11.410
Total 2876 13.797 2868 12.451

Longitud del escutelo

Flush-crash 1 0.259  62.839 0.0 1 0.289  62.862 0.0
Cuello 4 0.713  43.279 0.0 4 0.531 28.864 0.0
Interac. 4 0.131 7.959 0.0 4 0.084 4.587 0.001
Error 2867 11.812 2859 13.141
Total 2876 12.886 2868 14.029
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Tabla IIL.3 (continuacién). ANOVA factorial para la poblaciones derivadas de origen Bryce
Canyon. Los datos fueron transformados a su logaritmo natural. Se muestran los grados de
libertad (gl), la suma de cuadrados (SC), el valor de la F y su probabilidad (P). Los factores
son la alternancia de expansién y colapso (flush-crash) y el tamaiio del cuello de botella.

MACHOS HEMBRAS
Fuente de
variacién gl SC F P gl SC F P
Anchura del ala
Flush-crash 1 0.025 12009 0.001 1 0.137 49971 0.0
Cuello 4 0.886 106.142 0.0 4 0861  78.727 0.0
Interac. 4 0.196  23.439 0.0 4 0.161 14.718 0.0
Error 2867 - 4.824 2859 6.316
Total 2876 5.910 2868 7.451
Longitud del ala
Flush-crash 1 0.020  12.685 0.0 1 0.045 22313 0.0
Cuello 4 0.678  104.879 0.0 4 0465  58.180 0.0
Interac. 4 0.096 14.825 0.0 4 0.067  8.398 0.0
Error 2867 3.735 2859 4.614
Total 2876 4.527 2868 5.190
Longitud de la sutura tordcica
Flush-crash 1 0219  29.804 0.0 1 0.251  35.250 0.0
Cuello 4 1364  46.499 0.0 4 0.720  25.240 0.0
Interac. 4 0.015 0.512 0.727 4 0.023 0.813 0.517
Error 2867  16.961 2859 16485
Total 2876  18.579 2868  17.501
Longitud del fémur
Flush-crash 1 2702 362.453 0.0 1 3.327 461.278 0.0
Cuello 4 0.552  18.505 0.0 4 0.283  9.819 0.0
Interac. 4 0.041 1.391 0.235 4 0022 0777  0.540
Error 2867  17.235 2859  16.669
Total 2876  20.660 2868  20.370
Ntimero de quetas
Flush-crash 1 0.016 0.345 0.557 1 0176  4.512 0.034
Cuello 4 22.759 124.859 0.0 4 17518 112.026 0.0
Interac. 4 1.651 9.059 0.0 4 0.532 3402  0.009
Error 2867 5.358 2859  90.345
Total 2876  29.596 2868  108.518




Tabla II1.4. ANOVA factorial para la poblaciones derivadas de origen Michoacéan. Los datos
fueron transformados a su logaritmo natural. Se muestran los grados de libertad (gl), la
suma de cuadrados (SC), el valor de la F y su probabilidad (P). Los factores son la
alternancia de expansién y colapso (flush-crash) y el tamafio del cuello de botella.

MACHOS HEMBRAS
Fuente de
variaciéon gl SC F P gl SC F P
Anchura de la cabeza
Flush-crash 1 0.200 89.535 0.0 1 0464 182.401 0.0
Cuello 4 0.281  31.387 0.0 4 0.271  26.692 0.0
~ Interacc. = 4 0046 5159 00 = 4 = 0060 . 5861 0.0
Error 2673 5979 o - 2663 6769
Total 2682 6.555 2672 7.620
Distancia entre los ojos
Flush-crash 1 1.151 210744 0.0 1 1.830 329.004 0.0
Cuello 4 0.795  36.377 0.0 4 0.370  16.641 0.0
Interac. 4 0.201 9.182 0.0 4 0.266  11.947 0.0
Error 2673 14597 2663  14.811
Total 2682  16.786 2672  17.344
Anchura del escutelo
Flush-crash 1 0.858 188.047 0.0 1 1494 312.695 0.0
Cuello 4 0.168 9.208 0.0 4 0.296 15.484 0.0
Interac. 4 0.074  4.046 0.003 4 0.059 3.073 0.016
Error 2673 12.192 2663 12.727
Total - 2682 13.292 2672 14.576
Longitud del escudo
Flush-crash 1 0.263 63.510 0.0 1 0439 114.829 0.0
Cuello 4 0.497  30.038 0.0 4 0.688 45.049 0.0
Interac. 4 0.168  10.180 0.0 4 0.132 8.655 0.0
Error 2673  11.050 2663  10.174 :
Total 2682  11.954 2672 11.498
Longitud del escutelo
Flush-crash 1 0.487 120.084 0.0 1 1162 277.340 0.0
Cuello 4 0432 26.643 0.0 4 0.342  20.396 0.0
Interac. 4 0.070 4342  0.002 4 0074 4430 0.001
Error 2673  10.833 2663  11.162
Total 2682  11.799 2672  12.735

65



Tabla II1.4 (continuacién). ANOVA factorial para la poblaciones derivadas de origen
Michoacan. Los datos fueron transformados a su logaritmo natural. Se muestran los grados
de libertad (gl), la suma de cuadrados (SC), el valor de la F y su probabilidad (P). Los
factores son la alternancia de expansién y colapso (flush-crash) y el tamafio del cuello de
botella.

MACHOS HEMBRAS
Fuente de
variacién gl SC F P 2l SC F P
Anchura del ala
Flush-crash 1 0.191 97.096 0.0 1 0.426  204.951 0.0
Cuello 4 0417 52914 0.0 4 0142 17.029 0.0
Interac. 4 0.037  4.640 0.001 4 0.040 4749 0.001
Error 2673 4118 2663 4.316
Total 2682 4.765 2672 4938
Longitud del ala
Flush-crash 1 0.171 104469 0.0 1 0.327 170.288 0.0
Cuello 4 0.080 12313 0.0 4 0.043 5.590 0.0
Interac. 4 0.045 6.951 0.0 4 0.066 8.555 0.0
Error 2673 3.409 2663 3.989
Total 2682 3.718 2672 4454
Longitud de-la sutura tordcica
Flush-crash 1 0.313  49.123 0.0 1 0474  66.692 0.0
Cuello 4 0.571  22.381 0.0 4 0.240 8.455 0.0
Interac. 4 0.120 4.697  0.001 4 0076  2.680 0.030
Error 2673  13.309 2663  14.739
Total 2682  14.335 2672  15.538
Longitud del fémur
Flush-crash 1 4353 579.665 0.0 1 5253 693.709 0.0
Cuello 4 0.099 3.287° 0.011 4 0.065 2.155 0.072
Interac. 4 0.130 4.343 0.002 4 0.148  4.903 0.001
Error 2673  15.679 2663  15.705
Total 2682  20.292 2672 21.290
Numero de quetas
Flush-crash 1 0244 20524 0.0 1 0421  43.890 0.0
Cuello 4 7415 156.061 0.0 4 7.279  189.494 0.0
Interac. 4 0.078 1.648 0.159 4 0.069 1.801 0.126
Error 2673  24.803 2663 19916
Total 2682  32.578 2672  27.657
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II1.3. DE COMO SE ASOCIAN LAS VARIABLES A LO LARGO DEL EXPERIMENTO

El Anexo 3 muestra, para cada poblacién y sexo, una matriz simétrica, que contiene
los coeficientes de correlacién producto-momento entre los diez caracteres, resultado del
anélisis de correlacién fenotipica sobre el logaritmo natural de los datos. La significacién se
ha determinado mediante un test de dos colas.

Como se observa, siempre que la correlacién entre dos caracteres es significativa tiene
signo positivo. Es de sefalar que cuando uno de los caracteres implicados es la longitud del
fémﬁr, la ]ongitud de la sutura torAcica o el niimero de quetas, el coeficiente de correlacién
es més pequefio, alcanzdndose los valores més bajos cuando los dos caracteres que se
correlacionan pertenecen a este grupo. Este hecho se ve reflejado en los anélisis posteriores.

Una forma de resumir la informacién acerca de una matriz de correlacién es
mediante el c4lculo del indice de correlacién general. Si atendemos al niimero de coeficientes
significativamente distintos de cero, podemos calcular el tanto por cien de ellos que hay en
cada matriz. Si lo que nos interesa es el valor del coeficiente, podemos calcular la media en
cada matriz. Ambos resultados se recogen en la Tabla IIL.5. Obsérvese que el porcentaje de
correlaciones significativas, asi como el valor medio de los coeficientes disminuye, es decir,

el protocolo parecen imprimir sobre los caracteres una pérdida de correlacién.

Otra forma de mostrar la asociacién entre las variables es el anilisis de componentes
principales. Ademds, ambos procedimientos, el de correlacién y el de componentes
principales, estan relacionados, ya que, cuando los componentes que se extraen son
ortogonales, el coeficiente de correlacién entre dos variables puede calcularse a partir de los

coeficientes que las relacionan con cada uno de los componentes comunes extraidos.

Otra ventaja del anélisis de componentes principales es que al reducir el niimero de
variables hace mas fécil la interpretacién de los resultados y la comparacién entre
poblaciones.

El anilisis de componentes principales est4 incluido, en el paquete estadistico SPSS
empleado por nosotros, en una rutina cuyo procedimiento basico es el andlisis de factores.
Una vez extraidos los factores, desedbamos que fueran combinaciones lineales de las
variables originales y que maximizaran la varianza explicada (esto es, que fueran los
componentes principales de la matriz de datos).

No obstante, una vez obtenidos podemos trabajar con ellos haciendo una rotacién, lo

que ya no corresponde al andlisis de componentes principales sino al de factores.
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Tabla IIL5. Indices de correlacién general sobre las matrices del Anexo 3. En A se muestran
el tanto por cien de los, 36 en un caso y 45 en los cuatro siguientes, coeficientes que son
significativamente distintos de cero. En B se muestran las medias de coeficientes de
correlacién en cada matriz. Los sexos se mantienen separados (m machos y h hembras), asi
como el origen, el tamafo del cuello y la fase del experimento.

A) 1 Pareja 3 Parejas 5 Parejas 7 Parejas 9 Parejas

m h m h m h m h m h
origen BC
1flush 972 1000 100.0 1000 1000 1000 972 1000 100.0 100.0
2flush 75.5 95.5 75.5 777 1000 1000 622 88.8 1000 977
lcrash 733 80.0 755 66.6 77.7 62.2 88.8 1000 911 68.8
3flush 55.5 60.0 71.1 66.6 75.5 86.6 60.0 53.3 88.8  100.0
2crash 444 244 688 73.3 75.5 88.8 444 60.0 68.8 68.8
origen M .
1flush 1000 1000 1000 1000 972 1000 100.0 100.0 1000 100.0
2flush 822 1000 955 1000 733 80.0 86.6 95.5 88.8 95.5
1crash 57.7 82.2 97.7 97.7 86.6 82.2 97.7 91.1 73.3 68.8
3flush 57.7 62.2 57.7 75.5 80.0 55.5 711 80.0 35.5 71.1
2crash 644 75.7 53.3 46.6 64.4 444 75.5 66.6 60.0 57.7

Ancestrales Endogdmicas
origen BC origenM  origen BC origen M
m h m h m h m h
86.6 68.8 100.0 100.0 33.3 155 48.8 68.8
B) 1 Pareja 3 Parejas 5 Parejas 7 Parejas 9 Parejas
m h m h m h m h m h
origen BC
1flush 05479 0.6586 0.6943 0.7585 0.7596 0.8145 0.5464 0.6882 0.6427 0.6516
2flush 04905 0.5812 0.4081 0.4503 0.6876 0.5991 0.3226 0.4494 0.6068 0.4908
1crash 04344 0.5407 0.4035 0.4008 0.4375 0.3075 0.4560 0.5791 0.5261 0.4062
3flush 0.2625 0.2638 0.4172 0.3948 0.4028 0.4269 0.3764 0.3579 0.4961 0.6133
2crash 02115 0.1217 0.3644 0.3777 0.3473 0.5243 0.2811 0.2667 0.3783 0.3550
origen M
1flush 0.7413 0.8107 0.7136 0.8052 0.6890 0.7265 0.8099 0.8069 0.6172 0.7017
2flush 0.4426 0.5788 0.5964 0.6761 0.4136 0.5393 04710 0.5095 0.5456 0.5122
lcrash 04582 0.4751 0.5656 0.6093 0.4369 0.4547 05199 0.4287 0.3772 0.4308
3flush 0.3428 0.3595 0.2958 0.5021 0.4420 0.3345 0.4044 0.5244 0.2238 0.4147
2crash 0.3322 0.4443 0.2693 0.2349 0.2909 0.2487 0.3665 0.3231 0.2885 0.3053
Ancestrales Endogdmicas
origen BC origen M origen BC origen M
m h m h m h m h

0.3816 0.3838 0.6082 0.6545

0.1594 0.1063 0.1836 0.3047
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Asi pues, utilizando el logaritmo neperiano de los datos fenotipicos, calculamos los
componentes principales de cada poblacién cada vez que fue medida, manteniendo los
sexos separados y tomando las dos generaciones juntas. Para que los resultados fueran més
facilmente interpretables, se practicé una rotacién de los ejes sobre los ejes extraidos para
que fueran ortogonales. Antes de la rotacién, la interpretacién de los resultados es dificil, ya
que muchas de las variables tienen una correlacién moderada con muchos de los
componentes principales extraidos. De entre las posibles rotaciones se eligi6 la que
minimiza el niimero de variables que tienen correlaciones altas con un factor (método
VARIMAX).

 Enlas Figu:as IIL1 y I11.2 se muestra un resumen gréfico de los imﬂtiples analisis de
componentes principales realizados. En cada una de las representaciones se indica el
mimero de componentes principales que son significativos (la significacién la establecimos

cuando un componente principal da cuenta, como minimo, de un 10% de la variabilidad

| total) y la cantidad de variabilidad total acumulada que explican los componentes
principales significativos. También se sefiala cudles de los diez caracteres estdin mds
correlacionados con cada uno de los componentes principales extraidos. Hay casos en que
un caracter esté altamente correlacionado con més de un componente principal. Otras veces
alguno de los caracteres no parece asociado a ningtin componente principal, lo que sucede
cuando el componente con el que est4 asociado no alcanza a explicar una fraccién
significativa de la varianza.

En cada cuadro de la figura se presentan, en el eje de abcisas los simbolos
correspondientes a cada uno de los diez caracteres. En el eje de ordenadas las cinco veces
que cada poblacién ha sido medida, haciendo referencia a la fase del ciclo a que corresponde
cada una. El resultado de cada uno de los andlisis de componentes principales sobre cada
poblacién se muestra junto al punto de ordenadas que determina tal poblacién,
extendiéndose sobre cada uno de los caracteres. Los caracteres que poseen igual simbolo
aparecen asociados a un mismo componente, pudiendo en algunos casos estar asociados a
dos. Junto a cada cuadro se muestra el porcentaje de la variacién total que explicamos
mediante estos ejes, de forma acumulada cuando hay més de uno.

En las poblaciones de origen BC se observa que el niimero de componentes
principales ha aumentado en las fases finales pasando de uno o dos al principio, hasta tres e
incluso cuatro, indicando que el patrén de asociacién entre los caracteres se ha modificado.

La generalidad es que los caracteres longitud de la sutura torécica, longitud del
fémur y niimero de quetas, cuando sélo hay dos componentes se asocian al segundo o, en el
caso de que haya maés de dos, se asocian al tercero o cuarto, siempre a un componente
distinto que los otros caracteres. Otra situacién se produce cuando algin caracter no esta

asociado a ningun eje; en el 65,4% de estas ausencias el caracter es el niimero de quetas.
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Al igual que ocurria con las poblaciones de origen BC, los caracteres que se asocian
con los ejes tiltimos en las poblaciones M son la longitud de la sutura toricica, la longitud
del fémur y el niimero de quetas, aunque la diferenciacion entre los dos grupos de
caracteres no es tan clara. También en el caso de caracteres no asociados; el que con més
frecuencia se encuentra en esta situacién es el niimero de quetas (51%).

Este tipo de anélisis nos da idea de la redundancia de las variables originales.
Ademais, la comparacién del resultado del andlisis de componentes principales entre las
distintas poblaciones nos puede dar idea de la variaci6n en las relaciones entre los
caracteres.
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Figura IIL.3. Resumen del analisis de componentes principales sobre el logaritmo natural de los
datos, para las poblaciones derivadas de origen Bryce Canyon. Se presentan los resultados del
analisis con sexos separados. Representamos en el eje de abcisas los diez caracteres (1 Anchura de la
cabeza, 2 Distancia entre ojos, 3 Anchura del escutelo, 4 Longitud del escudo, 5 Longitud del
escutelo, 6 Anchura del ala, 7 Longitud del ala, 8 Longitud sutura toracica, 9 Longitud del fémur, y
10 Nimero de quetas) que intervienen en el analisis. Los puntos de ordenadas son las fases del
experimento. Los caracteres que poseen simbolos similares aparecen asociados a un mismo eje |[.
primer eje, + segundo eje, = primer y segundo eje, - tercer eje, & cuarto eje,() no asociado]. Fuera del
cuadro se indica el porcentaje de variabilidad que se explica, acumuldndose cuando hay mas de un
eje.

MACHOS HEMBRAS
2 pareja
1 flush + . = = + 61,2 72,9 1 flush 70,2
2 flush + 59,4 70,2 2 flush 61,2
1 crash + 57,9 68,0 1 crash + 753
3 flush e + + 39,6 54,7 3 flush L+ . =+ + 39,751,0
2 crash o= .+ - & 36,448459,770,2 2crash + + + . . = . - 26,541,6 5:
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
3 parejas
1 flush 73,9 1 flush . 79,1
2 flush oo = + 50,8 61,7 2 flush + + 52,5634
1 crash + . .+ == . + 49,6 62,5 1 crash + 50,8 61,0
3 flush + 53,0 63,3 3 flush + 52,4629
2 crash + 45,6 56,2 2 crash + + 46,9 59,1
1 2 3 4 5 6 7 8 10 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
5 parejas
1 flush 78.3 1 flush 83.7
2 flush . . 73.0 2 flush 65.3
Terash = + 53.2 64.3 1 crash TSSO + 40.7 51.0
3 flush .o+ + + 49.4 60.1 3 flush o= . . .+ + 50.7 60.8
2 crash + = .+ + 43.053.6 2crash = + 59.4 69.4
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
7 parejas
1 flush 61.4 1 flush 73.1
2 flush .+ + 42.3 539 2 flush 52.2
1 crash + + 519625 1 crash . 635
3 flush + = - + 46.757.2 67.3 3 flush R + + 45.055.8
2 crash + + + - - 37.6 53.3 64.7 2 crash e - 38.553.2 63.
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
9 parejas
1 flush 69.1 1 flush + 64.5 75.7
2 flush 65.9 2 flush 56.2
1 crash + 60.0 70.3 1 crash + 50.7 61.1
3 flush + 57.9 68.7 3 flush 66.9
2 crash O 47.6 58.9 2 crash + + 46.6 58.6
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
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Figura II1.4. Resumen del analisis de componentes principales sobre el logaritmo neperiano de los
datos, para las poblaciones derivadas de origen Michoacan. Se presentan los resultados del analisis
con sexos separados. Representamos en el eje de abcisas los diez caracteres (1 Anchura de la cabeza,
2 Distancia entre ojos, 3 Anchura del escutelo, 4 Longitud del escudo, 5 Longitud del escutelo,

6 Anchura del ala, 7 Longitud del ala, 8 Longitud sutura toracica, 9 Longitud del fémur, y 10

Numero de quetas)que intervienen en el andlisis. Los puntos de ordenadas son las fases del
experimento. Los caracteres que poseen simbolos similares aparecen asociados a un mismo eje

[ primer eje, + segundo eje, = primer y segundo eje, - tercer eje, & cuarto eje,() no asociado]. Fuera
del cuadro se indica el porcentaje de variabilidad que se explica, acumuliandose cuando hay mas de

un eje.

1pareja
1 flush
2 flush
1 crash
3 flush
2 crash

3 parejas
1 flush
2 flush
1 crash
3 flush
2 crash

5 parejas
1 flush
2 flush
1 crash
3 flush
2 crash
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2 flush
1 crash
3 flush
2 crash
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1 flush
2 flush
1 crash
3 flush
2 crash
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En un intento de globalizacién, se repiti6 el andlisis de componentes principales pero
teniendo sélo en cuenta el origen poblacional y la fase de medicién para ver si en global hay
un cambio en el patrén de asociacién de los caracteres a los ejes principales a lo largo del
protocolo. Los resultados se esquematizan en la Figura II1.5. Observamos que al mezclar los
diferentes tamarfios de cuello de botella resalta el hecho de que el mimero de componentes
principales significativos disminuye, ya que la mezcla produce un aumento en la dispersién,
por lo que las asociaciones no son tan significativas. Aparte de esta salvedad, con estos
tiltimos resultados se remarcan los hechos ya apuntados en los anteriores: independencia
del mimero de quetas respecto al resto de los caracteres, menos evidente en los machos de
" las poblaciones M. '

Este tipo de andlisis también se practicé sobre las poblaciones ancestrales y las
endogdmicas. Los resultados se presentan en la Figura III.6.

Como se ve, el patrén de asociaciones es muy diferente en las poblaciones ancestrales
y las endogémicas; en estas ultimas hay una dispersién en las relaciones entre los caracteres
no relacionada con las asociaciones que se han desarrollado en las poblaciones derivadas.

Un hecho curioso es que en las poblaciones ancestrales el patrén de asociacién entre
caracteres y la variabilidad que ellos explican es practicamente el mismo en ambos sexos y
esto ocurre para los dos origenes. Una situacién muy diferente expresan los resultados tanto
de las poblaciones derivadas como en las endogémicas, en donde el dimorfismo sexual
conlleva no sélo la diferencia en el tamario y la forma del cuerpo, sino también las relaciones
entre los caracteres.
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Figura IILS5. Resumen del anélisis de componentes principales tomando los individuos de todas las
poblaciones derivadas en una misma fase manteniendo separados los dos origenes poblacionales. Se
presentan los resultados del analisis con sexos separados. Representamos en el eje de abcisas los diez
caracteres (1 Anchura de la cabeza, 2 Distancia entre 0jos, 3 Anchura del escutelo, 4 Longitud del
escudo, 5 Longitud del escutelo, 6 Anchura del ala, 7 Longitud del ala, 8 Longitud sutura toracica,

9 Longitud del fémur, y 10 Nimero de quetas) que intervienen en el analisis. Los puntos de
ordenadas son las fases del experimento. Los caracteres que poseen simbolos similares aparecen
asociados a un mismo eje [. primer eje, + segundo eje, = primer y segundo eje, - tercer eje, & cuarto
eje,() no asociado]. Fuera del cuadro se indica el porcentaje de variabilidad que se explica,
acumulandose cuando hay mas de un eje.

MACHOS HEMBRAS

Poblaciones de origen Bryce Canyon

1flush 70.1 1 flush 71.9

2flu sh 59.9 2 flush 56.8

lecrash 56.3 1 crash 57.1

3flush + 55.5 66.0 3 flush + 55.1 65.3

2crash + 46.8 57.2 2 crash = + = + 45.5 56.0 76.1
1 2 3 45 6 7 89 10 1 2 3 45 6 7 89 10

Poblaciones de origen Michoacdn

1flu sh 73.5 1 flush 70.5

2flu sh 57.5 2 flush 62.7

1 crash + 54.7 65.3 1 crash Coe e = .. . + 56.166.6

3 flush C e e T s + 41.7 53.1 3flu s h + 48.9 60.4

2 crash Coe + ... .+ 39.551.1 2crash +_39.350.8
1 2 3 45 6 7 89 10 1 2 3 45 6 7 89 10
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Figura III.6. Resumen del analisis de componentes principales para las poblaciones ancestrales y
endogamicas. Se presentan los resultados del analisis para cada sexo. Se presentan los resultados del
analisis con sexos separados. Representamos en el eje de abcisas los diez caracteres (1 Anchura de la
cabeza, 2 Distancia entre ojos, 3 Anchura del escutelo, 4 Longitud del escudo, 5 Longitud del
escutelo, 6 Anchura del ala, 7 Longitud del ala, 8 Longitud sutura toricica, 9 Longitud del fémur, y
10 Numero de quetas)que intervienen en el analisis. Los puntos de ordenadas son las fases del
experimento. Los caracteres que poseen simbolos similares aparecen asociados a un mismo eje

[. primer eje, + segundo eje, = primer y segundo eje, - tercer eje, & cuarto eje,() no asociado]. Fuera
del cuadro se indica el porcentaje de variabilidad que se explica, acumulindose cuando hay mas de
un eje.

MACHOS HEMBRAS

Poblaciones de origen Bryce Canyon

ancestr + + 47.5 58.0 ancestr + + 47.3 589
endog. 28.842.953.8 endog. + + 21.936.849.460.8
64.0
1 2 3 45 6 7 89 10 1 23 45 6 7 8 9 10

Poblaciones de origen Michoacdn
ancestr 66.3 ancestr 70.0
endogam. . + . . - . . + + - 31.344.855.6..... endog. -+ + 41.953.563.5
1 2 3 45 6 7 8 9 10 1 2 3 45 6 7 8 9 10




IIL4. DE LOS PARAMETROS GENETICOS DE NUESTRAS POBLACIONES

Los pardmetros poblacionales fundamentales en el andlisis genético cuantitativo son
la heredabilidad y la varianza genética aditiva. La heredabilidad puede ser calculada
mediante an4lisis de regresién paterno-filial o mediante an4lisis de correlacién entre
hermanos. La determinacién de ambos pardmetros y su posible variacién a lo largo del

_protocolo es uno de los objetivos de este trabajo.

Dada la estructura familiar con la que se realiz6 el experimento podemos calcular la
heredabilidad segin varios de los métodos indicados en Falconer (1989).

La presencia de individuos de los dos sexos siempre es una fuente de problemasala
hora de los célculos de la heredabilidad. Ademds, la utilizacién de hembras en este tipo de
andlisis no esta exenta de un posible efecto materno que distorsione los resultados. Con la
intencién de eliminar en lo posible ambos inconvenientes, sin tener que despreciar la
informacién de uno de los sexos e incluso poder utilizar los datos de las madres, procedimos
a la transformacién mediante su tipificacién. Este procedimiento convierte los datos en la
diferencia entre el valor de una observacién particular y la media de la poblacién a la que
pertenece, corregida por la desviacién tipica. La tipificacién se llev a cabo dentro de cada
poblacién para cada generacién y para cada sexo, segin z'= z-x/s, siendo z el valor original,
x lamedia y s la desviacién tipica correspondientes a cada sexo, generacién, fase de
mediacién, tamafio de cuello de botella y origen poblacional).

Una forma cldsica de calcular la heredabilidad es mediante la pendiente de la linea de
regresién de los hijos sobre la media de los padres. Como ya se indica al principio de la
descripcién de los resultados, previamente a estos cdlculos se comprobé que, en cada
poblacién, las varianzas en ambos los sexos no eran significativamente heterogéneas. Las
pendientes de las regresiones se muestran en el Anexo 4.

Ademés, calculamos las pendientes de regresién entre los individuos de un mismo
sexo (hijos sobre padre e hijas sobre madre) y también de forma cruzada (hijas sobre padre e
hijos sobre madre). Las pendientes de las regresiones también se muestran en el Anexo 4;
ademads, en este anexo se muestran los coeficientes de correlacién lineal entre los hermanos
carnales de las familias.

Como tendencia generalizada, se observa que los valores resultantes de la regresién
sobre el padre, tanto en el caso de los hijos como el de las hijas, presentan menos casos de
pendientes negativas que en cualquier otro de los casos. Recordar que el coeficiente de
correlacién entre hermanos carnales (t) sobrestima la mitad de la heredabilidad (t > %R), por
lo que no nos indica de una forma clara el valor de ésta. Las relaciones entre los estadisticos
calculados y la fraccién de la heredabilidad que estiman se muestran en la Tabla IILé.
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Con este anélisis preliminar estuvimos en condiciones de elegir la regresién cuyo
coeficiente nos diera una mejor estima de la heredabilidad. Este es el coeficiente de regresién
de la progenie -hijos e hijas- sobre el padre, una vez las variables han sido estandarizadas

respecto al factor sexo.

El punto final de esta serie de célculos es la determinacién de la varianza aditiva. La
relacién entre la varianza aditiva (V ») y la heredabilidad contempla otro factor que es la
varianza fenotipica (Vp) y que corresponde a la varianza de los individuos padres en la

regresién.

En el caso de los coeficientes de regresién (b) positivos se calcul6 la heredabilidad

' (para este tipo de parentesco, Ia relacién entre este coeficiente de regresién yla
heredabilidad es h? = 2b); en el caso de los coeficientes de regresién negativos, la
heredabilidad se iguala a cero, ya que una heredabilidad menor que cero no tiene sentido
biolégico. En la Tabla III.6 se muestran el coeficiente de regresién (b) con su significacién, la -
heredabilidad (h2), 1a varianza fenotipica (Vp) y la varianza aditiva (V ), en caso de que
haya sido posible su célculo.

Dado el tamafio de la muestra, los valores que debe tomar la pendiente de la
regresién para que sea significativamente distinta de cero excede, en muchos casos, al valor
esperado para la mitad de la heredabilidad de un caracter cuantitativo. Por éste motivo, el
nivel de significacién lo hemos rebajado al 0.1; ademés hemos calculado la heredabilidad en
todos los casos en los que la pendiente era positiva, atin cuando ésta no fuera
significativamente distinta de cero.

Se recogen en la Tabla IIL6, entre otros, los valores que toman en cada fase del
experimento, la heredabilidad y la varianza aditiva para cada carécter. Se pueden hacer
algunas observaciones teniendo en cuenta los resultados obtenidos.

Lo primero que hay que considerar es la baja proporcién de regresiones con
pendiente positiva. Este hecho ha conducido a que no se puedan calcular las
heredabilidades para todas las variables y poblaciones, y consecuentemente no hayamos
podido calcular la varianza aditiva.



Tabla III.6. Para cada uno de los diez caracteres se muestran los pardmetros pendiente de la
regresi6n (b) y su significacién, la heredabilidad (h?), 1a varianza fenotipica (Vp) y la
varianza aditiva (V ), para los dos origenes poblacionales BC (Bryce Canyon) y M
(Michoacén). También se indica el tamafio del cuello de botella de cada poblacién y la fase
del experimento a la que corresponde.

Anchura de la cabeza
ORIGEN BC ORIGEN M
b sig. _h¢ Vp __ Va b sig. __he Vp __ Va
1 Pareja
1flush -343  .000 0 774.77 0 107 000 0214 111726 239.11
2flush -.063 0 137803 O 212 009 0424 1271.32 539.03
lcrash -.081 0 490.54 0 -351 0 893.38 0
3 flush -.008 0 525.33 0 -.185 0 322.08 0
2crash -.097 0 218.25 0 283 022 0566 517.64 29298
3 Parejas '
1flush -372  .000 0 198942 O 238 003 0476 1708.48 813.23
"~ 2flush -.014 0 271.99 0 171 031 0342 212456 726.59
lcrash -.071 0 612.95 0 -.055 0 127335 O
3flush .037 0.074 52948 39.18 -.084 0 551.08 0
2crash .126 136 0252 666.56 167.97 .012 0.024 847.23 20.33
5 Parejas
1flush .325 000 0.650 3213.00 2088.45 -.187  .038 0 115492 0
2 flush .047 0.094 1768.70 166.25 .134 0.268 1132.34 303.46
lcrash .023 0.046 398.78 1834 -.035 0 528.41 0
3 flush -.055 0 354.02 0 -222 074 0 426.12 0
2crash .160 0.320 314.87 100.75 -.014 0 396.29 0
7 Parejas
1flush 455 000 0910 817.82 744.21 .146 0.292 1273.28 361.28
2flush -176  .029 0 513.64 0 -210 011 0 978.29 0
lcrash .194 011 0388 95838 371.85 .056 0112 56222 62.96
3flush .064 0.128 94891 12146 -.072 0 394.94 0
2crash -.146 0 822.04 0 012 0.024 376.47 9.03
9 Parejas
1flush .159 042 0318 1739.36 553.11 .151 070 0302 1162.30 351.01
2flush .038 0076 799.78 60.78  .292 000 0584 1569.32 916.48
lcrash -.003 0 367.41 0 187 067 0374 79178 296.12
3 flush .085 0.170 22458 3817 .311 024 0.622 398.19 247.67
2crash .094 0.188 70223 132.01 -.044 0 327.88 0
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Tabla III.6 (continuaci6n). Para cada uno de los diez caracteres se muestran los pardmetros
pendiente de la regresién (b) y su significacién, la heredabilidad (h2), 1a varianza fenotipica
(Vp) y la varianza aditiva (V ), para los dos origenes poblacionales BC (Bryce Canyon) y M
(Michoacédn). También se indica el tamafio del cuello de botella de cada poblacién y la fase
del experimento a la que corresponde.

Distancia entre los ojos

ORIGEN BC ORIGEN M
b sig.  _hé  Vp  Va b sig. __h< Vp___ Va
1 Pareja
1flush .218 012 0436 60821 26517 .014 0.028 645.15 18.06
2flush -150 0 469.53 0 -079 0 574.53 0
- 1crash . -.010 . .. .0 72871 0 -146. . 088 . . 0 . 3148 0
3flush .007 0.014 41136 576  -.083 0 295.68 0
2crash -.105 0 461.25 0 141 0.282 38323 108.07
3 Parejas
1flush 515 000 1000 64238 64238 .188 020 0376 813.98 306.05
2 flush .089 0.196 31207 61.16 .165 039 0330 608.08 200.66
lcrash -.058 0 410.85 0 -.006 0 507.84 0
3flush -105 0 245.42 0 -.060 0 285.72 0
2crash .102 0.204 336.29 68.60 -.127 0 272.86 0
5 Parejas
1flush .260 003 0520 614.79 319.69 -.063 0 604.18 0
2flush .056 0.112 46640 5223 -231 .007 0 322.77 0
lcrash .154 042 0308 36641 11285 -101 0 180.71 0
3flush -.061 0 240.56 0 =172 0 200.76 0
2crash .102 0.204 232.64 4745 .047 0.094 24942 23.44
7 Parejas
1flush 253 002 0506 34392 17402 .171 043 0342 492.68 16849
2flush -175  .030 0 379.81 0 -.086 0 488.37 0
lcrash .130 0.260 380.12 98.83 -.090 0 402.02 0
3flush .139 0.278 52559 146.11 -280  .020 0 216.84 0
2crash -.095 0 289.23 0 .004 0.008 26240 2.09
9 Parejas
1flush .621 000 1.000 1180.50 1180.50 -.002 0 360.03 0
2flush .005 0010 42490 4.24 234 002 0468 425.85 199.29
1crash .008 0.016 181.06 2.89 022 0.044 35210 1549
3flush .031 0.062 167.67 10.39 -.077 0 474.65 0
2crash .049 0.098 273.89 26.84 .023 0.046 193.33
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Tabla III.6 (continuaci6n). Para cada uno de los diez caracteres se muestran los pardmetros
pendiente de la regresién (b) y su significacién, la heredabilidad (h?), 1a varianza fenotipica
(Vp) y la varianza aditiva (V » ), para los dos origenes poblacionales BC (Bryce Canyon) y M
(Michoacén). También se indica el tamafio del cuello de botella de cada poblacién y la fase
del experimento a la que corresponde.

Anchura del escutelo

ORIGEN BC ORIGEN M
b sig. h< Vp__ Va b sig. h< Vp __ Va

1 Pareja :
1flush -.130 0 427.87 0 -.019 0 257.16 0
2flush -.051 0 463.12 0 -.046 0 624.69 0
lcrash .143 047 0286 369.28 105.61 -.110 0 .266.54 0
3flush .028 0.056 12642 708 -.011 0 176.00 0
2crash -.026 0 113.15 0 -.078 0 266.51 0
3 Parejas

1flush -330 .000 0 679.49 0 069 0.138 455.36 62.83
2 flush -.060 0 194.19 0 128 0.256 570.54 146.05
lcrash -231  .009 0 331.36 0 -.031 0 307.70 0
3flush -.026 0 228.92 0 -.064 0 200.10 0
2crash -.076 0 258.70 0 020 0.040 282.60 11.30
5 Parejas

1flush .189 033 0378 60557 22890 -.072 0 575.73 0
2flush .015 003 58376 1751 -225 015 0 466.20 0
1crash .053 0.106 24095 2554 -.093 0 178.02 0
3flush .026 0.052 519.14 2699 -432  .003 0 224.25 0
2crash .165 048 0330 231.16 76.28 .078 0.156 201.66 31.45
7 Parejas

1flush .259 002 0518 42873 22208 .221 009 0442 32226 14243
2flush -219 ~ .012 0 535.73 0 -204  .008 0 458.22 0
lcrash .021 0.042 29313 1231 -163 .073 0 181.49 0
3flush .129 0.258 29341 75.69 -.044 0 180.23 0
2crash .095 0190 22035 41.86 -222 012 0 223.45 0
9 Parejas

1flush .042 0.084 50539 4245 .108 0.216 302.43 65.32
2flush -.107 0 361.14 0 145 059 0290 408.49 11846
lcrash .066 0.132 159.86 21.10 .140 0.280 368.43 103.16
3flush .191 014 0382 169.18 64.62 .054 0.108 283.00 30.56

2crash -.020 0 269.78 0 098 0.196 168.94 33.11
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Tabla III.6 (continuacién). Para cada uno de los diez caracteres se muestran los pardmetros
pendiente de la regresién (b) y su significacién, la heredabilidad (h?), 1a varianza fenotfpica
(Vp) y la varianza aditiva (V 5 ), para los dos origenes poblacionales BC (Bryce Canyon) y M
(Michoacén). También se indica el tamaiio del cuello de botella de cada poblacién y la fase
del experimento a la que corresponde.

Longitud del escudo
ORIGEN BC ORIGEN M
b sig. _he  Vp  Va b sig. _he Vp__ Va

1 Pareja 7

1flush -232  .005 0 127364 O 249 001 0498 1199.68 597.44
2flush -.007 0 193687 O J72 029 0344 3023.54 1040.09
1crash ~ -.033 0 853.63 0 -144 0 103372 O
3flush .158 0.316 1829.82 578.22  .022 0.044 843.01 37.09
2crash -164  .060 0 521.20 0 142 0.284 1133.74 321.98
3 Parejas

1flush -188  .064 0 182049 O 155 052 0210 1478.44 31047

~ 2flush  0.117 0.234 1468.10 34353 137 093 0.266 1438.43 382.58

1crash 0.041 0.082 756.65 62.04 -.091 0 114971 O
3flush .043 0.086 609.77 5244  .038 0.076 1379.15 104.81
2crash .118 0.236 836.28 197.36 .002 0.004 1042.34 4.16
5 Parejas

1flush .295 000 0590 2767.40 1632.76 -330  .000 0 844.58 0

2 flush -.009 0 142094 0 -184  .048 0 155537 0
1crash -.084 0 570.29 0 -218  .009 0 474.89 0
3flush -.030 0 919.99 0 -117 0 100869 O
2crash  .059 0.118 1578.15 186.22 .086 0.172 945.40 162.60
7 Parejas

1flush .532 000 0999 84844 84759 .113 0.226 1354.74 306.17
2flush .043 0.086 1118.96 96.23 -.187 .046 0 2259.16 0
1lcrash -.041 0 560.01 0 -.029 0 765.71 0
3flush -.006 0 166931 0 -.022 0 880.29 0
2crash -.100 0 891.40 0 088 0.176 569.28 100.19
9 Parejas ,

1flush .002 0.004 2031.07 8.12  -.047 0 885.01 0
2flush .052 0.104 1102.57 114.66 .140 069 0.280 1159.19 324.57
1crash -.001 0 660.69 0 240 019 0480 720.93 346.04
3flush .106 0212 93513 19824 .151 0.302 1147.43 346.52
2crash .001 0.002 1226.26 245 -.013 0 183299 0
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Tabla II1.6 (continuacién). Para cada uno de los diez caracteres se muestran los pardmetros
pendiente de la regresién (b) y su significacién, la heredabilidad (h2), 1a varianza fenotipica
(Vp) y la varianza aditiva (V ), para los dos origenes poblacionales BC (Bryce Canyon) y M
(Michoacén). También se indica el tamafio del cuello de botella de cada poblacién y la fase
del experimento a la que corresponde.

Longitud del escutelo
ORIGEN BC ORIGEN M
b sig. h< Vp  Va b sig. h< Vp VA

1 Pareja

1flush -.100 0 206.23 0 095 0190 325.78 61.89
2flush -.003 0 292.69 0 174 035 0348 280.87 97.74
l1crash .108 135 0216 293.83 6347 -.087 0 135.92 0
3flush .003 0.006 148.11 0.88 115 0.230 140.74 32.37
2crash -187  .091 0 108.28 0 016 0.032 191.87 6.13
3 Parejas

1flush .055 0.110 36753 4042 .132 0.264 453.88 119.82
2flush -.055 0 174.07 0 109 0.218 254.66 55.51
lcrash .110 0220 35649 7843 -.064 0 324.84 0
3flush -256  .004 0 86.77 0 -281  .002 0 167.61 0
2crash -.071 0 98.95 0 139 092 0278 195.63 54.38
5 Parejas

1flush .330 000 0660 831.94 549.08 -212 .018 0 187.88 0
2flush .096 0.192 26547 5097 .017 0.034 23740 8.07
lcrash -.061 0 191.62 0 -.035 0 120.90 0
3flush -.034 0 103.66 0 274 0.548 7852 43.02
2crash -164  .070 0 108.40 0 109 0.218 196.09 42.74
7 Parejas

1flush 314 000 0628 17718 111.26 .074 0.148 196.04 29.01
2flush -.080 0 265.04 0 -318  .000 0 206.72 0
lcrash -.090 0 164.20 0 -075 0 160.50 0
3flush .017 0.034 11577 3.93 224 065 0448 120.73 54.08
2crash .075 0.150 227.22 34.08 -.061 0 117.20 0
9 Parejas

1flush -.020 0 285.17 0 247 002 0494 15848 78.28
2flush .037 0074 18644 1379 .208 006 0416 270.78 112.64
lcrash -.046 0 88.44 0 -121 0 216.46 0
3flush .092 0.184 9515 1750 .172 0.344 165.32 56.87
2crash .162 065 0324 213.06 69.03 .075 0.150 67.40 10.11
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Tabla II1.6 (continuacién). Para cada uno de los diez caracteres se muestran los pardmetros
pendiente de la regresién (b) y su significacién, la heredabilidad (h2), 1a varianza fenotipica
(Vp) y la varianza aditiva (V 4 ), para los dos origenes poblacionales BC (Bryce Canyon) y M
(Michoacédn). También se indica el tamafio del cuello de botella de cada poblaci6n y la fase

del experimento a la que corresponde.

Anchura del ala
ORIGEN BC ORIGEN M
b sig. _hé  Vp  Va b sig. _hé  Vp  Vp
1 Pareja , o
1flush -359  .000 0 14294 0 -122 0 177757 0
2flush -110 0 221339 O 281 000 0562 1637.19 920.10
" 1lcrash -.011 0 91262 0 @ -114 ’ 0 105377 0O

3flush -.093 0 111000 O -.021 0 304.00 0
2crash -271  .062 0 420.02 0 053 0.106 1518.06 160.91
3 Parejas

1flush -228  .008 0 275801 O .200 013 0400 2566.36 1026.54
2flush -245  .001 0 698.65 0 122 0.244 2251.45 549.35
1crash -143 0 172850 O -116 0 107038 0
3flush -.084 0 666.50 0 .108 0.216 2500.40 540.08
2crash .061 0.122 1186.63 144.77 -121 0 112721 O
5 Parejas

1flush 376 000 0.752 4818.45 3623.47 -410 .000 0 146233 0

2 flush .031 0.062 1533.16 95.05 -.135 0 183835 0
lcrash -.061 0 774.22 0 -150  .062 0 455.27 0

3 flush .057 0.114 66799 76.15 .090 0.180 493.19 88.77
2crash 212 025 0424 938.09 397.75 .049 0.098 893.27 87.54
7 Parejas

1flush .278 000 0556 144191 801.70 .012 0.024 1721.88 41.32
2 flush .066 0.132 1161.36 153.29 -193  .039 0 206407 O
lcrash 267 000 0.534 147464 78745 -130 0 755.99 0
3flush -373  .000 0 170490 O -.053 0 870.10 0
2crash .359 002 0718 2081.40 149444 -.012 0 481.50 0

9 Parejas

1flush 250 001 0.500 3056.10 1528.05 .102 0.204 899.66 183.53
2 flush -.091 0 128300 O 192 012 0384 2291.36 879.88
lcrash -.007 0 157739 O -.010 0 618.37 0
3flush .243 001 0486 93575 45477 -.131 0 988.98 0
2crash .164 084 0128 1419.70 181.72 -.069 0 778.27 0
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Tabla I11.6 (continuacién). Para cada uno de los diez caracteres se muestran los parametros
pendiente de la regresién (b) y su significacién, la heredabilidad (h?), la varianza fenotipica
(Vp) y la varianza aditiva (V 4 ), para los dos origenes poblacionales BC (Bryce Canyon) y M
(Michoacén). También se indica el tamafio del cuello de botella de cada poblacién y la fase
del experimento a la que corresponde.

Longitud del ala
ORIGEN BC ORIGEN M

b sig. h‘ Vp Va b sig. h< Vp Va
1 Pareja
1flush -270 .001 0 4332.25 0 038 0.076 5460.68 415.01
2 flush -.055 0 9479.07 0 341 000 0.682 5604.99 3822.60
lcrash .120 .104 0.240 2221.87 533.25 -227 .010 0 3935.59 0
3flush .113 0.226 3401.76 768.80 -.009 0 2212.86 0
2crash -.108 0 1537.93 0 099 0.198 3857.86 763.85
3 Parejas
1flush -253 .008 0  18620.50 0 280 .000 0560 8111.85 4542.63
2flush 277 .000 0.554 324454 179747 .083 0.166 10797.40 1792.36
1crash .049 0.098 5859.53 57423 -.056 0 6195.86 0
3 flush -.024 0 1837.22 0 -.028 0 3278.42 0
2crash .165 .049 0.330 3009.77 993.22 .079 0.158 4041.27 638.52
5 Parejas
1flush 403 .000 0.806 20331.56 16387.23 -469 .000 0 1451415 O
2flush .012 0.024 6996.46 16791 -203 .042 0 11395.17 O
1crash .076 0.152 2813.44 427.64 -172 .026 0 2969.98 0
3 flush -122 0 2345.20 0 -.060 0 2854.18 0
2crash .190 .093 0.380 506497 192468 .183 .036 0.366 3637.06 1331.16
7 Parejas
1flush .280 .000 0.560 5380.63 3013.15 .028 0.056 8506.29 476.35
2flush -.024 0 362890 ° O -281 .000 0 6281.54 0
1crash .054 0.108 6188.65 668.37 -.041 0 2800.27 0
3flush -195 .063 0 7603.20 0 049 0.098 4391.99 430.41
2crash .063 0.126 5601.17 705.74 -.042 0 3119.62 0
9 Parejas
1flush .044 0.088 14249.61 125396 .194 .019 0.388 6408.03 2486.31
2 flush -.052 0 3664.66 0. 288 .000 0576 10713.39 6170.91
1crash -.027 0 2152.01 0 159 0.318 4883.76 1553.03
3flush .188 .020 0376 2869.71 1079.01 .196 0.392 5155.81 2021.07
2crash .074 0.148 6936.16 1026.55 -.020 0 4237.29 0




Tabla IIL.6 (continuacién). Para cada uno de los diez caracteres se muestran los pardmetros
pendiente de la regresién (b) y su significacién, la heredabilidad (h2), la varianza fenotipica
(Vp) y la varianza aditiva (V »), para los dos origenes poblacionales BC (Bryce Canyon) y M
(Michoacéan). También se indica el tamafio del cuello de botella de cada poblacién y la fase
del experimento a la que corresponde.

Longitud de la sutura tordcica
ORIGEN BC ORIGEN M
b sig. h< Vp VA b sig. h< Vp VA

1 Pareja ‘
1flush -.030 0 713.48 0 063 0.126 40453 50.97
2flush -.149 0 786.33 0 044 0.088 87279 76.80
1crash - .098 0.196 422.60 82.83 .143 10286 383.63 109.71
3flush .149 0.298 731.81 218.08 -222 0 512.19 0
2crash .022 0.044 721.82 3176 -.040 0 72041 0

3 Parejas

1flush -122 0 887.42 0 274 001 0548 94698 51894
2flush -.058 0 806.15 0 049 -~ 0.098 642.15 6293
1crash -.049 0 997.28 0 -.009 0 495.64 0
3flush -.076 0 669.54 0 -.062 0 549.86 0
2crash -.029 0 515.86 0 000 0.001 469.45 046
5 Parejas

1flush .088 0.176 1173.48 206.53 -.079 0 642.31 0
2flush .129 089 0.258 956.19 246.69 .091 0.182 53474 97.32
lcrash .061 0.122 66645 8130 -157 052 0 313.97 0
3flush -166  .072 0 423.10 0 -122 0 442.86 0
2crash 141 0.282 689.59 19446 197 023 0394 396.10 156.06
7 Parejas

1flush 279 003 0.558 728.04 40624 -.101 0 691.64 0
2flush .092 0.184 590.04 108.56 .070 0.140 688.60 96.40
lcrash -.097 0 812.68 0 086 0.172 340.69 58.59
3flush -.163 0 103884 0 079 0.158 542.85 85.77
2crash -.046 0 876.72 0 088 0.176 315.77 55.57
9 Parejas

1flush .168 032 0336 846.24 28433 -.025 0 881.41 0
2flush -.046 0 421.52 0 165  .031 0230 582.83 134.05
1crash -.093 0 464.36 0 147 0.294 601.39 176.80
3flush .015 0.030 387.09 11.61 -.020 0 58766 0
2crash -.086 0 348.37 0 -164  .041 0 422.45 0
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Tabla III.6 (continuacién). Para cada uno de los diez caracteres se muestran los parametros
pendiente de la regresi6n (b) y su significacién, la heredabilidad (h?), 1a varianza fenotipica
(Vp) y la varianza aditiva (V ), para los dos origenes poblacionales BC (Bryce Canyon) y M
(Michoacén). También se indica el tamafio del cuello de botella de cada poblaci6n y la fase
del experimento a la que corresponde.

Longitud del fémur
ORIGEN BC ORIGEN M

b sig. h< Vp _ Va b sig. h% Vp VA
1 Pareja
1flush -.032 0 164322 O -.025 0 183296 0
2flush -.056 0 125716 O 128 0.256 2273.24 581.94
lcrash -.137 0 157036 O -.030 0 131243 0
3flush .072 0.144 1581.50 227.74 .014 0.028 585.95 16.40
2crash .039 0.078 1539.66 120.09 .149 0.298 1429.60 426.02
3 Parejas
1flush -.093 0 133459 O 061 0.122 1609.01 196.29
2flush .082 0.164 1650.14 270.62 .045 0.090 2202.22 198.19
lcrash .061 0.122 2954.61 360.46 .126 0.252 1603.31 404.03
3flush .037 0.074 94949 7026 -134 0 160817 O
2crash .078 0.156 807.00 125.89 -.021 0 256534 0
5 Parejas
1flush 331 000 0.662 3348.59 2216.76 -.129 0 144283 O
2flush .091 0.182 1843.92 335.59 -210 .029 0 928.25 0
lcrash -.006 0 138087 O -015 0 104918 O
3flush .018 0.036 839.07 3020 -.165 0 107261 O
2crash  .000 0.001 123692 123  -.092 0 128641 O
7 Parejas
1flush .188 039 0376 1190.69 447.69 .090 0.180 1423.12 256.16
2 flush -.090 0 201509 O -194 019 0 195761 O
lcrash -185  .036 0 120531 O -.081 0 136683 0
3flush .062 0.124 954.07 118.30 .032 0.064 1577.76 100.97
2crash -.090 0 139511 O -176  .070 0 126792 0
9 Parejas
1flush -.074 0 188688 0 044 0.088 1532.48 134.85
2flush -.013 0 108927 0O 196 010 0292 1356.61 396.13
lcrash -144  .067 0 110281 O 124 0.248 1247.37 309.34
3flush .025 0.050 1535.41 76.77  .324 014 0.648 927.88 601.26
2crash -.004 0 128974 O -204 011 0 116915 O
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Tabla IIL.6 (continuacién). Para cada uno de los diez caracteres se muestran los pardmetros
pendiente de la regresién (b) y su significacién, la heredabilidad (h?), la varianza fenotipica
(Vp) y la varianza aditiva (V ), para los dos origenes poblacionales BC (Bryce Canyon) y M
(Michoacén). También se indica el tamafio del cuello de botella de cada poblacién y la fase
del experimento a la que corresponde. :

Niimero de quetas
ORIGEN BC ORIGEN M
b sig. h< Vp__ Va b sig. _ h? Vp __ Va
1 Pareja
1 flush:
2flush -.107 0 295 0 112 0224 231 0.51
- 1crash -.021 -0 9.31 0  -167 062 0. 211 0
3flush .269 0.538 1642 8.83 120 0240 220 0.52
2crash 082 0.164 9.89 1.62 146 0282 252 071
3 Parejas
1 flush
2flush .077 0154 244 037 -039 0 3.79 0
1crash -.023 0 3.01 0 -014 0 1.87 0
3flush .155 054 0310 235 072 125 0250 157 0.39
2crash .114 0228 244 055 029 0.058 211 0.12
5 Parejas -
1 flush
2flush 235 002 0470 . 3.20 1.50 151 089 0302 386 1.16
1crash -.047 0 412 0 .008 0016 232 0.3
3flush 252 002 0504 373 187  -.008 0 240 0
2crash .136 0272  3.01 081  -.068 0 2.08 0
7 Parejas
1 flush
2 flush -.057 0 327 0 -.089 0 2.66 0
lcrash .129 0258 276 0.71 262 003 0524 239 1.25
3flush .115 0230 1.7 039  -131 0 227 0
2crash -.073 0~ 210 0 130 0260 1.16 0.30
9 Parejas
1 flush
2flush .089 0178 290 051  -.004 0 1.96 0
lcrash -175  .031 0 3.08 0 145 0290 190 055
3 flush -.010 0 2.96 0 170 0.340 131 0.44
2crash .018 0.036 204 0.07 -.030 0 2.89 0
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Tabla II1.6 (continuacién). Para cada uno de los diez caracteres se muestran los pardmetros
pendiente de la regresién (b) y su significacién, la heredabilidad (h2), 1a varianza fenotipica
(Vp) y la varianza aditiva (V »), para los dos origenes poblacionales BC (Bryce Canyon) y M
(Michoacén). También se indica el tamario del cuello de botella de cada poblacién y la fase
del experimento a la que corresponde. Los nombres de los caracteres estdn abreviados segiin

se indica en § IL.5.

ORIGEN BC ORIGEN M
Ancestrales
b sig. h2 Vp VA b sig. hZ Vp Va
AC -.018 0  1268.08 0 038 0.076 1257.07 95.53
DO -271 052 0 424.50 0 038 0.076 559.53 42.52
ASC  -194 0 552.58 0 106 0212 714.61 151.49
LES 102 0.204 1294.63 26410 -275 0 1820.35 0
LsC  -151 298.94 0 070 0140 259.25 36.29
AA -489  .001 0 3612.67 0 112 0224 3319.85 743.64
LA -692  .000 0 2345680 0 008 0.016 26406.02 42249
LST 131 0262 72597 190.20 .114 0.228 67423 153.72
LF 370 066 0740 3439.12 254494 436 .077 0.872 5994.30 5227.02
QUE  .197 0394 312 122 122 0244  3.69 0.90
Endogémicas
b sig. h2 Vp Va b sig. h2 Vp VA
AC a1 0222 17834 3959 390 .000 0.780 29295 228.50
DO 011 0.022 171.89 3.78 078 0.156 27433 42.79
ASC .005 0.010 11206 1.12 193 012 0386 304.33 117.47
LES 065 0.130 1194.30 155.25 317 000 0.634 2084.41 1321.5
1
LSC .052 0.104 14295 2001 .179 .030 0.358 16845 60.30
AA -.106 0 454.76 0 138 079 0276 50439 139.21
LA .002 0.004 1360.75 544 096 0.192 2962.73 568.84
LST 049 0.098 56456 5532 175 .023 0350 928.64 325.02
LF .050 0.100 1600.00 160.00 .010 - 0.020 2221.05 4442
QUE  -149 0 1.74 0 079 0.158  1.81 0.28

Evidentemente, lo discutible es por qué las pendientes de las rectas de regresién no
son positivas. Tal y como se presentan los datos en la Tabla IIL6 es dificil observar una
tendencia, o algtin tipo de agrupacién de tales valores negativos que nos indique algin
factor comiin como posible causa. Sin embargo, otro tipo de exposicién de datos nos puede
dar una idea algo més clara. En la Figura III.5 se muestran, para cada carcter y cada
poblacién, las cinco veces que se ha medido, indicAndose mediante una X que la pendiente
de la recta de regresién calculada ha sido positiva.
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Bryce Canyon Michoacin

1 2 3 45 6 7 8 9101 2 3 4 5 6 7 8 9 10
1 flush X X X X X X
2 flush X XX XXX XX
1Par 1 crash X X X X X
3 flush X X X X X X X X X X
2 crash X X X|X X X X X X X X
1 flush X X XXX XXX XXX
2 flush X X X X XIX XXX XX XXX
3 Par 1 crash X X X X X
3 flush X X X X X X X
2 crash X X X X X X XiX X X X X X X
1 flush XX XX XXX XX »
2 flush X X X XX X X X X|X X X X
5 Par 1 crash X X X X X X
3 flush X X X X X X
2 crash XX XX XX X X X XX XX X X X
1 flush X XX XXX XX XXX XX XX X
2 flush X X X X
7 Par 1 crash X X X X X XX X X
3 flush X X X X X X X X X X
2 crash X X X X X X X X X
1 flush XX X X X XXX Xl X X X X X X
2 flush X X X : XXX XXX XXX
9 Par 1 crash X X X X X X X X X X
3 flush XX XX XXX XX X X X X X X X
2 crash X X X X X X X X X X

Figura IIL.5. Se representan del 1 al 10 los caracteres, en el orden que ha sido habitual hasta
ahora. Cada poblacién viene representada por el tamafio del cuello de botella al que es
sometida, y se recogen las cinco veces que ha sido medida indicando la fase del ciclo a que
corresponde cada una de ellas. Mediante una X se indica que la pendiente de la recta de
regresién de los hijos sobre el valor del padre es positiva.

De la observacién detallada de la Figura IIL.5 se pueden extraer algunas conclusiones
significativas. Lo mas destacado es que las pendientes negativas no muestran una
distribucién al azar ni respecto a los caracteres ni respecto al tamatiio del cuello de botella,
ademas de que el patrén con el que aparecen es diferente en ambos origenes poblacionales.

Para las poblaciones de origen Bryce Canyon las pendientes positivas estdn
relacionadas con ciertos caracteres medidos en poblaciones de tamarfio de cuello de botella
concretos. Las pendientes de regresién positivas para los caracteres 1, 2, 3,4, 5, 6 y 8 no se
distribuyen al azar, sino que se acumulan en los tamafios de cuello de 5, 7 y 9 parejas. Lo
esperado, si la distribucién fuese completamente aleatoria, seria que en estos tres tamafios
de cuello se acumulara el 60% de las pendientes positivas. Lo observado es que,
dependiendo del caracter, acumulan el 84.8% (para el caracter anchura de la cabeza), 80%
(para la distancia entre los 0jos), 85.7% (para la anchura del escutelo), 66.6% (para la
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longitud del escudo), 66.6% (para la longitud del escutelo), 91.6% (para la anchura del ala) y
72% (para la longitud de la sutura toricica), respectivamente.

Para la variable longitud del ala hay una distribucién de las pendientes positivas a lo
largo de los diferentes tamarfios de cuello de botella bastante similar en todos los casos. En
los caracteres longitud del fémur y niimero de quetas la situacién es contraria a los
anteriores ya que cuando el tamafio del cuello es 1, 3 6 5 parejas acumula pendiente
positivas més alld de lo esperado por azar; asi la longitud del fémur posee en estos tres
tamarios de cuello el 76.9% de sus pendientes positivas y el ntimero de quetas el 66.6%.
Parece ser que el tamafio de cuello que mejor respuesta ha dado ha sido el de cinco parejas,
en donde se acumulan casi un 29% de las pendientes positivas observadas, frente a un 20%
que le corresponderia por simple azar.

Respecto a las poblaciones de origen Michoacédn no se observa una agrupacién de las
pendientes de regresién positivas ni respecto al tamario del cuello, ni asociadas a ninguna
variable. S6lo merece especial mencién que la poblacién de tamartio de cuello de botella de
nueve parejas acumula el 26.6% de las pendientes positivas, frente al 20% que le
corresponderia por azar.

Estos resultados, en todo caso, lo que nos dan idea es que la distribucién de las
pendientes de regresién negativas no es aleatoria y que tampoco est4 relacionada con la fase
del experimento en que fueron medidas las moscas. Parece indicarnos una conexi6n con el
origen poblacional y con el efecto del protocolo, al ser resultados diferentes en ambos
origenes y estar relacionados con el cuello de botella.

Parece poco probable que la causa del alto niimero de pendientes negativas haya sido
el tamafio de la muestra, ya que utilizando siempre un niimero de familias similar
obtenemos en unos casos pendientes positivas y buenas estimas de la heredabilidad y en
otros casos estas pendientes sean negativas. Ademaés, ha estado en el rango de otros trabajos
publicados (Bryant et al., 1986 a y b). No obstante, no cabe duda que el hecho de medir
individuos de ambos sexos hace que a la hora de analizar los resultados estadisticamente el
trabajo sea el doble y la significaci6én se vea disminuida al trabajar con un niimero de datos
menor que si todos correspondieran al mismo sexo.

Las poblaciones ancestrales y endogédmicas también se comportan de forma diferente
dependiendo de su origen; sélo resaltaré el hecho de que las poblaciones ancestrales de
origen BC se comportan de diferente forma a las de origen M, ya que en las BC s6lo los
caracteres longitud del escudo, longitud de la sutura torécica, longitud del fémur y niimero
de quetas muestran pendientes significativas, lo cual confirma el hecho de que, en las
poblaciones de este origen, se observa una independencia de este grupo de caracteres en
cuanto a su herencia; esta independencia transciende incluso el hecho de que las poblaciones
sufran cuellos de botella.



Como comentario general, hay que tener en cuenta el hecho de que muchas de las
pendientes consideradas, tanto positivas como negativas no son significativas
estadisticamente. Como ya se comenta en § II1.4, con nuestro tamafio de muestra la
significacién se establece con pendientes, que traducidas a heredabilidades, estén en tornoa
0.3 por lo que no creemos correcto despreciar una heredabilidad de esta magnitud por la
falta de significacién de la pendiente.

IIL.5. UNA NUEVA VARIABLE

Como se ha podido ver en los apartados anteriores, el trabajar con diez variables
hace, como minimo, dificil la interpretacién y la generalizacién de los resultados. Ademas el
resultado del an4lisis de componentes principales nos mostré que la informacién que
recogfamos a lo largo de las diez variables es, en alguna medida, redundante. Esto nos llevé

-a pensar que la mayoria de nuestras variables nos daban idea de una misma cosa acerca de
nuestros individuos: nos dicen cudn grandes son. Ambas observaciones nos llevaron a
adoptar una nueva estrategia en el andlisis de los datos. Esta nueva aprbximacién se bas6 en
el cdlculo de una variable, que denominamos tamafio general del cuerpo (TGC), funcién de
las anteriores. Una cualidad deseable de esta transformacién es que la contribucién relativa
de cada variable antigua a esta nueva caracteristica del individuo estuviera ponderada. Para
ello practicamos con todos los datos (siempre manteniendo los sexos por separado) un
anélisis de componentes principales. El resultado fue un solo eje que agrupa a todas la
variables métricas, esto es, el nimero de quetas queda fuera, y que explica el 54.3 % de la
variabilidad en los machos y el 58.1 % en la hembras. Utilizamos para la ponderacién el
coeficiente lineal con que cada caricter contribuye a la variabilidad total explicada por el
primer componente principal (Tabla II1.7).

Tabla II1.7. Resumen del anlisis de componentes principales sobre los nueve caracteres,
manteniendo unidas origenes poblacionales, fase de medicién y tamafio del cuello de botella
y separando los sexos. Se muestra el coeficiente con que cada caracter contribuye a la
variabilidad total explicada por el primer componente principal.

machos hembras

Anchura de la cabeza (c1) 0.7770 0.7865
Distancia entre los ojos (c2) 0.6258 0.6557
Anchura del escutelo (c3) 0.6128 0.6919
Longitud del escudo (c4) 0.5409 0.6712
Longitud del escutelo (c5) 0.5383 0.5619
Anchura del ala (cg) 0.6560 0.6921
Longitud del ala (cy) 0.8352 0.8523
Longitud de la sutura torcica (cg) 0.3290 0.3857
Longitud del fémur (cg) 0.5131 0.5181

Variabilidad explicada 54.285 58.158
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Tomando los valores correspondientes en cada sexo, los valores de los nueve

caracteres para cada individuo quedan transformados de la siguiente forma:

Siguiendo la nomenclatura habitual hasta ahora, A C,..., LF, son los valores que un
individuo posee para las nueve variables métricas. La variable Tamafio General del Cuerpo
es una combinacion lineal de las anteriores por lo que, asumiendo la normalidad de
aquellas, su funcion de distribucion no es significativamente distinta de una funcion de

distribucion normal (Loéve, 1977).

Mediante este procedimiento tenemos caracterizado a los individuos por dos
variables, el tamafio general del cuerpo y el niimero de quetas del tercer segmento
abdominal. Ellas dan cuenta de cosas diferentes y es de suponer que su evolucién a lo largo

del experimento también haya sido distinta.

ITL1.5.1. Descripcion estadistica

En principio, describiremos estadisticamente el comportamiento de la variable
tamaiio general del cuerpo a lo largo del experimento, retomando los analisis fenotipicos y
genéticos que ya se realizaron anteriormente con las variables observadas. Posteriormente
utilizaremos la nueva variable morfométrica y la antigua no métrica (nimero de quetas del

tercer segmento abdominal) para analisis poblacionales multivariantes.

Figura IIL.7. Evolucion de las medias y las varianzas (en los ejes de ordenadas) para el
caracter tamafio del cuerpo, en poblaciones de origen Bryce Canyon (BC) y Michoacan (M),
alo largo del protocolo (eje de abcisas). F significa fase deflush, C fase de crash, A
ancestrales y E endogamicas. Se representan los valores de los machos considerados padres.
En cada cuadro aparecen las cinco poblaciones correspondientes a los diferentes tamafios de
cuello de botella, correspondiendo con los simbolos: ¢ 1 pareja, + 3 parejas, ir 5 parejas, m 7
parejas, X 9 parejas, ¢ ancestrales y A endogamicas.

Origen Bryce Canyon Origen Michoacan

IknwAo ThmaAo

5,100
5,100
1F 2 F 1C 3F 2C A 1F 2F 1C 1F tC A E

Fl1
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Los estadisticos media y varianza de esta nueva variable en cada uno de los sexos y
generaciones, para las poblaciones de ambos origenes y los diferentes tamatios de cuello de
botella, se recogen en el Anexo 5. Aqui se representan los valores de las medias y varianzas
de los individuos padres.

II1.5.2. De c6mo cambia con el protocolo

En el anélisis de la varianza el modelo a seguir es factorial, también sobre el
logaritmo natural de los datos, en donde los factores son: la fase de medicién y el tamafio de
cuello de botella. Los resultados para los dos origenes poblacionales y por sexos separados
se resumen en la Tabla III.8.

Tabla II1.8. ANOVA factorial sobre el logaritmo neperiano de la nueva variable Tamafio del
Cuerpo. Los factores son la fase del protocolo en la que fue medida la poblacién y el tamario
del cuello de botella a 1a que es sometida.

Origen poblacional Bryce Canyon
MACHOS HEMBRAS
Fuente de
variacién gl SC F P gl SC F P

Fase 4 1137 169.842 0.0 4 1266 152773 0.0
Cuello 4 0661 98720 0.0 4 0417 50338 0.0
Interac. 16 0.438 16368 0.0 16 0617 18617 0.0

Error 2849 4.770 2831 5.866
Total 2873 7.031 2855 8.167
Origen poblacional Michoacdn
MACHOS HEMBRAS
Fuente de
variacién gl SC F P gl SC F P
Fase 4 1.623 225.334 0.0 4 2339 273.283 0.0

Cuello 4 0127 17573 0.0 4 081 9.410 0.0
Interac 16 0144 498 00 16 0.187 5475 0.0
Error 2658 4.786 2640 5.648
Total 2682 6.671 2664 8.270

Estos resultados son asimilables a los obtenidos para cada una de las nueve variables
métricas analizadas por separado. Por tanto el efecto de los dos factores, tamaiio del cuello
de botella y fase de medicién, a lo largo del experimento se podria resumir segin la Tabla
I11.8. Al igual que con las variables originales hay un efecto del protocolo sobre la media de
la variable tamatio del cuerpo. Ambos factores, fase de medicién y cuello de botella, al igual
que la interaccién entre ellos se muestran significativos.
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II1.5.3. De los pardmetros genéticos

Al igual que anteriormente, para determinar los pardmetros genéticos cuantitativos,
calculamos el coeficiente de regresién de la progenie -hijos e hijas- sobre el padre, con las
variables estandarizadas respecto al factor "sexo". Posteriormente, y en el caso de los
coeficientes de regresién (b) positivos se calcul6 la heredabilidad; en el caso de los
coeficientes de regresién negativos la heredabilidad se iguala a cero.

En la Tabla II1.9 se muestran el coeficiente de la regresi6n (b); su significacién, la
heredabilidad (h?) 1a varianza fenotipica (Vp) y la varianza aditiva (V »), en caso de que haya
sido posible su calculo. La significacién del coeficiente de regresién se muestra en los casos
de que la pendiente calculada sea significativamente distinta de cero, tomando un criterio de
significacién al 0.1.
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Tabla II1.9. Se muestran el coeficiente de la regresién, hijos hijas sobre padre, (b), su
significaci6n, la heredabilidad (h?) la Varianza fenotipica (Vp) y la Varianza aditiva (V 5)
para la variable Tamafio General del Cuerpo, se indican los origenes poblacionales BC
(Bryce Canyon) y M (Michoacén); también se sefiala el tamaiio del cuello de botella de cada
poblacién y la fase del ciclo en la que corresponde.

ORIGEN POBLACIONAL BC

ORIGEN POBLACIONAL M

0

b sig. h? Vp Va b sig. h? Vp Va
1 Pareja o o '
1flush -411 .000 0 18917 0 018 036 34696 1249.05
- 2flush - -.080 . -0 . 5481 = 0 303 000 .606 47277 28649.86
1crash .077 154 13875 213675 -274  .002 0 24506 0
3flush .014 028 19308 540.62 -121 0 8718 0
2crash -208 .036 0 4060 0 213 099 426 12253 5219.77
3 Parejas
1flush -344 .000 0 79619 0 332 000 .664 51289 34055.89
2flush .108 216 13039 281642 .158 .047 316 62064 19612.22
lcrash -.070 0 29748 0 -.062 0 38951 0
3 flush -.035 0 13366 0 -100 0 19242 0
2crash .105 210 18962 3982.02  .065 130 25781 3351.53
5 Parejas
1flush 431 .000 .862 118861 102458.18 -482  .000 0 55107 0
2flush .045 090 51380 462420 -261 .009 0 47277 0
lcrash .011 022 18952 41694 -159  .047 0 14547 0
3flush -.045 0 13862 0 -181 0 13204 0
2crash .231 031 462 20799 9609.13  .047 094 16454 1546.67
7 Parejas
1flush 406 .000 .812 23079 18740.14 .064 128 49771 6370.68
2flush -.110 0 145456 0 -327  .000 0 40211 0
lcrash .043 086 22173 1906.87 -.080 0 15678 0
3flush -.153 0 37176 0 -.014 0 18466 0
2crash -.096 0 26509 0 -.086 0 16650 0
9 Parejas
1flush 139 078 278 88028 24471.78 .127 254 37802 9601.70
2flush -.053 0 23207 0 300 .000 .600 59391 35634.60
1crash -.070 0 13920 0 122 244 26143 6378.89
3flush 211 006 422 15189 6409.75 .149 298 18804 5603.59
2crash .108 216 36859 7961.54 -.064 0 15025 0
Ancestrales
-.089 0 76485 0 041 081 102643 8314.08
Endogdmicas
-.055 0 5742 313 .000 .626 10292 6442.79
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III.6. BUSCANDO EFECTOS AMBIENTALES

Durante el transcurso del experimento incluimos un nuevo dato. En la tercera fase de
medicién decidimos contar el niimero de hijos de cada familia, siempre que ésto fuera
posible. Pese a las precauciones que se tenian, quisimos constatar que no se daban
situaciones de competencia larvaria. Con esta medida, a posteriori, intentariamos explicar
algunos de los resultados. Para cada familia conocemos los tamarios parentales y filiales y,
ademads, el niimero de hijos que una familia concreta ha tenido. Los resultados se presentan
en la Tabla II1.10

Tabla I11.10. Media del niimero de hijos, con su error estdndar, de cada poblacxén en las tres
ultimas fases del experimento.

1 Pareja 3 Parejas 5 Parejas 7 Parejas 9 Parejas
media error media error media error media error media error
origen BC

lcrash 5041 258 5093 379 5831 299 59.36 354  85.97 3.25
3 flush - - 53.36 331 6195 3.08 36.17 443 56.30 3.09
2crash 977 171 4700 253 3439 350 30.13 336 40.25 2.29
origen M
1crash 53.31 435 6090 353 4370 3.07 50.86 3.75 51.52 5.0
3flush 16.68 248 - - - - 10.50 4.50 3433 464

2crash 7.93 137 2828 240 3773 278 4653 3.36 6146 3.46

origen BC origen M
media error media error

ancestrales 55.39 3.21 29.15 3.02
endogédmicas 34.84 2.19 55.98 324

En principio, el tamario de los hijos debe ser independiente del niimero de hijos que
forman la familia. Bajo esta hipé6tesis, calculamos los coeficientes de correlacién entre la
variable tamafio general del cuerpo (en los padres, en las madres, en los hijos y en las hijas)
y el niimero de descendientes de la familia a la que estos individuos pertenecen. Ademis,
también se calcul6 el coeficiente de correlacién entre la variable niimero de quetas (en los
padres, en las madres, en los hijos y en las hijas) y el mimero de hijos. En esta ocasi6n el
nimero de quetas servirfa de variable testigo, ya que este caracter no debe estar influido por
situaciones de competencia. Los resultados se muestran en la Tabla III.11.

En lineas generales se observa que el niimero de hijos de una familia no est4
correlacionado significativamente con el tamafio de la madre en ninguna de las poblaciones,
y con el tamafio del padre s6lo en dos ocasiones. Caso distinto es el resultado de la
correlacién entre el tamafio de los hijos y el ntimero de hermanos que se han desarrollado
con él. La cuarta fase de medici6n (3 flush) fue la que peor resultado dio, ya que siempre es
significativa en las poblaciones de origen BC; respecto a las de origen M no tenemos los
datos del ntimero de hijos en la mayoria de las poblaciones.
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Tabla II1.11. Coeficiente de correlacién, y su significacién, entre la variable Niimero de hijos
con las variables Tamafio General del Cuerpo y Niimero de Quetas. La poblacién se ha
dividido en padres, madres, hijos e hijas. Se indican los dos origenes poblacionales BC
(Bryce Canyon) y M (Michoacén); también se sefiala el tamatio del cuello de botella de cada
poblacién y la fase del ciclo en la que corresponde. Los coeficientes se han contrastado para
la hip6tesis nula de ausencia de correlacién (r=0).

Origen Poblacional BC
padres madres hijos hijas

TGC QUE TGC QUE TGC QUE TGC QUE

1 pareja
1 crash 180 -121 034 019 358+ -020 .221 097
3 flush
2 crash 347 078 -302 320 -525 -433 -342 -.650*

- 3parejas ‘ | ‘ '
1 crash 197 -132  -061 036 -706** -215 -510* .024
3 flush -001 -384 -001 .144 -731** -224 -841** -242
2 crash -274 150  .029 143 -500* -181 -492* -240
5 parejas
1crash 024 094 239 15 -000 .116 033 091
3 flush -080 -233 -100 .021 -742% -302 -746% .537**
2 crash 056 178  -183 107 -321 -085  .355 115
7 parejas
lcrash =~ 481* 166 -131 -131 -216 -156 -323 -048
3 flush 018 -352 -205 -151 -749** -419 -618* -.289
2 crash 240 -360 -325 -160 -.585* 227 -556* -.068
9 parejas
1 crash 449 .166 167 113 -316 141 -316 222
3 flush =309 -134 235 Jd14 -450* -218 -.649** -.090
2 crash JA35  -162  -030 -109 -590** -068 -235 .126
Origen Poblacional M
padres madres hijos hijas
TGC QUE TGC QUE TGC QUE TGC QUE
1 pareja

1 crash 266 279 342 187  -484* -351 -290 -247

3flush  -092 324 188 -383 -097 -078 -370 .026

2 crash 096 -.034 137 -322 187 -435 256 -109
3 parejas '

1 crash 133 038 268 320  -.549** -461* -597** -218

3 flush

2crash -032 -360 -198 -155 -.352 016  -587** -.023
5 parejas

1crash 018 -351 -091 052 -163 .020 -210 -.182

3 flush

2crash  -026 -129 075 -118 -604** 128 -522* -385

7 parejas
lcrash -011 .044 -012 .097 -676* -181 -677** -164
3 flush
2crash  -096 -171 334 A22 -627**  -340 -571** -.025
9 parejas

1 crash 056 -106  .440 469  -374 -026 -337 -.084
3 flush -646  -.548 007 272 =710 -037 -414 -052
2 crash -.079 307 J40  -285 -351 -155 -382* -149

*P<0.01;** P <0.001
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Tabla II1.12. Resumen de los valores del pardmetro A utilizados para calcular las funciones
de eficacia. Se indican los orfigenes poblacionales, el tamaiio de cuello de botella y la fase del
protocolo a la que corresponde cada poblaci6n. Se han utilizado los datos transformados: la
variable tamafio se transformé a su logaritmo neperiano y la variable eficacia a su raiz
cuadrada.

origen Bryce Canyon origen Michoacédn
l1crash 3flush 2crash 1crash 3flush 2crash
1 pareja -13.0 -16.5 5.0 -14.8 5.0
3 parejas  -15.6 -14.1 5.0 5.0 5.0
5 parejas 5.0 5.0 -10.7 5.0 5.0
7 parejas 5.0 5.0 -10.1 5.0 -15.0

9 parejas 5.0 5.0 5.0 5.0 -11.4 5.0

Si 1a correlacién fuera perfecta todos los valores caerian a lo largo de una linea de
regresién unica. El hecho de que el coeficiente de correlacién entre el tamarnio de la madre y
el niimero de sus hijos no sea significativo no significa, necesariamente, que estas variables
sean independientes, sino que debemos buscar otro tipo de funciones no lineales que nos
puedan relacionar los datos de fecundidad con una medida fenotfpica. Una forma de buscar
éste tipo de relaciones nos la ofrece Schluter (1988). Recordaremos que en su articulo
propone un célculo no paramétrico de la funcién de eficacia a partir de datos individuales
de la capacidad reproductiva y la medida de un caréicter fenotfpico. Esta funcién nos
permitiria hacer predicciones acerca del éxito reproductivo de un individuo cuando
observamos su tamario, asf como nos daria idea de la presencia de procesos selectivos.

En la Tabla I11.12 se muestran los valores del pardmetro lambda con que ha sido
calculada cada una de las funciones. Ya hemos indicado que cuando el valor de A es
pequefio la funcién calculada serd muy similar a la que pasaria por todos los puntos.
Schluter propone que, para tamafios muestrales inferiores a 100, lambda tome valores entre
-13 y 5, aunque si el minimo GVC no aparece entre estos valores el rango de biisqueda del
lambda puede aumentar en cualquiera de los extremos.

Las gréficas de las funciones calculadas se presentan en la Figura II1.8. En ellas
aparecen en el eje de abcisas los valores para la variable Tamafio General del Cuerpo
(Tamatio) y en el eje de ordenadas el niimero de hijos (Fecundidad). En cada figura se
muestran los valores observados (cuadrados llenos), la recta que relaciona ambas variables,
y el intervalo de confianza de dicha recta.

98



Figura II1.8. Se representan las fundones que relacionan la variable Tamafio del Cuerpo con
el nimero de hijos. En cada cuadro viene referido el origen pobladonal BC (Bryce Canyon) y
M (Michoacan), el tamaiio del cuello de botella y la fase del cido.
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Figura I11.8. Continuacion Se representan las fundones que reladonan la variable Tamaio
del Cuerpo con el niimero de hijos. En cada cuadro viene referido el origen pobladonal BC
(Bryce Canyon) y M (Michoacan), el tamafio del cuello de botella y la fase del ddo.
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No observamos ninguna tendencia clara que nos haga pensar que se esta
produciendo una seleccién direccional hacia el aumento de tamafio. Aunque algunas de las
pendientes son positivas, lo que nos indicarfa que existe una tendencia a que los individuos
mas grandes sean también los que més hijos tienen, lo mas destacable es que las hembras
que ocupan posiciones intermedias en el rango de la variable tamartio tienen hijos cuyos
valores ocupan la mayor parte del rango de la variable fecundidad. Este ha sido el motivo
de que las correlaciones lineales entre el tamafio de una hembra y el niimero de sus hijos no
hayan sido significativas. No obstante, la fecundidad que estamos viendo es una
aproximacién pues no hemos contado todos los individuos que una hembra es capaz de
. procrear a lo largo de su vida fértil, sino solo los resultan de aproximadamente 22 horas seis
dias después de su nacimiento (§ II. 4).

IIL.7. DE LAS MATRICES GENETICAS

Hemos calculado tanto las matrices de correlacién genética como las de varianzas-
covarianzas genético aditivas. Las primeras nos permitirdn contrastar el cambio morfolégico
y las segundas la evolucién de las poblaciones.

II1.7.1. Evolucién morfolégica

Utilizando las nueve variables métricas originales, se calcularon las matrices de
correlaciones genéticas por sexos separados y para cada una de las cinco veces que se habfa
medido cada una de las poblaciones. Los resultados para los machos se muestran en el
Anexo 6. En general, se observa un nivel de correlacién muy bajo. En 25 de las 54 matrices
calculadas no aparece ningtin coeficiente significativo, mientras que en 24 de los 29 casos
restantes la cantidad de coeficientes significativos en cada matriz es inferior al 10%. Hay que
tener en cuenta que, independientemente de que el nivel de correlacién general sea menor
que el observado cuando las matrices son fenotipicas, la falta de significacién también se
debe a que, en este caso, el niimero de datos sobre los que se ha calculado la correlacién es
1/3 del anterior (recordar que cuando se buscan relaciones fenotipicas ambas generaciones
entran como pertenecientes a la misma poblacién, mientras que cuando las relaciones son
genéticas es el valor de los padres el que se relaciona con el de la media de los hijos).

Las matrices de correlaciones genéticas no son verdaderas matrices de correlacién en
sentido estadistico (diagonal de unos y el resto de la matriz con valores comprendidos entre
-1y 1). Ademas, cuando realizamos el cdlculo, las matrices resultantes no son simétricas por
lo que tenemos dos estimas de la correlacién genética entre cada par de caracteres (Falconer,
1989). Para la simetrizacién utilizamos el valor medio de cada par de correlaciones. Son estas
matrices simétricas las que se presentan en el Anexo 6, ya que son las que tienen significado
biolégico.
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Para estudiar el efecto de nuestro protocolo sobre la integracién morfol6gica debemos
calcular los valores propios de las matrices y con ellos calcular los indices de integraci6n.
Utilizamos, para ello, los programas de cdlculo matemético NTSYS y MathCAD.

En § 11.8.2 se indican los procedimientos estadisticos para el cdlculo de los diferentes
coeficientes de integracién. Nosotros hemos utilizado dos fndices de integracién: el referido
por Leamy y Atchley (1984), que es la desviacién tipica de los nueve valores propios, y el
coseno del dngulo que forman el vector propio, asociado al primer valor propio, con el
vector de isometria (Jolicoeur, 1963). Los resultados se muestran en la Tabla I11.13.

No hemos realizado ningyin test estadistico para determinar la significacién de los
valores calculados para ambos indices. No se conoce su funcién de distribucién y tampoco
hemos utilizado el bootstrap, como se menciona en la literatura (Bryant y Meffert, 1988).

El coeficiente de integracién varia entre 0 y 1, indicando con 1 que todos los
coeficientes de correlacién son uno, es decir, hay una integracién perfecta entre los
caracteres. Nuestros resultados muestran que el nivel de integracién es bajo, alcanzando, en
general, un menor nivel de integracién las poblaciones de origen Bryce Canyon. No
observamos ninguna relacién estable entre los valores que alcanza el coeficiente de
integracién y el tamaiio del cuello de botella o la fase del protocolo en la que hemos medido.
Tampoco podemos extraer una conclusién acerca de cémo la endogamia est4 influyendo
sobre la cohesién entre los caracteres. Necesitamos un estudio mds detallado para poder
estimar si los coeficientes sobre las matrices ancestrales son los valores paramétricos de la
poblacién y para poder tener evidencia de si las diferencias que observamos son
significativas estadisticamente.

El &ngulo entre los vectores varia en un rango de 0° a 90°, es decir, o bien los vectores
son iguales o bien son ortogonales. Cuanto més préximo esté a 0 significard una alta
integracién debida a que todos los caracteres contribuyen de forma similar a la variaci6n. El
factor de tamafio general estimado representa un crecimiento isométrico, mientras que la
desviacién de este vector refleja una variacién en la forma. La isometria en las poblaciones
derivadas en ambos origenes no est4 relacionada con ninguno de los factores que hemos
estudiado, es decir, ni con el tamafio del cuello de botella ni con que la poblacién provenga
de un colapso o se encuentre al final de una fase de expansién. Cuando nos detenemos en
las dos poblaciones control, ancestrales y endogémicas, lo tinico destacable es que las de
origen Michoacén todos los caracteres contribuyen de una forma similar a la variabilidad,
mientras que para las de origen Bryce Canyon el &ngulo calculado representa un cambio
mds en la forma que en el tamafio.
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Tabla I11.13. Indices de integraci6n sobre las matrices de correlaci6én genética, calculadas
utilizando los machos. A) muestra la desviacién tipica de los valores propios de las matrices;
B) muestra el arcocoseno (expresado en grados) del &ngulo que forman el vector propio
asociado al primer valor propio y el vector de isometria

A)

machos origen Bryce Canyon
1Pareja 3 Parejas 5 Parejas 7 Parejas 9 Parejas

1 flush 0.247 0.196 0.372 0.282 0.193
2 flush 0.061 0.160 0.097 0.140 0.102
1 crash 0.108 0.120 0.109 0.135 0.085
3 flush 0.116 0.161 0.091 0.195 0.106

 2crash 0.173 0.107 0.152 0.218 0.155
Ancestrales 0.280 : :
Endogédmicas  0.113

machos origen Michoacdn
: 1Pareja 3 Parejas 5 Parejas 7 Parejas 9 Parejas
1 flush 0.098 0.230 0.423 0.076 0.162
2 flush 0.224 0.265 0.208 0.242 0.225
1 crash 0.246 0.125 0.148 0.163 0.160
3 flush 0.247 0.206 0.280 0.158 0.188
2crash 0.168 0.112 0.109 0.150 0.105

Ancestrales 0.111
Endogdmicas 0.179

B)

machos origen Bryce Canyon
1 Pareja 3 Parejas 5 Parejas 7 Parejas 9 Parejas

1 flush 85.73 88.30 9.09 15.46 36.26
2 flush 46.26 39.47 21.60 52.69 65.24
1 crash 27.78 56.67 47.72 35.93 86.49
3 flush 60.33 49.26 43.35 57.30 35.58
2 crash 68.93 67.86 19.59 83.06 36.84

Ancestrales 83.16
Endogéamicas 69.78

machos origen Michoacdn
1 Pareja 3 Parejas 5 Parejas 7 Parejas 9 Parejas
1 flush 50.05 17.99 82.26 42.79 20.51
2 flush 24.63 78.99 70.94 75.44 9.11
1 crash 82.27 73.46 78.22 76.17 27.33
3 flush 76.60 81.00 89.34 49.90 22.57
2 crash 28.87 55.26 70.30 80.71 65.52

Ancestrales 38.90
Endogdmicas 23.72
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II1.7.2. Contrastando la igualdad de las matrices

Las matrices de correlacién genética entre las variables tamafio del cuerpo y miimero
de quetas se muestran en el Anexo 7. Estas matrices se transformaron en matrices de
varianzas-covarianzas multiplicando cada uno de los coeficientes por las desviaciones
tipicas correspondientes. No mostramos las matrices de varianzas-covarianzas ya que éstas
se pueden calcular a partir de datos ya presentados. La varianza de las distintas poblaciones
vienen recogidas en el Anexo 5, para la variable tamafio del cuerpo, y en el Anexo 1, para el
nimero de quetas. Las desviaciones tipicas relacionadas con la variable tamafio del cuerpo
fueron divididas por cien para incluir las varianzas y covarianzas de ambas variables en el
mismo rango. Posteriormente al cdlculo de la matriz de varianzas-covarianzas genético
aditivas simetrizamos las matrices por el procedimiento indicado en el apartado anterior.

Uno de los tltimos objetivos del trabajo era comprobar la hipétesis de que las
matrices de varianzas-covarianzas pueden ser alteradas por nuestro experimento.

Para contrastar la igualdad de las matrices de varianzas-covarianzas partimos de las
matrices de correlaciones genéticas entre la variable tamafio del cuerpo y la variable niimero
de quetas. Ademais hemos utilizado los datos de un s6lo sexo, los machos. A partir de los
datos que se muestran en el Anexo 6, se pueden calcular las matrices de varianzas-
covarianzas multiplicando por el producto de las desviaciones tipicas correspondientes (las
varianzas vienen referidas en el Anexo 5, las de la variable tamario del cuerpo, y en el Anexo
1, las de la variable niimero de quetas).

Utilizando la generalizaci6n del test de Bartlett se calculé el estadistico MC-1. En la
Tabla I11.14 se muestran los valores de los determinantes de las matrices de varianzas-
covarianzas para cada poblacién en las cuatro tltimas fases de medicién (las quetas es un
dato ausente en la primera fase) y el valor del estadistico MC-! de cada poblacién. Dado que
MC-1 est4 basado en el logaritmo natural del determinante de la matriz, en el caso de que
éste sea negativo la matriz correspondiente no entra en el cdlculo de la distancia. Por otro
lado, ya indicamos que, en esta ocasifn, el determinante se interpreta como varianza
generalizada, por lo que carece de sentido cuando es menor que cero.
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Tabla IT1.14. Se recogen los determinantes de las matrices de varianzas-covarianzas en los
machos, entre la variable tamafio del cuerpo y niimero de quetas, en las ltimas cuatro fases
de medicién y el valor del estadistico MC-1 de cada poblacién

1 Pareja 3 Parejas 5 Parejas 7 Parejas 9 Parejas Ancestrales
origen BC 0.3266
2 flush 24344 00720 0.1774 0.1228 0.0868
1 crash 0.1762  0.0292 -0.0483 -0.2575 0.1088
3 flush 0.1214 -0.2540 -0.0361 -0.0622 0.0017
2 crash 0.0430 -0.0050 0.2095 -0.0390 -0.0813
MC1 -23.56 376.59 86.12 - 43.17
origen M P o o : S :
2 flush 03653 0.2632 0.4619 0.4526 0.0069
1 crash -0.3388 0.1221 -0.1698 -0.2914 0.2462
3 flush 0.0540 -0.1940 0.5563 0.0626 -0.0160
2 crash 0.1423 -19275 0.0733 0.1117  0.0648
MC-1 -369.49  267.66 - 193.81 139.33

- 40.2336

El estadistico MC-1 se contrasta con una 2. En todos los casos el valor de MC-1 es
superior a la? correspondiente, mostrindose las diferencias significativas al nivel del
0.001. Por tanto hay evidencias de que no se conservan constantes las matrices de varianzas-

covarianzas entre los caracteres.

I11.8. DESCRIPCION DE FENOTIPOS EXTRANOS

Antes de finalizar la exposicién de nuestros resultados sefialaremos algunos hechos
que han tenido reflejo en ellos. A lo largo del experimento aparecieron individuos que eran
portadores de mutaciones; algunas de ellas pudimos apreciarlas ya que afectaban a nuestros
caracteres, llegando, en algunos casos, a mostrar una influencia clara sobre la media. Esto es
asi ya que estos individuos mutantes no eran separados del resto y fueron medidos en la
proporcién que por azar eran incluidos para formar las familias.

Describiremos algunos de los fenotipos mds sobresalientes, indicando en qué fase
fueron encontrados por primera vez. En algunos casos hay evidencia de su presencia incluso
en las gréficas que representan las medias y las varianzas asociadas, como se indicara.

Aunque no hemos hecho pruebas de alelismo para comprobar tanto si estos fenotipos
son debidos a una mutacién en un gen mayor, y en ese caso, si son mutaciones identificadas
y localizadas anteriormente, referiré los fenotipos como similares a los producidos por
algunas mutaciones ya descritas (Anderson y Normal, 1977).

Cuando medimos en el flush tercero las poblaciones de origen Bryce Canyon con
tamario de cuello de nueve parejas, se observé una mutacién que afectaba a la forma y
tamario de los ojos, dando como resultado una disminucién del tamafio de la cabeza; ésta
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parecia més chata y pequeiia que el fenotipo normal. Los ojos posefan forma arrifionada
semejante al fenotipo que produce la mutacién compressed (co, I-105.7), mostrando, variacién
continua en la severidad de la expresién; ademads les faltaban los ocelos en una franja
estrecha que cruzaba el ojo de izquierda a derecha y de arriba hacia abajo. La presencia de
estos individuos mutantes produjo una disminucién de la media, incluso apreciable en las
gréficas, en las que se presentan los caracteres tamafio de la cabeza y distancia entre los ojos.
Esta disminucién fue més acusada en la fase 3 flush, recuperando el tamafio en el 2 crash,
aunque sin llegar a los valores alcanzados en las tres fases anteriores.

Aunque se intent6 determinar el tipo de herencia, no pudimos llegar a ninguna
conclusién, ya que en cruces sucesivos de hermano por hermana, portadores de la
mutacién, durante algunas generaciones siempre segregaban individuos de fenotipo normal
que no se ajustaban a ninguna de las proporciones calculadas para cada posible tipo de
relacién entre genes. Este resultado se debe posiblemente a que la mutacién es letal en
homozigosis. Como ya se ha indicado, el car4cter tenia una amplia variabilidad en su
expresién, de forma que los individuos hermanos podian tener los ojos muy reducidos hasta
casi un fenotipo normal. Dado que este tipo de estudios no se inclufa entre nuestros
objetivos abandonamos el intento de conocer la genética del caricter. De hecho, algunas
generaciones después de que el protocolo de flush-crash dejara de practicarse, cuando las
poblaciones eran mantenidas de la forma habitual por cambio seriado, en una revisién sobre
las cepas ya no encontramos individuos con esta mutacién.

Mucho més evidente a nivel de nuestros resultados fue la aparicién detectada

durante el tercer flush, en las poblaciones de tamafio de cuello de botella de tres parejas, de

-una mutacién que afectaba al niimero de quetas abdominales, al igual que al bandeo del
abdomen. El fenotipo mutante carecia de un niimero considerable de quetas en el abdomen,
llegando en el caso extremo a faltarle por completo las quetas, siendo sustituidas por una
mancha negra, de igual tamario al que el conjunto de las quetas debian ocupar, y situada en
el lugar que ellas debian ocupar. Estos hechos se reflejan en la disminucién de la media
mostrada en la gréfica, asf como el aumento en la varianza fenotipica (Figura II.1). Como he
dicho, estas alteraciones en el niimero de quetas estaban acompafiadas por un bandeo en el
abdomen defectuoso ya que faltaban algunos segmentos abdominales, e incluso porciones
de segmentos. En este caso tampoco se pudo determinar un fenotipo concreto, ya que
fueron muchas las versiones del bandeo defectuoso observadas. Tampoco aquf se realizé un
estudio de la genética que regfa el caracter.

Aun aparecieron dos mutaciones més, aunque sin efecto sobre nuestras muestras. En
la poblacién de origen Bryce Canyon de tamaiio de cuello de siete parejas se presentaban, de
forma poco habitual, individuos portadores de una mutacién cuyo efecto era que la vena V
del ala estaba interrumpida poco antes de llegar a su cruce con el extremo del ala; el fenotipo
era semejante al de crossveinless (I11-68.0). La ultima mutacién que describiremos se localiz6
en la poblacién ancestral de origen Michoacén; afectaba al fémur y basicamente consistia en
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una hendidura que en la zona media del fémur lo separaba en dos mitades, haciéndolo un
poco més corto. Su baja frecuencia hizo que su presencia no se refleje en nuestros resultados.
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IV. DISCUSION

Del método. El estudio de los caracteres morfométricos y su andlisis estadistico es un
método para discriminar entre especies y poblaciones més potente que el basado en las
diferencias en las frecuencias génicas (Lewontin, 1984). Ademds de esta importante
puntualizacién acerca de las ventajas de nuestra aproximacién en los estudios evolutivos, el
estudio de los polimorfismos enziméticos es ineficaz para la determinacién de cuellos de
botella pasados, ya que sélo reflejan una pérdida de heterozigosidad cuando la disminucién
. del tamafio poblacional se ha mantenido durante largos periodos. En este sentido es un .
mejor indicador de un cuello de botella 1a diversidad alélica (McCommas y Bryant, 1990;
Leberg, 1992). Aun as{, la determinacién de la diversidad alélica origina un grave problema -
metodolégico, y es que el mimero de individuos a analizar est4 en relacién inversa a la
frecuencia en la que se encuentra el alelo. Por otro lado, se ha descrito que los niveles de
variacién que describe el andlisis de enzimas difiere considerablemente de la variacién de los
caracteres morfométricos. Asf, cuando los individuos son homozigéticos para las
combinaciones alélicas poseen una mayor varianza para sus caracteres morfométricos que
cuando son heterozigéticos (Eanes, 1978, Giles, 1984, Rogers, 1986) por lo que ambos tipos
de estudio no pueden considerarse complementarios. Por todos estos motivos,
consideramos que nuestra aproximacién genético-cuantitativa ha sido la més adecuada para
el contraste del efecto del protocolo de flush-crash.

La variacién dentro de una poblacién se distribuye a lo largo de cierta dimensién,
cuyos ejes y valores a lo largo de los ejes pueden ser determinados mediante un andlisis de
componentes principales. Si cuando realizamos un anélisis de componentes principales los
valores del vector propio asociado al primer componente principal son positivos y similares
en magnitud, este vector propio se puede usar para describir la variacién en el tamafio
(Reyment et al., 1984, pp. 21-23). Mediante la aplicacién de estos principios obtuvimos la
variable tamafio del cuerpo. Al elegir una transformacién basada en la combinacién lineal de
las variables originales, y ser esta combinacién la que maximiza la varianza de los resultados
(estamos hablando, por definici6n, del primer componente principal), pudimos tener la
certeza de que en la transformacién aplicada no perdiamos informacién y podiamos trabajar
obteniendo resultados similares a los que nos ofrecian las nueve variables métricas por
separado. De hecho, algunos de los anélisis se han realizado con ambos tipos de variables,
las originales y la nueva, obteniendo similares resultados, lo que nos indica la bondad de la
transformacién.
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No obstante, aunque estd muy extendida la idea de que el primer componente
principal posee una propiedad de tamafio, no todos los autores ven esa relacién tan obvia.
Asi, Reyment et al. (1984, pag. 88) resaltan el hecho de que no existe una razén a priori que
fundamente este atributo, sino que més bien, es una conclusién basada en la experiencia y
en los resultados de muchos estudios morfométricos.

De los resultados. Las medias de los caracteres fenotipicos a lo largo del protocolo, que
se recogen en el Anexo 1 y ejemplifican en las Figuras II1.1 y II1.2, muestran que las
poblaciones de ambos origenes han seguido, en su conjunto, una dindmica diferente. En
general, destaca la tendencia que las poblaciones de origen Michoacén tienen hacia la
recuperacién del tamafio, respecto de la poblacién ancestral, mientras que en las poblaciones
de Bryce Canyon no se ha producido una reduccién inicial, por lo que éste fluctia. Este
comportamiento es atiin més evidente cuando se descarta la primera fase de medicién (1
flush). Pensamos que en la primera fase, el pequefio valor que toma la media, acompafiada
de una gran varianza, lo que se observa en las cinco poblaciones de ambos origenés y en
todos los caracteres, es debido a que en esta primera fase los individuos padres provenian
directamente del cultivo en botella donde se realizaba el protocolo, lo que determina el
menor tamafio de los individuos junto con una mayor dispersién de los datos sobre el valor
medio debido a factores ambientales.

Cuando centramos nuestra atencién en la variable tamario del cuerpo, que nos
resume la informacién que nos estaban ofreciendo las nueve variables métricas de una
forma dispersa, observamos una diferencia clara en la forma de evolucién de la media de
cada origen (Figura II1.7). Para las poblaciones de ambos origenes, los tamafios méximo y
minimo que pueden alcanzar los individuos es el mismo; la diferencia entre ellos es que,
mientras que en las poblaciones de Bryce Canyon en cualquier fase del protocolo hemos
tenido individuos grandes y pequefios (de ahi el zigzagueo que se observa en la gréfica que
recoge su evolucién) en las poblaciones de origen Michoacén los tamaiios grandes se han
desarrollado conforme ha transcurrido el protocolo, con lo que las dindmicas de las cinco
poblaciones de los diferentes tamafios de cuello de botella transcurren paralelas a lo largo
del experimento y con una tendencia ascendente. En esta figura se representan los valores
medios de los machos padres; este comportamiento también se observa en las hembras , de
forma que las dindmicas en ambos sexos podrian superponerse, y es bastante aproximado
en la descendencia, si exceptuamos los de la primera fase de medicién. Para este cardcter
también se cumple la observacién de que las poblaciones endogdmicas son de tamafio
mayor que las ancestrales, y que el aumento del tamario de las poblaciones de origen
Michoacén se produce hacia una recuperacién, respecto a las ancestrales, y no un avance
respecto de ellas.
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Evidentemente, al ser la variable tamafio del cuerpo un resumen de las nueve
variables métricas originales, el comportamiento de éstas tiene una interpretacién similar; no
obstante, hay que destacar el carécter longitud del fémur en las poblaciones Bryce Canyon,
ya que sigue un patrén parecido al de los caracteres medidos en las poblaciones del otro
origen.

Ademis de la evidencia gréafica, hemos tenido evidencia del cambio en ]la media en
todas las poblaciones, ya que en la mayor parte de los casos los anilisis de la varianza han
presentado diferencias significativas. Este resultado se extiende tanto a las cinco veces que
una poblacién ha sido medida, como al andlisis entre las poblaciones de diferente tamaiio de
- cuello de botella en un momento del protocolo. También dentro de una misma poblacién, a

las fases en donde la poblacién se recupbera del colapso poblacional, y del cuello de botella, y
el final de la fase de expansién. Ademds, lo podemos detectar con cada una de las variables
individuales o con la combinacién lineal de ellas.

Todos estos hechos pueden ser el resultados de la interaccién de varios factores. Los
principales son: la diferencia en la arquitectura genética con la que se iniciaron las
poblaciones ancestrales, y la fase de competencia larvaria que se produce durante el crash.
Intentaremos exponer cada uno de ellos y su efecto.

Si el tamario del cuerpo es un caricter determinado por genes cuyas relaciones son no
aditivas, hacia lo que apuntan los resultados ya vistos, una diferencia muy importante entre
las poblaciones de ambos origenes es su arquitectura genética. Las poblaciones Bryce
Canyon fueron iniciadas a partir de una poblacién base monomérfica para los
polimorfismos en las inversiones del cromosoma tercero, mientras que las Michoacén eran
altamente polimérficas (en este razonamiento asumimos que la mayor parte de los
determinantes genéticos que afectan a nuestros caracteres se sitiian en este cromosoma,
aunque no tenemos ninguna prueba). La capacidad de recombinacién que posee una
poblacién cuando todos sus individuos tienen en homozigosis cualquier inversién en el
cromosoma tercero, hace que o bien no se lleguen a formar bloques de genes coadaptados, o
se pierdan las posibles asociaciones no aditivas desarrolladas por una ventaja selectiva del
conjunto. Podriamos pensar que la poblacién que puede recombinar libremente (la de origen
Bryce Canyon) pierde continuamente la oportunidad de un aumento en el tamafio
determinado por posibles asociaciones entre genes que se deshacen en cada meiosis.
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Estamos considerando que el aumento de tamario tiene alguna ventaja selectiva. Esto
es asi porque nos falta tener en cuenta un factor implicito en nuestro protocolo, y cuyos
efectos atin no hemos considerado. Se trata de la fase de competencia larvaria que se
desarrolla durante el crash poblacional. En situaciones de alta densidad poblacional durante
la fase larvaria, los individuos que se desarrollan antes encontrardn més nutrientes en el
medio y menos metabolitos de desecho que los individuos con desarrollo més tardio (Botella
et al., 1985). Las larvas aventajadas en el desarrollo alcanzaradn una fase de tercer estadio con
un tamario de su cuerpo mayor, dando, por ello, lugar a individuos adultos que serén, en su
conjunto, mayores. Todo esto es debido a que las que primero se desarrollan encuentran el
medio en condiciones 6ptimas, por lo que utilizan la mayor parte de la energfa en formar
masa corporal, y por lo tanto se hacen grandes; no les sucede lo mismo a las que se
desarrollan més tarde, ya que mucha de la energia que obtienen la gastan en desintoxicarse.
De hecho, las larvas, aunque no alcancen un tamaiio normal para el tercer estadio, pupan
igualmente, por lo que dan lugar a individuos pequefios (Moya y Ménsua, 1983). De entre
todos los individuos posibles que entran en competencia, los que genéticamente estén mas
capacitados para desarrollar una estrategia de supervivencia en condiciones de alta
competencia, se veran favorecidos.

Ya hemos sefialado que el poseer un tamatfio grande es ventajoso en la fase de
competencia, y es de hecho lo que observamos. Si se produce algtin tipo de seleccién
direccional, ésta hard que aumente la frecuencia de los alelos que contribuyen al fenotipo
ventajoso. No obstante, en las representaciones que hemos realizado de la variable tamafio
frente a la fecundidad no observamos una evidencia de selecci6én direccional hacia este
aumento. Hay que tener en cuenta que los individuos a ser medidos eran separados del
protocolo una generacién después del crash o al final de la fase de flush. En todo caso, y
contabilizando las dos generaciones que pasaban para homogeneizar el cultivo en tubo, no
se hacia la determinacién de la fecundidad antes de cuatro generaciones después de haberse
producido la fase en la que ha actuado la seleccién, si estamos después del crash y nueve si
vamos a finalizar el flush. Por otro lado, la fecundidad que se representa no corresponde a la
verdadera fecundidad de una hembra, medida como el total de la descendencia que tiene a
lo largo de su vida, ya que, como se indica en § I1.4 sélo representa una fraccién de la vida
reproductora de una hembra. Adem4s, en la Tabla II1.12 se indican los valores de lambda
utilizados en el cdlculo de las representaciones. En muchos casos éste pardmetro toma los
valores maximos, indicando que la funcién calculada acopla a los datos lo minimo que el
procedimiento de c4lculo permite. Atin asi, este procedimiento nos ha sido 1itil ya que
nuestro propésito era intentar explicar la falta de correlacién significativa entre el tamafio de
una hembra y el niimero de su descendencia, ya que nuestros resultados contradecfan lo
esperado segtin lo propuesto por Prout y McChesney (1985). En una observacién general lo
mas destacable es que el niimero de hijos que puede tener un hembra es un caricter cuya
relacién con el tamaio del cuerpo es dispersa, es decir, en un rango de tamafio pequefio se
pueden dar valores muy diferentes de fertilidad.
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Aunque no hemos evaluado la intensidad de la seleccién que se produce, los
resultados referentes a las poblaciones Michoacdn dan idea de que alelos de genes
relacionados con tamafio corporal grande estin aumentando su frecuencia. Si la hip6tesis de
que se produce una seleccién direccional en la fase de crash para el aumento del tamafio es
cierta, hay otra posible causa ademds de la ya citada, respecto a la que los individuos
mayores responden mejor, esto es, los alelos responsables del fenotipo en cuestién pueden
ser arrastrados neutralmente por otros, de los cuales no conocemos su ventaja selectiva. Si
esta tltima hipétesis fuera verdadera, la ausencia de recombinacién en las poblaciones

‘Michoacén, por los polimorfismos en las ordenaciones 