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La heredabilidad y el diferencial de seleccién son los conceptos basicos para predecir la respuesta a la seleccién
sobre un caracter cuantitativo. Cuando la seleccidn actia sobre mas caracteres, como ocurre en las poblaciones
naturales, los conceptos claves son las varianzas y covarianzas genéticas aditivas asi como los gradientes de selec
cion. Las varianzas y covarianzas genéticas se pueden estimar a partir del parecido fenotipico entre parientes. Estc
limita considerablemente los estudios evolutivos en poblaciones naturales puesto que para la mayoria de especies
Unica manera de estimar el grado de parentesco entre dos individuos es utilizar un nimero elevado de marcadores
genéticos polimorficos. Se discuten algunos métodos sencillos para estimar correlaciones genéticas que se puede
aplicar potencialmente a muchas especies. El utilizar los principios de la genética cuantitativa aplicados en las
poblaciones naturales nos permite entender y visualizar el modo de actuacién de la seleccion natural. Es fundamen-
tal conocer el contexto ecoldgico porque no siempre es facil incorporar todas las variables relevantes.

Introduccion cuantitativa requiere una descomposicién estadistica de
la variacion fenotipica entre individuos en componentes
La genética cuantitativa estudia aquellos caracteres genéticos y no genéticos. En términos sencillos, nuestros
gue presentan una variacion continua, bien porque la basepadres no s6lo nos transmiten sus genes sino que también
genética del caracter depende de muchos genes o biemos imponen un modelo de comportamiento ademas de
porque los individuos no pueden clasificarse de forma un tipo de educacion. Los experimentos en genética cuan-
inequivoca en categorias discretas. La metodologia esen-titativa han de disefiarse de forma tal que nos permitan
cial de la genética cuantitativa se basa en dos principios distinguir entre las diferentes causas de la variacion
fundamentales: (a) el parecido fenotipico entre parientes fenotipica. Por ejemplo, si trabajamos con una especie en
para uno o mas caracteres nos permite cuantificar la va- la que los progenitores procuran atencién a sus crias an-
riacion genética subyacente, y (b) esta cuantificacion nos tes de la fase adulta es importante aleatorizar la descen-
permite predecir el cambio genético que se producird en dencia entre las diversas familias incluidas en nuestro es-
la descendencia de aquellos individuos que han sido se-tudio. En aves esto se consigue intercambiando los hue-
leccionados de acuerdo a algun criterio. La teoria general vos entre los nidos. Los resultados de cualquier disefio
de la genética cuantitativa se resume en términos de experimental que no permita separar las diferentes causas
varianzas y covarianzas genéticas, o en términos de con-de variacién no pueden interpretarse necesariamente en
ceptos mas béasicos como la covarianza entre el valor términos genéticos.
genético aditivo y el valor fenotipico. Es habitual que
muchas personas se asusten al oir algunos términos de la
jerga comun en genética cuantitativa. No obstante, expre- Diferencial de seleccion y respuesta
siones como “covarianza entre hermanos” simplemente
indican algo que a todos nos resulta obvio, a saber, que  El grado de parecido entre la descendencia y sus pro-
cualquiera que tenga un hermano se parece mas a él que genitores es un concepto fundamental en genética cuanti-
algun otro individuo elegido al azar de la misma pobla- tativa porque nos permite predecir la respuesta a la selec-
cion. Dicho de forma llana, pretendemos introducir cierta cién. La Figura 1 muestra esta relacion para el caracter
objetividad (“cuantificar”) en las graciosas discusiones longitud del ala (que simbolizaremos comjoen una es-
familiares que se producen cuando nace un nifio. pecie a la que volveremos a referirnos en adelante,
La variacién observable (“varianza fenotipica”) en Drosophila buzzatiiSe observa que los machos mas gran-
caracteres cuantitativos basicamente depende de la varia-des tienden a producir hijos que en promedio también lo
cién genética subyacente (diferencias alélicas entre indi- son. Lo que cuantifica esta relacion es la regresion entre
viduos) y otras fuentes de variacidon no genética que co- la media de la descendencia para el caracter en cuestion y
lectivamente se pueden definir como variacién ambien- el valor del mismo caracter en el padre. En otras palabras,
tal. Por consiguiente, la deteccion de la variacion genética el coeficiente de regresiof (= 0,09) nos indica que para
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Figura 1. Relacién entre la longitud del ala en los padres e hijos machos de Drosophila buzzatii. Los circulos negros indican los
padres que tuvieron éxito al competir con aquellos representados por circulos blancos, aunque esta distincién no se ha tenido en
cuenta para calcular el coeficiente de regresién (0,09).

un incremento unitario en la longitud del ala en el padre Si nuestra prediccion anterior es correcta, entonces
predecimos (aunque con error) un incremento de 0,09 tendria algunas consecuencias practicas interesantes. Asi,
unidades en la longitud promedio del ala en los hijos. No podriamos intentar aumentar la longitud promedio del ala
obstante, esta es una prediccién puramente estadistica qu&n generaciones sucesivas simplemente eligiendo aque-
requiere que se cumplan una serie de condiciones parallos individuos mas grandes como padres (“criterio de
que se realice. Suponemos que lo Unico que compartenseleccién”). Por ejemplo, los circulos en negro de la Fig.
los padres y los hijos son los genes que aquellos transmi-1 se corresponden con aquellos padres (machos-P) que
ten, y estos genes son los responsables de la relacién quéuvieron éxito al competir con los padres representados
estamos observando. Pero esta relacion no es totalmenteor los circulos en blanco (machos-S). Aunque posterior-
perfecta ya que como acabamos de ver es de 0,09:1. Paramente volveré a referirme a este ejemplo, lo que me inte-
que lo fuera, tendria que ser de 0,5:1 (el valor 0,5 se deberesa indicar aqui es que la longitud promedio del ala de
al hecho de que en los hijos la mitad de los genes provie- los machos-P es de 1,90 mm, mientras que la longitud
nen del padre y la otra mitad de la madre). Por lo tanto, la promedio del ala en todos los padres es de 1,87 mm. La
relacién 0,09:0,5 = 0,18 nos indicaria que de toda la va- diferencia 1,90 — 1,87 = 0,03 mm puede parecer pequefia,
riacién que observamos en los hijos para el caracter lon- pero es estadisticamente significativa. Nuestra predicciéon
gitud del ala, los genes que transmiten sus progenitoresanterior, que un incremento unitario en la longitud del ala
tan sélo dan cuenta del 18%. El 82% restante se debe aen los padres producird un incremento de 0,09 unidades
otras causas no genéticas. A la relacion entre la cantidaden la longitud promedio del ala en los hijos, nos induciria
de variacion debida exclusivamente a los genes transmi-a concluir que esperamos una diferencia de
tidos [“varianza genética aditiva"dz)ﬁ(zl)] y la cantidad 0,03 x 0,09 = 0,0027 mm al comparar la longitud prome-
de variacién total observada (varianza fenotipica o dio de los descendientes de los machos-P con la longitud
aé(zl)) la denominamos heredabilidad, y se representa promedio de todos los descendientes. Pongamos todo esto

como h? :aﬁ(zi)/aé(zi) . En nuestro caso, en simbolos para darle un aspecto mas genérico. Llame-
mos Az (“respuesta”) a la diferencia predicha en los hi-
h?=2B= 2GP(21(Padre$' Z hijos)) =018 jos, ys (“diferencial de seleccién”) a la diferencia obser-

vada en los padres£ 0,03 mm). Lo que relaciona ambas

cantidades es lo que denominamos el coeficiente de re-
El numerador es la covarianza fenotipica entre la lon- gresién, que en nuestro caso razonamos que let.aPor

gitud del ala en los padres (machos) y la longitud prome-

dio del ala en los hijos, que se relaciona agffz) (vol- lo tanto: Az _1 hs. 1)

veremos sobre esto posteriormente).

2
GP (Zl(padre$)
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Hemos deducido una de las dos ecuaciones fundamen-|
tales de la genética cuantitativa aunque el valor ¥z se debe
a que solo hemos considerado a los padres y desaparece
ria si tenemos en cuenta ambos progenitores. Ademas,
sélo nos hemos fijado en un carécter: longitud del ala. En
el mundo real la seleccion actia simultdneamente sobre
muchos caracteres, por o que necesitamos una expresiorn
aun més general. Durante el siglo XIX los matematicos
prestaron gran atencién a ciertas expresiones compactas
denominadas matrices. Aunque para deducir la expresién
anterior las hemos utilizado sin darnos cuenta, es necesa :
rio que aparezcan si pretendemos generalizar y entende
lo que ocurre en la realidad. El andlisis de regresién que
hemos utilizado en la Fig. 1 es la metodologia estadistica
gue nos permite predecir la respuesta a la selecciéon y se.,
puede extender a mas caracteres. Consideremos la siguien
te ecuacion:

Anchura del ala (z,)

Longitud del ala (z,)

Figura 2. Representacion idealizada del ala en Drosophila
buzzatii. Suponemos que la relacion D/d ha de permanecer
aproximadamente constante, por lo que un incremento en la
longitud del ala como consecuencia de la accién directa de

Az= Gg. (2) la seleccion sobre este caracter (flechas continuas) conlleva

un incremento (“respuesta correlacionada”) en la anchura del
Al margen de que los simbolos aparezcan ahora en ala (flechas discontinuas).

negrita y hayamos prescindido del engorroso Y2, su pare-
cido con la expresion (1) es notable. Pero alora no
es un numero sino tantos como caracteres consideremostica aditiva o “covarianza genética estandarizada”. La di-
agrupados en una columna (“vector columna de respues-ferencia con la expresion (1) es que ahora no sélo dejaria
tas”), G es una matriz que contiene las varianzas genéticasde sorprendernos que la anchura del ala también hubiese
aditivas para todos los caracteres ademas de susaumentado, sino que seria un resultado esperado. Utili-

“covarianzas genéticas aditivas”Byes un vector colum- zando las reglas del algebra de matrices tendriamos:

na de coeficientes de regresidn parciales. En realidad, el ~

Unico concepto nuevo que hemos introducido es el de A21=03(2)) By +04(21,2,) By ;

covarianza genética aditiva. Para entender su significado, B (4)
sigamos con el ejemplo d& buzzatii Imaginemos que A22= 0,(21,2,) By +0%(2,) B, .

el ala puede representarse como una elipse con un eje

mayorD (longitud) y un eje menat(anchura), tal y como La ecuacion (2) es el analogo multivariante de la ecua-

se muestra en la Fig. 2. Supongamos que la rel&¢wn cion (1) (Young y Weiler 1960, Lande 1979, Lande y Ar-

ha de permanecer aproximadamente constante para quenold 1983) pero, ¢qué pasa con el diferencial de selec-
el ala realice adecuadamente su funcién. ¢Qué ocurriria cidons? Esta incluido en los coeficientes de regresion par-
si las moscas de la Fig. 1 fuesen seleccionadas para elcial, también denominados “gradientes de seleccion”, que
caracter longitud del ala J? Utilizando la expresion (1) dependen de la matriz de varianzas-covarianzas fenotipi-

esperariamos un aumento de longitizt (Fig. 2). Pero cas (analoga a G pero substituyendo los subingjmas)
debido a la restricciéb/d = cte. también observariamos  y cuantifican la accién directa de la seleccién sobre un
un aumento “no previsto” en el ancho del af{ ), que caracter (longitud del ala) y la indirecta sobre el otro (an-

se indica en la Fig. 2 con flechas discontinuas. Pues bien, chura del ala). Aunque la extension a méas de un caracter
la covarianza (correlacién) genética aditiva entre la lon- puede parecer sencilla, es importante indicar que en algu-
gitud y el ancho del ala nos cuantificaria las restricciones nas ocasiones las respuestas observadas pueden ser dife-
o0 constricciones genéticas que existen durante el desarro-rentes de lo que esperariamos, bien porque no tenemos en
llo de la estructura que estamos considerando: el ala decuenta todos los caracteres relevantes (Mitchell-Olds y
D. buzzatii En este caso la expresion (2) tendria la forma: Shaw 1987), o porque existen sesgos debidos a la presen-
cia de covarianzas ambientales que no hemos considera-
B 02(z) Ox(z, ZZ)D[pl do (Rausher1992). Incidiremos sobre esto méas adelante.

3
0@z i) ape @
Estimacion de varianzas y covarianzas genéticas

donde a,f indica la correspondiente varianza genética L
Teoria basica

aditiva y 0.(2%,2,) la covarianza genética aditiva.
021, 2,) En la figura 1 relacionamos el coeficiente de regre-

A 1 .z z .z . z .
es la correlacion gené-  sidn con la heredabilidad para el caracter longitud del ala.

Pa(z1,2,) = > >
\/UA(Zl) x0a(22) Dicho en otros términos, relacionamos la covarianza
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fenotipica entre las longitudes del ala en padres e hijos aproximacion conlleva algunos problemas porque no
con la varianza genética aditiva para el caracter. Como sesiempre es justificable el suponer que la expresion del
indicé en la introduccién, es en este tipo de correspon- caracter o caracteres que estemos analizando es indepen-
dencias donde reside la metodologia bésica de la genéticadiente del ambiente en donde se desarrollan los indivi-
cuantitativa. La segunda ecuacion fundamental de la duos. Dicho en términos técnicos, puede existir una

genética cuantitativa, derivada por Fisher (1918) es: interaccion entre genotipos y ambientes que origina una
componente adicional de variacién. Si en la Fig. 1 los
CoMparienteSyFros +ug3 +r2gu, +rug,, +uopp +... (5) machos procedieran de una poblacion natural, el coefi-

ciente de regresion estimaria lo siguiente (Riska et al.
en donde€Coyparientes) es la covarianza fenotipica entre  1989):
una serie de individuos emparentados (padres-hijos, her-
manos, hermanastros)es la correlacion genética entre B _5 YOaLOanN
parientes (¥ entre padres e hijos o entre hermanos, ¥4 en- (hijos-L, padres-N) ™ ol (6)
tre hermanastrog),es la probabilidad de que ambos alelos '
de un locus sean idénticos entre dos individuos dondeo,, es la raiz cuadrada de la varianza genética
emparentados (0 en el caso de padres e hijos, ¥ entre heraditiva expresada en el laboratorio (hijag),\ es la raiz
manos y 0 entre hermanastras, es la varianza genética  cuadrada de la varianza genética aditiva expresada en el
aditiva, 03 es la varianza debido a la dominancia, y campo (padres)y? \ es la varianza fenotipica en los pa-
Om,0ap Yy Opp son las covarianzas (“varianzas dres, yyes la correlacién genética aditiva entre la longi-
epistaticas”) aditiva x aditiva, aditiva x dominante y do- tud del ala en el campo y en el laboratorio. Esta correla-
minante x dominante, respectivamente. A pesar de su apa-cién genética depende obviamente de la covarianza
rente complejidad, los términos epistaticos en la ecuacion genética aditiva entre los dos ambientes. Lo que supone-
(5) se suelen ignorar puesto que su contribucion a la mos es que la longitud del ala medida en dos ambientes
covarianza entre parientes suele ser pequefia. Por lo tandistintos es equivalente a considerar dos caracteres dife-
to, la ecuacion (5) nos indica que el parecido fenotipico rentes, como hicimos en la ecuacion (3)y $i 1 enton-
entre parientes, si se excluyen los efectos ambientales, seces existe interaccién genotipo-ambiente. ¢ Cémo saber-
debe a que éstos comparten genes (alelos) y, ademas, no®? Existen algunas posibilidades, pero permitaseme co-
permite cuantificar estas relaciones. Los disefios experi- mentar primero diversos aspectos generales asociados a
mentales y las herramientas estadisticas esenciales parda estimacion de correlaciones genéticas.
estimar estos parametros (fundamentaimerftey o3) Es habitual observar correlaciones fenotipicas entre
se basan en modelos lineales (regresion lineal, analisis decaracteres de un mismo individuo, como longitud y an-
la varianza, etc.) y se discuten con cierta profundidad en chura del ala eBrosophila Estas correlaciones pueden
cualquier libro de genética cuantitativa (ver Capitulo 6). deberse a dos causas: ambiental y genética. Las correla-
Aqui me limitaré a considerar algunos problemas que sur- ciones genéticas, a su vez, pueden ser una consecuencia
gen cuando queremos aplicar toda esta metodologia ende que algunos genes afectan simultdneamente a ambos
las poblaciones naturales. caracteres (“pleiotropia”), o bien a que existe una asocia-

cion estadistica entre los alelos de genes que afectan de
Limitaciones practicas en poblaciones naturales y posibles forma independiente a ambos caracteres (“desequilibrio
alternativas gamético”). Si suponemos, como es habitual, que los

desequilibrios gaméticos son transitorios y su contribu-

El primer problema es obvio: ¢como se puede deter- cion a la correlacion genética es pequefia o nula, la corre-
minar el grado de parentesco entre individuos si éstos pro- lacién genética debida a la pleiotropia se puede estimar a
vienen de una poblacién natural? A excepcion de algunas partir de disefios experimentales analogos a los utilizados
especies, por ejemplo las aves, en las que incluso es posipara estimar la varianza genética aditiva. Pero ahora los
ble realizar experimentos intercambiando los huevos en- problemas son considerables porque las estimas que ob-
tre nidos, este es un problema insuperable a menos quetenemos estan asociadas a importantes errores estadisti-
utilicemos una amplia bateria de marcadores genéticos cos. Si a esto le sumamos los problemas de interaccion
polimorficos (Ritland 1996) o bien trabajemos con espe- genotipo-ambiente comentados anteriormente, la situa-
cies en las que conozcamos la distribucion espacial entrecion resulta ser muy poco alentadora. Por este motivo,
familias. En el primer supuesto la aproximacion resulta algunos autores (Cheverud 1988, Roff 1995, 1996) han
costosa pues se requieren tamafios de muestra elevadopropuesto utilizar los valores de la correlacion fenotipica,
para estimar con cierta precision los parametros genéticosmuy faciles de obtener, como sustitutos de la correlacion
de parentesco, mientras que en el segundo supuesto nogenética subyacente. Aungue existe cierta corresponden-
enfrentamos a una serie de problemas importantes debidocia entre correlaciéon fenotipica y correlacion genética,
a la presencia de covarianzas ambientales. suponer que ambos valores son coincidentes es ciertamen-
Una alternativa que se ha utilizado con cierta frecuen- te arriesgado (Willis et al. 1991), especialmente cuando

cia enDrosophilaconsiste en obtener una muestra de se consideran caracteres relacionados con la eficacia bio-
machos del campo y cruzarlos con hembras del laborato- I6gica (tiempo de desarrollo, fecundidad, éxito en el apa-
rio para asi conseguir una serie de familias. Pero estareamiento, etc.).
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Lynch (1999) ha propuesto recientemente una aproxi- que no contengan parientes (Santos y Zintzaras 2001). El
macion experimental para estimar correlaciones genéticas Apéndice 1 detalla la légica a seguir utilizando indivi-
en poblaciones naturales que se basa en obtener muestraduosD. buzzatiemergidos a partir de un sustrato natural
elevadas en las que aproximadamente el 20% o méas deen una poblacién de Almeria (Santos 1994, Laayouni et
los individuos estan emparentados. Imaginemos que tra- al. 2000). (He de indicar que los valores para longitudes y
bajamos con una especie en donde es posible conocer laanchuras en el Apéndice 1 fueron corregidos teniendo en
distribucién espacial entre familias. Un buen ejemplo cuenta el sexo de cada individuo y el deterioro en calidad
puede ser el de algunos insectos en donde una (o muydel sustrato a lo largo del tiempo. Esto se realiza utilizan-
pocas) hembras depositan los huevos en un fruto y los do como nuevas variables a los residuos después de ajus-
individuos que se desarrollan en él son mayoritariamente tar los datos a un modelo de regresion lineal multiple que
hermanos. En este caso, la propia ecologia de la especigncluya el sexo y el dia de emergencia de cada individuo).
nos permite inferir los parametros genéticos de parentes- La estima obtenida para la correlacion genética aditiva en
co de la ecuacion (5). Siguiendo con este ejemplo, supon- el Apéndice 1 es de 0,788 (limites de confianza al 95%
gamos que se obtiene una elevada muestra de individuosaproximados: 0,734; 0,855), valor muy semejante al 0,883
emergidos de 4 6 5 frutos. El procedimiento propuesto obtenido en el laboratorio por Loeschcke et al. (1999) a
por Lynch se basa en emparejar estos individuos al azar ypartir de una poblacién australianallebuzzatiiy utili-
estimar la siguiente correlacion: zando un proceso de estimacién mas estandar. La pregun-

ta obvia es: ¢ hasta qué punto es preciso el procedimiento
y cudles son sus restricciones? Lo que suponemos es que
*{CO\'{Zi(I) z,())Ir] +Coz (i), 2,@)Ir]} la covarianza ambiental entre los caracteres es 0, lo que
resulta aceptable en muchos casos. No obstante, incluso
\/ Covz (i), z(J) Ir] xColz, (). z())] rJ si existe CO\F/)arianza ambiental como ocurre en el ejemplo
real deD. buzzatiipodemos corregir para las diferencias
en la que el numerador se refiere al promedio de la entre ambientes (sustratos) tal y como he indicado ante-
covarianza fenotipica para los caracteyes en el par de riormente. La precisién de la estima depende de la
individuosi, j condicionada a la correlacion genéti¢te heredabilidad del caracter, aunque para heredabilidades
si los individuos emparejados son hermanos) y el deno- extremas podriamos intentar corregir para el sesgo (San-
minador al producto de la covarianza para el cardgcter tosy Zintzaras 2001). Como ejemplo, la Fig. 3 muestra la
en el par de individudsj y el caracteg,en el mismo par relacion a partir de simulaciones en ordenador entre el
de individuos, ambas condicionadas &a logica de la valor real (“paramétrico”) y el estimado cuando las
expresion (7) es obvia a partir de la ecuacion fundamen- heredabilidades estan dentro del intervalo 0,65 — 0,35, lo
tal (5). Fijémonos en el primer término del denominador que es habitual para caracteres morfolégicos tanto en el
que simplemente cuantifica la covarianza entre hermanos campo como en el laboratorio (Weigensberg y Roff 1996).
para el caracter en nuestro hipotético ejemplo. De acuer-  En resumen, el procedimiento detallado en el Apéndice 1
do con la ecuacion (5) e ignorando la varianza debida a la puede resultar muy Gtil como un tanteo rapido y facil de
dominancia y las varianzas epistaticas (lo que en térmi- realizar del valor de la correlacion genética y, ademas, ser
nos técnicos equivale a suponer que la base genética dekl tnico aplicable en muchas situaciones practicas.
caracter es estrictamente aditiva), este término es simple-
mente una estimacion dez (z). Utilizando la misma  Comparacién entre los estudios de campo y de laboratorio:
l6gica, se puede demostrar que el segundo término del Drosophila como organismo tipo
denominador es una estlmamonrdeA(zz) y que el nu-
merador es una estimacion te, (z,2,) , con lo cual es A partir de la expresion (6), que estima la regresion
facil deducir que la expresion (7) es una estimacion de la entre la descendencia en el laboratorio y los padres del
correlacion genética aditiva (ver la expresion (3)). No campo, es posible derivar una estima minima de la
obstante, este procedimiento presenta serias limitaciones.heredabilidad en las poblaciones naturales (Riska et al.
En primer lugar, no siempre conocemos la distribucion 1989):
espacial de familias en la especie objeto de estudio. Ade- ,
mas, se precisan tamafios de muestra elevados y, lo que es Op N _ 2 2
mas £4: [ . (ZBhI]OS—L padres—N)) y hy < h
problematico, el procedimiento supone que no existe
covarianza ambiental. Este supuesto es probablemente
falso en la mayoria de los casos puesto que los hermanos  Esta ecuacion describe la forma en que el coeficiente
no sdlo comparten genes sino que también suelen com-de regresion, la varianza genética aditiva estimada en el
partir el mismo ambiente. Por lo tanto, la correlacion esti- laboratorio (lo cual es factible si cruzamos cada macho
mada a partir de la expresion (7) también dependera de lacon varias hembras y se obtienen familias de hermanos y/
correlacién ambiental y en general sera una sobrestima o hermanastros), la varianza fenotipica de los machos del
de la correlacion genética. campo y la correlacidn genética entre ambientgh(])

No obstante, es posible rescatar la sencillez de la ecua-se relacionan con la heredabilidad en la naturaleza. (
cidn anterior para obtener estimas de correlaciones Como puede apreciarse, la fidelidad dependg. dexs
genéticas en poblaciones naturales incluso en muestraspreguntas que nos hacemos son las siguientes: ¢ hasta qué

(8)

UA,
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Figura 3. Relacién entre la correlacién genética paramétrica y la estimada a partir del procedimiento detallado en el Apéndice 1.
En las simulaciones se parte de una muestra aleatoria de (@) N = 100 o (b) N = 500 individuos no relacionados genéticamente y
generados a partir de una distribucién normal bivariante con media 0 y matriz de varianzas-covarianzas genéticas dentro de los
limites 1,902 g2(z,) 20,60, 1.90 2 g2(z,) 20.17,y
(+1) x minla}(z,) ,04(2,) 12 (21, 2,) 2 (1) xminlo}(z,) ,05(2,) 1,

obtenidos de una distribucién uniforme. Los valores fenotipicos se obtuvieron sumando una componente ambiental con media 0
y varianza 1. Para cada tamafno de muestra se generaron 800 matrices aleatorias de varianzas-covarianzas genéticas y cada punto
en la figura se basa en 12.000 muestras independientes.

punto el valor resultante de (8) refleja la heredabilidad para su descendencia en el laboratorio. Al aplicarlo a los
real y como se relaciona con las estimas obtenidas en elgatos de Leibowitz et al. (1995) resulja=0,0509 (Ii-

i0? . . .

IaboLra}E)orlq. L (1995 i . o d mites de confianza al 95% aproximados: -0,0346;
cl OW'tZI etal. ( t) rea |z§1rg'n'3n exp(;)rlmentf) € 0,1389), por lo que la conclusién anterior parece correc-

E:_ampo en“e que muestrearon INdivicuos uzzatl ta. Como corolario, seria aconsejable aplicar este método

in copula” (apareados) y machos solitarios (no aparea- rapido de estimacion antes de embarcarse en un experi-

gos). dEnI atr)n bots casos, Ioitmacf;]os tse %“Jrﬁa;?rz cc:jn rt‘rem'mento mucho mas costoso que produzca estimas de poco
ras de laboraforio y se obluvo hasta un maximo de res , 545 informativas. Es mas, si estimamos el valgr de

familias por cada macho. Este disefio permitioé estimar la resulta ser diferente de 0, podemos obtener una buena

heredabl[ldadz del caracter “longitud d.e.l ala” tanto en el estima de la heredabilidad en la poblacién natural a partir
laboratorio (') como en el campo utilizando la expre- |5 expresion (6)

sién anterior. Aunqué? resulté ser ~0,5, la heredabili-
dad estimada para el campo no fue significativamente di-
ferente de 01§ =~ 0,04). Esto claramente sugiere que la  Seleccion sexual sobre tamafio corporal eBrosophila
correlacion genética entre ambientes para la longitud del ¢aparente o real?
ala es aproximadamente 0. En otras especi@&rat®o-
phila (p. ej. D. melanogastgrparece haber una mayor En las poblaciones naturales el criterio de seleccion
correspondencia entig y h?, aunque ain es prematu-  es la eficacia biolégica, y el objetivo Gltimo del trabajo de
ro extraer conclusiones generales puesto que hay abun-Leibowitz et al. (1995) era averiguar si el diferencial de
dantes indicios en la literatura de que la correlacion gené- seleccién para longitud del ala al comparar los machos
tica entre ambientes puede ser pequefa. “in copula” con los no apareados se traducia en una res-
He de indicar aqui que el procedimiento que ilustra el puesta a la seleccion (como predice la expresion (1)). La
Apéndice 1 también puede utilizarse para estimar la co- Tabla 1 resume una serie de trabajos realizados en pobla-
rrelacion genética entre ambientes. En este caso, nuestraciones naturales derosophilaque indican que los ma-
matriz de datos consistiria en los valores del caracter parachos apareados son en general mas grandes que los no
los individuos del campo y los correspondientes valores apareados, por lo que podemos concluir que un mayor
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Tabla 1

. . . N S . ~
Diferencial de seleccion estandarlzado:éﬁ) para caracteres relacionados con el tamafio corporal
Op

al comparar machos “in copula” con machos solitarios en poblaciones naturaleBrsophila

Especie Carécter [ Referencia

D. buzzatii Longitud del térax 0,34 Santos et al. (1988)
Longitud del térax 0,25 Santos et al. (1992b)
Longitud del térax 0,30 Santos et al. (1992b)
Longitud del térax 0,27 Santos et al. (1992b)
Longitud del ala 0,36 Leibowitz et al. (1995)

D. melanogaster Longitud del ala ~0,75 Partridge et al. (1987)
Longitud del ala 0,17 Taylor y Kekic (1988)
Longitud del ala 0,48 Taylor y Kekic (1988)
Longitud del torax 0,30 Markow (1988)
Longitud del torax 0,18 Markow (1988)

D. mojavensis Longitud del térax 1,04 Markow y Ricker (1992)
Longitud del ala 0,57 Markow y Ricker (1992)

D. nigrospiracula Longitud del torax 0,28 Markow (1988)
Longitud del torax 0,39 Markow (1988)

D. pseudoobscura Longitud del ala ~0,27 Partridge et al. (1987)

D. testacea Longitud del torax >0 James y Jaenike (1992)

D. simulans Longitud del térax 0,43 Markow y Ricker (1992)
Longitud del térax 0,24 Markow y Ricker (1992)
Longitud del ala 0,54 Markow y Ricker (1992)
Longitud del ala -0,14 Markow y Ricker (1992)

tamafio corporal confiere una ventaja selectiva (seleccién ejemplo, la ventaja de ser grande a la hora de aparearse
sexual, ver Capitulo 13) aunque también hay algunas ex- puede traducirse en alguna desventaja sobre otro caracter
cepciones (ver Markow et al. 1996). Se pueden ofrecer al 0 componente importante del ciclo vital (p. ej., requeri-
menos tres posibles explicaciones para interpretar estosmientos energéticos y riesgo de depredacion).
resultados: (a) que las poblaciones no estan en equilibrio Lo comentado anteriormente no es simplemente hi-
y el tamafio corporal estd aumentando; (b) que las pobla- potético y hay muchos indicios de que existe un compro-
ciones estan en equilibrio pero existe un compromiso en- miso entre el tamafio corporal y el tiempo de desarrollo.
tre fuerzas selectivas antagonicas; y (c) que la seleccion Drosophilaes un insecto con un desarrollo complejo y
es “aparente” y no produce ninguna respuesta. Intentaré que pasa por una fase juvenil de larva antes de alcanzar el
explicar a continuacion en qué se basa cada una de estagstadio adulto. Esta fase no es constante y los individuos
posibilidades. genéticamente mas grandes tardan mas tiempo en alcan-
El primer supuesto se apoya en una interpretacion sim- zar la madurez sexual y, ademas, son mas sensibles a con-
ple de la ecuacion (1) y no requiere de mayores comenta- diciones ambientales como la densidad. En términos mas
rios. Simplemente decir que parece descartable pues latécnicos, existe una correlacion genética negativa entre la
tendencia observada en la Tabla 1 se mantiene a lo largoyelocidad de desarrollo larvario y el tamafio corporal (San-
del tiempo y no hay indicios de que en las poblaciones tos et al. 1994, Partridge y Fowler 1993, Betran et al.
naturales d®rosophilael tamafio esté aumentando cons- 1998). Esto puede apreciarse en la Fig. 4, donde se ilustra
tantemente. El segundo supuesto es ligeramente mas comyg re|acion entre ambas variables al comparar lineas de
plejo y podemos utilizar la expresion (4) para entenderlo. |aporatorio deD. melanogasteseleccionadas artificial-
Imaginemos que, es el caracter relacionado con el tama-  mente para un aumento de la longitud del térax con las
fio corporal yz, es otro caracter que no medimos pero  cqrespondientes lineas control (no seleccionadas). El
sobre el cual también actda la seleccion natural. es experimento se realiz6 a varias densidades larvarias y re-
funcion de dos coeficientes de regresion parciales, que asulta obvio que a mayor densidad los individuos eran mas
su vez son funcién de los diferenciales de seleccién sobre pequefios y también tardaban méas en desarrollarse. Asi-
ambos caracteres. Es factible imaginar situaciones en lasmismo, la probabilidad de supervivencia para las lineas
que los efectos de la seleccién se compensen de tal formaseleccionadas fue menor a altas densidades larvarias o, lo
que la respuesta neta observada sobre el cazasézr 0. gue es lo mismo, cuando los recursos fueron limitados
En estos casos hablamos de efectos selectivos antagéni{Santos et al. 1992a, Partridge y Fowler 1993). Esta limi-
cos (compromisos o “trade-offs” en inglés) porque, por tacidn de recursos también ocurre en las poblaciones na-
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Figura 4. Relacién entre la longitud del térax y el tiempo de
desarrollo entre lineas de Drosophila melanogaster seleccio-
nadas para el primer caracter y las correspondientes lineas
control. El experimento se realiz6 a varias densidades y se
observa que la relacién se mantiene aproximadamente igual
en ambostipos de lineas. Los circulos grandes indican los va-
lores promedios para cada cardcter, siendo la diferencia en-

Mauro Santos

machos dé. buzzatiipuede estar méas relacionado con
su vigor y resistencia que con cualquier otro caracter, por
lo que el tamafio corporal simplemente es un reflejo de su
vitalidad. Esto se traduce diciendo que el caracter tamafio
(medido como longitud del térax o como longitud del ala;
Tabla 1) no es el blanco de la seleccion sexual sino que
esta positivamente correlacionado con otros caracteres
ambientales (p. ej. cantidad y calidad de los recursos du-
rante el desarrollo larvario) que, obviamente, no depen-
den de ningun gen.

Conclusiones

Aunqgue a lo largo de este capitulo he utilizado ejem-
plos particulares para ilustrar algunos principios genera-
les, la conclusién anterior de que la seleccién sexual para
tamafio corporal es aparente puede ser sélo aplicable a la
situacion concreta de. buzzatiiy no debemos generali-
zar. Los estudios de seleccién en poblaciones naturales

tre estos valores de 0,105 mm para longitud del térax y 10

h : son “locales” en el sentido de que sus inferencias depen-
oras para tiempo desarrollado.

den de la especie analizada y de las circunstancias del
momento. Es mas, toda la metodologia estadistica que
turales (Grimaldi y Jaenike 1984, Santos et al. 1999). En utilizamos para estimar componentes de varianza y
resumen, bajo este escenario el tamafio corporal en lascovarianza geneéticas, asi como para detectar la accion de
poblaciones naturales @rosophilavendria determina- la seleccidn natural, se basa en modelos lineales e implica
do por un balance entre efectos genéticos antagénicosque los analisis que realizamos son siempre locales
sobre diferentes componentes de la eficacia bioldgica (Lewontin 1974). Ciertamente, esto no significa que los
(tiempo de desarrollo y seleccién sexual). principios de la genética cuantitativa no se deriven de
Antes de seguir con el tercer supuesto, explicaré los supuestos “universales”. A partir de las leyes mendelianas
resultados obtenidos por Leibowitz et al. (1995). Breve- de la herencia se derivan los conceptos basicos de
mente, aln cuando en el laboratorio se relajaron las con-covarianza entre valor genético aditivo y valor fenotipico,
diciones de densidad larvaria, no se detect6 ninguna res-y de la respuesta a la seleccion. Aunque en las poblacio-
puesta a la seleccion observada para tamario corporal (Ta-nes naturales el criterio de seleccion es la eficacia biolo-
bla 1). En otras palabras, la longitud promedio del ala en gica, lo dificil es visualizar su efecto conjunto sobre los
los descendientes de los machos apareados era muy simicaracteres que medimos. Es aqui cuando el algebra de
lar a la de los descendientes de los machos no apareadognatrices nos ayuda a entender la l6gica de las relaciones,
El experimento se repitid en el laboratorio “simulando” por lo que es un instrumento indispensable en la teoria de
las condiciones naturales y el resultado fue analogo (San-la genética cuantitativa y evolutiva.
tos 1996, 2001). Por lo tanto, la conclusién es que la se- -
leccién sexual para tamafi rporal rent d irAgradecmentos
para tamafio corporal es aparente, es decir,
sin consecuencias evolutivas sobre la variacion genética  Este capitulo es el resultado de mi interaccion a lo
subyacente. En realidad, la Fig. 1 se ha obtenido a partir largo de los dltimos 10 - 15 afios con muchas personas
de este Ultimo experimento y los circulos negros repre- que han contribuido con su trabajo, sugerencias, discu-
sentan los machos que tuvieron éxito en el apareamientosiones y comentarios a mi percepcion de los diversos as-
mientras que los circulos blancos representan los que nopectos relacionados con la genética cuantitativa y su apli-
lo tuvieron. Aunque obviamente existe variacién genética cacion al estudio de las poblaciones naturales. Mi agrade-
para el caracter longitud del ala (la heredabilidad calcula- cimiento por tanto a Antonio Barbadilla, Esther Betran,
da a partir de la expresién (8), que produce una estima Karel Eisses, Antonio Fontdevila, Kevin Fowler, Agusti
minima en el ambiente paterno, result6 ser ~0,25), no pa- Galiana, Esteban Hasson, Raymond Huey, Hafid Laa-
recen existir diferencias genéticas en cuanto a tamafio youni, Adam Leibowitz, Carlos Lopez-Fanjul, Larry
corporal entre los dos grupos de machos. Mueller, Linda Partridge, Francesc Peris, Tim Prout, Jor-
Ahora quizéas resulte méas facil entender el supuesto ge E. Quezada-Diaz, Michael Rose, Alfredo Ruiz y Elias
(c) anterior. En la naturaleza las condiciones ambientales Zintzaras. A. Fontdevila, H. Laayouni, Luis Serra 'y Ma-
no son constantes para todos los individuos, tal y como nuel Soler han aportado diversos comentarios muy Utiles
suponen las ecuaciones (1) y (2). Por diversos motivos, a una versién preliminar del texto. El soporte financiero
unos individuos pueden desarrollarse bajo circunstancias por parte del Ministerio de Educacion y Ciencia, la Gene-
mas 0 menos Optimas mientras que otros pueden sufrir lasralitat de Catalunya, la Comisién Europea y la European
consecuencias de un ambiente menos favorable (como enScience Foundation ha sido indispensable para realizar
el caso de la Fig. 4). El éxito en el apareamiento de los nuestro trabajo.
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Apéndice

Apéndice 1: Procedimiento para estimular la correlacion
genética entre caracteres a partir de un ejemplo con la
especieDrosophila buzzatti

o . Longitud Anchura 0O
dndividuo 0
0 delala(z)enmm delala(z,) enmngp
O a
a a
o 1 22191 12313 O
a a
o 2 20335 11233
Matrlzdedatosg 3 22197 11766 B
| g
| g
a a
a a
E 131 16484 09106 B
H 132 16066 09232 H

Se permuta al azar el orden de los individuos y estos
se subdividen en 2 matrices d#2 = 66 individuos cada
una. El proceso se repleveces. Por ejemplo, el resulta-
do de la primera permutacion al azar ha sido el siguiente:

R=1
Ondividuo z z, O Ondividuo  z z, O
0 O O 0
0 o O 0
0 0O O 0
0 118 1613509915 [ 17 21790 11376
D 106 17306 09114 O 38 19979 1004%]
O 86 19512 10488] O 102 18181 1027H
0 O O 0
0 O O 0
H 48 1913110264 H 6 19631 10865

A partir de cada emparejamiento al azar, se calcula el
coeficiente de correlacion:

2oz 0).2,()] +Covdz (i) z0)])
T TCola0), 20 <colz0). ()]
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gue es el mismo de la expresion (7) pero ahora las dife-
rentes covarianzas no estan condicionadas a la correla-
cion genética puesto que no es necesario que los indivi-
duos estén emparentados. Los indicese refieren a los
individuos de la primera y segunda matriz, respectivamen-
te. Denominemos las covarianzas del numerador y deno-
minador de esta expresion como:

o= %{Cov{zl(i),zz(j)] +Cofz(i). 2]},

o* =Coz(i), ()],

o** =Coz,(i), 2,(J)].

Tantoo* como ¢** se distribuyen normalmente con
media 0 y varianza que es funcién de la varianza
fenotipica. Bajo determinadas condiciones se puede ob-
tener una buena estima de la correlacién genética entre
los caractereg y z, a partir de las distribuciones de,

o*y o** que se obtienen después defgagermutaciones
al azar como:

pg(4.2) =E(pe|0*=0,0**=0)

O olg*> kxS
EQ (o°lo*=0,0**20)

g\/(a*|a*20,a**20)><(o* |o*=0,0**= 0)

0
0
g

dondeE hace referencia al valor esperado. Esto se debe a
que en ausencia de covarianza ambiental se puede demos-
trar que el valor esperado del numerador de dicha expre-
sion es una estima de la covarianza genética, mientras que
el valor esperado del denominador es una estima propor-
cional a la raiz cuadrada del producto de las varianzas
genéticas para ambos caracteres. El intervalo de confian-
za se puede obtener a partir del método bootstrap para
percentiles (Efron y Tibshirani 1993).
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