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1. Frecuencias génicas y frecuencias genotipicas

Una poblaciéon es un conjunto de individuos de la misma especie que
conviven en el mismo nicho ecoldgico.

Sea una poblacién diploide en la que hay N individuos. Supongamos
para un gen con dos alelos (A y a) el nimero de individuos de genotipos AA,
Aa y aa es respectivamente fi;, fi1» y 2. Llamamos frecuencias genotipicas a
las frecuencias relativas de los genotipos en la poblacion. Por tanto, las

frecuencias genotipicas de los tres genotipos mencionados seran

respectivamente:
P11 =f1/N
P1o = f12/N
P22 = f2/N

Las frecuencias génicas son las frecuencia de los genes (alelos) en una

poblacién. En nuestro supuesto, las frecuencias génicas de A y a son

respectivamente:
2f, + f 1
v tghe
2f, + f 1
TN ety

Por tanto, en cualquier poblacion, las frecuencias génicas son conocidas
si se conocen las genotipicas.
2. Estructura genética de las plantas alogamas. Ley de Hardy-
Weinberg
Una poblacién es panmictica si en la reproduccion los apareamientos
entre los individuos son libres y al azar. Las poblaciones de especies alogamas

estrictas son panmicticas.



En una poblacién panmictica, infinitamente grande, en la que un gen
este representado por los alelos A y a, cuyas frecuencia génicas son
respectivamente p y (, las frecuencias de los tres genotipos AA, Aa y aa,
permaneceran constantes e iguales respectivamente a p? 2pq y g° después de
una generacion de apareamientos libres y al azar. Para que se cumpla esta ley
son condiciones necesarias, ademas de la panmixia y del tamafio infinito de la
poblacidn, el que los dos alelos sean estables (que no muten), el que los tres
genotipos sean igualmente fértiles y viables (que no haya seleccién) y el que no
se produzca migracion diferencial.

Un cigoto se forma por unidon de dos gametos. Decir que los individuos
se aparean al azar equivale a decir que los gametos se unen al azar. Sipyq
son las frecuencias génicas de A y a, en una poblacion panmitica la union de

gametos para formar cigotos de la generacién siguiente seguira este esquema.

\ Ap) | a)
A(p) | AA Aa
p? Pq

a@) | Aa aa
Pq q°

Luego en la generacion siguiente las frecuencias de los genotipos AA,
Aa y aa seran respectivamente p® 2pg y ¢°. A partir de este momento la
poblacion esta en equilibrio Hardy-Weinberg (las frecuencias genotipicas seran
las que se acaban de indicar generacion tras generaciéon) con tal de que py q
permanezcan constantes de generacion en generacion, como efectivamente

asi sucede. En efecto, si p; y g1 son las frecuencias génicas de la poblacién



cuyas frecuencias genotipicas son p?, 2pq y g° entonces se demuestra que p:

=pPyar=q

p1=Pu+ %Py =p? +%2pq = p° + p(l-p) =p’ +p—p°=p

(1=Pp + %P =0’ +%2pg =g’ +q(l-9) =g +q-q°=q

En cualquier caso, una poblacion panmictica, en un momento dado
puede no estar en equilibrio. Pero si sus individuos se aparean al azar lo estara
Su progenie.

En alégamas, la reproduccién sexual no provoca una reduccion de la
variacion genética, sino que permite la coexistencia de todos los genotipos en
equilibrio, incluidos los heterocigotos.

3. Factores que afectan al equilibrio Hardy-Weinberg

La estabilidad descrita por la ley de Hardy-Weinberg exige que en la
poblacién se cumplan unos requisitos concretos. Ademas de los ya indicados
de apareamientos al azar y tamafio infinito, también se debe cumplir la
ausencia de mutaciones, de migraciones, y de seleccién. Si estos requisitos no
se cumplen se rompe el equilibrio, es decir, dejan de ser constantes las
frecuencias genotipicas, en la mayoria de los casos porque dejan de serlo las
génicas. Se producen entonces cambios en la estructura genética de la
poblacién, es decir, la poblacion evoluciona. La estructura genética de una
poblacion viene definida por las frecuencias génicas y genotipicas de la misma.

Por tanto, la falta de cumplimiento de los requisitos impuestos por la ley
de Hardy-Weinberg desencadena las llamadas fuerzas evolutivas. Se analizan
a continuacién, por la importancia que tienen en la naturaleza y en la seleccién

artificial, estas fuerzas.



3.1 Mutacién

Sea una poblacién en el que un gen tiene dos formas alélicas, Ay a, con
frecuencias p y gq. Si el alelo “A” muta a “a” o viceversa, 0 ambos alelos mutan
originando nuevas formas alélicas, evidentemente la frecuencias génicas de A
y a seran alteradas y la ley de H-W no se cumplira. Ahora bien el grado de
alteracion depende de la tasa de mutacion, o tendencia de los genes a mutar.
La tasa de mutaciéon puede medirse de varias maneras, por ejemplo, la
frecuencia de gametos producidos que son portadores de un gen mutante.
Teniendo en cuenta que las tasas de mutacidn son generalmente muy
pequefias (suelen oscilar entre 10° y 10®) lo normal es que la aparicién de
mutantes, tanto si ya existian previamente en la poblacién, como si no,
produzca una alteracibn de las frecuencias génicas que no diferira
significativamente de cero. Por tanto, la mutacién puede crear nuevos alelos,
pero debido a su baja tasa es por si sola incapaz de mantenerlos en las
poblaciones. Si estos se mantienen es gracias a otras fuerzas evolutivas, como
la seleccion y la deriva.

3.2 Migracion

La migracién es el flujo de genes entre poblaciones, debido a la entrada
en una poblacion nativa de intrusos procedentes de otra poblacion, los cuales
participan con sus gametos en la reproduccion de aquella. En las plantas dicho
flujo se puede producir por el trasiego de semillas. Otra via de flujo de genes
puede tener lugar mediante la transferencia de polen por el viento o los
insectos polinizadores.

Los cambios de frecuencias génicas (4q) en la poblacién nativa

dependen de la tasa de inmigracion (proporcién de intrusos en una poblacién



nativa) y de la diferencia entre el valor de la frecuencia génica en el grupo de
intrusos (gm) Yy el de la poblacion nativa (qo):

4q = m(qm- go)

Debido al sistema reproductivo, la migracion es un fenbmeno que se da
a través del polen mas facilmente en aldgamas que en autégamas. Para el
mejorador, la migracion puede ser un fenomeno indeseable, por ser una fuente
incontrolada de variacion y, por tanto, algo a evitar en sus campos de
experimentacion. De ahi que, en ocasiones, haya que realizar ciertos trabajos
de mejora y de conservacion fuera de la region de cultivo de la especie cuyo
material se estd mejorando o conservando.

3.3 Seleccidn

Otra de las condiciones que impone la ley de Hardy-Weinberg, es que
todos los genotipos sean igualmente fértiles, es decir que no haya seleccién. La
selecciéon es la fuerza que favorece la reproduccion de ciertos individuos con
caracteristicas determinadas. Si para un locus con dos alelos, los tres
genotipos no son igualmente fértiles, estamos ante un caso de seleccion
genética. Supongamos que las frecuencias de AA, Aa y aa son
respectivamente p® 2pg y ¢°. Si sus tasas de reproduccion (frecuencia de
individuos de cada genotipo que contribuyen con sus gametos a la
reproduccion) son wj, W, ¥ W3, entonces, desde el punto de vista reproductivo,
las frecuencias genotipicas reales seran:

AA Aa aa

wap?/W W22pg/W W3 /W
donde W =w;p®+ w-2pq + W5 g°

y las génicas:



p1=( W1p® + w2pq)/ W 1= (W5 G° + wzpa)/ W

Por tanto, las frecuencias genotipicas en la siguiente generacién no
seran p®, 2pgy ¢° sino p1, 2p1qs y 0i°.

Veamos dos casos sencillos. Sea una poblacion en la que estudiamos
un locus con dos alelos entre los que se da dominancia completa (A>a)
respecto a la tasa de reproducciéon (w;= w, # ws). Supongamos que la seleccién
se da contra el alelo dominante, de manera que w3 =1 y wi;=w, < 1. Si wi1= W,
= 0 entonces resulta obvio que en una sola generacién de seleccién queda
eliminado el gen A de la poblaciéon. Su frecuencia pasa de ser p a ser p;=0. En
efecto:

AA Aa aa

w1p?/W=0 W22pg/W =0 ws g2/W=1

p1=( w1p” + w2pg)/ W= 0 01= (W3 q” + wopq)/ W=1

Pero si la seleccion se da contra el alelo recesivo, de manera que w;=

wy = 1y w3 <1, entonces se puede demostrar que la nueva frecuencia del alelo

a sera
— 2 2
d:= (9-sq7)/(1-sq)
siendo s=1-ws3
Para wz = 0, (ningln homocigoto recesivo es capaz de reproducirse)
entonces

q:1= g/(1+q)
En este caso ¢cuantas generaciones son necesarias para reducir la
frecuencia de un gen recesivo hasta un valor dado?. De acuerdo con la

expresion



d:= q/(1+q),

en la generacion siguiente la frecuencia génica sera
d2= d1/(1+01)= a/(1+2q)

y en las sucesivas
0s= d2/(1+02)= a/(1+3q)
d4= ds/(1+qgs)= q/(1+4q)

gn= On-2/(1+0n-1)= 9/(1+nQ)

de donde podemos obtener la expresion que nos da la respuesta a la

cuestiéon planteada

Segun esta expresion, si frecuencia inicial (q) del recesivo indeseable en
una generacion dada es 0,5 (50%), para bajarla a 0,1 (10%) se necesitan 8
generaciones de seleccion, para seguir bajandola al 0,05 (5%) se necesitan
diez generaciones mas de seleccién, y otras 80 mas si queremos reducirla al

0,01 (1%).



60

50

40

30

Seriesl

20

10

0 LR LR RN R N RN RN RN RN RN NN RN RN RN N RN NN R RR RN RER R RN RN RERRRRERR R RN

O O N OO < O OV N W I O O N 0O < O OV
HHNMMQ’Q‘LD&DKDI\I\OOCDONE

De todo esto podemos deducir que seleccibn es un instrumento
poderoso para reducir los recesivos indeseables a niveles bajos, pero es poco
efectiva para su eliminacion, ya que su efectividad disminuye a medida que lo
hace la frecuencia de tales recesivos.

Podria argumentarse, en un contexto de mejora genética, que los
portadores heterocigotos pueden ser también detectados por evaluacién de la
descendencia  (mediante  cruzamientos de prueba 0o mediante
autofecundaciones), con lo cual la eliminaciéon del gen recesivo puede lograrse

en una sola generacion. Es cierto, pero sélo para casos sencillos como el



descrito, donde la expresion del caracter depende de un solo gen. Cuando
deben manejarse caracteres complejos, y los de interés agronémico
generalmente lo son, el asunto es mas complicado. En ello radican, al menos
parcialmente, las limitaciones inherentes a los métodos de seleccion masal en
alégamas.

3.4. Poblaciones pequeiias.

Segun la ley de Hardy-Weinberg una poblacién se mantiene en equilibrio
si tiene un numero grande (en teoria infinito) de individuos que participan con
sus gametos en la formacion de la generacion siguiente. Pero cuando el
tamafio de la poblacion es limitado como ocurre frecuentemente en la mejora
de las plantas, se producen dos fendmenos que alteran el equilibrio: la deriva y
la consanguinidad.

3.4.1 Deriva genética

Cuando el tamafio de la poblacion es limitado, las frecuencias génicas
(p y q) fluctan aleatoriamente como consecuencia de los accidentes de
muestreo. Estos cambios de frecuencias génicas por errores de muestreo
debidos a la finitud de la poblacion reciben el nombre de deriva genética, ya
que los valores p y g van a la deriva sin aproximarse a ningun valor particular.
El efecto es tanto mas significativo cuanto menor es tamafio de la poblacion.

Se puede ilustrar la importancia de los errores del muestreo
considerando dos poblaciones hipotéticas, una compuesta de 10 y otra de 1000
individuos. Supongamos que un gen esta representado en ambas poblaciones
por dos alelos A y a, con frecuencias génicas p y g respectivamente y ambas
iguales a 0,5. La poblaciéon mas grande se produce a partir de una muestra de

2000 gametos, y la mas pequefia a partir de una muestra de 20 gametos. En



ambas muestras la frecuencia del gen A es una variable aleatoria, cuyo valor
medio y desviacion tipica son:

E(X)=p=0,5

a(X) = 4/(pg)/n

Siendo n el tamafio de la muestra (2000 o 20). Asi pues, para n igual
2000 la desviacion tipica es de 0,011 y para n igual a 20 la desviacion tipica es
0,11. Asi pues, en la poblacion de 1000 individuos lo normal es que la
frecuencia génica de A en la muestra de gametos que dan lugar a la
generacion siguiente estd comprendido en el intervalo de 0,5 + 0,011, (0,49-
0,51) mientras que en la poblacion de 10 individuos este intervalo se amplia,
siendo 0,5 + 0,11 (0,39-0,61). Luego los accidentes de muestreo son de mayor
magnitud en la poblacion de 10 individuos, lo que provocaba que las
frecuencias génicas se aparten de las iniciales considerablemente mas en
dicha poblacién, y esto en una sola generacion.

En poblaciones finitas pero grandes, el fendmeno de la deriva
generalmente sera poco significativo, pero en poblaciones pequefias,
transcurrido un namero suficiente de generaciones, que sera tanto menor
cuanto mas pequefia sea la poblacion, la frecuencia génica de A, acabara
tomando el valor 1 6 0. Es decir, que la poblacién pierde uno de los alelos y fija
el otro, sin poder predecirse cual es el que se fijard y cual el que se perdera.

No es raro que en programas de mejora el tamafio de ciertas
generaciones se reduzca mucho (10 o menos individuos), por lo que los
efectos drasticos de la deriva son posibles. Genes ventajosos pueden ser
eliminados y otros perjudiciales fijados. Es necesario, por tanto, tener en cuenta

los efectos de la deriva cuando se hace seleccion.



3.4.2 Consanguinidad

La consanguinidad es el apareamiento entre parientes, es decir, entre
individuos que tienen uno o varios antepasados comunes. Para medir la
consanguinidad y sus efectos es necesario introducir el concepto de genes
idénticos por descendencia. Dos alelos son genes idénticos por descendencia
si descienden de un mismo gen. Por ejemplo, un cruzamiento entre primos
hermanos puede dar lugar a homocigotos con genes idénticos o no por

descendencia. Esto se esquematiza en la siguiente figura

Ala aa
aa Ala A'a AZ%a
Ala AlAZ
AJ Al Al A2 Ala
Idénticos semejantes

La medida de la consanguinidad es el coeficiente de consanguinidad (F),
ideado por Wright, el cual cuantifica el nimero de conexiones familiares, y la
intensidad de las mismas, entre antepasados del genitor masculino y
antepasados del genitor femenino de un individuo de la poblacién. Expresa por
tanto el grado de parentesco entre los padres del individuo, y se define como la
probabilidad de que los dos genes de un locus determinado de un individuo
sean idénticos. EIl valor de F varia de 0 (consanguinidad nula) y 1
(consanguinidad total). De acuerdo con la definicion, cuanto mayor sea el valor

de F, es decir, cuanto mayor sea la consanguinidad, mayor es la probabilidad



de homocigosis. La consanguinidad incrementa pues la homocigosis. Dicho
incremento es cuantificable tal y como se indica a continuacion.

Sea una poblacién en equilibrio para un locus A/a (p%, 2pqy ¢°) en la
qgue consanguinidad es cero (F=0). En su progenie, si el indice de

consanguinidad sigue siendo cero las frecuencias genotipicas seran:

AA p?
Aa 2pq
Aa q°

Pero si en la progenie el coeficiente de consanguinida vale F las

frecuencias genotipicas de ésta ya no son las anteriores sino

AA p*(1-F) + pF = p*+pgF [1]
Aa 2pq(1-F) = 2pg-2pgF [2]
aa 9°(1-F) +gF = g+ pgF [3]

Se puede demostrar que en una poblacién con apareamientos al azar el
coeficiente de consanguinidad se incrementa de generacién en generacion y
evoluciona de acuerdo a la siguiente expresion

Fn = (1/2N)+ (1-1/2N)Fp.1

donde N es el niumero de individuos de la poblacién que se aparean.

De acuerdo con esto si en generacion inicial Gy, la consanguinidad es
nula (F=0), en las siguientes su valor sera:

G F1=1/2N + (1-1/2N) 0 = 1/2N

G,  F,=1/2N + (1-1/2N) 1/2N

Gs  Fs3=1/2N + (1-1/2N) [1/2N + (1-1/2N) 1/2N]



Estos valores de Fi son crecientes de generacion en generacion, y en
cada generacién son mayores cuanto mas pequefio sea N, es decir, cuanto
mas pequefo sea el tamafio de la poblacion.

Por tanto, si partimos de una poblacion aldgama estricta en equilibrio
con coeficiente F=0 pero de tamafo limitado N (que se mantiene constante
generacion tras generacion), si tenemos en cuenta las expresiones [1], [2] v [3]
queda claro que generacion tras generacibn los homocigotos va
incrementandose, y este incremento es tanto mayor cuanto menor es el tamafio
N de la poblacién

Para unos valores iniciales concretos de p y g, podemos representar
graficamente la evolucion de la frecuencia de homocigotos (AA + aa) para
distintos valores de N. Por ejemplo para p =q = 0,5 y para valores de N de 50,

100, 200, 400, 1000 y 100000 nos queda

1 N=50
0,9 — N=100
0,8 —-——--N=200
0,7 N=400
0,6 | £ 7 om e e N=1000
3 _
<5 0,5 —- N=10000
2204
Lo
=< 0,2
0,1 -
0

Podemos observar que cuanto mas pequefia es la poblacién mas se va

apartando en el trascurso de las generaciones de las condiciones de equilibrio



(en este caso, en el equilibrio AA + aa = 50%), incrementandose, generacion
tras generacion la frecuencia de homocigotos.

La consecuencia de todo esto es que aunque una poblacion sea
alébgama estricta, la finitud de la poblacién incrementa la homocigosis con
respecto a la esperada segun la ley de H-W. Esto tiene importantes

consecuencias como veremos mas adelante.

3.5 Apareamientos no aleatorios

3.5.1 Sistemas de apareamientos consanguineos recurrentes

¢, Qué sucede si en una poblacion de alégamas estrictas, de tamafio
infinitamente grande, forzamos sistematicamente apareamientos
consanguineos? Por ejemplo, obligamos que Unicamente se produzcan
autofecundaciones, o Unicamente apareamientos entre hermanos completos, o
Ganicamente apareamientos entre dobles primos hermanos. Se puede
demostrar que en todos estos casos el coeficiente de consanguinidad va
incrementando de generacibn en generacién, y que la entidad de este
incremento es tanto mayor cuanto mayor sea el grado de consanguinidad de
los apareamientos. Si la poblacion inicialmente esta en equilibrio HW y su
consanguinidad es nulo (Fo =0), es posible calcular los valores de F en las
siguientes generaciones y también se puede comprobar que las frecuencias

genotipicas en las mismas evolucionan de acuerdo a las expresiones [1], [2] y

3].



O O
O— O——

Hermanos Autote-  primos hermanos dobles
completos dacion

O—O—0O——=0
(O—
O

:
O OJO—O

Podemos calcular entonces las frecuencias genotipicas si se conocen las
génicas. Concretamente, para p=gq=0,5, la evolucién de la frecuencias de los
homocigotos (AA + aa), para los tres sistemas de consanguinidad sistematica

mencionados a titulo de ejemplo, son las indicadas por la siguiente grafica
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Si los apareamientos hubiesen sido al azar la frecuencia de homocigotos
hubiera sido constante e igual a 0,5, segun la ley de H-W. Por tanto, en una
poblacibn de alogamas estrictas aunque sea infinitamente grande, los
apareamientos consanguineos forzados incrementan también la frecuencia de
homocigotos con respecto a lo predicho por la ley de H-W.
(NOTA: La autofecundaciébn es un apareamiento con mayor grado de
consanguinidad que el apareamiento entre dobles hermanos (hermanos de
padre y madre) y el de éste es mayor que el de medios hermanos
(hermanastros) y el de hermanastros igual que el de dobles primos hermanos y
mayor que el de primos hermanos).

3.5.2 Apareamientos preferenciales

Se dice que los apareamientos son genotipicamente positivos cuando
s6lo se aparean entre si individuos con el mismo genotipo: AA X AA, Aax Aa, y
aa x aa. El resultado es idéntico al de los apareamientos consanguineos de
autofecundacioén, es decir, se produce un incremento de la homocigosis. Tal
situacion Unicamente es natural cuando el sistema reproductivo es la
autogamia. Si es mé&s comun en la naturaleza el apareamiento
genotipicamente negativo, esto es, cuando sélo se aparean entre si individuos
con diferente genotipo. Es el caso de poblaciones con sistemas de
autoincompatibilidad genética. En este caso el efecto es el contrario, es decir,
para aquellos genes que rigen la autocompatibilidad se produce un incremento
de la heterocigosis, disminuyendo en consecuencia la homocigosis. Estos
sistemas suelen impedir la autofecundacion, y por tanto contribuyen a

mantener el equilibrio en otros genes no implicados en la autocompatibilidad.



En el hombre hay tendencia a que los altos se casen con las altas, los
bajos con las bajas; en las plantas, las precoces se cruzaran preferentemente
con las precoces, y las tardias con las tardias. Este tipo de cruzamientos se
denomina fenotipicamente positivo. Las consecuencias genéticas de los
apareamientos fenotipicamente positivos son generalmente un aumento de
homocigotos y una disminucién de heterocigotos, pues apareamientos entre
fenotipos similares implica apareamientos entre genotipos asimismo similares
(aunque no idénticos: AA x AA o AA x Aa). De forma anéloga el apareamiento
fenotipicamente negativo generalmente inducirA un incremento de la
heterocigosis.

Los apareamiento positivos se utilizan en mejora para conseguir
homocigosis, y los negativos para generar una heterocigosis inexistente o
poco frecuente en los materiales que se cruzan, con el fin de que la
recombinacibn genere en las generaciones posteriores combinaciones

complementarias o transgresivas de genes.

4. Depresion consanguinea.

Desde los primeros tiempos de la historia ha existido una tendencia a
asociar la consanguinidad con efectos biol6gicos desfavorables: tamafio mas
pequefio, disminucion del vigor, reduccion de la tasa de crecimiento, mayor
namero de individuos defectuosos, débiles, enfermizos etc. La expresion
depresion consanguinea se refiere a estos efectos desfavorables, los cuales
tienen en comun su incidencia negativa sobre la eficacia bioldgica, término que
hace referencia a la capacidad reproductiva de los individuos de una poblacion.

La depresiébn consanguinea es consecuencia del incremento de la



homocigosis por consanguinidad. Esto es asi porque en las poblaciones
existen genes deletéreos que cuando se expresan producen efectos
desfavorables. Dichos genes suelen ser recesivos, por la raz6n que mas
adelante se indica. Al aumentar la homocigosis por consanguinidad aumentara
la expresién de genes recesivos, y como algunos de ellos son deletéreos,
aumentara la frecuencia de individuos que los expresan, es decir, que son
biolégicamente defectuosos.

Por otra parte, la consanguinidad no solo se incrementa la frecuencia de
individuos defectuosos sino que provoca también, en los caracteres
relacionados con la eficacia biolégica, un desplazamiento de la media de la
poblacién hacia los valores de los homocigotos recesivos, cuyas contribuciones
a la eficacia bioldgica son las méas desfavorables. En efecto, supongamos un
locus (A/a) cuya expresion incide en la eficacia biologica, en el que A domina
total o parcialmente sobre a. Supongamos que al colocar en una escala las
contribuciones que hacen los tres genotipos a la eficacia biol6gica la diferencia
entre los valores genotipicos de los dos homocigotos es 2a, y que la diferencia
entre el del heterocigoto y la media de los dos homocigotos vale d. Estamos
utilizando la misma letra para designar dos cosas distintas: un gen (a), y
una magnitud (a)

I0 aa 2a AA
| T 1 T 1T 1T 1T 17117711 T

d Aa
Haciendo un cambio de escala y colocando el origen en la media de los

dos homocigotos, en la nueva escala los valores genotipicos sona,dy-a:
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Si las frecuencias génicas de A y a son p y g respectivamente y no
existe consanguinidad, después de una generacion de apareamientos al azar,
el valor medio de la poblacian sera:
p°a + 2pqd —g”a = a(p-q) + 2pqd
Pero si existe consanguinidad el valor promedio sera:
(p*+ paF)a + (2pq — 2pgF)d — (g” + paF)a = a(p-q) + 2pqd — 2pqdF.

Es decir, el valor promedio de la poblacion se reduce en 2pqdF. Dicha
reduccion es consecuencia de la reduccion de la frecuencia de los
heterocigotos.

Como se acaba de indicar, el cambio en el valor cuantitativo promedio es
una reduccion, pues se da en la direccion del valor recesivo. Dicha reduccion
es tanto mayor cuanto mayor sea la dominancia del alelo no deletéreo. Si la
herencia es intermedia el valor cuantitativo del heterocigoto esta exactamente
entre ambos homocigotos y el cambio cuantitativo promedio o efecto de la
consanguinidad es nulo.

Podriamos preguntarnos por el efecto de la consanguinidad si el gen
deletéreo fuera dominante o parcialmente dominante. En este caso, el efecto
de la consanguinidad no seria depresivo sino que se produciria un aumento del
valor cuantitativo promedio. Pero existe una seria objecién para que un gen
deletéreo sea dominante o parcialmente dominante, y es que al no poder
ocultarse su expresion, ni siquiera en el heterocigoto, la seleccion rapidamente
lo elimina de la poblacion. Por consiguiente, se puede esperar que las

poblaciones contengan un mayor numero de recesivos perjudiciales que de



dominantes o parcialmente dominantes perjudiciales, y en consecuencia se
puede esperar que el efecto de la consanguinidad sea depresivo, es decir,
disminuya el éxito reproductivo, que es la consecuencia ultima de la expresion
desfavorable de caracteres tales como tamafo, vigor, tasa de crecimiento,
salud y otros.

La gran mayoria de las especies que presentan fecundacion cruzada
presentan un deterioro con cruzamientos consanguineos, aungue la intensidad
de la depresién consanguinea depende de la especie. Por otra parte, en las
especies autbgamas las poblaciones son altamente consanguineas y no sufren

depresion, al haberse liberado de gran parte de su carga detrimental.

5. Heterosis

Por contrapartida a la depresion consanguinea, la heterosis es el vigor
hibrido o incremento de la expresion fenotipica que se produce con cierta
frecuencia, en las descendencias de los cruces entre especies distintas,
poblaciones distintas, variedades distintas o0 materiales consanguineos
distintos, especialmente lineas puras, o dicho resumidamente, en las
descendencias de cruzamiento exogamicos. Exogamia es lo contrario de
consanguinidad o endogamia. Cuanto mas endogamico sea un cruzamiento
menos exogamico es Yy viceversa. Las descendencias que manifiestan
heterosis suele mostrar exuberancia para los caracteres antes citados como
mermados por la depresién consanguinea, exuberancia que puede ir asociada
a aumentos muy significativos de la produccion.

Desde el punto de vista biométrico, existe heterosis cuando la poblacion

hibrida en general muestra mas acusado el caracter que las poblaciones



parentales. El valor medio del hibrido es superior al del parental de respuesta
mas elevada cuando existe heterosis.

Podemos cuantificar la heterosis a nivel poblacional. Consideremos dos
poblaciones (las llamaremos parentales) que para un gen con dos alelos (A 'y a)
muestran dominancia (A> a). Consideremos ademas que ambas poblaciones
son distintas en frecuencias génicas (p y g en una poblacion y p"y q” en la
otra). Si designamos por “y” a la diferencia entre las frecuencias génicas de las
dos poblaciones (y=p—-p =q  —q), resultaobvioque p=p-y yq =y-q.
Si los valores genotipicos de los tres genotipos AA, Aa y aa son
respectivamente a, d y —a (véase epigrafe anterior) y ambas poblaciones se
cruzan el valor de la heterosis que muestra la descendencia, que designamos
por F1, se podria cuantificar como la desviacion respecto al valor parental
medio.

El valor parental medio es:

Mp=[(ap + 2dpq - aq) + (ap” + 2dpq” - aq’] / 2 = [ (a(p — ) + 2dpq) +
(@(P’-a) +2p°q")]/ 2= a(p —q -y) + d[2pq + y (p-q)- y°]

Si la poblacion F1 se forma apareando individuos de ambas poblaciones
tomados al azar, el apareamiento de gametos tendra lugar segun las

frecuencias la siguiente tabla

Gametos de P,

A a
p q
Gametos de A p-y p(p -Y) ae-y)
P> a q+y p(g +y) a(q +y)

Por tanto, el valor medio de la F1 sera



Mrr=ap(p-y) +d2pg +y (p-a)]-aq(q +y) =

=a(p-q-y) +d[2pq +y (p-q)]

Asi pues, la diferencia entre el valor medio de la F1 y el valor parental
medio, cuantificara la heterosis de la F1 (Hg1):

He1 = Me1 - M= dy?

Este valor es siempre es positivo si lo es d (“y” es siempre mayor que 0,
ya que si fuera 0 no se trataria de poblaciones distintas). Por tanto, para que el
hibrido muestre heterosis el alelo que expresa mayor valor debe ser el
dominante. Para caracteres relacionados con la eficacia bioldgica, mayor valor
es mayor eficacia. Si la herencia es intermedia la heterosis es nula. Y si los
alelos menos eficaces (letales, deletéreos) fueran dominantes o parcialmente
dominantes, no solo no habria heterosis, sino que el parental medio seria
superior al hibrido. Pero ya se han indicado las objeciones que se pueden

hacer a la consideracion de que alelos letales o deletéreos sean dominantes.

6. Fundamento genético de la depresién consanguinea y la
heterosis
La depresion consanguinea y la heterosis son las dos caras de la misma
moneda. Como se viene indicando, estan relacionadas con la existencia en las
poblaciones de genes perjudiciales recesivos. Ambos fendmenos se pueden
explicar tanto si las alternativas alélicas a dichos genes son dominantes,
parcialmente dominantes o superdominantes. Pero las implicaciones en la
mejora no son las mismas. Sobre este punto se insistira cuando estudiemos las

variedades hibridas.



7. Ejemplos de especies consideradas aldgamas estrictas
Extensivos
Centeno, maiz, remolacha, alpiste
Forrajeras y pratenses
Agropyrum, Agrostis, alfalfa, Festuca, Fleo, raygrases, tréboles
Horticolas
Acelga, espinaca, borraja, coles, coliflor, brécoli, colirrdbano, colinabo,
nabo, rabano, colza, achicoria, endivia, alcachofa, cardo, perejil, chirivia,
zanahoria, puerro, cebolla

8. Equilibrio en plantas parcialmente al6gamas

Las especies con alogamia parcial son distintas de las alégamas
facultativas. Las primeras pueden ser polinizadas y fecundadas indistintamente
por el polen de la misma flor, de la misma planta o de otras plantas, y ello de
forma habitual para el conjunto de la especie.

Especies parcialmente aldgamas son: algodén, habas, tabaco, apio,
pimiento, sorgo, berenjena, girasol, meldn, pepino, sandia, calabaza, calabacin

Supongamos una poblacién en la que la proporcion de individuos que se
forma por fecundacion cruzada es t (coeficiente de alogamia), y (1-t) la
proporcion de individuos que se forma por autogamia.

Si las frecuencias génicas para A y a son respectivamente p y g las
frecuencias genotipicas evolucionaran generacion tras generacion hasta

alcanzar el equilibrio, a partir del cual dichas frecuencias tendran los siguientes

valores:
1-t 1-t
P,=|1-—| p*+—
H 1+t P +1 P
1-t]
P,={1-—|-2
12 1+t ] Pq




Se puede demostrar (1 - t) / (1 + t) es el coeficiente de consanguinidad
en el equilibrio y que se mantendra constante mientras se mantenga el
equilibrio. Luego en el equilibrio:

P11 = (1-F) p* +Fp
P12 = (1-F) 2pq
P22 = (1-F) o" + F q

Por dltimo, y recapitulando, es conveniente remarcar que en una
poblacion, los apareamientos consanguineos, sean forzados sistematicamente
0 se den espontaneamente como consecuencia de del sistema reproductivo o
de la finitud de la poblacion, dan lugar a una homocigosis superior y a una

heterocigosis inferior a las predichas por la ley de H-W.



