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5. MACROMODELS




5. MACROMODELS

5.1. Model determinista d'una poblacid diploide amb aparellament

a l'atzar, 1 seleccid, pel cas de L loci.

Les equacions que defineixen el canvi de les freqliéncies
gameétiques d'una generacié a l'altra pel cas de dos loci dial
lélics a una poblacid diploide, amb aparellament aleatori, sense
coexisténcia de generacions 1 sota un régim selectiu d'efica-
cies constanég a l'espai i el temps. varen ser definides per Le-
wontin i Kojima (1960). Ja abans; Kimura (1956) havia definit

unes equacions equivalents perd pel cas de temps continu (gene-

racions intercalades).

Les equacions de Lewontin i Kojima es poden expressar de
la manera segiient: siguin dos loci A i B cada un dels quals pot
presentar dos estats al: lélics, que per racns de conveniéncia

formal des d'ara indicarem com O i 1 (en lloc de l'habitual Al

A, o A, a, pel primer locus, i Bl,qB o B, b pel segon). Els

2

gamets possibles sén 00,01,10 i 11, corresponents a la repre-

2)

sentacid binaria dels nombres naturals representats en el siste-

ma decimal 0, 1, 2 1 3, respectivament. Cada gamet esta represen
.. . 2

tat biunivocament per un nombre natural entre 0 i 3 = 27-1. En

general, si s'estudien L loci dial: lélics 1 es representen

aquests al°lels pels digits 0 i 1, hom pot indicar tot gamet
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per una seqliéncia o vector de L =zeros o uns el qual sera la
representacid binaria d'un nombre natural entre 0 i 5;—1, i,
reciprocament, tot nombre entre aquests l1imits, expressat un
sistema binari, representara un gamet. Hi haura, per tant, 2L

gamets possibles als quals els correspondra un i solament un

nimero, el qual podrem fer servir per identificar-lo.

Pel cas de dos loci, indicarem per Py pl, p2, p3 les fre-
qliéncies dels gamets 00, 01, 10 i 11 respectivament (0,1,2,3)

de manera que es tindra:

locus
Al B
) gamets 7 nimero fregiiéncia
0| O 0 P,
0o 1 1 pl
11 0 2 Py
1] 1 3 Ps

Taula 5.1.0.

Indiquem com W(x,y):WXy, X,y = 0,1,2,3 1l'eficacia del ge-
notip constituit a partir dels gamets x,y. Com sabem W(x,y) és
la probabilitat, o una magnitud proporcional, d'arribar a sobre-
viure i reproduir-se condicionat a tenir el genotip x,y: W(x,y)=
= Prob (S/x,y), on 8 indica 1'esdeveniment '"sobreviu i es re-
produeix {(contribueix amb els seus gamets a la formacid de la

generacid segiient)".
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Sigui R la fraccid de recombinacid entre els loci A i B.
Si sumem respecte de tots els genotips que poden produir el ga-
met x (x=0,1,2,3) tant per recombinacid com per segregacié,
tenint en compte les probabilitats que passi aixd i les efica-
cies (probabilitat que els individus amb aquell genotip arribin
a produilr gamets per la generacid seguent) i si suposem a més

que W =

03 le , és a dir que l'eficadcia depén del contingut al

lélic i no de la disposicidé dtaquests al*lels, s'obté amb algun

treball el sistema d'equacions

Dy = Py m;,l(px(wx—mw) - (-1)X°R-Dw12) (5.1.1.)

on pk indica la’ freqiiéncia del gamet x a la generacid se-

glient, m, l'eficacia mitjana de la poblacid parental

mo=2 2 W(x,y) R, (5.1.2.)
Xy

0 mesura igual o proporcional a la probabilitat que un individu
qualsevol arribi a reproduir-se, W(x) 1l'eficdcia marginal del

gamet x

3
Wix) = 3, Wixy) p (5.1.3.)
y=o

R, com hem dit, la fraccié de recombinacid entre els dos loci,
i D el determinant de desequilibri al lligament o desequilibri

gamétic
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D = pop3 - plp2 (5.1.4)

que expressa l'allunyament de les freqiliéncies gamétiques reals
de les freqiiéncies gamétiques pel cas d'independéncia entre els
dos loci. Efectivaﬁent, mitjancant la substitucid P, = l—pl—

- pz—pS, obtenim immedidtament
D = p,~p.P,~P,P _pZ_p P, = p.~(p.+p,) (p,+P,)
37173 "273 "3 172 3 173 273

perd de les equivaléncies expressades a la taula 5.1.0 deduim
_ _ veso s . VAT,
que pl,fp3 _pOl«:—pll =P, freqgiiéncia génica de l'al-1lel 1 del

locus B, 1 igualment p2+p3 , fregliéncia génica

= P1p*P11 = Pq.

de 1'al<lel 1 al locus A, de manera que

D = (5.1.4-bis)

P1; 7P Py

D és la diferéncia entre la freqiiéncia del gamet 3(11) i el pro-
ducte de les freqiiéncies géniques de 1'al:lel 1 a cada locus

per separat.

Les propietats d'aquestes equacions han estat forga estudia-
des sota diferents régims selectius i de recombinacid. Igualment
el model ha estat estés en diverses direccions, com ara la consi
deracié de la dinamica d'una inversid cromosdmica supressora
de la recombinacid, pel cas de 2 loci, (Deakin (1972), vegeu
l'apartat 3) i la consideracié de subdivisid del medi (recordem

per exemple el treball de Christiansen, repassat a l'apartat
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3.4.4. Una altra extensid interessant seria la consideracid d'un

nombre L 2»2 qualsevol de loci.

Lewontin (1964a) defini les equacions que serien l'extensid
natural de (5.1.1) pel cas de L loci. Amb el mateix procedi-
ment de representar els dos al'lels per O 1 1, cada gamet com
una tira o vector de zeros o uns que representa un nombre natu-
ral entre 0 1 2L—l (aixi per exemple, per L=3, els gamets pos~-
sibles serien 000, 001, 010, 011, 100, 101, 110, 111 que sdén
respectivament, la representacidé binaria dels nombres naturals
indicats 0,1,2,3,4,5,6,7 i 8 en represenéacié decimal) obtingué

1l'expressid:

ol = b, - m;l(pX(W(x)—mw)-b(P¢R))

L (5.1.5)
per x = 0,1,...,2 -1

summament satisfactdoria si no fos per l'expressidé de l'operador

de recombinacid o

L(L-1) -
2 (p.p, -p P JW(J,k)
k “1'm
Q(P’R) = Z Rh Z . H-2 +
h=1 Jjr,k,1,meQ 2 -
L-1 . 7]
Z Oh(—l) h o (5.1.6)
L(L-1) J.k,1,mEw 2 -
h=———"= +1
2
on P = (po’pl""’pZL—l ) és el vector de freqiiéncies de ga-

mets possibles , R és el vector de fraccions de recombinacid,
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R = (R Yooy OZL‘l—l) essent les

l’RZ""’RL(L-l) ! OL(L—l)
+1

2 2

Rh fraccions de recombinacidé usuals, entre dos loci dels L,

i les Oh fraccions de recombinacidé especials, parametres que
cal afegir per definir totes les probabilitats de produccid
de gamets per part d'un genotip diploide, H és el nombre de loci
heterozigdtics al genotip J,k, Sh el nombre total d'intercan-
vis (esdeveniments de recombinacid) associats a la fraccié de
recombinacié Oh i Q,w sén dos conjunts de parelles de ge-

notips ((j,k),(1,m)) que renunciem a definir en poques paraules

i d'una manera entenedora.

Tal com reconeix Lewontin, aquestes equacions sén intracta-
bles analiticament i numérica, de manera que proposa la utilit-
zacid del métode dels "operadors genétics", conjunt de transfor-
macions algebraiques que permeten obtenir numéricament el vector
de freqliéncies gamétiques d'una generacid P*:(pg, pf, ...,g:)
(amb n=2L—l) a partir de les freqliéncies de la generacid ante-

rior P = (po’pl""’pn)° Aixd s'obté segons els seglients pas-

S0s:

1) Es construeix la matriu de freqiidncies genotipiques a partir

del producte extern PrP' = G
Po Po PoPp +++ PP
2

o P.P P

1 10 1

' (pypyseeesp ) = . (5.1.7-I)
. . , 5
p P.D. veasns o)
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2[ La matriu G es multiplica terme a terme per la matriu W

d'eficacies

2
Pa ‘popl o PoPy Yoo 't Yon
2 w. W
PPy reeeere P no "t on
Po%o PoP1%i1 *°° PoPn%on
02w : (5.1.7-II)
= 1"11 . : : _
PP W, e e Pr¥on

obtenint la matriu de probabilitats de participar a la formacid

de la generacid segilient per part de cada genotip.

3) Es determinen tots els ZL_l gamets z que pot produir cada
terme Q{pyv%y per les 2L_l probabilitats de transicid

P(xy — z) que el genotip xy produeixi el gamet =z (per recom
binacions o per segregacid sense recombinacid) afegint pxpywxy
P(xy — z) a la freqiiéncia de z. Aixd ens donaria el vector
de freqilidncies de gamets a la generacid segiient (perd sense nor-

~

malitzar): P

4) Finalment es normalitza el vector de freqgiidncies gamdtiques

obtingut P¥ = Is/mw per tal que sumin 1.

Les operacions 1,2 1 3 es poden fer en una sola iteracid
pels indexos x,y de tots els gamets possibles. Si es suposa sime

tria a les eficacies wxy = wyx i a les probabilitats de recom-
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binacidé, la iteracid caldra fer-la per - x=1,...,2L iper y =
. . ZLX2L--2L L 2LX2L+2L
=1,...,%X, és a dir, —— 2 = —————

> > vegades, cada

una de les quals, a la seva vegada implicara 2L_l operacions

segons alld especificat al punt 3). Per tant caldra fer

L..L .L
§_§§_i2_ X ZL—l = 22L—2(2L+1) operacions basiques de determi-

nar el zigot z i l'afegir pxpywxyP(xy-»z) a la seva freqiién—

cia. A continuacid donem el nombre d'operacions d'aquestes se-

gons alguns nombres de loci:

L 2%h=2 (ol 1)
2 20
3 144
4 1088
5 8192
6 65.536
7 528.384
8 4.210.688 Taula 5.1.2
9 33.619.968
10 ~ 2.69x10°
15 ~ 8.79x10%°
20 ~ 2.88x10%7
26

30 ~ 3.09x10

Es'poden definir unes altres equacions les quals sembla que
s6n més adequades formalment que (5.1.5) i més eficaces pel que

fa al calcul numéric que el métode dels operators genétics. Men-
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tre que el métode dels operadors genétics es basa a avaluar tots
els gamets que pot produir un genotip donat, la idea fonamental
de les equacions que proposem als paragrafs segilents és la con-

sideracié de tots els genotips que poden produir un gamet.

Establim la seglient notacié: un gamet qualsevol, pel cas

de L » 1 1loci, l'indiquem mitjangant una lletra sense subinde-

xar: x,y,z, etc..., x és un vector x=(xl,x2,...,xL) on cada
component X, i=l,...,L, indica la constitucid al- lélica del
locus 1i: X, = {2 . Podem dir, per tant, que X € {0,1} i que
x€G= 10,1} x ... x {0,1}. Indiquem com G el conjunt dels

gamets possibles. Sigui P, = p(x) la freqiidncia (probabilitat,
diem ''freqiiéncia" seguint la desafortunada terminologia de gené-
tica de poblacions) del gamet x, éé; B = 1, P > 0, 1 p%
. T

la fregiiéncia a la generacid segilient. Una parella ordenada (y,z)
€ GxG indica un gepotip: (y,z) = (yl"°"%4;zl""’zL)°

Wyz = W(y,z), com abans, indica l'eficadcia del genotip (y,z).
R*(x/yz) és la probabilitat que el genotip (y,z) produeixi el

gamet x. Finalment, com abans, L indica l'eficacia mitjana

m=}: PP W _.
W

(y,2z)EGXG vz oy

Les equacions més evidents en principi sén

-1 :
p! =m § : P.P W __ R¥(x/yz) (5.1.8)
x Y (y,zeaxe Y 2R

(5.1.8) es pot deduir dels seglients raonaments: el pas d'una

generacid a l'altra es pot representar pels passos
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zigots —» adults reproductors -~ gamets de la generacid segiient

la generacid seglient la produeixen els adults reproductors, cal
conéixer la freqiiéncia (probabilitat) dels diferents genotips
perd condicionat que sobreviuen per poder reproduir-se Prob(xy/S).

Segons el teorema de Bayes, aquesta probabilitat és

Prob(yz).Prob(S/yz)
Prob (8)

Prob (yz/S) =

on Prob(yz) = pypZ ja que l'aparellament es considera aleatori,
Prob(S/yz) = w ” i Prob(S) = :z: Prob(yz)Prob(S/yz) =
y (y,2)E0xC
= :z: PP W =m , segons la férmula de les probabili-
(y,z)ECxG vz Jyz v
tats totals, i per tant

Prob(yz/S) = m, pypz Wyz
Segons el pas b de l'esquema anterior, tot gamet x sera pro-
duit per algun individu de genotip (y,z) sempre que hagi sobre-—
ciscut i s'hagi reproduit, per tant, segons la férmula de les

probabilitats totals:

Z Prob{yz/S) Prob(x/yz) =
(y,2)EGxG

Prob(x)

E -1
m~ p.p_ w__ R¥(x/yz) = p!
(y,z)ecxg * Y7 Y X

obtenim les equacions 5.1.8.
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Les equacions (5.1.8) sén inGtils a la practica, ja que cada
. AL s
una d'elles té 2 x2L sumands, amb parametres R*(x/yz) en prin

cipi dificilment avaluables d'una manera general i concisa.

En abséncia de mutacid, el terme R*(x/yz) correspon a la
probabilitat que el genotip (y,z) produeixi el gamet x per
segregacid o recombinacidé. Si (y,z) és homozigdtic, i amb al
lel diferent del corresponent a x, a algun locus, aleshores
R¥(x/yz) = 0. Es a dir, els genotips que poden produir x sén

aquells tals que a cada locus, o0 bé sén heterozigdtics, o bé

s6n homozigdtics amb el mateix al-lel que x.

Aquesta idea anterior la podem formalitzar definint el con-

junt
H; = {(y,z)ecexc | vi, i=1,...,L; yi#zi‘v yi=Zi=Xi} =
= {(y,z)e6xe | Vi, i=1,...,L;(y;=x,) Vv (z;=x,) ]

H; estd definit wsegons la condicié indicada en lletra negreta
al paragraf anterior. Si un genotip pertany a aquest conjunt,
pot produir x, en cas contrari R*(x/yz) = 0, per tant, en lloc

de (5.1.8) podriem indicar

-1 z
p! =m pP.P W __ R¥(x/yz) (5.1.9)
X W (y,z)EH; Y Z yz

amb menys sumands que (5.1.8).
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Per exemple, si L=3, un gamet qualsevol, com ara x=101
podrd ser prodult pels genotips amb cada locus heterozigdtic
o homozigdtic amb el mateix al-.lel que presenta x. Per exemple
el genotip 101/101 pot produir x ja que a tots els loci és
homozigdtic amb el mateix al: lel que x, el genotip 001/110 |
també pot produir x ja que a tots els loci és heterozigdtic,
el genotip 100/001 igualment el pot produir ja que al primer
i al tercer locus és heterozigdtic 1 al segon és homozigdtic
amb el mateix al *lel que x presenta l'al:rlel 1. El conjunt

HTOl estara format pels 27 genotips:

HY oy = {(yh2) | Ve, (yy=xg)vi(z=x,) ) =

{101/101, 101/100, 101/111, 101/001, 101/110, 101/000,
101/011, 101/010, 100/101, 100/111, 100/001, 100/011,
111/101, 11i/100, 111/001, 111/000, 001/101, 001/111,
001/100, 001/110, 110/101, 110/001, 000/101, 000/111,
011/101, 011/100, 010/101 }

1]

en lloc dels 64 genotips que composen GxG. La fregiliéncia de

x a la generacid segilient sera la summa

-1
' —_
Px = My (plolplOl

w(101,100) R(101/101,100) + ...

w(101,101) R(101/101,101) +

+

P101P100
w(010,101) R(101/010,101))

+

Po10P101

Si no trobem una manera general de determinar tots els ele-
ments de ﬂ:, per qualsevol x, i una expressid convenient per
R*(x/yz), les equacions (5.1.9) segueixen essent inutilitza-

bles a la practica. Aixd es pot fer mitjangant els teoremes de-



206

mostrats als paragrafs seglients. Definim en primer lloc 1'opera-

cid e '"summa ldogica'" al conjunt 0,1 , mitjancant la taula se-
gient:

® 0 1

0 0 1

1 1 0

si ae{0,1} i bel{0,1}, podriem indicar aeb = (avb) A7l (arb),

on V,A,71 s8b6n les habituals operacions ldgiques

At O 1 A\ 0 1 .
o) 0 0] 0 0 1 0 1
1 0 1 1 1 1 1 0]

L'operacié o es pot estendre immediatament a G: xey = (xleyl,
ey xLeyi ), operant terme a terme tots els elements de les L-
ples ordenades x i y. Fixem-nos que si ae {0,1), aleshores
ae0 = Oea = a i ael = lea ="1(a), és a dir, que l'operacid amb
0 '"no canvia l'al-+lel" i amb 1 "canvia 1l'al-lel". Una propietat
de @ que ens serda Util més endavant és la seva associativitat:

per tot a,b,c € G, (aeb)ec = as(bec), de demostracid immediata.

Definim el conjunt

H* = {(hl;hz) € @xG | vi, i=1,...,L; hli=o o h2i ; 0} =

{(hl;hz) € GxG | vi, i=1,...,L; hy, Ahy, = 0}
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format per aquelles parelles ordenades de gamets (o, millor dit,
simplement seqiiéncies de 0 i 1 de llargada L, ja que si bé sin-

tacticament podem dir h_&€G, semanticament h, no és un gamet)

1 1
tals que a cada posicidé (millor dit que no pas 'locus') hl o}
h2 (o ambdues alhora) presenta un O.

El teorema segiient indica que H* <caracteritza totalment
el conjunt H; dels genotips gque podem produir el gamet x,

per qualsevol x.

Teorema 5.1.1.

Per tot gamet x€G, es compleix

. E 3 . — .
a) Per tot (hl’hz) € H* la parella (hlex, hzex) = (xehl,xehz)e

€ H;, és a dir, és un dels genotips que poden produir x

b) Per tot (y,z) € H;, possible genotip productor de X, existeix

xoh ) =

un i solament un (h ,h,) € H* tal que (y,z) = (xehl; 5

2

= (h, ex; h.ex).

1 2

En particular aixo vol dir que existeix una bijeccid entre
CH* 4 H;, per qualsevol x, de manera que ambdds conjunts finits
tenen el mateix nombre d'elements, Vx: card(H*) = card(H;) i

1

que H¥ pot ser determinat a partir de H* segons 1'expressid

H; = {(y,z)€ GxG | y=x®hl, z=xeh2, (hl’hz)e H* )
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Efectivament:

a) Si (hl,h.2 ) € H*, per tot locus 1, existeix j=1,2 tal que
hji = 0, de manera que xiehji = xi 1 per tant es compleix
icid = = i *
la condicid (xiehli X )\/(xehZi x ) de pertinenga a Hx

=x@y, h.=xey. Aquest (h )

b) 8i (y,z) € H; podem definir h >

Jh

1 1’2

compleix:

% £ . . - v =0). ) .
1) (hl,hz)EI{ és a dir Vl(hli 0) (hZi 0). Efectivament: per
: . s e % . -

tot locus i, si yiézi, segons la definicid de Hx’ o bé =%

i aleshores hli=xie>zi = 0 segons la taula de o, o bé z =X,

i aleshores h_.=x.9z. = 0.
21 171

2) (xehl, xehz) = (y,z). Efectivament, donada l'associativitat
de xeahl = xo(xoy) = (xex)oy =y, ja que vi, i=1,...,L,

xi@xi = 0. La demostracid de xeh2 = z é&s idéntica.

3) Es dnic. Efectivament, si (hl’h ) € H* compleixen xehl=y,

2

xeh_=z ha de ser forgosament hl=xey, h.=xez, ja que com @

2 2
és
xehl =y = xmxehl = X8y = hl = X8y
xeh2 = Z = xexehz = X8Z = h2 = X0z

Com hem dit, H* caracteritza totalment el conjunt de geno-
tips que poden produir qualsevol gamet x. Podria ser anomenat
"patrd d'heterozigosis possibles ja que donat qualsevol X

ens permet definir tots els genotips, (xehl,xehz) que poden pro-
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duir x. El nombre d'elements de H* (i per tant de H;) es pot

caracteritzar mitjangant el segiient

Teorema 5.1.2

H* té SL elements. On L recordem que és el nombre de loci.

Efectivament, els elements de H¥* a cada posicid, presenten
sengles 0 o bé un 1 i un O, De les L posicions, n'hi pot haver
0,1,2,... finsa L ambun 0 i un 1 (0/1). Si hi ha k (k=0,1,

..,L) posicions amb 0/1, aquestes poden presentar ok configu~
.racions possibles (d'acoblament-repulsid dels 0 i 1). Per altra
banda hi ha (i) maneres de repartir k 0/1 en L posicions,

de manera que el total d'elements de H¥* sera

L

o} + (L
0

(;)2

El teorema 5.1.1. permet reescriure les equacions (5.1.9)

com

xehz)R*(x/xehl,xehz)

-1 '
| I,
p, = m, : p(xehl)p(xehZ)w(Xth,

h Jl)EH*
12 (5.1.10)

que serien facilment computables si coneguéssim R*(x/xehl,xegﬁ
ja que l'operacié xeh és facilment realitzable a un ordinador

digital, i tant xehl com 'X$h2 sén l'expressidé en el sistema

de numeracid binari de sengles rnldmeros naturals que especifiquen

un element del vector (px) de freqlidncies géniques o un element

4

de la matriu (w ) dteficacies.
Xy
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Un aveng¢ important el proporciona el seglient

Teorema 5.1.3

Per (hl;h yEH¥*, x& G, R*(x/xeh_, xehz) és independent del

2 1

gamet x, i podria ser indicat sense ambigliitat com R*(hl,hz)

Efectivament, definim la variable aleatdria Ci com

0 si, donat un genotip, es 'llegeix" la prime-
ra cromatida, al locus i, durant la forma-
C, = cié d'un gamet

1 idem, si es llegeix la segona cromatida

Si Ei indica un dels nombres 0O o 1, la seqliéncia (Cl=

= = = i " i
= gl, (%_52, '..’,FL gL) es pot interpretar com una '"caminata
aleatdria" o conjunt de canvis de cromatida que, donat un geno-

tip, genera un gamet. R*(x/xehl,xeh la probabilitat que a

o)

partir del genotip (xeh

l,xehQ) es generi x, és la summa de

les probabilitats de totes aquelles 'caminates aleatdries" que

produeixen x:

2) = § : PrOb(Cl=€l, C2=52,...,CL=£L)

R*(x/xghl,xeh
{El""’EL}

on Ei pot ser

/'O o1 si x.eh, .=x.=x.,eh_ ., (és a dir, si al lo——
i71i 7L i 2d

cus i, el genotip és homoz. amb el ma-

teix, al.-lel que x).

0 si xiehli=xi#x.eh (sial locus i és he-

iai
i terozigot, i la 1% cromatida té el ma-

teix al.lel que x)

1 si xiehliﬁxi=xieh2i (si al locus i és he-

terozigot i la 22 cromatida té el ma--

teix al.lel que x)
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Les condicions anteriors sén independents de X , Jja que

es podrien indicar

0 o 1 si hli = h2i =0
Ei = 0 si hli = 0, h21 =1
1 si hli =1, h2i =0
i per tant R*(x/x&hl, xehz) es podria indicar R*(hl,h2) sense
fer esment del gamet concret x.
A partir del +tecrema 5.1.3 podem escriure
-1
| I +*
p, =m, p(xehl)p(xehz)w(xehl,xehz)R (hl’hz) (5.1.11)
(hl,hZ)EH*

Tornant a l'exemple anterior, pel cas L=3, podem comprovar

que el conjunt de patrons d'heterozigosi

H* = {(h;,hy)E6xG | Vi, h =0}

1

i=0 vV by

té 33=27 elements que sén

H* = {000/000 (cap locus heterozigot), 000/001, 000/010,000/100,
000/011, 000/101, 000/110, 000/111, 001/000, 001/010,
001/100, 001/110, 010/000, 010/001, 010/100, 010/101,
100/000, 100/001, 100/010, 100/011, 011/000, 011/100,
101/000, 101/010, 110/000, 110/001, 111/000}

els que no tenen cap 1 produeixen homozigots a tots els loci,
els que tenen un 1 (per exemple OOO/OOl) produeixen genotips
amb tots els loci homozigdtics llevat d'un, etc. Operant, mit-

jangant l'operacidé e, un gamet x qualsevol amb tots els ele-
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ments de H¥* podem obtenir el conjunt H; dels genotips que el
poden produir per segregacié o recombinacié. Per exemple per
x=101 podem obtenir el conjunt HiOl indicat alguns paragrafs

enrera d'aquesta seccid:

1018000 / 1018000 = 101 / 101
1019000 / 1018001 = 101 / 100
1018000 / 101e010 = 101 / 111
1010000 / 1019100 = 101 / 001
etc.

fins a:

1018111 / 1010000

010 / 101

Tal com podem apreciar en aquest darrer exemple, el conjunt

H* (i per tant H;) té tots els elements '"repetits!", excepte
(h,h) amb h=(0,0,...,0), en el sentit que per tot (hl’hZ)EH*’
i 4 t ! #* —h! 3 —h! : -
existeix un altre (h]jhg)EH tal que hl—h2 i hz—hl. Evident

ment, per aquests elements p(xehjL)p(xeh' ) = p(xehi)p(xeh'),

2 2

') (si, per exemple no es considera

) = w(xeh! 5

l,xeh

w(xehl,xeh2

cap "efecte matern') i R(hl’hz) = R(hi,hé), de manera que po-

riem definir un nou conjunt sense '"repeticions'", pe mple:
d def n junt sense " tic " r exempl

H = {(h hZ)EH* | ent(h,) < ent(hz)}

1’ 1

on ent(h) vol dir '"el nombre enter representat per la seqiiéncia
binaria h". H té (SL—l)/Z + 1 ='(3L+1)/2 elements. Si fem la
convencid
—_ « R¥
R(hl’hZ) = 2.-R*(h
R(hl,h

l,h ) si hl,-éh2

= R*(h ,h

2

2) 2)
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podem escriure finalment:

= mt j{: p(xehl)p(xehz)w(xehl,xeh2)R(hl,h ) (5.1.12)

t
X w 2
(hl,h2)€H

amb (3L+1)/2 sumands.

Com hi ha 2L gamets i cada equacidé del tipus (5.1.12) té

(3L+l)/2 sumands, caldria fer un total de 2L(3L+l)/2 = (3L+l).

2L_l operacions basiques de multiplicar p(xehl)p(xehz)w(xehl

xehz)R(hl,hz) i sumar-ho al terme corresponent, aixd segons

el nombre de loci, implica les segients quantitats d'operacions

L (3le1y2kt
2. 20

3 112

4 656

5 3904

6 23.360

7 140.032 ,
8 839.936

9 5.039.104
10 30.233.600
15 ~2.35x10°
20 ~1.83x10%°
30 ~ 1.1x10°°

taula 5.1.2. ’
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progressivament grans a mesura que augmenta L perd també pro-
gressivament menors que les indicades a la taula 5.1.1 pel mdto-
de dels operadors genétics. De tota manera, per nombres grans
de loci es fa palesa la inefectivitat d'aquests métodes enfront

a la simulacidé finita.

El cadlcul efectiu de les freqlidncies gamétiques d'una gene-

racié p', donades les freqiliéncies a la generacidé anterior

. . Lot A s _
{py}yEG i la matriu d'eficacies W = (Wyz)(y,z)erG ,es pot fer
si podem trobar tots els elements de H i avaluar R(hl’hZ)

pertot (hl,hz)e}{. Aquestes dues qiiestions les tractem tot se-

guit.

Els segiient aigorisme, expressat en un llenguatge de progra-
macié imaginari (perd confiem que intel- ligible per la majoria
de programadors) permet trobar tots els elements de H. Una ver-
8id en llenguatge BASIC, com és habitual molt menys intel.ligi-
ble, és troba a les senténcies 10515 a 10525 del programa docu-

mentat a l'apéndix 4.

DEFINIM I,J,X,L : ENTERS; COMENTARI(L es el nombre de loci)

LLEGIM(L) ;
DEFINIM PARELL : AGREGAT DE (2) ENTERS

H . AGREGAT DE ((3L+1)/2) PARELLS;
K=0@;

PER I=¢ FINS ZL—l;
PER J=I FINS 2 -1;
FEM
SI BIN(I) ABIN(J) BIN(@) ALESHORES
FEM
K=K+1;
H(K)=(I,J);
PROU

i
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SEGUENT J;

SEGUENT I;

COMENTARI(BIN( ) indica la representacid binaria. L'operacié
es ‘realitza digit a digit. Juguem amb el fet
que cada enter I o J té una representacid bina-
ria que es pot considerar un element de G i
viceversa). -

El tractament de les probabilitats de recombinacid que indi-
quem a continuacidé és de caire més aviat estadistic, enfront

al de Lewontin (1964a) més aviat de tipus algebréic.

No oblidem que R(h,h') = R(x/xeh,xeh'), la probabilitat

que el genotip (xeh,xeh') produeixi per recombinacid o segrega-

P

cid ‘x, és independent del gamet x 1 només depén del patrsd
d'heterozigosi (h,h'). Deixarem de banda el cas trivial h=h'=
=(0,0,0,...,0,0) on R(h,h')=1 i considerarem aquesta funcié
per aquells patrons d'heterozigosi que impliguem, com a minim,

un locus heterozigodtic.

La parella (h,h') é&s equivalent a (h,l) on 1=(ll,12,....,

ls), essent s el nombre de loci heterozigdtics (1< s <L) i

lj la posicid (nimero d'ordre) del j-éssim locus heterozigdtic

(1€j<s, 1 <lj< L, llevat del cas s=0). Sigui Nij
la variable aleatdria 'nombre de gquiasmes entre el locus lj (ex—

clds) i el lk (inclds)! i NQOl la variable aleatdria 'nom-

bre de quiasmes entre l'origen,del gamet i el primer locus hete-

rozigdtic 1!. Definim 1={1,3,5,7,...] i P={0,2,4,6,...).L'es

deveniment NijE I implica un canvi de cromatida des del locus

hj al hk a partir de les quals es copia el gamet. L'esdeveni-
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ment NQjQEI implica un canvi de cromatida des del locus hj al
hk a partir de les quals es copia el gamet. L'esdeveniment

NijezP no implica cap canvi. Definim finalment una variable

aleatdria C tal que

0 si el gamet s'inicia pel primer gamet xeoh

1 si el gamet s'inicia pel segon gamet xeh'

Si C=0 (s'ha iniciat la réplica pel primer gamet) i

hl =0 (no és el primer gamet el que té 1l'al:lel diferent del
1

de x al primer locus heterozigdtic) aleshores cal que NQOl € P
{(no hi hagi canvi de cromatida) desde l'origen al locus ll’ per

qué es copii x. Si C=0 i hl =1 (s'ha comengat pel primer cro-
1

ﬁosoma i al primer locus heterozigdtic aquest primer cromecsoma
té un al.lel diferent del de x) caldra que NQOlEI' Igualment,

si C=1 i hl =0 aleshores s'ha de complir NQOle I 1isi C=1

1
. - . 0 . - E N
i Illl 1 NQH_E P. La condicié NQOl P es pot expressar com
NQO1 = 2il amb ilzo,;,2,3,4,5,;.. i la. éondicid NQOlE I com

NQ01=211+1. En forma general podem enunciar que, perqué es copii

x fins a ll cal que es compleixi l'esdeveniment NQ01=
= 2il+(C®hl ), per il=O,l,2,.... Més generalment, per qualsevol
1
parella de loci heterozigdtics en posicions lj—l i lj (j=2,3,..
+..,8), la condicié per la réplica de x entre ells (exclds
ljnl’ inclds lj) equival a
NQj—l,j = 2lj + (hl. ehl.) per lj =0,1,2,3,+..
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(nombre parell de quiasmes si h =h. , no cal canviar de
cromatida replicada, i senar si h # h, , cal canviar).
Per tant, la probabilitat R(h,h') és igual a la probabilitat

de la unid de tots elg esdeveniments del tipus

C= =21 = i =
[C=c, NQ,, 211+(cehll), NQ, , 212+(hll@h12), ceey NQs—l,s =
= 215+(hl ehl )}
s-1 s
per tots els ij=O,l,2,3,... i j=1,2,...,s, és a dir

<o

"‘_ZE Prob[C=c, NQOl=21l+(cehl ) I
1s=o 1

M s

R(h,h') = }:

<0
c=0 i.=0 1
1 2

Il
[¢]

®h )] (5.1.13)

Si Prob[C=0] = Prob [C=1] = 0.5, és a dir que no hi ha cap
mena d'impuls meidtic, i el nombre de quiasmes és independent

del cromosoma inicial, aleshores

[+ o« @
R(h,h') = 0.5 3 2. e+ D, Prob[NQy=2i +(ceh; ), ....
c=0 i.,=0 i_=0 =0 1
1 2 J
o NQg_y o= 2dg (hls—le hls)] (5.1.13-bis)

1 ©
i com la summa ZS E: s'extén a tots els possibles valors
c=0 1, =0 :
que pot prendre NQOl’ 1'expressid (5.1.13) equival a
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R(h,h1) = 0.5 Y 3 ... X prob[nQ ,=2i,+(h) e hy ), .....
i =0 i.=o i_=o 1 T2
2 3 s
vey NQS_l,S =21+ (hl o hy )] (5.1.14)
s-1 s

Pel que s'ha dit en introduir les equacions (5.1.12), en
realitat R(h,h') ha d'esser el doble, per tant s'ha d'eliminar

el factor 0.5 de l'expressid 5.1.14.

Cal conéixer la distribucidé conjunta de les variables aleatd

ries NQlZ’NQZB""’ NQs—l,s les quals, per separat podriem te-

nir, per exemple, distribucid de Poisson amb parametre Aj 1,3 =
=41y

= A A(lj l’lj) proporcional a la distancia gen&tica entre els

i lj; o distribucié binomial negativa, etc. Aleshores

%éél lj—l

es tractaria d'un problema de construccié d'una distribucid con-

junta donades unes marginals.

Si en una primera aproximacié considerem independéncia esto-
cadstica entre els nombres de quiasmes als diferents segments

del cromosoma, obtenim

s =
R(h,h') = JJ ¢ 3 prob(NQ

. =21 +(h o h. )]) (5.1.15)
j=p ij=o J=1,3 lj_l lj
una funcié de les fraccions de recombinaciéd r(lj_l,lj) entre
els loci lj—l i lj per j=2,3,...,s, ja que
® P(lj_l,lj) si hl._lzhl.
2 prob[Ne. . .=2i +(n, eh; )] = J J
14=0 I ’ -1 J ( 1-»(1 1.) en cas con-

trari

(5.1.16)
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en general

S ,hlj 1®hlj l—hlj 1ehlj
R(h,h') = 1,10 7 (L-m(1,_,1) 77
(h,n") Ezd jprly) (1, 1)

(5.1.17)

El coneixement de tots els R(h,h') implicard el coneixement

1.). Siamés, es considera uniformi-

~1)1 3
de (L-1)! parametres r(lj_l, ;

tat de totes les =zones cromosdmiques quant a probabilitats de
recombinacié i loci veins tots a la mateixa distdncia, tots els
parametres del tipus r(l,1+k) per tot 1<1 L i 0XkgL
tal que 1 € 1l+k <L es redueixen a un sol r(k) 1 tots els
R(h,h') depenen de L-1 parémé%res, r(1), r(2),...,r(L-1) corres—
ponents a les fraccions de recombinacid entre loci a 1,2,...,L-1

intervals interloci de distancia, respectivament

5 by ehy 1-h) = eh,

1y = - J-1 Jiq- - J-1 J
R(h,h') = }=£ *(1,-1, ) (1-r(1,-1, ;)
(5.1.18)

aquesta és l'expressid que utilitzen a les simulacions determi-

nistes descrites en aquesta seccid.

Com a exemple final podriem deduir les equacions de Lewontin
i Kojima pel cas de dos loci lligats, amb fraccié de recombina-

cid r entre ells, com un cas particular de les equacions 5.1.12

L'aplicacié de l'algorisme d'obtencidé de tots els elements

de H ens donaria el conjunt
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H= {(0,0),(O,l),(O,Z),(0,3),(1,2)}
o, millor dit,

H = {(00,00),(00,01),(00,10),(00,11),(01,10)}

amb (32+l)/2 = 5 elements o patrons d'heterozigosi possibles.
R(00,00) =1 ja que a partir de l'homozigot és segur que
es produird el gamet amb la mateixa constitucid. R(00,01)=2(Y%(1-
-r)+4%r) = 1, s8i el segon locus &s heterozigdtic, eé pot iniciar
el gamet pel cromosoma '"correcte" 1 no recombinar %(l-r) o bé
per l''"incorrecte'" i recombinar %r, per produir el gamet. Multi-
pliquem per 2 ja que tractant-se de dos patrons d'heterozigosi
diferents ealdria considerar el cas 00,01 i el 01,00, Igualment

R(00,10) = 2% = 1, R(00,11) = 24(i-r) = 1-r i R(01,10) =

o .
Pl = (poogoopoogoo w(00800,00e00) R(00,00) +

+

P00000P 00801 W(00e00,00001) R(00,01) +

W(00800,00010) R(00,10) +

+

P00e00P00e10
W(00800,00011) R(00,11) +

+

P00e00P00e11
1

+

P10001°00010 W(00e01,00010) R(01,10)) m.

w(00,10) +
1

2
(pooW(OO,OO)+poopolW(OO,Ql)+pooplo

+

PooP11¥(00,11) (1-r)+p P, W(01,10) ) m_

olplo

1l

(poo[pooW(OO,OO)+polW(OO,Ol)+plOW(OO,lO) w(00,11)] -

Pyq
1

W(00,11)r + p,lplOW(Ol,lo)r) m; =

= PooP11 o
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-1
= (pOOWO - Dngr‘) mw
p' =p_ - m-l(p (w -m_)— Dw,,) fent w_=p_ W(00,00) +
o o. W oo w 12 0 00 !
+ polW(O0,0l) +plOW(OO,10) + pllW(OO,ll)~

wW(00,11) = W(01,10) = le

D = poopll - polplo

igualment

o1 = (pOleOOpOleOOW(Olgoo’OleOO)R(OO’OO) +

P51600P01601 " (01900,01€01)R(00,01) +

Po1e00P01e10" (01900,01010)R(00,10) +

pOleoopOlellW(OlQOO,Ol®ll)R(OO,ll) +

-1
p01901p01$lOW(01®01,OlelO)R(Ol,lO))mw =

(01,01) W(ol,11)+

11
w(00,11) )m'l =
! w

+pOlpOOW(Ol,OO)+p01p

(01,10)(1- )

= (Py1Po ¥

+

Po1P10Y *PooP11

= (p.. (p..w(01,01) w(01,00) w(01,11) +

P11
w(Ol,lO)+pOOpllw(OO,ll)

Po1'Po1 *Poo

+ P w(01,10))-p, P,

r)mW =

-1
= (pg Wy + DW ,0Im

-1

pi =D, + My, (pl(w -m_)+DW, .T)

1w 12

i igualment s'obtindrien les expressions corresponents pels cro-

mosomes 10(2)i 11(3).
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5.2. Inversions cromosdmiques 1 subdivisidé del medi al model

determinista d'una poblacidé mendeliana.

Les equacions (5.1.12) es poden modificar facilment per
estudiar la dinamica de canvi d'una inversié cromosdmica apare-—
guda de nou, i les caracteristiques dels possibles estats poli-

morfics d'equilibri.

Considerarem l'existéncia d'un tipus gametic invertit I,

amb la inversid incloent tots els loci estudiats. Caldra consi-
. L L . L «

derar que hi ha 2 -1+1 = 2 gamets possibles, 2 -1 estandard
(x:O,l,...,ZL—l) i un d'invertit I amb composicidé génica cons-
tant ja que considerarem la inversié produida un sol cop (no
recurrent) i despreciarem (no considerarem al model) els efectes
de la mutacid i les dobles recombinacions dins de la zona inver-

tida.

Sigui X un gamet estandard qualsevol. Les equacions

(5.1.12) es poden reescriure, pel cas d'inversions:

3

-1
p! =m ( E : P _.D W(xeh,xeh' )R(h,h'))+p_qW(x,I)
w (h.h')EH Xxeh xeb X .
per x=0,1,...,2 -1
- 2
q' = mwlg(xé pqu(X,I)) + q»W(I,I) (5.2.1)

on q indica la freqiiéncia gamética de l'invertit.
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Tot gamet estandard x el pot produir qualsevol genotip
homocariotipi¢ per estandard, del tipus (xeh,xeh'), per recombi-
nacié o segregacié (primer terme de la dreta de la primer igual
tat de 5.2.1) o el genotip heterocariotipic format per 1'inver-
tit i l'estdndard x (segon terme de la dreta de la primera
igualtat de 5.2.1), solament per segregacid, jabque excloem tota
possibilitat de recombinaciéd als heterocariotips. Igualment,
el gamet invertit podra esser produit només per tot heterocario-
tip, per segregacidé (primer terme de la dreta de la segona igual
tat de 5.2.1), o per l'homocariotip invertit, per segregacid

amb probabilitat 1.

En principi, als heterocariotips xI, la probabilitat que
un gamet concret sigui I (o x, és el mateix) és 0.5, perd com
la probabilitat de formar un heterocariotip xI és 2pxq, el
terme 2p}<q0.5W(X,I) 1'indiquem a les equacions (5.2.1) com

quW(x,I)-

Com suposem que la inversidé no té cap efecte selectiu én
si (per exemple efecte de posicidé o reduccié de la fecunditat),
totes les expressions derivades a l'apartat anterior i on hi
intervenia l'eficacia mitjana m. sén igualment valides, amb

l'eficacia mitjana calculada tenint en compte que hi ha un gamet

—_ *y
m, = E : w(x,y) pXp

(x,y)e6xG Y

més
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b * = i
am p‘E p6 si 3 % I
pg = Pg*a si £ =1, per E=X,y

si volguéssim considerar lapossibilitat d'una reduccid de fecun-—
ditat als heterozigots estructurals o d'un efecte de posici$,

la situacié es complicaria més, podriem per exemple considerar

l'existéncia d'un factor d'eficdcia w*(g, n) amb w¥*(x,y)
= 1, pels genotips estadndard cromosdmicament L i w¥*(x,I) =
w*(I,x), w*{I,I) no necessariament 1. L'eficdcia mitjana s 'hau

ria de calcular

mw = } : w(x,y)pxpy + 2 :E: w(x,I)w*(x,I)pxq +

(x,y)EGxG XEG

+ow(I,Dw*(I,I) q°

i les equacions de recursid serien:

L D

| R ] ]

P, =m, {( pxehpxgh,w(xeh,xeh JR(h,h )+pxqw(x,I)w*(x,I)}
(h,h')eH L

per x=0,1,...,2° =1

q' = m;l{(jz: pxqw(x,I)w*(x,I)) + qzw(I,I)w*(I,I)} (6.2.1-bis)
xeG

Si al model determinista estudiat a l'apartat anterior

(poblacidé diploide, L 1loci lligats, una inversid, aparellameﬁt

a l'atzar, medi uniformevquant a seleccid) relaxem la suposicid

d'uniformitat del medi. i la suﬁstituim per l'existéncia de n

"clapes" o "taques'" on un mateix genotip xy pot tenir diferent
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eficacia (wi(x,y), per 1i=1,...,n, indicard l'eficadcia del geno
tip xy quan és a la clapa 1 de les n en qué esta subdividit
el medi) i amb els zigots, després de produits a l'aparellament
aleatori (sense cap subdivisié quant a l'aparellament), repar-—
tits a l'atzar per les n clapes, on experimentaran la selec-
cid, tindrem la situacid plantejada per Levene (1953} perd per
un nombre indeterminat (L2>1) de loci i una inversidé. Aixd perme-
tra estudiar alguns aspectes de la dinamica determinista de can-
vi de la freqii®dncia d'una ordenacid cromosdmica apareguda de
nou, aixi com l'existéncia i les caracteristiques dels possibles

equilibris polimdrfics, sota condicions de subdivisié del medi.

Suposem que la clapa i té una '"capacitat™ c;, en el sentit
gque una proporcid c, dels zigots hi va a parar i la mateixa

proporcid dels adults reproductors provenen d'ella. Evidentment
n
c; = 1. Indicarem com pi(x) la proporcid de gamets "estan-~
i=1
dard" x a la clapa i després de la seleccid i com qi la pro-

porcid de gamets "invertits'' a la mateixa clapa i també després
de la seleccidé. Com la dispersid dels zigots és totalment alea-
tdria, cada clapa rebrda les mateixes freqliéncies gamétiques
p. , de manera que podrem escriure, directament a partir de

X

(5.3.1)

D ' :

' —_ ' t
pi(x) = m {( pxehpxeh.wi(xeh,xeh JR(h,h'))+p qw, (x,I)
i ' h,h'eH L
per x=0,1,...,2 -1

qi = m&i‘{qupxqwi(x,l)) + qzwi(I,I)} (5.2.2)
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on mW indica 1l'eficacia mitjana a la clapa 1i. Aplicant la
i
formula de les probabilitats totals podem calcular la freqiiéncia

de cada gamet a la poblacidé global d'adults reproductors:

n
L
pX = Z Cipi(x); per X:O, e s ,2 -1
i=1
n
a =2 o9
i=1
és a dir
n b
P onPyen ' Vi (Xoh,xeh ' JR(h,h'))+p aqw, (x,1)}
pc i wl h,h’ H xeh"xeh' 1 <5
per x=0,...,2"-1
n -1 )
= 22 Cimw {(jz:pxqwi(X;I)) + q wi(I’I)} (5.2.3)
i=1 i X

que, intercanviant els sumatoris i traient factor comi es pot

. convertir en

-1
p, = :E : p. . p_ . R(h,h'){ E e m “w, (xeh,xeh')} +
X hhen xoh™ xeh “ i wl

+ P4 {JS e m. lw (x,I)}
i=1 Yy

-1
Zp q {Z c. m . (x,I)} + q {Z c;m wl(“I)} (5.2.4)
i=1 .
Aquesta darrera expressidé ajuda a comprendre la diferéncia entre
les formulacions de Levene (1953) i de Dempster (1955) (recordem

l'apartat 3.4.4) i perqué han estat qualificades de 'seleccié
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tova" 1 de "seleccid dura' respectivament (la discusid que se-
gueix es podria realitzar en abséncia d'inversions i per un sol

locus), efectivament:

i
la poblacid. Aquesta definicid és correcta si tenim en compte

n
Indiquem m, = ;S cim. lteficacia mitjana global de
i=1

que m, és una mesura proporcional a la probabilitat de sobre-
i

viure i arribar a reproduir-se d'un zigot qualsevol, condicionat.

que és a la clapa i, i c; és la probabilitat que un zigot hi

sigui. Dividint i multiplicant per L la part de la dreta de

les equacions (6.4.3) obtindrem

- -1 Av
P, = m ( E : pxehpxeh‘R(h’h )w(xah,xwh')+pxqw(x,l))
h,h'€eH L
pEl" X=O,’-.,2 "l
) - -1 v 2
q' =m (;pxqw(x,l) + qw(I,I)) (5.2.5)
amb
w(g,n) = i c.m Tw, (g,n) m (5.2.8)
! ; iw, 1! W T
1=1 i

(on £ i n poden indicar =xeh, xeh', x o I) é&s a dir, que el
model amb medi subdividit és equivalent a un model amb medi uni-
forme al qual definissim les eficacies segons (5.2.8). Perd

(5.2.6) es pot indicar com

i: wi(E,n)
w(g,n) = me 2, Si Tm (5.2.7)
i=1 wi

Una ullada a l'expressidé 5.2.7 permet treure algunes conclu-
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sions, que caldra comprovar i precisar estudiant més a fons les

equacions de canvi de les freqliencies gameétigues.

Primerament, les eficacies sdén dependents:de les freqiiéncies
genotipiques, ja que depenen dels valors m jz::z:p w, (x,y).
La dependéncia entre eficacies i frequénc1es sembla que ha de
tendir a la uniformitzacid dels valors selectius dels diferents
tipus, ja que desafavoreix els que assoleixen més freqiiéncia
gracies al seu valor selectiu inicial superior. Efectivament,
considerem per exemple l'evolucid del valor selectiu global d'un

genotip homozigdtic format a partir de dos gamets invertits I.

w,(I,I)
Si —ia———— és gran (en comparac1o amb altres valors d'altres
w, w,(I,I)
genotipsﬁ a prou clapes perqué 22 ci - sigui prou gran,

w,
. : P S Lo .
és d'esperar que aquest avantatge selectiu impliqui un incre-
q q . q

ment de la freqlidncia del gamet I i per tant del genotip (I,I).
L'increment de la freqiiéncia del genotip favorable augmentara
1l'eficacia mitjana m a les mateixes clapes i per tant dismi-
i wi(I,I)
nuird el pes dels termes ————5—— a l'avaluacié de l'eficacia
global W(I,I) 22 c; la qual cosa implicara una
M

disminucié relatlva de l'e%lca01a de (I,I). Tot alld dit ante-

riorment és valid per a qualsevol altre genotip.

Una conseqliéncia derivada de l'anterior és que sembla més
facil 1l'augment rapid d'un gamet invertit -produit de nou i fa-

vorable- a una poblacidé no coadaptada, en el sentit que si 1l'efi

cacia mitjana m. és baixa a aquelles clapes on la inversiéd
i w, (I, )
és favorable, els termes — tindran més pes a l'avalua--
w

i
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cid de l'eficacia global dels genotips portadors del gamet inver
tit. Es podria fer la conjectura que una inversié ''favorable!
apareguda de nou a una poblacid subdividida generada també
aquell moment, amb totes 1les freqiiéncies gamétiques iguals i
en total equilibri gamétic, possiblement incrementarad més de
pressa que la mateixa inversid, al mateix tipus de gamet, apare-
guda de nou amb la mateixa freqiiéncia inicial a una poblaciéd
iniciada en les mateixes condicions que abans perd que ja ha
experimentat uns cents de generacions de seleccid segons un de-
determinat tipus d'ambient, el mateix en el qual es produira

la inversidé. Com hem dit, el model és equivalent a un model amb

seleccié dependent de les freqiidncies. (Llevat del cas en qué

m, =m, per tota parella de clapes i tota generacid, aleshores

i 7]
n n mw n n .
W(g,n) = ) X cie. 3 wilgyn) = Zciwi(g,n)z oy =
iz1 j=1 * 9 m i=1 v j=1
i
n

el model és equivalent a un amb medi no subdividit amb eficacies
definides segons 1l'expressid anterior, igual que el model de
Dempster discutit tot seguit) és logic que si no es tenen en
compte les precisions de Wallace (1975) sobre el concepte de
seleccid tova, en el sentit que és aquella dependent alhora de
les freqiéncies i de la densitat, hom hagi qualificat aquest
model (pel cas més simple d'un sol locus o dos, sense inver-
sions) com a model de seleccid tova, sense tenir en compte que

no depén de la densitat.
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Si, com fa Dempster (1955), la contribucié en adults de

la clapa 1 no es fa constant sind igual a

c.m
1 Wi n
H o ——— L -
cf = - (iZ_l c¥ = 1) (5.2.8)
chmw.
j=1 J

és a dir, proporcional a l'eficadcia mitjana a la clapa i, de

manera que

b, = c* p.(x)
n

| R +*

q' = Z c¥ ay

mantenint tota la resta igual, ltexpressidé (5.2.5) segueix es—

sent valida, perd substituint (5.2.6) per

n
-1
W(g,n) = ;L c¥ mWi wi(f;,n) m, (5.2.9)

que desenvolupada és

W(E,T\) =

|
'..J
i~
.
(¢}
LM
3
Z
l,_l
Z
H
I'aa
=3
a
f
H
(¢}
(&)
3
=
L)
it

(5.2.10)

il
O
[
=
H.
ot
3

de manera que el model és equivalent a un model amb medi unifor-
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me amb les eficacies definides segons (5.2.8), totalment inde-—

pendents de la freqiiéncia i de la densitat (seleccié dura).

5.3. Model de seleccid segons allunyament a un dptim i additivi-

tat

Un dels esquemes selectius d'existéncia real més versem-
blant i al mateix temps menys estudiat, que en principi podria
explicar el manteniment d'alts graus de polimorfisme a les po-
blacions, és alld que hom ha anomenat "seleccid optimitzadora
© '"models Optims" o !seleccid per a valors intermedis"“. Segons
la definicid de Lewontin (1964b), entendrem per ''seleccid opti-
mitzadora" aquella a la qual, d'un continu de fenotips possi-
bles, n'hi ha un d'intermedi que, per un medi determinat, té
la maxima eficacia, i que tot fenotip desviat d'aquest optim,
és menys eficag¢. Encara que a aquesta definicid no es diu ober-
tament, segons alld que segueix a la resta d'aquell treball,
es sobreentén que l'eficicia és una funcid decreixent de la 'dis
tancia a 1'dptim, suposant que es pot definir adequadament

aquesta "distancia! o "allunyament".

La justificacié de 1la seleccid segons allunyament a un Op-
tim es pot basar en nombroses consideracions, per exemple termo-—

dinadmiques, suposant que hi ha un limit a l'energia de qué pot
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disposar un organisme per realitzar tots els processos necessa-
ris per sobreviure 1 reproduir-se i que la maxima probabilitat
d'aixd esta associada a un dptim equilibrat d'utilitzacid d'ener
gia per a cada procés. Possiblement Levins (1968) pensa en quel-
com semblat quan creu necessari afitar l'integral de la funcid
d'eficacies. Relacionada amb l'explicacid anterior hi ha l'exis-
téncia de lligams funcionals entre les composants de l'eficacia,
que fan impossible maximitzar d'una manera absoluta una d'elles

sense disminuir excessivament les altres.

Una caracteristica interessant dels models optims és que
considerem doé nivells, un,'d'expressié fenétipica dels geno-
tips i- l'altre, d'eficacia en funcid del fenotip. Aquesta idea
ha estat refinada per Levins (1973) qui considera el fenotip
com una entitat multidimensional, amb diferents nivells d!'inte-
gracidé que culminen en una funcidé que déna el valor adaptatiu
d'un genotip segons cada ambient.

Les primeres discussions de la relacié entré quelcom sem-
blant a la seleccid optimitzadora i el manteniment de polimor-
fismes es troben a Fisher (1930), perd amb una certa imprecisid
a la definicid dels conceptes. Mather (1941, 1942, 1943, 1949)
va fer un estudi experimental i de diécussié tedrica (perd rara-
ment d'analisi matematica) molt més ampli, dond émfasi al pa-

ner del lligament, suggeri el concepte de "balang relacional"
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i algunes prediccions com ara la formacidé de gamets 'equili-
brats" associats a desequilibris gamétics negatius entre 1loci

veins, suggestidé ja apuntada per Fisher.

Bodmer i Parsons (1962) han estudiat matemdticament la teo-
ria de Mather pel cas de dos loci, amb un resultat en certa mane
ra negatiu quant al manteniment del polimorfisme, ja que l'esta-
bilitat dels equilibris polimdrfics s'associa a suposicions ad-

dicionals de superioritat dels heterozigdtics.

El model de Wright (1935), encara que per a un cas molt
particular, s'acosta molt més a la definicid de Lewontin (1964b).
Wright considera el fenotip definit per una dnica variablgii
lteficacia decreixent segons el quadrat de la diferéncia entre
1'0ptim i cada fenotip concret. El fenotip s'avalua a partir
del genotip d'una manera totalment additiva o, si no, amb domi-
nancia completa. Els loci estudiats segreguen amb independéncia
total. La conclusié final és que no hi pot haver cap equilibri
polimdérfic estable de totes les freqiiéncies géﬁiques sind que
les configuracions d'equilibri estables sén aquelles amb tots
els loci fixats excepte, eventualment, un Gnic segregant en equi
libri polimdrfic. Robertson (1956) també arribd a la mateixa
conclusibé estudiant el mateix'model que Wright llevat de consi-
derar altres funcions aecreixents de la diferéncia entre 1'op-

tim i cada fenotip. En canvi, Kojima (1959), pel model de Wright
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i també sense considerar els loci lligats, demostra que es pot
mantenir cert grau de polimorfisme génic quan no hi ha additivi-
tat ni domindncia completa, sind una situacid intermédia. Una
altra conseqliéncia important d'aquest estudi és la demostracid
que, sense cap mena d'interaccid entre loci a nivell d'expressid
fenotipica, ni lligament, es generen intenses interaccions epis-

tatiques a nivell de l'eficacia.

Els resultats de Kojima (1959), completats a Lewontin
(1964b), indiquen que hi ha unes condicions bastant restricti-
ves pel polimorfisme, de manera que per mantenir L loci poli-
mérfics és necessari que les reslacions de dominancia i 1'dptinm,
si es representen en un sistema de coordenades cartesianes, defi
neixin punts dins d'una zona bastant reduida. En particular,
per cada nombre L de loci, hi ha un llindar que cal que sobre-
passi 1'dptim p;rqué puguin ser mantinguts els L loci en estat
polimdrfic. Per sota d'aquest llindar només es podria mantenir
un nombre menor de loci polimdrfics., Un altra caracteristica
del model optim quadratic en condicions de domindncia intermédia
és la proximitat de les fregiiéncies d'equilibri a la fixacid,
a mesura que augmenta el nombre de loci polimérfics, la qual

faria aquests equilibris especialment sensibles a la deriva.

Lewontin (1964b) estudid per primera vegada el paper del

lligament en els '"models dptims'", emprant el métode numéric dels
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"operadors genétics'", pels casos de 2 i 5 loci. La introduccid
de lligament al model quadratic de Wright implica un increment
el grau de polimorfisme dels equilibris, perd atenuat en augmen—
tar el nombre de loci, de manera que la situacid es fa semblant

a la del cas sense lligament.

Tots els resultats indicats anteriorment contradiuen 1la
conjectura que els models J&ptims poden contribuir a explicar
els polimorfismes observats a la natura. Els (nics resultats
del treball de Lewontin (1964b) en certa manera favorables a
la validesa de la seleccid segons allunyament a un optim combina
da amb lligament intens com a mecanisme explicatiu del polimor-
fisme es troben en considerar models de truncament doble, consi-
derant un interval de valors fenotipics i ''rebutjant" tot indi-
vidu amb un fenotip per fora de l'interval. Com considera Que
el fenotip d'un individu segueix una normal centrada en el seu
valor genotipic, per definicid l'eficacia és igual a l'area de
probabilitat entre els limits de l'interval, sota una corba gaus
siana amb mitjana els valor genotipic i desviacid tipica cons-
tant en alguns models i1 variable (variable segons els grau d'he-
terozigosi als models homeostatics) a d'altres. A aquesta darre-
ra classe de models, sense mantenir cap polimorfisme estable,
es demostra que els temps fing a la fixacid sén molt llargs quan

el lligament és intens.
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Lewontin (1964 b) no realitzd cap mena d'analisi matema-
tica del model optim de Wright pel cas de loci lligats, al con-
trari d'alld realitzat per Kojima (1959) i ell mateix pel cas
de loci no lligats. Aquesta analisi, encara que més complicada,
és factible. Un primer pas seria la derivacié d'expressions per
calcular el valor fenotipic mitja, la varidncia fenotipica, i

lteficacia mitjana.

Plantejarem amb certa generalitat el model de seleccid
segons allunyament a un Optim per passar a continuacidé a fer
algunes restriccions que ens permetin realitzar algunes analisis
més concretes.

Sigui una poblacidé mendeliana diploide amb aparellament
aleatori i de grandaria infinita. L'expressidé fenotipica de

certs caracters métrics F Fn , composants del feno-

1 FZ’ Ceey
tip a partir de les quals s'avalua l'eficacia, esta controlada
per L loci lligats cada un dels quals pot presentar dos es-
tats al‘'lélics que, com fem normalment, indicarem O i 1. Per
tant, cada gamet x ©possible es podra indicar com una tira de

L  digits, des de 000 ... O a 111 ... 1. Suposarem que hi ha

una funcié f tal que a cada genotip (x,y) li fa correspondre

,F ) = F:

el fenotip (Fl’FZ"" 0
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T f

Usualment, f es podra descompondre €n n components T greees

1

F, = fi(x,y). En realitat, el fenotip F

.., F s'ha de consi-
i n

v
derar el fenotip mitja de tots els individus amb genotip (x,y),
ja que el fenotip real d'un individu concret s'hauria de consi-

derar F = (Fl""’Fh ) més una perturbacid aleatdria causada

per l'ambient extern i la resta del genoma no estudiat.

Considerarem que la seleccid s'ajusta a un model d'allunya-
ment a un optim, si lteficacia global d'un genotip xy és una
funcié decreixent g de la distancia d(F,0) entre el‘fenotip

mitjé associat al genotip xy 1 1'dptim 0 = (O
w(xy) = g(d(f(xy),0)) (5.3.1)

d no ha de ser forgosament una distancia métrica, sindé algun

1ndex que indiqui l'allunyament de F de 1'dptim O.

A partir d'aquesta idea general es poden fer alguﬁes suposi

cions simplificadores. addicionals.

Per una Unica component F del fenotip, si cada locus,

i, té una contribucié F(l), segons el genotip:
(i)
F xi/yi
a; per 1/1
hiai per 1/0 o 0/1 (5.3.2)
-a, per 0/0
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considerant el valor de F com la simple summa per tot el geno

tip xy dels valors (ai,hiai,—a ) que corresponguin segons el

5

& (1)

genotip xi/yi al locus i, F = 22 F i definint finalment
i=1

les funcions d 1 g com

d(r,0) = (F-o)2

5 (5.3.3)
g(d(F,0))= W= (F-0)

on Wm és una constant escollida adequadament, tindrem el model

quadratic estudiat per Wright, Kojima i Lewontin.

La constant h indica les relacions de dominancia al locus
i, si hi=o tenim que hiai=O, dé manera gue hi ha una total
additivitat. Si hi=l l1'al«lel 1 és totalment dominant respecte
del 0. Si hi=—l passa la cosa coﬁtréria. Per a valors inter-
medis es donen situacions intermédies de dominancia. Si  h.> 1

1

hi ha superdomindncia o superioritat dels heterozigdtics.
La contribucié del locus i al fenotip es podria indicar
en funcié del genotip Xi/yi al locus:

g(1)

It

a;x.y; + hiaixi(l—yi)+ hiai(l—xi)yi - ai(l—xi)(l—yi) =

ai(xi+yi—l) + hiai(xi+yi—2xiyi) (5.3.4)

i el fenotip total com
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1=1

.
F = ;Z;F = ai(xi+yi-1) + 2 hiai(xi+yi—2xiyi) (5.3.5)

el fenotip mitja a una generacid concreta és:

L

mg = E(F) = ;Z; ai(Exi+Eyi—1) + ;i; hiai(Exi+Eyi—2E(xiyi))

com X, (i igualment yi) és la variable aleatdria indicador o
de Bernouilli de la preséncia de l'al-lel 1 al locus i del gamet

x (o del gamet y), tindrem que Exi = Eyi = Py la freqliéncia

génica de l'al-lel 1 al locus i, igualment E(xiyi) = ExiEy. =

= p;p; = pf ja que es considera aparellament aleatori i per

tant independéncia entre xi i yi, de manera que

" ol 2
Mo -jz: ai(Zpi—l) +:§:hiai(2pi—2pi)

i

:jz: ai(Zpi—l) + 2:;: hiaipi(l—pi) =
2
=:Z: a;(2p,-1) + 2:%: hia, o) (5.3.6)

on cf és la variancia genética al locus i, o 2pi(1-pi)==205

la probabilitat d'heterozigosi al mateix locus.

L'esperanga del quadrat del valor fenotipic és:

a2y 2
E(F7) = E{i ai(xi+yi—l)+§§:hiai(xi+yi_2xiyi)} =
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%E;:%:aiajE{(xi+yi-1)(xj+yj_1)} n

QE; . hihjaiajE{(xi+yi—2xiyi)(xj+yj—2xjyj)} +

+ ZEi:ZaihjajE { (xi+yi—l) (xj +yj—2xjyj )}

i tenint en compte que E(Xixj) =’E(yiyj) = pij ja que es trac

ta de loci lligats ((Xi’xj) no sén variables aleatdries indepen-

dents), tindrem:

2
E(F™) %E::Z:aiaj(Zpij + 2pipj - 2p, - 2pj + 1) +
1]

‘:Z::E:hlathaJ(Ap —4p, Jp -4p, 13P; +2p +2pipj) +

- 2
+ ZZ:JZaihjaj (ZPij—Apijpj+2pipj—2pj+2pj ) (5.3.7)

i per tant, la variancia de F és:

175717

2 2 .
= 2) - = -
op = E(F2) (EF) Ei % aiaj(Zpij Zpip E E h.h.,a.a, (4p iy

2 2 2 2
-4pipj—4pijpi+4pjpi—4pijpj+4pipj+2pij—2p.p.) +

17
2
+ éz: a.h.a_ (2p, .-2p.p.-4p. .p.+4p.p") 5.3.8)
i:%: 1P;2;(2p; ;=2p,p;~4p, P ;+4D, D} (
recordant que Dij = le 1pj (fem la convencié D =P, plp:.L =
2 2 22 3
= p;-p;) 1 que p; jPiPy = (pij pipj)(pij+pipj)—Dij(Dij+2pipj)



241

s'obté immediatament que

;-2
F 2 ijzalaJDlJ zzh h a a (4D ( 1J+2plp‘j)_’4piD- -"4}3‘.D. .+

1J J 1]
2D, .) + 2 a.h.a,(2D, ,-4p.D, .)
lJ) Zl;l J J( 1] pJ 1]

Q
]

+

El primer terme de la dreta de (5.3.9-I) correspon clara-—
ment a la part additiva de la variancia; si hi=o per a tot

i, és a dir no hi ha cap mena de dominancia, aleshores
c = 22 E a.
i J lJ

El segon térme correspon a la part de variancia associada a la
dominancia. Si considerem idéntica la contribucié additiva de
cada locus i el grau de domindncia (per tot i, j ai=aj=a, hi=hj=
h), l'expressié 6.3.9 es simplifica considerablement:

2 1
1+h {(1—2pi+ H)(l—2pj)+2Dij} (5.3.9-II)

El lligament interacciona amb ambdues composants de la varian-

cia. Si tots els loci fossin en equilibri gamé&tic, per tot i#j;
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. 5 . )
Dij_o, de manera que, fent Dii-pi—pi—pi(l—pi), tindriem

i 4p,
2 :i: 2 2.2 2 2 2 i
op =22 2; p;(1-p;) + Zjizhiai(pi_pi)(l-2pi+2pi+ R H)
i=1 1= i i
(5.3.10)
expressié que, desenrotllant-la, es comprova que és igual a ltex

pressid obtinguda per Kojima (1959)

oo = Z:l(pfaf+2pi(1-pi)n§aiz+(1-pi)2aiz - wEr)H? (sisa1)
també pél cas sense lligament i equilibri gamétic.

" L'eficadcia mitjana de la pobiacié sera
m, o= Efw - (0-F)2} = wm—OZ—E(F2)+20EF - (5.3.12)

sumant i restant el quadrat de fenotip mitja (EF)2 a (5.3.12),

obtenim 1l'expressid

2 2 2 2 2 2
m, =W - 0” - (EF)° + 20EF - E(F°) + (EF)" = wo o= (O—mF) -og
(5.3.13)

de manera que l'eficacia mitjana, que en certa manera expressa-—
ria el grau d'adaptacid de la poblacid al medi, és funcié de

la diferéncia al quadrat entre. 1'dptim i el fenotip mitja (0-

2 . Ca P 2 - -
i de la variancia fenotipica o¢_, Ambdds termes, positius,

m_) -

F
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es resten de la constant wm. La minimitzacid de 1l'un i de 1l'al-

tre implicaria la maximitzacid de m,

Les expressions anteriors han estat deduides pel cas sense
inversions i amb medi no subdividit. L'extensid al cas amb un
gamet invertit I és immediata i no requereix cap formulacié ad-
dicional si no considerem cap composant de l'eficicia associada
a l'estructura cromosdmica. Les férmules per l'eficdcia mitjana,
el fenotip mitja i la variancia segueixen essent valides ja que
els parametres que intervenen (desequilibris gamétics, freqiién—
cies géniques, valors additius...) tenen exactament el mateix
significat, quant a férmules per calcular-los, que en abséncia
d'inversions - alld que possiblement sera diferent és la seva

dinamica de canvi.

Pel cas amb medi subdividit no tindrem propiament una ma-

2 .
x=O,...,2i—1 ny—W(X,y)—Wm-(O—ny) » St
y=0,,..,2 -1

no un agregat tridimensional d'eficacies

4

)

triu d'eficacies (w
Xy

(nyj)x=o,...,2i—1
y=0,...,2 -1
j=1l,...,n

ja que cada genotip (x,y) tindra diferent eficacia segons la
subdivisié del medi on sigui. Sén valides les mateixes expres-
sions que abans perd considerant l'existéncia de n dptims di-

ferents, segons la clapa del medi 0 0

17 72 "t T
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(5.3.14)

amb el mateix fenotip ny pel genotip xy independentment de
la clapa. A la férmula 5.3.14 hi ha implicita la suposicid que
el fenotip no depén de la clapa on s'experimenta la seleccid,
la qual és possiblement la mateixa on cada individu s'ha desen-
volupat. Si volguéssim considerar una tal dependéncia, caldria
per exemple assignar valors additius i dominants a cada locus
aij’ hij’ dependents no solament del locus i sind, a més, de

la subdivisidé j del medi.

Com la dispersidé és a l'atzar, cada clapa rep exactament
les mateixes freqliéncies gametiques 1 per tant exactament les
mateixes freqiiéncies géniques, els mateixos desequilibris, etec.,
de manera que segons (5.3.8) i (5.3.9-I), el fenotip mitja 4

la variancia seran els mateixos per totes les subdivisions

Fl F2 Fn F
c? = c? = .., = c? = o? (5.3.15)
1 2 n :

En canvi 1l'eficacia mitjana pot ser diferent d'una clapa

a l'altra, ja que esta definida com:

, .
mwi = E{wm - (oi—F) } = w - (Oi—m

-q (5.3.18)



245

5.4. Analisi numérica dels models anteriors

Mitjangant la utilitzacié el programa descrit a l‘apéndix‘
4 hem analitzat les propietats de les equacions definides als
apartats 5.1, 5.2 i 5.3, per L=5 loci, sota condicions de 11li-
gament -amb una probabilitat r=0.15 de recombinacié entre
loci veins, per tots ells i totes les simulacions- i dtadditi-
vitat total (h =0) a tots els loci. A més, per fer els calculs
més rapids, hem suposat que la contribucid fenotipica de cada

locus és

2 (en lloc de a) pel genotip 1/1
1 (en lloc de 0) pel genotip 1/0 & 0/1

0 (en 1lloc de -a) pel genotip 0/0  (5.4.1)

la mateixa per tots els loci.(5.4.1) és purament la transforma-

ﬁ(l) = % F + 1. Es tracta d'un canvi d'escala i origen

cié afi
‘de coordenades, que aplicat sobre les expressions (5.3.5),(5.3.6)
(5.3.9) .1 (5.3.13) implica immediatament, si anomenen F al va-

lor fenotipic calculat segons 5.4.1:

F = (xi+yi)
1=1

.
1
it

*qul\)
1]
n

[

.

[
It
[t

Ca
i
—
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:
2 2 2
m, = W - (O—mF) - GF =w. - (O—Z;pi) —2; JZ Dij (5.4.2)

on resulta evident que 1l'eficacia mitjana té dues composants,
la primera funcié de l'allunyament de les freqgiiéncies géniques

de 1'dptim O: (0—2:i;pi)2 i la segona de l'estructura gamética
1=]
ST,
Ty

Totes les simulacions parteixen d'un poblacidé inicial amb
freqiiéncies gamétiques totes iguals, equilibri al 1lligament i

freqiéncies géniques de 0.5.

Pels casos amb medi no subdividit, considerem:

1) Un dptim 0=5 amb una constant w =65, que impliquen els valors
d'eficacia, pels diferents genotips 1 fenotips, indicats a

a la taula 5.4.1

2) Un dptim 0=4 amb una constant wm=84, amb els valors d'efi-
cdcia pels diferents fenotips (prescindint a partir d'ara

d'indicar els genotips) indicats a la taula 5.4.2.
Pel casos amb medi subdividit en dues clapes, considerem

=1, 0.,=9, una constant w =81 i unes grandaries

1) Uns odptims O 5

1

cl=c2=0.5 per cada clapa, que impliquen les eficacies indi-

cades a la taula 5.4.3. (w, per la clapa 1, w_ per la clapa

1 2

2).
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genotip xy fenotip eficacia 5 eficacia rela
B By | N T e
im de
717273745 =65—(5—ny)2 1
w' (xy)=w(xy)/w_
Q0000
00000 0 40 0.6153846
00001 00010 00100
00000 00000 00000
01000 10000
00000 00000 1 49 0.7538461
(i els reciprocs
00000 etc. )
00001 )
00000 00000 00000
00011 00101° " 10001
00000 00000
10010 ' ' " 11000 2 56 0.8615384
00001 00010 10000
00001 00001° " "00001
10000
O'l&l.t'll.l.&loooo, »
00000 00000 00000
00111 01011°""11100
00001 ........00001
00011 11000 3 61 0.9384615
00010 00010
00011 """ """ T11000
10000
R R R PP
00000 00000
011i1"°""***"T'11110
00001 00001
0011l 11100 1 4 64 0.9846153
10000
l.'l.'.'..‘l"llloo
00011 00011
00011 ""°°°°"° 11000
00000 00001 00001
11111 01111°°°11110
00011 11000 5 65 1
00111°""""*"""11100
Taula 5.4.1. continua
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continuacid
0000L +.ev... 10000
11111 11111
00011 11000
01111 " 11110 6 64 0.9846153
11100
ceereeeeenes 10000
00011 11000
11111 YTt o11111
11100 7 61 0.9384615
* B 8 2 8 0 % 8 S e e e llllo
00111 11110
11111 ""°°°** 11110 8 56 0.8615384
01111 11110
11111 """ 11111 9 49 0.7538461
11111
11111 10 40 0.6153846

Taula 5.4.1.



r W=wm—(O—F)2 W/
=84-(4-F) % m
0 68 0.8095238
1 75 0.8928571 |
2 80 0.9523809
3 83 0.9880952
4 84 1
5 83 0.9880952
6 80 0.9523809
7 75 0.8928571
8 68 © 0.8095238
9- 59 0.7023809
10 48  0.5714285

Taula 5.4.2.

249
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Wl=wm—(ol—F;2 W2=wm—(02-F;2 C W tC W, = W/Wm
=81~(1-F) =81-(9-F)° | %(w +w,) =W

80 0 40 0.6153846
81 17 49 0.7538461
80 32 56 0.8615384
77 45 61 0.9384615
72 56 64 0.9846153
65 65 65 1
56 72 64 0.9846153
45 77 61 0.9384615
32 80 56 0.8615384
17 81 49 0.7538461
0 80 40 0.6153846

Taula 5.4.3.
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Wl=wm-—(ol—F)2 W2=wm—(02—F)2 W=clwl+02w2 W/
=100-(0-F) 2 =100-(8-F) % =55 (w ) m
100 36 68 0.8095238
99 51 75 0.8928571
96 64 80 0.9523809
91 75 83 0.9880952
84 84 84 1
75 91 83 0.9880952
64 96 80 0.9523809
51 99 75 0.8928571
36 100 68 0.8095238
19 99 59 0.7023809
0 96 48 0.5714285

Taula 5.4.4.
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2) Uns Optims Ol=O, 02=8, una constant wm:lOO i unes grandd—-

ries Cl=02=0'5’ que impliguen les eficacies de la taula 5.4.4.

Aquests valors fan que els dos casos 1), amb medi subdivi--—
dit i no subdividit, siguin comparables i igualment els dos ca-~
sos 2) ja que, tal com indiquem a les dues darreres columnes

de les taules 5.4.3. i 5.4.4., l'eficacia global de cada fenotip

)
wixy) = }_"1 o w, (xy) = B(w (x,7)+w,(x,5))
1=

coincideix amb la indicada a les taules 5.4.1 i 5.4.2 resbectivg
ment. Perd mentre que al cas 1) amb medi subdividit, les efica-

cies mitjanes inicials sén iguals a ambdues clapes

L >
m o =w_ - (0- 22;p1 2 ~'~1 D

1 1= 1=
=81 - (1-2 ) 0.5) 2i;(o.5—o.5217 =  62.5
i=1 1=
T, T
moo= W= (02—2 P 2 ;z;

]

81 - (9-2 :0.5 2:(0 520.5 ) 62.5
1=

i iguals a l'eficacia mitjana del cas amb medi no subdividit,
pel cas 2) amb medi subdividit les eficacies mitjanes inicials

a cada clapa no coincideixen

m, =W - (O]_—ZZpi)2 - ZZZDij =
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- 100 - (0-2) 0.5)% - 2) (0.5-0.5%) = 72.5
2
Mwy, T 'm T (0,-23 p)” - ZZZDiJ' =
= 100 - (8-220.5)2 - 22(0.‘5—0.52) = 88.5

Presumiblement (i aixl es demostra seguidament a les simula
cions) la igualtat de les eficadcies mitjanes del cas 1) es man-—
tindrd en generacions succesives a causa de la simetria de les
freqiidncies gamdtiques inicials (tots els gamets en la mateixa
freqiidncia 0.03125) mantinguda per la simetria del patrd selec-
tiu, amb optims 1 i 9, entre uns fenotips possibles de 0 a 10.
Aixd fa que aquest cas sigui equivalent a un cas sense subdivi-
816 del medi (recordem l'apartat anterior on es comparen els
enfocaments de Levene i Dempster) amb eficacies definides per

1l'expressid (5.3.10)

_ - 1
W = ;Z; cyw, = % (wl+w2

valors iguals, com hem dit, als de las eficacies pel cas no sub-
dividit. Es previsible que en abséncia d'altres alteracions,
l'evolucié dels dos casos 1) (subdividit, no subdividit) sigui
idéntica. Aquesta situacid no es déna pas al cas 2) al qual cal
esperar una evolucié diferent segons el grau de subdivisié del

medi.
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La introduccid de gamets invertits, amb l'alteracid de les
probabilitats de recombinacid que implica, ha d'alterar les sime
tries descrites als paragrafs anteriors: l'increment (si es pro-
dueix) en la fregiidncia relativa del tipus invertit, a costa
d'altres, trencara la igualtat de les eficacies mitjanes, de
manera que és previsible que l'evolucié de la freqliéncia d'inver
sions aparegudes de nou 1 les caracteristiques dels possibles
polimorfismes cromosdmics d'equilibri siguin diferents segons

la subdivisid del medi, tant pel cas 1) com pel 2).

Pel cas 1) amb medi no subdividit (eficacies segons la taﬁ—
la 5.4.1) en abséncia d'inversions, la poblacidé evoluciona de
la manera usual de tots els mg?els 6ptims amb lligament. En par-
ticular els resultats concorden amb els de Lewontin (1964b) i
Fraser i Burnell (1970). La taula 5.4.5 indica les freqlidncies
gamétiques a diferents generacions. En unes 80 generacions s'ar-
riba a la configuracié d'equilibri a les freqliéncies gamétiques
indicada!a la taula 5.2.2. Com podem apreciar els tipus gamétics
més afavorits sén els corresponents a composicions '"equilibra-
des", amb 2 o 3 loci amb l'al:-lel 1, d'acord amb les previsions
i les andlisis experimentals de Mather (1949 a,b), en particular
el gamet 01010 i el seu complementari 10101 sdén els que assolei-
xen la maxima freqgiiéncia (0.035)) seguits pels gamets 10010 1

01001 i els seus complementaris (0.034), pels gamets 10100 i.

00101 i els seus complementaris (0.0337), mentre que els gamets
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gamet generacié 27 generacidé 36 generacidé 50 equilibri
00000 .0222331869 .0222057278 .0221999788 .0221985426
10000 .0281321149 .0281157273 .02811206 .0281118082
01000 .0296058747 .0296043491 . 0296039909 .0296039602
11000 .0310982232 .0310707676 .0310636309 .0310630021
00100 .0299317468 .0299254845 .0299233124 .029923049
10100 .0337332611 .0337514898 0337556805 .0337559698
01100 .0331809954 .0331769469 .0331758018 .0331757069
11100 .0110982232 ,0310707676 .0310636309 ,0310630022
00010 .0296058747 .0296043491 .0296039909 . 0296039602
10010 .0341749291 .0341982312 .0342042539 .0342047216
01010 .0351544656 .0352004693 .0352119303 .03521286
11010 .0337332611 .0337514898 ,0337556804 .0337559698
00110 .033180995%4 .0331769469 .0331758018 .0331757066
10110 .0341749292 .0341982312 . 0342042539 .0342047913
01110 .0328298039 .0328332944 .0328348424 .0328350712
11110~ .0281321148 .0281157273 .02811206 .0281118082
00001 .0281321148 .0281157273 .02811206 .0281118082
10001 .0328298039 .0328332944 .0328348424 .0328350712
01001 .0341749292 .0341982312 .034204254 .0342047913
11001 .0331809954 .0331769469 .0331758018 .0331757066
00101 .033733261 .0337514898 .0337556805 .0337559698
10101 .0351544657 - .0352004693 .0352119303 .03521286
01101 .0341749291 .0341982312 .0342042539 .0342047916
11101 .0296059747 .0296043491 0296039909 .0296039602
00011 .0310982232 .0310707666 .0310636309 .0310630022
10011 .0331809953 .0331769469 .0331758017 .0331757069
01011 .833733261 .0337514898 .0337556804 .0337559698
11011 ,0299317468 .0299254845 .0299233124 .029923049
00111 .0310982232 .0310707676 .0310636309 .0310630021
10111 .0296058747 .0296043491 .029603990% .0296039602
01111 ©.0281321149 .0281157273 .02811206 .0281118082
11111 .0222331869 .0222057278 .0221990788 .0221985426

Taula 5.4.5.
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11000, 00011 i els seus complementaris sdén els menys freqiients
dins de 1la classe dels de composicidé equilibrada, és a dir
que a l'equilibri que s'estableix sota seleccié i recombina-
cibé-segregacid, les configuracions més afavorides sén les
que presenten el maxim grau d'alterndncia d'al :lels 0O i
1, 1 les menys freqlients a 1l'equilibri sén les que presenten
la maxima diferenciacié en dues zones, una amb tots els

loci 1 i 1'altra amb tots els loci O.

Aquesta tendéncia a la generacié d'un cert ‘"ordre"
a la constitucid dels gamets es reflecteix al patrd de desequili

bris al lligament indicat a la matriu de desequilibris D, ., =

1J
= pij - pipj de la generacidé 100:
locus 1 locus 2 locus 3 locus 4

locus 2 -0.011

locus 3 -0.006 -0.011

locus 4 -0.005 -0.006 -0.011

locus 5 . -0.004 -0.005 -0.006 -0.011
amb valors negatius, associats a la preponderancia dels

gamets amb els +tipus al:- lélics alternats de manera que la
probabilitat Pij = Prob [xi=1;xj=l] que als loci i,j es pre--=
senti alhora l'al’'lel 1 és més petita que el producte

PPy = Prob [xi=l]-Prob[xj=l] de les freqiidncies géniques
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per separat. Si calculem l'index

Dij cov(xi,xj)

o, , = =
N e (o (1p ) Ve (xy) )

que es pot interpretar com un coeficient de correlacid entre
loci, ja que Dij és la covaridncia entre X, i Xj les variables
que indiquen la constitucidé dels loci i i j, i pi_(l—p i)
és la variancia de X, (i igualment pj(l—pj) és la variancia

de Xj) "o be la meitat de la probabilitat d'heterozigosi

al locus j, obtenim la matriu

locus 1 locus 2 locus 3 locus 4
locus 20 - -0.0859 . B
locus 3 -0.032 ~0.059
locus 4 -0.027 -0.032 -0.059
locus 5 -0.021 -0.027 -0.032 -0.059

que té la mateixa interpretacid que la matriu de desequilibris
amb la informacié addicional que les correlacions negatives,
no sén pas galre properes a -1 siné a 0, és a dir, molt
febles, la qual cosa indica que la diferenciacié de la poblacid
no és molt forta a causa de la seleccid poc intensa i la
recombinacié relativament férta, que permet 1l'existéncia

d'un nombre gran de gamets poc equilibrats (taula 5.4.5).
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Per calcular Dij i pij calen les freqliéncies géniques.
Aquestes es mantenen constants a 0.5 per tots els loci i

totes les generacions.

Lteficacia mitjana creix montdnicament des de 62.5

a 62.804 a l'equilibri.

Tots aquests resultats sdn coneguts des dels <treballs
precursors que ja hem citat. Ara analitzarem els dos aspectes

nous: la subdivisidé del medi i les inversions cromosdmiques.

Tal com és previsible, en abséncia d'inversions 1l'evoluciéd
de 1la poblacidé pel cas 1) amb medi subdividit (eficacies
segons la taula 5.4.3) é&s exactament igual ‘a la del cas
1) amb medi no subdividit. S6n valides les mateixes coses
dites als paragrafs anteriors 1 les taules de freqiiéncies

i desequilibris al lligament.

Si introduim un gamet invertit a una freqliéncia inicial
baixa, per exemple d'una mil-lésima, i amb composici6 optima,
per exemple el gamet 11000 (indiquem els loci segons l'ordre
estadndard) 1l'evolucié dels dos casos 1), amb medi subdividit
i amb medi no subdividit, és‘ practicament la mateixa durant

unes 500 generacions (figura 5.4.1.a), en particular calen
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de l'ordre de 300 generacions perqué la freqiéncia del gamet
invertit superi el valor 0.05 i unes 350 perqué superi 0.1;
a partir dé freqiléncies d'aquest ordre 1l'increment ja és
més rapid. Com es pot apreciar l'increment d'una inversié
en freqiiéncia inicial baixa, per les eficacies expresades
a les taules 5.4.1 1 5.4.3, a una poblacidé ja adaptada i
en equilibri a les freqilidncies gamétiques (abans de produir-
se la inversid) és extremadament lent pel cas determinista
(per ﬁna grandédria poblacional molt gran, tedricament infinita )
i no és essencialment diferent segons la subdivisiddel medi.
Sera interessant estudiar 1l'efecte de 1les perturbacions

aleatdries a aquest procés, per efecte de la deriva gendtica

associada a disminucions drastiques de la grandaria poblacional.

"o '"colls de botella', els quals sembla que, donada la durada
del procés, es poden produir en un moment o altre. Precisament
quan estudiem l'efecte de la deriva, discutim més detalladament
els canvis de la fregiiéncia del gamet invertit a les generacions
inicials comparant els casos deterministes amb els casos

amb deriva. Vaieu més endevant.

A partir d'unes 500 generacions, el procés de canvi
de la freqiléncia del gamet invertit ja és significativament
diferent gegons la subdivisié del medi (figura 5.4.1. a,a').

A ambdés casos s'arriba a un equilibri polimdrfic on coexistei-
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xen gamets estandard i gamets invertits, perd les freqliéncies

gamétiques i altres parametres sén diferents segons el cas.

A ambdés casos, després d'una fase de creixement continuat,
la freqiiéncia del gamet invertit assoleix un maxim, als
voltants de la generacid 1000 pel cas amb subdivisidé (amb
una freqiéncia de 0.7) 1 als voltants de la generacid 1200
pel cas sense subdivisid (amb wuna freqiiéncia de 0.825).
Si durant aquesta fase es produis una disminucié forta de
la grandaria poblacional de manera que els efectes de 1la
deriva fossin importants, en principi, sembla que seria
"més facil la fixacié del gamet invertit pel cas sense subdivi-
sié, donada la seva freqiidncia superior. Aixd ho estudiem

més endavant.

Després d'assolir aquest maxim, la freqiiéncia de 1la
inversié decreix a ambdds casos fins a les freqiiéncies d'equili-

bri al qual coexisteixen gamets estandard i 1'invertit.

Pel cas amb subdivisid coexisteixen els gamets estandard
00111 amb una freqliéncia de 0.5 i 00101, amb una freqliéncia
0.16894, juntament amb l'in&ertit 11000 que presenta una freqgién
cia de 0.33106. Com podem apreciaf hi ha una freqliéncia 0.5 de
gamets de poténcia 2 coexistint amb gamets de poténcia 3 també

amb freqiiéncia 0.5.
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El wvalor de diversitat segons 1l'index de Shanon (H=
n
= —;S p.log.p., p. és la freqgliéncia del gamet i dels
= i 271 i
n=3 presents) &és de 1.43018 bits.

La situacié d'equilibri del cas sense subdivisié és
similar quant a la freqliéncia del gamet invertit perd no
quant als gamets estandard que coexisteixen amb ell. La
freqﬁénciar del gamet invertit és de 0.37912 i coexisteix amb
els gamets estandard lOlOl amb freqliéncia 0.5 i 00101 amb

freqiiéncia 0.12088.

El valor de diversitat segons l'index de Shanon, associat
a aquestes freqﬁéncies és de 1.39898 bits, menor que el

corresponent al cas subdividit.

A les taules 5.4.6 1 5.4.7 hi ha les freqgliéncies gamétiques
estandard corresponents a la fase amb maxim d'invertits
i a una generacidé a les proximitats de l'equilibri. Desapareix
totalment el patré de desequilibris al lligament propi de
la seleccidé per un JOptim intermedi, citat als paragrafs
anteriors, amb preponderancia dels desequilibris negatius
entre loci veins, reflex de la predominadncia de les configura-
cions en repulsid. La matriu 'de desequilibris gamétics quan
es produeix el maxim de- la freqiéncia de la inversid, pel

cas de medi no subdividit és
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gamet generacid 1150 generacid 2650
-4 -12
00000 6.16161148x10_3 ‘ 7.50973318xlo_18
10000 1.39662808xlo_4 l.98040522xlo_‘22
01000 7.71789588x10_8 2.07353745x10_27
11000 1.15863643xlo_3 4.26011388x10_7
00100 2.55721586xlo_3 2.6726510‘3:{10_’14
10100 4.56132049xlo_3 5.84506349){10_16
01100 2.16741842::10_3 5.29822469xlo_23
11100 2.34644432x10_3 8.88619693x10_ll
00010 2.08513132x10_3 3.85459156x10‘18
10010 3.95065011xlo_3 8.79900341xlo_20
01010 2.09071883xlo_3 8.86274954xlo_26
11010 2.41397202xlo_3 1'54932959XIO~6
oC1l10 5.90570522x10_3 1.05387017x10_l3
10110 8.2033517 xlO_3 l.99243233x10_15
01110 3.67993323}:10_3 1.73015543xlo_22
11110 2.98336836xlo_3 2.48005532xlo_6
00001 6.58411415x10 5.52907682xlo_12
10001 .0127377102 -3 1.29107577xlo_14
01001 6.93960755:(10_3 1.33386189xlo_21
11001 8.325594 x10 2.39575366x10
oc101 .021933911 . 168946719
10101 .031541977 3.25901794klo:lo T
01101 .0145304276 2.89538775x10_l7
11101 ,01209124869 4.22801123x10_5
00011 .0150251342 2.18021032x10_12
10011 .0228932519 4.39129611xlo_14
01011 .0117454048 4.33434062xlo_21
11011 .0104373829 6.61476183x10
00111 .0308717772 .500004391 -8
10111 .0332049738 8.32640271xlo_lo
01111 .0144484454 -3 7.0‘7855028xlo_7
11111 9.25192965x10 8.85851213x10

Taula 5.4.6. Freqiiéncies gamétiques estandard corresponents al
model 1, després de la introduccid de la inversis,
pel maxim del gamet invertit i per les proximitats
de l'equilibri. Cas sense subdivisié
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Taula 5.4.7.

gamet generacid 1155 generacid 3655
-4 -17
00000 3.84245096}(10_3 4.62818516x10_16
10000 1.1068527lx10_3 2.60287188}(10__33
01000 1.06784024x10_3 1.02556063x10_33
11000 ]..80055934}(10__3 4.23950393X10_lo
00100 l.85976958xlo_3 5.25949124}(10_9
10100 4.00603733x10_3 2.47046288X10_27
01100 3.21933522x10_3 8.34438887x10_26
11100 3.32446563}(10_3 2.76749225}(10_33
00010 l.66533224x10_3 2.3715105 XlO_32
10010 3.89462601X10_3 1.15845053x10
01010 3.57512278xlo_3 0
11010 4.04414108x10_3 6] _26
00110 5.0535813 XlO_3 1.94920893X10_26
10110 7.40940381x10_3 7.91665852x10
01110 5.50012288x10_3 0
11110 3.53652413x10_3 0 _s
00001 2.394133l4x10_3 l.26680661x10_8
10001 5.7176678 xlO_3 6.30926962x10_25
01001 5.43463239x10_3 2.44283557x10_25
11001 6.48748493x10_3 8.80469221x10
00101 8.83339838x10 .120883714
10101 .0136136806 .49999812 _1i8
01101 .0104578758 -3 1.66709249x10_18
11101 6.93726181X10_3 4.76676879x1O_25
00011 6.20023759x10 4.72232222x10_24
10011 .0103206513 -3 2.01245633x10
01011 9.04711835x10_3 0
11011 6.57707236x10 0 -18
00111 .0115361668 3.08544172x10_17
10111 .0109212455 _3 1.08706948x10_35
01111 7.79748408)(10__3 3.52336O4lx10_35
“11111 3.62716949x10 8.54166437x10
Frequéncies gamétiques estandard corresponents

al model 1, després de 1la introduccid de
la inversidé, pel maxim del gamet invertit
i per les proximitats de l'equilibri. Cas amb

subdivisid.
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locus 1 locus 2 locus 3 locus 4

locus 2 0.3

locus 3 -0.045 -0.053

locus 4  -0.042 ~-0.047 0.045

locus 5 -0.051 -0.058 0.06 0.053

i la corresponent al cas amb medi subdividit

locus 1 locus 2 locus 3 locus 4

locus. 2 0.051

locus 3 -0.065 -0.09
locus 4 -0.06 -0.08 . 0.71

locus 5 -0.081 -0.109 0.108 0.96

Ambdues reflecteixen el fet que el gamet predominant +té&
constitucié 11000, de manera que hi ha dos blocs de loci,
amb repulsié entre blocs 1 acoblament dins de cada bloc,

fet reflectit en els signes dels desequilibris:

locus 1 locus 2 locus 3 locus 4

locus 2 F\S?\\\\

locus 3 \\\\\w

locus 4 -

locus 5 : +
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A l'equilibri, els desequilibris gamétics sén, pel

cas amb manca de subdivisid

locus 1 locus 2 locus 3 locus 4

locus 2 0.46

locus 3 -0.46 -0.235
locus 4 0 0 0

locus 5 -0.46 -0.235 0.235 0]

i pel cas amb subidivisid

locus 1 locus 2 locus 3 locus 4

locus 2 0.221

locus 3 -0.221 -0.221
locus 4 -0.166 -0.166 0.166
locus 5 -0.221 -0.221 0.221 0.166

La preséncia de la inversié també altera, naturalment,
les freqiiéncies géniques, les quals en abséncia d'inversions
en mantenien constants amb valor 0.5. Pel cas sense subdivisid,
les freqliéncies géniques pel maxim a la freqiiéncia de la
inversié sén 0.915, 0.905, 0.108, 0.101, 0.126 (0.47629),
mentre que pel cas amb sub@isié sén 0.861, 0.812, 0.194,
0.178, 0.249 (0.69480). A l'equilibri, les freqgiidncies géniques

sén respectivament 0.879, 0.379, 0.621, 0, 0,621 (0.68085)
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i 0.331, 0.331, 0.669, 0.5, 0.669 (0.93276). Els valors
entre paréntesis corresponen al grau mitja de polimorfisme

L
segons la fdrmula de Shanon (H = 22 Hj/L, Hj = —(pjlogzpj +
J=1
+(1-pj)1og2(1—pj)),-amb ¥ igual a la fregliencia génica al locus

i)

Totes les observacions anteriors apunten cap al fet
que en condicions de subdivisié del medi é&s superior el
grau de polimorfisme cromosomic mantingut a una poblacié
panmitica infinita. La inversid considerada té un contingut
equilibrat, de manera que els individus .que la porten sdén
probablement generalistes, no especialment ben adaptats
a una determinada clapa del medi sind odptims globalment.
Sembla que som davant d'un cas de seleccid a favor dels
heterozigots estructurals amb un haplotip invertit i un
estandard de poténcia 3 (que inicialment sén els més nombrosos
dins dels- estandard) com 11100, 10101, etc..., ja que aquests
heterocariotips tenen un valor fenotipic de 5, optim pel
cas d'una clapa o optim globalment pel cas de subdivisid
del medi. La subdivisidé Unicament amplifica el grau de polimor-
fisme gracies a la dependéncia de les fregiidncies que presenten

les eficacies.

Podem veure que a l'equilibri, els gamets estandard

més freqlilents no s8n els maximament en repulsié (10101 i
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01010), la qual cosa és explicable ja que ara tenim un cas
amb manca de recombinacid efectiva en coexistir invertits

amb estandard entre els quals no té cap efecte la recombinacié.

Tot seguit estudiem 1'efecte de la subdivisid del medi
en un cas en qué en principi no s'ha d'establir cap polimorfisme

cromosdmic sind la fixacidé del gamet invertit.

Pel cas amb eficacies 2) (taules 5.4.2 i 5.4.4), tal
com és previsible donada la diferéncia a les eficacies mitjanes
dins de cada clapa pel cas amb medi subdividit, 1l'evolucid
de les freqliéncies gamétiques és diferent segons la subdivisid
del medi. A la taula 5.4.8 hi ha les freqliéncies gamétiques
estandard per diferents generacions abans de produir-se
la inversid, pel cas amb medi subdividit i no subdividit.
A la taula 5.4.9 indiquem les freqiiéncies géniques per ambdés
casos. Associat amb el fet que 1'Optim esta desplagat cap
a valors menors que 5, de‘4 exactament, la summa de freqiiéncies
géniques disminueig rapidament i es c¢ol+loca als voltants
de 2, perd les freqiiéncies géniques no es mantenen constants
i totes elles iguals a 0.4 (valor que faria que sumessin
2) siné que tendeixen a. fer-se grans pels loci centrals
i disminuir pels loci extrems; és a dir que aquest lleuger

desplagament de 1'dptim implica una disminucié de la capacitat
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de manteniment del polimorfisme génic, més gran que l'associada
a un simple desplagament de totes les freqgiéncies cap a

un altre equilibri.

Després de quatre-centes generacions de seleccid, les
matrius de desequilibris gamétics sén indistingibles (amb

tres xifres decimals) a ambdds processos i iguals a

locus 1 locus 2 locus 3 locus 4

locus 2 —8}410"3

3 3

locus 3 -5x10° -8x10

3 _ex1073  _sx1073

3 3

-locus 4 -4.x10°

3

locus 5 -3x10° 3

-4x10° -5x10~ -8x10~

tots negatius, és a dir, el mateix patrd de desequilibris
al 1lligament que als processos anteriors, +també abans de
la seleccid.

La impressid general en vista de 1l'evolucié de les
freqii®ncies gamétiques (taula 5.4.8), géniques (taula 5.4.9)

i del grau d'adaptacidé, expressat per l'eficdcia mitjana

(taula 5.4.10) és que encara que l'estat final és essencialment’

semblant malgrat la subdivisié  del medi, 1l'evolucié és més
rapida pel cas sense subdivisid. També es pot dir que l'evolucid
en aquestes condicions (tant pel cas subdividit com no)

és més lenta que al cas tractat primerament.




gamet

00000
10000
01000
11000
00100
10100
01100
11100
00010
10010
01010
11010
00110
10110
Oll1o
11110
00001
10001
01001
11001
00101
- 10101
01101
10101
00011
10011
01011
11011
00111
10111

100

0706400672
-0519296607
-0546726666
-0346523818
0552682579
-0371211712
-036934946

+0214229229
-0546726665
-0374364074
-0386799745
-0228510352
0369349459
-0231272244
-0225890393
-0122152855
0519296606
- 0356880835

0374364074
0223206264
-037121171

0234583234
-0231272245
+0126112011
0346523817
-0323206263
0228510351
-012695637

-0214229228
-012611201

-0122152858

.19680703E—O3 6.

generacid

200

-0710545888
+0512379005
- 0553330731
- 0344008427
0561908423
-0370190691
0377804802
-0214947535
-055333073
-0371642718
- 0393868326
- 022823882
- 0377804802
+0232042059
- 0232467287
'.0123311942
-0512379
0347263451

0371642715

0217349724
-0370190688
-022946416

- 0232042058
-0124118618
0344008424
-0217349724
0228238819
-0124385635
-0214947533
-0124118618
-0123311941

13667062E-03 6

400

-0708177048
- 0476999974
- 0573655035
0333127424
0593125029
- 0364970628
04147672205
-0220410152
-0573655036
0359872062
0424723902
0229882625
+0414767204
023793014

0265407512
0131498253
0476999964
-0301959508
+0359872054
-0196587914
.0364979619
0211301218
-0237930135
-0118877285
0333127418
0196587914
- 022988262

-0117020501
- 0220410148
0118877285
013149825
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800

-061651476g
0214890728
- 0696966371
- 0209226969
084280495

0268129307
-0821225133
0225440407
- 0696966453

-022611473

-0719642835
02012448145

- 08212252345
-0243473311
-0731436835
0187155328
0214890737
.03636594E—03
-0226114712
-38412858-03
0268129317
.O2496334E—03
-0243473291
- 2848038E-03
0209227003
.38412928E-03
- 0201244823
.29313679E—O3
0225440443
6.28480453E~03
0187155335

.11278991E—03 4.49428112E-O3

métiques estandarg abans de 14 inver-
manca de subdivigig,
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generacid locus 1 locus 2 locus 3 locus 4 locus 5
100 .389(.391 }.393.395 | .394].396 |.393}.395 }.389}.391
200 .3841.387 |.395].398 | .397{.399 |.395(.398 .384 .387
300 .3781.381 |.399(.401 | .402}.404 |.399].401 |.378|.381
400 .368.371 |.405}.407 | .411}.413 |.405{.407 |.388].371
500 .355].355 |.412].416 | .421|.426 |.412.416- |.355(.355

Taula 5.4.9. Freqiiéncies géniques a diferents generacions . Els

valors de l'esquerra corresponen al cas amb 1 clapa,

els de la dreta al cas amb 2 clapes.

1 clapa, Wm=84, 0=4| 2 clapes, wm=1oo, Ol=O,02=8
generacid GLOBAL CLAPA 1 CLAPA 2 GLOBAL
100 81.833 82.325 81.34 81.8325
200 81.834 82.332 81.334 81.833
300 81.835 82.333 81.334 81.8335
400 81.837 82.336 81.336 81.836
500 81.843 82.341 81.343 81.842

Taula 5.4.10. Eficacies mitjanes a diferents generacions.
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L'evolucié de la freqiidncia del gamet 11000, invertit i
introduit a una freqliéncia inicial de 0.001 esta indicada a la
figura 5.4.1-b. En principi, pel cas amb medi no subdividit ,
d'acord amb el treball de simulacié dtaltres autors principal-
ment de Fraser 1 Burneil, com 1'dptim és 4 i el gamet invertit
té una poténcia de 2, de manera que l'homozigot invertit té una
poténcia gamética de 4, (poténcia en el sentit de Fraser i Bur-
nell (1970), és a dir, senzillament el nombre de loci amb l'al
lel 1), és d'esperar la fixacid de la inversié. Tal com indica
la grafica, efectivament aixd és el que passa. En un principi
l'increment de la inversid és extremadament lent, igual que pels
casos descrits a la figura 5.4.1.-a. De fet, encara‘que a la
figura 5.4 és impossible distingir-ho, a les generacions ini-
cials, en qué la freqiéncia de l'invertit é&s molt baixa, l{i;cfg
ment és més petit que al cas del model 1. Aixd és ldogic ja que
les diferéncies d'eficacies (taule875.4.l a 5.4.4) sén menors
per aquest segon model. Calen unes tres-centes generacions per-
qué la inversié arribi a 0.05 i unes tres-centes setanta -cinc
perqué arribi a 0.1. A partir d'aguest moment l'eveolucid és més

: ’ :

rapida, s'arriba a una freqiiéncia de 0.95 en unes mil cent gene-

racions i es tendeix novament, molt lentament, cap a la fixacid.

La subdivisié del medi no implica l'establiment d'un poli-
morfisme cromosdmic, tal com podem apreciaf també a la figura
5.4.1-b, tan sols una suavitzacié de la grafica, que a partir

d'unes 350 generacions estd per sota de la corresponent al cas
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no subdividit. Aquest efecte és més palés a la part intermédia
de la grafica. En canvi és impossible diferenciar ambdues corbes

a la fase inicial i a la fase de fixacid.

Per un gamet invertit intermedi com és ara 11000, 1 pel
régim selectiu de les taules 5.4.2 i 5.4.4, no hi ha una condi-
cié de polimorfisme associada a la subdivisié del medi. Si pel
cas no subdividit es produeix fixacié de la inversid, pel cas
amb medi subdividit igualment es fixa. L'lUnic efecte és un alen-

timent del procés, ja de si lent.

A les figures 5.4.2 ayb es reflecteix 1l'evolucidé del grau
d'adaptacid expressat mitjangant l'eficacia mitjana m. dividi-
da pel vélor maxim Wm per tal que estigui entre 0 i 1, pel
cas amb medi no subdividit (linia 1llisa) i la corresponent a
cada una de les clapes del medi subdividit (linies —¢—¢—1i
—e—a—). L'eficacia global pel medi subdividit estaria exac-
tament entremig d'aquestes dues darreres linies i lleugerament
per sota de la linea llisa. L'eficacia global és sempre creixent
(figura 5.4.2 b ) malgraﬁ que pel cas subdividit del model 1,
l'eficidcia a una clapa és decreixent en algunes fases (figura
5.4.2 a). El mateix fet (el creixement de mw) queda indicat en
representar les dues composanﬁs‘de l'eficacia mitjana: m i

F

c? (figura 5.4.3 a,b). Pels dos casos (no subdividit, subdivi-

dit) l'estat final és aproximadament el mateix.
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La tendéncia a l'increment del gamet invertit estudiat fins
ara és independent de la freqliéncia inicial. No hem trobat cap
llindar minim de freqiiéncia com ara el discutit per Fraser i
col « laboradors (vegeu la seccidé 2) que é&s de l'ordre de 0.12
a 0.15, freqlidncies extraordindriament grans i que fan dificil
d'explicar l'establiment d'un polimorfisme cromosomic a partir
d'un esdeveniment de mutacié cromosdmica Unic. Per totes les
freqﬁéﬁcies inicials provades hi ha un increment mantingut de
la freqiéncia de la inversié. A la taula 5.4.11 hi ha uns quants
valors de la freqﬁéncia de la~invepsié quan es parteix d'una
freqiiéncia inicial de 0.0001, corresponent al cas d'una poblacid
de 5000 individus a la qual un ‘d'ells és portador del gamet in-
vertit. A-ia taula, la primera generacid produida es_cgmpta com’
la 0. Una mica més endavant en aquesta seccid, quan estudiem
l'efecte de la deriva, hi ha les freqiiéncies corresponents a
un gamét invertit introduit a una f£eqﬁéncia inicial de 0.00125
i segens el model determinista, les quals es comparen amb les

del model amb deriva.

Anteriorment hem comentat l'evolucidé d'un gamet invertit
de composicié intermédia. La idea general que s'en dedueix, de
la discussidé anterior, és que es produeix una mena d'heterosi
quan el genotip optim solamené s'assoleix quan es combina el
gamet invertit amb un gamet estandard adequat. Aleshores s'esta-

bleix un estat d'equilibri amb polimorfisme cromosémic. En canvi
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MODEL 1, AMB SUBDIVISIO

generacid Fregiliéncia generacid Freqgiiéncia

0 1.01349907x10™% 0 1.01349907x10~%

1.08376878x10™ % 1.08376854x10™ %

10 1.15890708xl0—4 10 1.15890592x10 %

15 1.23925405x10" % 15 1.23925145x10~4

20 1.32517056x10 20 1.32516609x10™%

25 1.41704231x10™% 25 1.41703561x10™ %

30 1.51528186x10 % 30 1.51527254x10" %

35 1.62033032x10™ % 35 1.62031797x10™ %

40 1.73265941x10" % 40 1.73264355x10" %

45 1.85277347x10™ % 45 1.85275354x10™%

MODEL 2, SENSE SUBDIVISIO MODEL 2, AMB SUBDIVISIO

generacid Freqiiéncia generacid Freqgiiéncia

0 1.01316979x10™ % 0 1.01321278x10~4

5 1.08164466x10" % 5 1.08192502x10™ %

10 1.15471752x10~ % 10 1.15527621x10" %

15 1.2326_9651x10"4 15 1.23357998x10™%

20 1.31590737x10™ % 20 1.31716822x10 %

25 1.40469684x10™ % 25 1.4063946 x10™4

30 1.49943422x10™% 30 1.50163610x10™%

35 1.60051277x10~4 35 1.60329488x10™%

40 1.70835118x10™ % 40 1.71179915x10™4

45 1.82339508x10™ % 45 1.82760555x10™4

Taula 5.4.11. Freqiiéncies del gamet invertit 11000, a les prime-

res generacions, introdult a una freqiiéncia inicial

de 0.0001.



279

quan 1'optim el pot produir la combinacid homozigdtica dels dos
gamets invertits, la poblacid tendeix a la fixacidé de la inver-
si6. La subdivisid del medi és irrellevant quant a aquest estat
final, quan el medi estd subdividit i hi ha seleccid disruptiva
perd amb unes eficdcies que en mitjana siguin comparables amb
les del cas no subdividit, hi ha polimorfisme quan el millor
genotip generalista, que no és optim é cap de les clapes perd
té unes eficacies '"compromis' dptimes, s'assoleix en combinacid
heterozigdtica d'estandard i invertit, en cas contrari, quan
lthomozigot invertit és optim, es produeix la fixacid de la in-

versio.

Aguesta seleccié a favor dels generalistes queda palesa
quan estudiem la dinamica d'inversions "extremes'. Concretament
hem seguit l'evolucid dels gamets invertits de composicid génica

00000 i O1111l.

A la taula 5.4.12 hi ha les freqliéncies d'aquests dos ga-
mets invertits, pel cas amb medi no subdividit, seguides durant

100 generacions

Com és d'esperar hi ha una marcada caiguda de la fregiiéncia
d'aquests gamets, summament desequilibrats donat 1'dptim dGnic

i intermedi.



GAMET 00000

generacid MODEL 1 (OPTIM 5) MODEL 2 (OPTIM 4)
0 9.17964358x10" % 9.62130148x10 %
20 1.65897095x10" 4.44704286x10" "
40 2.99703424%10 > 2.05469379x10’4
60 5.4116766x10° 9.48819847x10°
80 9.7698335x10™ 7 4.37903519x10°
100 1.76366038x10™ 7 2.01986579x10 "0

GAMET 01111

generacid MODEL 1 (OPTIM 5) MODEL 2 (OPTIM 4)
0 9.81654165x10 % 9.66467386x10
20 6.77900853x10™% 4.88670647x10 ™%
40 4.68109507x10 % 2.46960176x10™4
60 3.23232605x10™" 1.24712625xlo—4
80 2.23192679x10™ % 6.29249679x10 0
100 1.54114814x10" % 5

3.17184202x10

Taula 5.4.12

280
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Com és també 1ldogic, al model 1 (dptim 5) el gamet 00000
baixa en freqliéncia més rapidament que 01111 ja que aquest segon
estd menys allunyat de 1'dptim intermedi.rPel model 2 passa quel
com semblant, encara que la diferéncia entre l'evolucid d'ambdds

gamets és menor.

Alld que ja és més sorprenent és l'evolucié dels mateixos
gamets invertits perd en condicions de subdivisid del medi (tau

la 5.4.13)

Com podem apreciar l'evolucidé és molt semblant a la del
cas sense subdivisié del medi, hi ha la mateixa caiguda a les
freqiiéncies dels gamets invertits, només lleugerissimament es-
morteida, perd de manera no apreciable si esta actuant qualse-

vol efecte aleatori com ara la deriva.

L'homozigot invertit és Optim, pel cas de la inversidé 00000
i el model 2, a la primera clapa i pel cas de la inversid 01111
i el model 2, a la segona. Pel cas del model 1, els homozigots
invertits corresponents sén quasi Optims a cada una de les cla-
pes, respectivament. Es evident que no es produeix cap mena de
seleccié a favor dels tipus extrems, adaptats a cada dptim ex-
trem, siné a favor d'un intermedi que és dptim globalment o en
mitjana, perd no en alguna de les clapes. Tenim un cas com el

discutit per Da Cunha (1960) (recordem l'apartat 3.4.1) on es
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GAMET 00000

generacid MODEL 1 (OPTIMS 1,9) MODEL 2 (OPTIMS 0,8)
0 9.17964358x10™ % 9.61620205x10
20 1:65972796x10™ % 4.39847195x10™ %
40 2.99887307x10 > 2.01133321x10™%
60 5.41478733x10 0 9.19292079x10™°
80 9.77509972x10" 4.19984374x107°
100 1.76458381x10 1.91794446x10™°

GAMET 01111

generacis MODEL 1 (OPTIMS 1,9) MODEL 2 (OPTIMS 0,8)
0 9.81654164x10™ 7 9.6705281x10 %
20 6.77855288x10™ 4.949801x10™4
40 4.68049324x10™% 2.53272047x10 %
60 3.23180528x10 % 1.29518288x10™ %
80 2.23152494x10" % 6.61900936x10™%
100 1.54085109x10" 4 3.38036092x10™°

Taula 5.4.13.
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selecciona a favor del genotip que té un marge més ampli de mi-
croninxols possibles o una major homedstasi enfront a les altera
cions ambientals. Com veurem més endavant, hi ha una diferéncia
notable entre aquests resultats i els obtinguts en condicions
de competicid (seleccid dépendent alhora de la freqiiéncia i de

la densitat).

A partir dels resultats anteriors no es pot afirmar categd-
ricament que sota les condicions d'alld que en linies molt gene-
rals podriem anomenar '"model de Levene", sempre ha d'augmentar
la freqiidncia dels genotips dptims globalment i no la dels adap-
tats a cada clapa, o en altres paraules, que l'estratégia adapta
tiva de 1la poblacid se@gygres basa en 1l'augment en freqiiéncia
de genotips homeostatics enfront a totes les condicions i no
en 1la diversificacié de genotips. Podem afirmar que per tots
els casos estudiats fins ara, amb el present model, passa aixo.
Altres autors, com ara Felsenstein (1979) per altres models de
seleccié han deduit les condicions a les quals hi ha seleccié
per \nx‘genotip intermedi. A la seccid segiient estudiarem un

model al qual es produeix una seleccid evident a favor dels ti-

pus extrems, en condicions de subdivisié del medi.

Finalitzarem 1'estudi mitjangant el macromodel determinista

amb l'analisi de dues conjectures fetes a l'apartat 5.2.
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Certes raons de caire tedric fan suposar que en una poblacid
no coadaptada la progressidé d'una inversid favorable selectiva-
ment ha d'esser més rdpida que en una poblacid que ja ha experi-
mentat bastants generacions de seleccid. Els resultats indicats
a la taula 5.4.14 confirmen aixd. Hi ha l'evolucié de la freqilién
cia de la inversié equilibrada 11000, estudiada anteriorment,
per les primeres 46 generacions quan és introduida a una pobla-
cié amb totes les fréqﬁéncies gamétiques estandard iguals a
0.03125, és a dir amb totes les freqiiéncies géniques iguals a
0.5 1 abséncia de desequilibri al lligament. La freqiidncia ini-
cial de la inversié és de 0.00125. Si comparem les freqiliéncies
de la taula 5.4.17, corresponents a la mateixa situacid perd
per una poblacidé ja coadaptada, amb les de la taula 5.4.14 podem
comprovar que en tot moment sén superiors les segones (les dades

d'un mateix model, naturalment).

També a l'apartat 5.2 comparavem tedricament els models de
Levene amb els models amb manca de subdivisié ambiental o amb
subdivisidé del tipus proposat per bempster (que com hem dit és
formalment equivalent a l'abséncia de subdivisid). Hem vist que
pel cas dels models amb subdivisié ambiental del tipus de Leve-
ne, l'eficdcia bioldgica d'un genotip (£,n) (on £,n poden indi

car qualsevol gamet estandard o‘invertit) es pot indicar

wi(E,n)
w(g,n) =m. i: c; ———

1=1 W,
i
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MODEL 1, AMB SUBDIVISIO

generacid freqiiéncia generacid freqiiéncia
1.27x107° 1.27x107°
1.36556635x10 > 1.36556253x10™°
10 1.46242011x10™° 10 1.46240164x10™°
15 1.56448996x10° 15 1.56444839x10™°
20 1.67308496x10 > 20 1.67301374x10™°
25 1.78896256x10™° 25 1.78885577x10™°
30 1.91274123x107° 30 1.9125928 x10™°
35 2.04502345x10 2 35 2.04481565x10™°
40 2.18637943x10 > 40 2.18612688x10 >
45 2.3374782x10"° 45 2.33715769x10°
MODEL- 2; SENSE SUBDIVISIO MODEL 2, AMB SUBDIVISIO - - -
generacid freqiéncia generacid freqliéncia
0 1.2810559x10° 0 1.28759986x10™°
5 1.42170826x10 > 1.44415339x10™°
10 1.55022192x10™° 10 1.5749959 x107°
15 1.67507481x10™° 15 1.69782432x10™°
20 1.80085117x10™° 20 1.82078182x10°
25 1.93048007x10 3 25 - 1.94806528x10™°
30 2.06598836x10 ° 30 2.08203058x10"°>
35 2.20887485x10™° 35 2.22415082x10™°>
40 2.36032763x10"° 40 2.37548051x10"°
45 2.52135709x10 > 45 2.53688641x10 >
Taulla 5.4.14. Freqiéricia a les primeres generacions de
} la inversidé 11000 introduida una freqgiiéncia

inicial de l.25xlO"3 i sense coadaptacid prévia.
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on n és el nombre de clapes o subdivisions ambientals, c; és
és la capacitat de la clapa i (:i; Ci=l)’ wi(E,n) és l'eficacia
1=
del genotip a la clapa i, m, és 1' eficacia mitjana a la clapa i
i
B . < P Cps
(mWi —jé:jg:pxpywi(x,y)) i m  és 1 eflca01§ mitjana global

n
(mw=zcimw.)'
i=1 i

La preséncia dels factors m;% a l'expressid de w(g,n), els
quals depenen de les freqﬁéncies genotipiques, fa que un model
de Levene sigui formalment.equivalent a un model amb manca de
subdivisié ambiental perd amb les eficacies dependents de les
freqliéncies. Quan les eficdcies a cada clapa m, siguin totes
iguals m =m = mW , aleshores *

w w
1 n

n
w(g,n) = Z c,w,(E,n),
i=1

i el model de Levene coincidira amb el de Dempster o amb un mo-
del sense subdivisié. Quan les eficacies mitjanes a cada clapa
siguin molt diferents, l'evolucié pel model de Levene serd maxi-
mament diferent de la corresponent als altres casos i ltefecte
de dependéncia de les eficadcies de les freqiidncies (via efica-

clies mitjanes) més marcat.

Els segilients resultats numérics concorden amb les idees

anteriors.
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Igualment pel cas de L=5 loci, a partit d'una poblaciéd
en equilibri al lligament, amb totes les freqliéncies géniques
0.5 1 gamétiques estandard 0.03125, hem realitzat 100 genera-
cions en condicions de seleccidé amb manca d'inversions i manca
de subdivisid ambiental, segons el; mateixos esquemes que fins
ara, llevat que a l'expressid de l'eficadcia d'un genotip xy,
wix,y) = wm—(O—F‘Xy-)2 , hem pres “n=lOO i 0=10, és a dir, un
esguema ae seleccié direccional, a favor dels fenotips extrems,
associats é una majoria de loci amb lfal-lel 1. La poblacié fi-
nal com és d'esperér, es caracteritza per una preponderancia
de gamets amb 4 i 5 loci amb l'al-lel 1, freqiiéncies géniques

properes a 1, una eficacia mitjana de 99.577 i una matriu de

desequilibris gamétics positius.

A partir d*aquesta darrera poblacié hem estudiat l'evolucid
dels gamets invertits extrems 00000 i 11111 introduits en una
freqliéncia 0.00125 en condicions de subdivisié del medi quan
els optims sén O i 10, és a dir el dos fenotips més extrems,
i també en condicions de manca de subdivisié, per un oéptim 5.
Els dos casos sén comparables ja que hem considerat uns valors
de la constant wm=lOO i wm=75 respectivament, els quals im-
piiquen els valors d'eficicia expressats a la taula 5.4.15, per

cada possible fenotip F.
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Com la poblacié de partida havia estat seleccionada per
1'0ptim extrem 10, a les noves situacions simulades l'eficacia
mitjana inicial és molt menor (indicada a la taula 5.4.15-II)
donada la manca de coadaptacidé de les poblacidns al‘nou ambient
simulat. Al cas subdividit, a més, l'eficdcia mitjana a la prime
ra clapa és molt menor que a la segona, per la mateixa rad ex—
pressada abans. Aquesta gran diferéncia a les eficacies mitjanes
ha d'implicar un efecte de les freqiiéncies molt fort a les pobla
cions subdividides i una evolucid aprecigblement diferent, més
que als casos estudiats fins ara. Aixd és el que efectivament

passa, com podem comprovar si observem la taula 5.4.15~II.

Tant al cas subdividit com al no subdividit el gamet 00000
éxperimenta un increment inicial de freqlidncia dohada la compo-
sicié majoritaria de la poblacidé inicial en gamets amb excés
de loci amb l'al-lel 1, de manera que els genotips portadors
de 00000 ténen una '"habilitat combinatdria inicial alta (ente-
nem habilitat combinatdria en el sentit utilitzat per Fraser
i Burnell (1970), com @capacitat per produir gamets que combinin
adequadament amb els de la resta de la poblacié per produir ge-
notips optims, no en el sentit més habitual d'heterosi obtinguda
en creuar liniesconsanguinies). Perd aquest increment inicial
és més rapid i intens al cas aﬁb medi subdividit (méxima freqgiién

cia de 00000, .0242437091, a la generacié 15) que al cas sense
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subdivisid (maxim de 0.120567129 a la generacié 30). Pel cas
subdividit l'eficacia mitjana inicial és molt menor a la primera
clapa, on precisament el gamet 00000 és optim, que a la segona
(mwl=6.247, mw2=99.524, taula 5.4.15-II), la qual césa, segons
hem comentat als paragrafs anteriors té un efecte, dependent
de les freqiiéncies, que afavorira l'augment de la freqliéncia
de 00000. Els dos casos, subdividit i no subdividit, tendeixen

a ésser equivalents a mesura que es fan iguals les eficacies

mitjanes de cada clapa.

Lt'avantatge 1nicial del gamet 00000 desapareix a mesura
que augmenta 1l'eficdcia mitjana, és a dir, que es produeixen
més gamets intermedis de manera que 1l'habilitat combinatdria

de 00000 disminueix.

Pel cas del gamet 11111, ni a un cas ni a l'altre es pro-
dueix cap increment donada la seva manca d'habilitat combinatd-
ria inicial, a causa que la majoria de gamets tenen excés d'al
lels 1 i per tant 11111 no combina adequadament per produir ge-

notips intermedis.

Per simular l'efecte de la deriva sobre aquests models hem
considerat la situacié a la qual el nombre de zigots produits
a cada clapa el podem considerar molt gran (infinit) perd el

nombre d'adults supervivents relativament petit.



290

F W, =100-(0-F) 2 w,=100~(10-F)®  w=0. Sw, +0. 5w, w/75
0 100 0 50 0.6
1 99 19 59 0.786
2 96 35 66 0.88
3 91 51 71 0.946
4 84 64 74 0.986
5 75 75 75 1
6 64 84 74
7 51 91 71
8 36 96 66
9 19 99 59
10 0 100 50
F w=75-(o-5)2 w/75
0 50 0.6
1 59 0.786
2 66 0.88
3 71 0.946
4 74 0.986
5 75 1
6 74
7 71
8 66
9 59
10 50

Taula 5.4.15,.



291

Medi subdividit, optims 0 i 10, wm=lOO, mw =6.247, mw=:99.524,

Inversié 00000 L

2

gen freq. mwl mw2
0 8.10986399x10 3 15,343 98.337
. 153377456 49.114 84.28
10 .24301734 62.354 74,422
15 . 242437091 65.756 72,265
20 .21728705 66.979 72,208
25 .187038928 67.722 72.605
30 . 156860384 68.344 72.995
35 .128614433 68.921 73.299
40 .103220355 69. 468 73.5
45 .0811551734 69.981 73.602
100  2.35751901x10° 72.563 72.92

Medi subdividit, optim 5, wm=75, mw=52.885,
Inversidé 00000

gen freq. mw
0 1.76774052x107° 53.318
“ 8.59294327x10™° 56.279

10 0.0295245826 60.35
15 0.0662878552 64.355
20 0.101592673 67.134
25 0.119796577 68.767
30 0.120567129 69.775
35 0.110240748 70.482
40 0.0947227464 71.02
45 0.0779094109 © 71.445
100 2.64726711x107° 72.74

Taula 5.4.15-I1 Continua
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Medi subdividit, optims O i 10, W= 100, mw =6.064, mW =99.59

Inversid 11111 . 2
gen. freq. mWl mw2
0 9.41658844x10 % 14.486 98.776
5 2.56851755x10" % 38.67 93.575
10 8.64641963x10° 52.639 87.619
15 3.58968154x10™ > 61.012 82.565
20 1.7702492 x10™° 65.896 78.943
25 9.88215027x10° 68.732 76.565
30 5.9911061 x10”° 70.387 75.072
35 3.82773343x10™° 71.359 74.156
40 2.5262217 x10~° 71.93 73.602
45 1.70054612x10™° 72.273 73.269
~8 72.773 72.777

100 2.90280122x10

Medi no subdividit, optim 8, Wm=75”mw=52”827

Inversid 11111

gen freq. m,
0 1.21717273x10™° 53.239
5 11.00341474x107°  55.976
10 7.33742079x10”% 59.63
15 4.76575358x10 63.455
20 2.84761899x10™ 66.688
25 1.63779272x10™ % 69.026
30 9.39279073x10™° 70.552
3 5. 48105306x10 > 71.487
40 3.28160628x10 > 72.038
45 2.01827768x10™° 72.356
100 2.4396538 x10™/ 72.77

Taula 5.4.15-I1
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El procediment per simular aquest efecte de deriva és el
seglient: segons les expressions habituals pel calcul de les fre-~
gliencies gamétiques, calculem les freqiiéncies corresponents a
cada clapa pi(x) i qi (equacions 6.2.2). A continuacidé les

freqiiéncies gamétiques acumulatives, també a cada clapa

P.(x) = 2, pl(y)
y<X
L
Pi(I) = Pi(2 -1) + q =1
aquests valors defineixen una particid {O,Pi(o),Pi(l), veeey, 1)
de lt'interval [0,1]
Py (1)
| ! | [ !
1 | | { |
0 P, (0) P, (2) 1

amb la llargada del subinterval (Pi(x—l),Pi(x}] igual precisa-
ment al valor de freqiiéncia gamética P{(x). Si produim n nom-
bres a l'atzar, segons una distribucid uniforme dins de l'inter-
val [0,11, la probabilitat que un d'ells, r , estigui comprés
entre Pi(x—l) i Pi(x): Pi(x—1)<irj<Pi(x) és igual a la llarga-
da Pi(x) = Pi(g)—Pi(x—l), de manera que contant la freqiidncia
‘Fi(x) de vegades que es produeix l'esdeveniment Ri(x—l) <

rj < Pi(x) simulem 1l'aparicid aleatdria de gamets segons les
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freqiiéncies tedriques pi(x). El nombre Ni de valors rj gene—
rats segons una distribucidé uniforme, i utilitzats per produir
les freqliencies gamétiques dels adults supervivents a la clapa
i, cal que compleixi ci=Ni/N, on ¢ és la contribucid relati-
va en adults de la clapa i, i N = N +...+Nn és el total de

1

nombres aleatoris generats, per totes les clapes juntes.

Dgsprés de repetir aquest procés per les n clapes, la
freqiiéncia del gamet x a la poblacié de la generacid segilient,

formada per un nombre finit de N/2 individus o N gamets, és

n
2 F, (x)
- i=1

px N

En una primera série de simulacions hem estudiat l'evolu- ~
cid, durant 50 generacions, d'una inversié produida de nou du-
rant una fase en queé la graridaria poblacional es redueix a 400
individus. L'eleccid d'aquest nombre és dictada basicament pel
desig de comparar aquests resultats amb els de les simulacions
finites tractades a la séccié 6. La inversidé introduida és la
produida sobre el gamet 11000, és a dir, sobre el mateix consi-
derat anteriorment i que augmenta en fregiiéncia a tots els casos
deterministes. Hem fet 20 répliques en cada una de les quatre
condicions estudiades també al: cas determinista. Cada réplica
consisteix a suposar l'apariciéd d'un gamet invertit (per tant
en freqlidncia 1/800=0.00125) a les mateixes poblacions inicials
que abans i seguir l'evolucidé de la seva fregliéncia durant 50

generacions.
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Pel cas 1) amb medi no subdividit (dptim 5, wm=65) els re-
sultats queden reflectits a la taula 5.4.16, on per cada répli-
ca 1 generacié (comptades de 5 en 5 i comptant a partir de 0)

hi ha la freqiiéncia del gamet invertit.

Com podem veure els resultats clarament no concorden amb
els de Fraser i Burnell (1970) ja que no hi ha la barrera de
freqiiéncia minima inicial de la inversid per sota de la qual.
es perd amb probabilitat practicament 1. La freqiidncia inicial
(0.00125) és clarament inferior al valor d'aproximadament 0.12
trobat pels autors esmentats com a freqgliéncia minima inicial.
En 1 de les 20 répliques s'ha mantingut la inversidé durant les
50 generacions de deriva, de manera que la fregiiéncia rela&iva
de vegades en qué no s?ha perdut la inversidé és 1/20=0.05,

aguest és un esdeveniment rar, perd no impossible.

Encara més important és el fet que quan la inversié no es
perd per atzar, la seva freqiiéncia assoleix valors relativament

grans, de 0.16875.

Cal recordar que pel cas determinista la progressié inicial
de la inversié és extraordinariament lenta. Quan la freqgiiéncia
inicial és de 0.001 ja hem vist (figura 5.4.1) que calen unes
275 generacions per assolir una freqliéncia de l'ordre de 0.03.

A la taula 5.4.17 hi ha el canvi de les freqiiéncies d'inversié,



MODEL 1, MANCA DE SUBDIVISIO, DERIVA (800 GAMETS).

Réplica generac. freq.
1 0 0
2 0 0
-3
3 0 1.25x10
5 0 {(pérdua 5)
~ -3
4 0 1.25x10
5 0 (pérdua 2)
-3
5 0 1.25x10
5 0 (pé&rdua 2)
-3
6 0 1.26x10__
5 5 x10_
10 2.5 x10
15  0.01
20 0.02625
25 0.03125
- 30 0.05375
35 0.0725
40 0.0925
45 0.16875
7 0 2.5 x107°
5 0 (pérdua 1)
8 0 2.5 x107°
‘ 5 0 (pérdua 1)
=3
9 0 1.25x10
5 0 (pérdua 1)
10 0 1.25x107°
5 0 {(pérdua 2)
-3
11 0 3.75x10
5 0 (pérdua 3)
-3
12 0 2.5 x10
5 0.01 -3
10 3.75x10_,
15 5  x10_j
20 1.25x10
25 0 (pérdua 21)
5.4.16

Taula

continua
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continuacid

Réplica generac. freq.
-3
13 0 1.25x10
5 0 (pérdua 3)
-3
14 0 1.25x10
5 0 (pérdua 3)
15 0] 0
-3
16 0 1.25x10
5 0 (pérdua 2)
-3
17 0 1.25x10
5 0 (pérdua 2)
-3
18 0 2.5 x10
5 0.01125_,
10 7.5 XlO_-_3
15 3.75x10_
20 6.25x10
25 O(pérdua 25)
-3
19 0 1.25x10
5 0 (pérdua 1)
20 0 0

Taula 5.4.16.
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MODEL 1, SENSE SUBDIVISIO
generacid freqiiéncia

0 1.26687383x10™°

5 1.3545858 x10™°

10 1.44831622x10"°

15 1.5485213 x10™°

20 1.65564487x10 >

25 1.77015931x10 >

30 1.89257054x10™°

35 2.02341965x10 >

40 2.16328478x10™°

45 2.31278327x10™°
MODEL 2, SENSE SUBDIVISIO
generacid freqgiiéncia

0 1.26646224x10 >

1.3519519 x10™°

10 1.4431329 x107°

15 1.54042077x10 ">

20 1.64421881x10°

25 1.75496333x10 >

30 1.87307876x10 >

35 1.99907918x10™>

40 2.13346976x107°

45 2.27679844x10"°

298

MODEL 1, AMB SUBDIVISIO

generacid

freqliéncia

0

5
10
15
20
25
30
35
40
45

-3

1.26687384x10
1.35458209x10
1.44829817x10"
1.54848063x10
1.65557512x10
1.77005468x10
1.89242509x10
2.02322689x10
2.16302014x10

2.31245397x10

3
3
3
3
3
3
3
3
3

MODEL 2, AMB SUBDIVISIO

generacid

freqiiéncia

10
15
20
25
30
35
40
45

1.26651598x10

1.35230273x10"
1.44383232x10
1.54152687x10
1.64579729x10
1.75707853%10
1.87583463x10
2.00256047x10
2.13778331x10
2.28206458%10

—

3

3
3
3
3
3
3
3
3
3

Taula 5.4.17. Freqgiiéncia del gamet invertit 11000, a les prime-
res generacions, introduit a una poblacid coadapta-
da i amb freqiiéncia 0.00125. Cas determinista.
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pels diferents models i pel cas determinista, quan la freqiidncia
inicial és de 0.00125, és a dir, per una situacidé comparable
a l'estudiada pel cas amb deriva. Es pot comprovar que a la ge-
neracid 45, la frequéncia '"determinista" és de l'ordre de
2.3x10~3 . Es a dir, que les perturbacions aleatdries per deriva
impliquen la pérdua de la majoria de noves inversions, perd al
mateix temps poden implicar rapides progressions per atzar d'al-

gunes.,

A la taula 5.4.18 hi ha els canvis de la freqiiéncia de la
inversié pel cas 2) amb medi no subdividit (dptim 8, wm=84).
Com és d'esperar, donada la semblanca al canvi de les freqiién-
cies d'ambdbés models malgr;t les difereéncies eﬁ eficacies, els
resultats sén similars i sén valides les mateixes coses dites

als paragrafs anteriors.

No hi ha hagut cap réplica a la qual s'hagi mantingut la
inversid durant totes les generacions, perd a diverses d'elles
hi ha hagut increments per atzar de la freqiiéncia, malgrat que
posteriorment no han progressat a causa de canvis aleatoris en

sentit contrari.

No es pot detectar cap diferéncia significativa entre amb-

dés casos amb deriva i ambient no subdividit. Per exemple si

i




MODEL 2, MANCA DE SUBDIVISIO, DERIVA (800 GAMETS).

Réplica generacid freq.
-3
1 0 3.75x10
5 0 (perd. 5)
2 0 0
-3
3 0 1.25%10_
5 1.25x10
10 0 (perd. 7)
4 0 5 xlozg
5 1.25x10
10 0 (perd. 6)
5 0 0
6 0 0
-3
7 0 1.25x10
5 0 (perd. 1)
8 0 0
9 0 0
. -3
10 0 1.25x10
5 0 (perd. 2)
-3
11 0 1.25x10_3
5 1.25x10
10 0.01625_,
. 15 8.75x10_,
20 1.25x10
25 0 (pérd:24)
12 0 0
-3
13 0 3.75x10
5 0 (perd.l)
14 ) 0
' _3
15 0 1.25x10_3
5 7.5 xlO_3
10 3.75x10_3
15 7.5 xlo_3
20 7.5 x10

Taula 5.4.18 continua
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continuacid

25 1.25x10°°
30 0 (perd.26)
-3
16 0 2.5 x10
5 0 (perd. 2)
-3
17 0 1.25x10
5 0 (perd. 1)
18 0 0
-3
19 0 2.5 x10__
5 1.25x10
10 0 (perd. 7)
20 0 1.25x10:§
5 1.25x10
10 0 (perd. 9)

Taula 5.4.18
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comptem les répliques en qué la inversid s'ha perdut a la prime-
ra generacid, aquelles a les gquals s'ha perdut en una generacié

posterior i les que l'han conservada tenim la segilient taula de

freqiiéncies

perd. a 1la O perd. posteriorment no perd.
model 1 4 15 1
model 2 8 12 0

la qual té un valor de l'estadistic khi-quadrat (calculat ajun-
tant les dues darreres classes) de la prova d'homogeneitat de

1.9048 amb 1 grau de llibertat, que és un valor no significatiu.

Cal fer notar també que tampoc no hi ha cap allunyament
significatiu d'aquestes freqiiéncies respecte d'alld que espera-
riem en condicions de neutralitat: després de realitzar 10.000
répliques en condicions de neutralitat (xifra realitzable ja
que aleshores el procés és molt més rapid), les probabilitats
dels tres esdeveniments anteriors (pé&rdua a la primera genera-
cid, pérdua en generacid posterior i manteniment de la inversid)
es poden estimar en 0.3491, 0.6095 i 0.0414 respeqtivament, vVa-
lors que es poden prendre practicament com a parametres tedrics
donada la gran grandaria mostral. Els valors dels estadistics
khi-quadrat per la prova d'ajust de les freqiidncies anteriors

en aquestes probabilitats sén respectivament, pel model 1) de
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1.9567 i pel model 2) 0.2280, amb 1 grau de llibertat, clarament
no significatius (calculats també ajuntant les dues darreres
classes). De tota manera, a nivell purament descriptiu, podem
dir que la diferéncia amb el cas neutre és més gran pel cas del

model 1) al qual les diferéncies d'eficacia sén més marcades.

A la taula 5.4.19 hi ha els valors de freqﬂénoia correspo-
nents al model‘l) amb subdivisidé del medi. Novament podem apre-
ciar una freqgiidncia relativa de 2/20=0.1 répliques a les quals
no es perd la inversid, ans al contrari, arriba a unes fregiién-
cies de 0.035 i de 0.08375, superiors al valor de 2.3x].0"3 es—

perablé segons el model determinista (taula 5.4.17).

Si comparem els dos casos (no subdividit, subdividit) del

model 1, a partir d'una taula de freqliéncies com l'anterior

perduda a la O perduda posteriorment no perd.
* no subdiv. 7 11 2
subdiv. 4 15 1

obtenim un valor de ll'estadistic khi-quadrat de la prova d'homo-
geneitat de 1.7669 per dos. graus de llibertat, no significatiu.
Tampoc no és significatiu el valor khi-quadrat corresponent a

la prova d'ajust a les probabilitats pel cas neutre (1.9567).



MODEL 1, SUBDIVISIO, DERIVA (800 GAMETS).

Réplica generacid freqiiéncia
1 0 0
-3
2 0 1.25x10
5 0 (pérdua 1)
3 0 0
4 0 0
-3
5 0 1.25x10
5 0 (pérdua 1)
=3
6 0 3.75x10_J
5 7.5 X].O_,3
10 1.25x10
15 0 (pérdua 13)
7 0 0
-3
8 0 1.25x10
5 0 (pérdua 1)
-3
9 0 1.25x10
5 0 (pérdua 3)
-3
10 0 1:25x10
5 0 (pérdua 1)
11 0 5 x107°
5 0 (pé&rdua 2)
12 0 5  x107°
5 0 (pérdua 5)
=3
13 0 l.25XlO_3
5 5 x10
10 0.0175
15 0.0225
20 0.0375
25 0.0325
30 0.0175
35 0.015
40 0.02875
45 0.035

304

Taula 5.4.19 continua.



continuaciéd

14 6] 0
-3
15 0 2.5 x10
5 0.01125%
10 0.01875
15 0.01875
20 0.02625
25 0.0125
30 0.01625
35 0.04375
40 0.04758
45 0.08375
-3
16 0 1.25x10
5 0 (pérdua 1)
-3
17 0 3.75x10
5 0 (pérdua 2)
18 -0 0
-3
19 0 1.25x10
5 "0 (pérdua 1)-
20 0] 0

Taula 5.4.19.

305



308

MODEL 2, SUBDIVISIO, DERIVA (800 GAMETS).

Réplica generacid freqgliéncia
1 0 2.5 x107°
5 0 (pérdua 3)
2 0 0]
3 0 0
-3
4 0O 1.25x10
5 0 (pérdua 1)
5 0 5 x107°
5 0.0125
10 0.05375
15 0.0375
20 0.04125
25 0.04
30 0.0525
35 0.0325
40 0.02125
45 0.025
: -3
6 0 1.25x10
5 0 (pérdua 1)
7 0 0
8 0 0
9 0 0
-3
10 0 1.25x10
5 0 (pérdua 1)
-3
11 0] 1.25x10
5 0 (pérdua 1)
-3
12 0 6.25x10
5 0.01
10 2.5 x10
15" 0 (pérdua 13)
-3
13 0 2.5 x10
5 0 (pérdua 5)
' -3
14 0 1.25x10
5 0 (pérdua 1)

Taula 5.4.20 continua.



continuacié

13 0 2.5 x107°
5 0 (pérdua 5)
-3
14 0] 1.25x10
5 0 (pérdua 1)
15 0 5  x107°
5 0 (pérdua 5)
16 0 0
=3
17 0 1.25x10
5 0 (pérdua 1)
-3
18 0 2.5 x10
5 .0 (pérdua 1)
19 0 0
20 0 0

Taula 5.4.20.
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Els resultats corresponents al model 2) pel cas amb subdi-
visié ambiental estan resumits a la taula 5.4.20. A una de les
20 répliques s'ha mantingut el gamet invertit. La freqiiéncia
final de la inversid per aquesta réplica és de 0.025, superior
al valor de l'ordre de 2.28x10—3 esperable segons el model deter
minista. Si comparem aquest cas amb el corresponent amb manca

de subdivisid, la taula de freqliéncies és la segiient

Perduda a la O | Perduda posteriorment | Mantinguda

No subdiv. 8 12 0

subd. 8 11 1

amb un valor de khi-quadrat de 0 (ajuntant les dues darreres
classes per evitar les freqliéncies esperades de 0.5 correspo-
nents a la darrera classe) evidentment no significatiu. La khi-
quadrat d'ajust als valors de probabilitat del cas neutre és

de 0.2280, no significativa.

Totes les khi-quadrats anteriors, d'associacié entre fac-
tors, es poden resumir a la segﬁent taula de contingéncia tridi-
mensional, obtinguda quan considerem alhora els tres factors:
1) model (model 1, model 2), 2) subdivisidé ambiental (manca de
subdivisié, preséncia de subdiviéié) i 3) sort de la inversid

(pérdua a la primera generacid, pérdua posterior, manteniment):
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Pérdua a 0 Pérdua post. Manten.
No sub. 7 11 2
Model 1 qup. 4 15 1
- No Sub. l 8 12 0
Model 2 -
Sub. ‘ 8 11 1

8i plantegem el contrast d'hipdtesis:

hipdtesi nul-.la Ho: per tot i,j,k,p 1Jk =p, pka

hipotesi alternativa H.:

1 existeix i,j,k,Dp.

le%—pipjpk

on pijk indica la probabilitat que es doni la combinacié (in-
terseccid) del nivell i del factor '"model' amb el nivell j del
factor "subdivisid" amb el nivell k del factor "sort de la in-

versidé" mentre que p.,p. 1 indiquen les probabilitats

i’ Py
de cada un d'aquests nivells dels factors respectius per sepa-
rat, és a dir, si contrastem l'hipdtesi nul-+la de manca de cap

dependéncia estocdstica entre els tres factors alhora amb 1'al-

ternativa d'existéncia de dependéncia l'estadistic khi-quadrat

X2 ZZZ le 1jk)2

Jk

té un valor 4.47, no significatiu per un nivell 0.05 i 2 graus

de llibertat. 0, . és la frequenc1a observada a la casella i,]j,k
ijk
0, 0, ) 0.x0,x0
mentre que E = —i‘x L x X X N = NESIN és la freqgiiéncia
q ik N N *UW TR q

esperada, essent
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04 =;¥ Ok 0 95 :2;}; Oisk + Ok "};JZ i 5k

les freqiiéncies absolutes marginals observades i N =:E::E:j£:oijk
‘ i j k
el total dz répliques realitzades.

Aquesta manca d'associacid miltiple ja descarta la possibi-

litat d'existéncia de dependéncies parcials entre factors.

Dues conclusions sén evidents a partir de les analisis an-
teriors. La primera, que no és possible detectar cap diferéncia
significativa entre models ni entre graus de subdivisié del
medi, ni entre ‘aquests i alld que s'observa al cas neutre. El
factor determinant és la deriva associada a la grandaria pobla-

“cional de 400 individus.

La segona conclusié és que no hi ha una probabilitat 1 que
es perdi per deriva una inversid produida de nou a una poblacié
finita i que als casos als quals no es perd pot experimentar

increments molt superiors als predits pel model determinista.





