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6. MODELS FINITS DEL POLIMORFISME CROMOSOMIC. MODELS DE COMPETI-

CIO.

6.1. Descripcidé del model

Les mateixes qiiestions tractades a la seccid 6: l'establi-
ment de polimorfismes cromosomics i .el seu manteniment, poden
ésser analitzades mitjangant altres models. En aquesta seccid
definim 1 estudiem un model de simulacidé finita, la realitzacié
practica del qual estd basada en el sistema SGEN descrit a

l'apartat 4 de materials i métodes i a 1l'apéndix 5.

El model d'aquesta seccid concorda amb el de la seccid 5

en els seglients aspectes:

a) No hi ha ensolapament de generacions.
b) L'aparellament és totalment aleatori.
c) Tots els loci es consideren a la mateixa distancia i lligats.
d) Als,processos amb seleccid s'avalua el valor fenotipic impli-
cat a la seleccid (representat per una sola variable) d'una ma-
nera totalment additiva, segons un métode equivalent a 1l'expres-—

si6 5.2.16

F= D (x,+v;)

Contrariament, ambdds models es diferencien als seglients

punts:
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a) La deriva no és un factor a introduir addicionalment al model
siné que n'és part integrant. Concretament es tracta d'un model
de simulacid finita d'una poblacidé d'una grandaria efectiva de

400 individus.

b} Fraser i Burnell (1970) suggeriren que a 1'estudi de conjunts
de loci 1lligats, el pas de 6 a més loci pot representar un canvi
qualitatiu important a les caracteristiques del sistema. Al pre-
sent model s'estudien 8 loci lligats i relacionats amb la selec-
cibd) els quals a la seva vegada en algunes simulacions estan
lligats amb un altre conjunt de 8 loci, situats a continuaciéd
dels primers a l'estructura cromosomica estandard. El segon grup
de 8 loci és o bé neutre o bé estd relacionat amb les probabili-

tats de dispersid a alguns dels processos amb medi subdividit.

¢) La simulacié de la recombinacid té dues fases. A la primera
es genera un nombre de ''quiasmes" segons una distribucié estadis
tica determinada. A continuacié aquests quiasmes es reparteixen
a l'atzar per les unions entre loci. Cada "quiasma'" implica un
canvi del cromosoma "copiat!" a la produccid d'un gamet per part
d'un genotip concret, perd no forgosament un esdeveniment de
recombinacid entre els dos loci veins afectats ja que la coexis-
téncia de dos quiasmes (o Qualsevol altre nombre parell de quias
mes) entre dos loci veins (la quél cosa per altra banda és poc
probable) fa que es continui copiant el mateix cromosoma, ja

que un canvi anul+*la l'altre.
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En principi, seguint el procediment de Wills i col-labora-
dors, varem considerar que el nombre de quiasmes produits a la
generacidé d'un gamet seguia una distribucid de Poisson, perd
les afirmacions d'aquest autor en el sentit que la forma concre-
ta de la distribucié d'aquesta variable (diguem-ne NQ) no és
gaire important, corroborades per observacions propies provant
el sistema SGEN, més les dades experimentals recopilades per

Sybenga (1975) que indiquen que rarament és correcta la suposicid
]

de distribucid de Poisson, amb Indexos d'agregacid IA:-ﬂg sis—
NQ

tematicament menors que 1, valor propi de la distribucidé de Pois

son, juntament amb la major simplicitat i rapidesa dels progra-
mes necessaris, feren que consideressim a la variable aleatdria

"nombre de quiasmes'" distribuida segons una binomial de parame-

15

I i n=4 pel cas de tots els 16 loci considerats,

tres p=

que pels 8 primers loci, implicats amb la seleccid, es conver-

teix en p=i% i n=4. La mitjana i la variancia sén n-p=4x%§ =
3.7 i np(l-p) = 4x%%1c£g = 0.234375 pels 16 loci i n.p =
- 4L - 422 ; '
=4 6 = 1.75, np(l-p) = 4 1616 = 0.984375, amb indexos d'agre
. . 0.234375 . 0.984375 .
gacid 355 = 0.0625 i 155 = 0.5625  respectiva- -

ment.

A l'apéndix 3 trobem la distribucidé de la variable aleato-
R='"nombre d'esdeveniments'de recombinacid observables a la pro-
duccié d'un gamet'", demostrant qﬁe el nombre mitja de recombina-

cions és de 1l.44 si es consideren solament els 8 primers loci
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i de 3.1 considerant tots 16 loci.

d) La seleccid, a aquells processos on és present, &s de tipus
"tou" en el sentit que és dependent, alhora, de la fregiéncia
(com passa habitualment amb cardcters métrics) i de la densitat.
A la seccid anterior la seléccié la consideravem '"dura" (indepeg
dent de la freqlidncia i de la densitat) pel cas de medi no subdi
vidit, o solament dependent de la‘freqﬁéncia pel cas de medi

subdividit, al model de Levene generalitzat.

La seleccid "tova" considerada és una competicié entre prea

dults segons el segiient esquema:

1) Els nous individus produits (zigots, larvés, preadults
.) ocupen cada un una i solament una 'casella'" del 'me-
di". Sén repartits segons algun procediment que descriurem

més endavant.

2) Si la casella on é&s introduit un preadult ja és ocupada

per un altre, ambdds "“competeixen', de la manera segiient:

3) S'avalua el fenotip d'ambddés, exactament de la mateixa
maneré~totalment additiva que a la seccid anterior (expres-

sié 5.2.16)

L on L és el nombre de lo-
:S (x, ;¥¥;) »  ci seleccionats.
i=1
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4) Diguem-ne Fl del fenotip de l'individu tot just arri-

bat i F2 del fenotip de l'individu ja present, sigui O

1'd6ptim pel medi (o clapa del medi) on sén, si

Wm—(O—Fl) > Wm-(O—FZ) (5.1.1)
aleshores el nou individu substitueix a l'anterior ocupant
de la casella de medi, en cas contrari l'antic ocupant ro-
man al seu lloc. El '"perdedor" és eliminat. Quan arriba
el moment, els preadults que encara romanen al medi substi-
tueixen a la generacid anterior d'adults i passen a aduest

estat. La constant Wm té el mateix sentit que a la seccid

5. (6.1.1) es pot convertir en (O-—Fl)2 >'(O—F2)2, la qual
cosa és equivalent a
lo-Fl| > |O—F2[ (5.1.2)

Jja que solament importa el rang d'aquests valors. Aquesta
és l'expressid, més rapida de calcul, que efectivament uti-

litzem als programes.

Pel cas de medi no subdividit considerem un optim 0=8,
8s a dir, intermig. Pel cas de medi subdividit (sempre con-
siderem n=2 subdivisions o clapes) considerem uns Optims
Ol=4'per la primera clapa i 02=12 per la segona. La taula

6.1.1 indica els valors de |0-F| pels diferents Ooptims

0 i valors fenotipics F. A l'apéndix 2 trobem les expres-
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sions que permeten calcular les viabilitats dels diferents
genotips 1 on es comprova que sén dependents de la freqiidn-

cia i de la densitat.

Un esquéma de seleccid semblant és l'analitzat per Wills
(1978). Aquest autor estudid una mena de competéncia segons
els rangs dels genotips quant al seu grau global d'hetero-
zigosi. Sota les condicions summament restrictives>del seu
model .(totes les simplificacions dels present models més
la éuposicié de poblacidé infinita, manca de lligament i
desequilibri gamétic i la consideracid que si hi ha equili-
bris -polimorfics, tots ells -es donen a la mateixa freqiién-
cia) obtingué que les poblacions poden mantenir graus sum-
mament alts de polimorfisme. En aquesta seccid estudiem
poblacions, finites, sota un régim selectiu semblant llevat

del fet que el caracter segons el qual s'ordenen els geno-

tips no és un tant lligat al polimorfisme com el grau d'he-
terozigosi, siné l'allunyament d'un caracter métric a un

optim.

e) Quan el medi es considera subdividit en n clapes, la dis-
persid dels preadults per les clapes, es pot realitzar de les

maneres segiients:

1) a l'atzar: totalment independent de la histdoria passada

i del genotip. Quan es déna aquest cas, la dispersid coin-
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F Iofil Ig1iFI |82i;ﬁ
1 2
0 8 4 12
1 7 3 11
2 6 2 10
3 5 1 9
4 4 0 8
5 3 1 7
6 2 2 6
7 1 3 5
8 0 4 4
9 1 5 3
10 2, 6 2
11 3 7 | 1
12 4 ’ 8 0
13 5 9 1
14 6 7 10 2
15 7 11 3
16 8 12 4

Taula 6.1.1.
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cideix amb la de la seccid anterior.

2) segons condicionament: els preadults sén introduits a
la clapa d'on procedeix un dels progenitors, en aquest cas
el segon. Amb aixd pretenem estudiar el possible efecte de
1'imprinting quant al lloc d'origen del progenitors (recor-

dem 1'apartat 3.4.2).

3) dependent del genotip: quan es produeix un aparellament,
la descendéncia és dipositada segons unes probabilitats
dependents del genotip del segon individu aparellat. Una
part del genotip, diferent de la implicada a la competicid,
s'avalua additivament, de la mateixa manera que abans. Si
P és aquest valor fenotipic i P el fenotip maxim pels
loci implicats, la probabilitat que un descendent de 1l'apa-
rellament sigui dipositat a la clapa j es fa

Pm—IPO‘—Pl
P_(J) = J (6.1.3)

n

1

on POj és cert fenotip Optim quant a la probabilitat de

depositar els zigots a la clapa j, 0O < POj < Pm.

Hem considerat PO, =14 i PO,=2 per tal que els geno-

tips constituits majoritariament d'al:lels 1 tinguin tendén
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P - |PO,-P P -|PO_-P
F 2p -Tl;O inilPo =) 75 -?|;o Epni|po Yy
m 1 2 m 1 2

0 0.125 0.875

1 0.16 0.83

2 0.2 0.8

3 0.25 0.75

4 0.3 0.7

5 0.35 0.65

6 0.4 0.6

7 0.45 0.55

8 0.5 0.5

9 0.55 0.45

10 0.6 0.4

11 0.65 0.35

12 0.7 0.3

13 0.75 0.25

14 0.8 0.2

15 0.83 0.16

16 0.875 0.125

(Pm=16 PO1=14 PO_. = 2)

Taula 6.1.2.
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cia d'anar a la primera subdivisid del medi i els genotips
majoritariament constituits d'al. lels 0 a la segona. La
taula 6.1.2 indica les probabilitats d'eleccid segons el

fenotip P.

f) Les inversions no han d'implicar forgosament a tots els loci

estudiats.

El model admet (i aixé passa normalment) la coexisténcia
d'un nombre indeterminat d'ordenacions cromosdmiques diferents.
També és possible definir estructures cromoséﬁiques produides
per un nombre indeterminat d'inversions imbricades sobre una
estructura estandard, perd alsAprocessos realitzats només hem
considerat 1l'existéncia d'inversions sobre estandard, no d'inver
sions sobre aquestes darreres; en canvi si que es pot donar el
cas d'estructures produides per dues inversions disjuntes o no
ensolapades, produides a dos instants diferents, i possiblement
a dos gamets diferents, 1 que s'hagin ajuntat per recombinacid.

Considerem que la recombinacidé és suprimida totalment a
les zones heterozigdtiques per inversions i que l'heteroczigosi

estructural només afecta aquestes zones.

La figura 6.1.1 indica l'esquema general de totes les simu-

lacions que hem realitzat. Alguns casos particulars impliquen
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modificacions concretes que ja indicarem en cada cas. Sobre els
passos principals indicats a la figura 6.1.1 es podrien fer els

segiients comentaris addicionals:

(1) és una eleccid totalment aleatdria, amb igual probabi-
litat i total independéncia s'escullen dos individus de la pobla

cid com a progenitors a un aparellament.

(2) Cada individu elegit a (1) produeix un gamet segons
les probabilitats de recombinacié indicades abans i segons l'es-
tructura cromosdmica. Igual que a la seccid 6 suposem que 1'he-
terozigosi estructural no implica cap disminucié de la fecundi-

tat.

(3) la introduccid de zigots al medi es realitza de la ma-

nera segilient:

a) si el medi estd subdividit, l'eleccid de la clapa o sub-
divisid on aniran a pararja ha estat descrita abans; com
sabem hi ha tres possibilitats: a l'atzar, segons condicio-

nament o dependent del genotip.

b) Dins de la subdivisié (o dins de tot el medi, si no es-~

ta subdividit)
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b.1) si la subdivisid encara no és plena de zigots, el

format de nou ocupa gl primer lloc lliure.

b.2) Si la subdivisié ja és plena:
*¥ Si hi ha seleccid, el nou individu é&s col *locat
a l'atzar a una casella i competeix amb 1'ocupant
* Si no hi ha seleccid (es tracta d'una simulacid

“"control'") el nou individu es perd.

(4) El1 nombre de descendents de cada aparellament en prin-
cipi el varem considerar com una variable aleatdria amb distri-
bucid de Poisson, perd hem comprovat que és essencialment igual
{(menys variable) i més rapid considerar-lo un nombre fix, concre

tament 4.

(5) E1 nombre d'aparellaments (eleccions aleatdries de dos
progenitors, seguides dels esdeveniments condicionals assocciats:
formacid de gamets, formacid de zigots, introduccid al medi,
etc...) que produeixen la generacié seglient el fixem en 250.

Per tant, a cada generacid es produeixen 1000 zigots.

(6) EL nombre de zigots (igual al de caselles del medi)
és el mateix que el d'adults.” Aquest pas implica purament 1la
substitucid dels adults pels =zigots supervivents. El nombre

d'adults el fixem en 400 (o el de cromosomes en 800). Per tant,

si hi ha seleccid, 1000 zigots competeixen per produir 400 adults.



figura 6.1.1
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6.2. L'aparicidé de polimorfismes cromosdomics a partir d'inver-

sions produides de nou.

Segons l'esquema general descrit a l'apartat anterior, hem
realitzat una primera série de simulacions per estudiar la velo-
citat d'increment del grau de polimorfisme cromosdmic, mesurat

segons el conegut index de Shanon

m
I=- Z p; logypy
i=1
on pl,pz,...,pm indiquen les freqiiéncies relatives de les dife

rents ordenacions cromosdmiques o dels diferents cariotips (o
dels diferents al-lels si estudiéssim el polimorfisme d'un locus
al+loenzimatic, etc...). També hem obtingut algunes dades sobre
polimorfisme al-lélic que tractarem de relacionar amb el polimor

fisme cromosodmic.

Intentem estudiar la relacid entre l'augment de polimorfis-—

me i tres factors, concretament:
1) La seleccié, factor del qual considerem dos nivells:

* abséncia de seleccid: simulacions '"control", realitzades

en condicions de neutralitat.

* geleccid: competicid entre preadults.
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2) La coadaptacid prévia, també amb dos nivells:

absdncia de coadaptacid: processos realitzats a partir

de poblacions generades de nou, a l'atzar.

* preséncia de coadaptacidé: els processos es realitzen
partint de poblacions que han experimentat 50 genera-

cions prévies de seleccid, en abséncia d'inversions.

3) L'estructura del medi, amb quatre nivells: N |

* Medi no subdividit

¥ Medi subdividit en dues parts. Com ja hem indicat a

l'apartat anterior, diferenciem tres modalitats de disper

sid dels zigots:

*¥* a l'atzar.

*¥* gegons condicionament

*#* an funcid del genotip

Tots els processos consten de 50 generacions a part de j
les 50 de coadaptacié prévia) de simulacié de 1l'evolucid de les
poblacions estudiades, sota les condicions definides per alguna
de les 16 combinacions possibles dels nivells dels tres factors
estudiats. A cada generacid es simula l'aparicidé d'una inversid,
totalment a l'atzar ja que afecta un dels 800 cromosomes present

egcollit amb equiprobabilitat, i amb els punts de trencadura
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independents i uniforment distribuits. Caldra, per tant, afegir
un pas addicional a la figura 6.1.1, entre l'inici i el pas (1):

la produccié d'una inversidé (figura 6.2.1).

Del paragraf anterior se'n dedueix que es produeixen 50
inversions a cada simulacié, una per generacié. Aixd implica
una taxa de mutacions cromosdmiques massa gran per ésser real,
l'hem feta expressament gran per poder treure algunes conclu-—

sions després ‘d'un nombre relativament petit de generacions
i sense cap pretensidé de fer afirmacions valides quantitativa-
ment sino solament qualitativament, per exemple sobre quines
sén les condicions que més afavoreixen 1l'increment d'inversions
produides de nou. Potser només tenim un model aproximadament
valid d'una poblacidé sotmesa a irradiacid productora d'inver-
sions. De tota manera, com la majoria de noves inversions es
perden per atzar, potser la freqiiéncia de produccié d'inversions
és relativament gran comparada amb la d'inversions que realment
arriben a observar-se. Per 16 loci, els punts de trencadura po-
den ésser qualsevol de les 15 unions entre loci; cada tipus d'in
versid té per tant una probabilitat de produir-se de 2 x %5 x]%=
8.8xlO~3, de manera que la probabilitat que la mateixa inversid
es produeixi com a minim una segona vegada, dependent del nombre
Ng de generacions que resten, és l—(l—8.8xlo_3)N%, que per exem
ple per Ng=49,25,10 i 1 déna uns valors 0.35, 0.20, 0.09 i

8.8xlO_3 respectivament, relativament alts. No es pot considerar

estrictament com una mutacidé no recurrent tal com seria desitja-—
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figura 6.2.1
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ble per fer el model més realista. Alld més probable és que les
inversions suposadament repetides en realitat siguin diferents,
implicant els mateixos loci dels estudiats perd dificilment amb
el mateixos punts de trencadura. La consideracidé de la possibili
tat anterior complicaria molt els programes. Hem prefefit igno-

rar-la amb l'esperanga que, com la probabilitat que una inversid

produida de nou no es perdi és molt menor que el valor 8.8x10°

(vegeu més endavant), la probabilitat de coexisténcia de dues
inversions (suposadament) repetides és molt més petita que els
valors anteriors i rarament hi haura tal coexisténcia. Efectiva-
ment, a tot els processos realitzats només s'ha donat un cas
(inversié (4,12) del cas amb seleccid, medi subdividit i disper-

sidé a l'atzar, i coadaptacid prévia.

Hem realitzat una simulacié per cada una de les combina-
cions dels nivells dels tres factors (figura 6.2.2). Encara que
la subdivisid del medi s'associa a diferéncies a l'eficacia d'un
mateix genotip i ha d'ésser irrellevant al cas neutre, i la coa-
daptacid preévia sembla que, en principi, només ha d'afectar a
l'evolucié posterior quan hi ha seleccid, hem simulat totes les
possibles combinacions, per tenir un tipic diseny de tres fac-
tors amb interaccions i que tota combinacid de nivells dels fac-

tors tingui el seu corresponent cas control.

Les anadlisis realitzades sén estadisticament correctes,

totes les hipdtesis que fem son comprovables amb aquest diseny,

3
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SGr factor
medi dispersidjdispersid seg. |dispersid
no subdiv.|aleatdria|condicionament|dep. genotip
no
qeutra— 0 coadaptacid
litat factor ..
coadaptacid
no
) 1 20 coadaptacid
elecc
s ceLo factor
coadaptacid

figura 6.2.2.

de tota manera sembla que una sola réplica per casella és massa
poc. Certament hem preferit sacrificgr la poténcia de l'anadlisi
estadistica a l'obtencié d'una visidé global per bastants fac-
tors. Als processos descrits a l'apartat seglient, per menys con-
dicions experimentals, es simulen més reépliques per cas. No obs-
tant el tipus de manegament de les llavors aleatdries realitzat
pel sistema SGEN minimitza parcialment la importancia de la man-
ca de répliques, ja que cada tipus d'esdeveniment important té
%a seva prdopia llavor de nombres aleatoris, la manca o l'addicid
d'una condicié experimental afecta la seva llavor aleatdria,
perd la seqiiéncia d'esdeveniments en els altres aspectes queda
inalterada (vegeu l'apéndix 5 on aquesta qliestid es discuteix
més a fons). Per tant, mantenint tots els altres factors cons-—
tants, dos processos que difefeixin en una nivell d'un factor
es poden coﬁsiderar perfectament comparables i amb les diferén-
cies atribuides amb gran versemblanga a les diferéncies en

aquell factor.
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La taula 6.2.1 indica els valors de polimorfisme cromosdmic
en bits, per les diferénts condicions experimental, i per les
generacions 5, 10, 15, 20, 25, 30, 35, 40, 45 i 50 de la fase
de produccidé d'inversions, 1 a les figures 6.2.3 a 6.2.10 hi
ha la grafica del polimorfisme en funcié del nombres de genera-

cions passades.

La taula 6.2.2 indica els cariotips presents després de
50 generacions de produccid d'inversions i les seves fregliéncies
per tota la poblacid i, pels casos amb subdivisid del medi,

a cada clapa.

A la taula 6.2.3 hi ha les ordenacions cromosdmiques pre-~
sents, després de 50 generacions de produccidé d'inversions,
i la seva freqiiéncia, a la poblacid global 1 a cada subdivisid

del medi.

La taula 6.2.4 presenta els valors de polimorfisme segons
l'index de Shanon associats a les freqiéncies cariotipiques
(IC) i a les freqiidncies d'ordenacions cromosdmidques (I O),
els valors de l'estadistic khi-quadrat per provar l'existéncia
d'equilibri de Hardy-Weinberg (,Xi) globalment i a cada clapa
del medi quan esta subdividit, i 1l'estad'istic khi-quadrat

per la prova d'homogeneitat entre subdivisions del medl, segons

. 2 , .
les freqliéncies cariotipiques (XHC) i segons les d'ordenacions
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cromosémiquesLXSo). Tots els valors de l'estadistic khi-quadrat
van acompanyats dels graus de llibertat (g.d.1l) i del signe
+ o - segons que siguin significatius o no a un nivell de signi-
ficacid P = 0.,05. Per evitar freqgliéncies esperades massa
petites al calcul dels estadistics khi-quadrat, totes les orde-
nacions amb baixa freqgiiéncia les hem incloses amb 1l'ordenacid
de la qual podrien provenir per produccidé d'una nova inversid.
Sembla que aquest procediment en aquest cas, és menys distorsio-
nador que 1l'habitual d'ajuntar totes 1les classes amb baixa

freqiéncia en una sola.

Les freqliéncies esperades obtingudes no compleixen la
norma de ser superiors, totes elles, a 5. Aquestkcriteri hom
estd veient que és excessivament restrictiu. En particular,
pel cas de proves d'homogeneitat  2xk, Lewontin i Felsenstein
(1965) han demostrat que amb fregii®ncies com les obtingudes
segons el criteri d'unid de classes que hem emprat, la prova

khi-quadrat és perfectament valida.

La Taula 6.2.5 déna una 1llista de totes les inversions
finalment presents Jjuntament amb el wvalor de. dues variables
que intenten caracteritzar-les. La primera és la proporcid
de loci '"selectius'" (de la part del genotip implicada amb la
competicié: loci 1 al 8) contingﬁts a la inversid 1 que presen-
ten 1'al lel 1, respecte del totai de loci selectius continguts

a la inversié. Intenta donar una idea de la '"composicidé'" de
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la inversid, en el sentit que si la majoria de loci selectius
continguts a la inversid presenten 1l'al-lel 1, valdrad aproxima-
dament 1, si la majoria sén O valdra aproximadament O, i si
la inversidé té& una composicidé equilibrada, aquesta variable
sera propera a 0.5. Aquesta variable la indiquem Cl' La segona
variable (Ll) és el nombre de loci seleccionats que estan impli-
cats a la inversgid. Dbéna una idea de la llargada de la inversid,

considerada com la part de genoma selectiu que afecta.

Un valor de O wvol dir que no afecta cap loci selectiu,
un valor 8 implica que tots sdén afectats. A la mateixa taula,
hi ha els valors equivalents als anteriors peré‘ pels loci 9
a 16, que pel cas de dispersidé dependent del genotip codifi-

gquen el fenotip que determina les probabilitaté de dipositar

els zigots. Les variables les indiquem com C9 i Lg. Ll i
Lg; també poden indicar-se com un tant per cent de loci selec-

tius afectats, aquests valors sén a la dreta dels corresponents

vaors absoluts.

Els valors de Cl i C9 de les ordenacions. (4,12) i
(1,2)+(4,12) del cas amb seleccié, medi subdividit amb dispersié
a l'atzar i coadaptacidé prévia requereixen un comentari apart
ja que ambdues ordenacions sén ‘portadores de la inversid (4,12)
l'Gnica que s'ha produit dos cops i no s'ha perdut, sobre gamets

amb constitucidé diferent, de manera que hi ha certa variabilitat

en el contingut génic d'aquesta inversidé. Els valors . de Cl
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i 09 expressats a la taula corresponen als valors mitjans.
La multiplicitat de constitucié génica -d'aquesta inversid es
podria considerar com causada per una doble recombinacid dins
de la zona invertida. No creiem que tingui gaire importancia,
sobretot havent-hi wuna constitucié géncia clarament modal,
dominant, amb Cl=O.8 i Cl=O.29 per (4,12) i (1,2)+(4,12)

respectivament.

Finalment, la taula 6.2.6 indica el promig de loci hetero-
zigdtics, pels loci 1 al 8 (ﬁl), pels loci 9 al 16 (ﬁg) junta-

s . 2 .
ment amb les variancies (Sl i 89, respectivament), per tota

la poblacié i per cada clapa per separat.

La distribucié de l'index de Shanon de diversitat és desco-
neguda. Com que es tracta d'un sumatori, és versemblant pensar
que, per molts sumands, la seva distribucié sigui aproximadament
normal, pero aquesta} no é&s la situacid de les dades amb les
quals estan calculats els indexos de la taula 6.2.4. Hem consi-—
derat que seria més correcte utilitzaqr métodes no-paramétrics
a l'analisi estadistica de la informacié proporcionada per

les simulacions.

En una primera aproximacié hem realitzat la prova dels
signes-rangs de Wilcoxon, per dades aparellades, per comparar
el grau media de polimorfisme de totes els processos realitzats

sota seleccid durant la fase de produccié d'inversions amb
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el grau media de polimorfisme de tots els realitzats en condi-

cions de neutralitat. Hi ha un aparellament natural entre dades,
ja que fixada una combinacid® dels nivells dels altres factors
(coadaptacié prévia i subdivisidé del medi) cada valor obtingut
en condicions de seleccidé té una réplica en condicions de neutra
litat. Les variables estudiades sén IC (polimorfisme segons
les freqglidncies cariotipiques indicades a la taula 6.2.2) o
IO‘(polimorfisme segons les freqiiéncies d'ordenaciohs cromosomi-~

ques, de la taula 6.2.4). Es poden considerar continues. Es

o I.) ja que els rangs

indiferent la variable emprada (IC 0

i els signes de les diferéncies, a ambdés casos, sén els matei-
x08. - Indicarem IN 1'index de polimorfisme en condicions de

neutralitat i IS en condicions de seleccidé. La hipdtesi

nul-la (HO) i l'alternativa (Hl) es poden indicar

—_ 1
H Prob [IN<IS] =%
H Prob [I <Ig] > %
és a dir contrastem la hipdtesi nul- la d'igualtat, '"é&s igualment
probable que el polimorfisme en condicions de seleccid supe

ri- al polimorfisme en condicions de neufralitat”, enfront a 1'al

ternativa que diu que és més probable que. I

3 superi a -IN que

la cosa contraria. Segons Hollander i Wolfe (1973) és correcta
l'aplicacid del métode encara que les condicions experimentals

siguin diferents entre parelles.

* o
G/'SUO‘&G?‘
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El valor obtingut de la suma de rangs de diferéncies a
les quals ZIS > IN s R"=30. (Taula 6.2.8-I). Per un nivell
de significacid P=0.055 la regidé de rebuig de la hipdtesi
nul-la estd definida pels valors r > 30, de manera que es
pot rebutjar la hipdtesi nul-.la i acceptar que P[IN<:IS]>>%,que
és més probable la preséncia de valors de polimorfisme superiors
en condicions de seleccidé. Si en 1lloc de l'alternativa Hi

definissim la contraria
t 1
Hl P[IN< IS] <%

la regid critica estaria definida pels valors r<6 i el valor

+ . P
R seria clarament no significtiu.

La mateixa . prova realitzada comparant la coadaptacid prévia
amb 1'abséncia de tal coadaptacid, fixant cada combinacid possi-
ble de neutralitat/seleccié amb subdivisié del medi per formar
les parelles, i la prova de Friedman per comparar, de la mateixa
manera, els‘ diferentss nivells de subdivisid del medi donen
respectivament uns valors r* =18 (taula 6.2.8-I) i Xi =0.9
(taula 6.2.8-I1) que sén no significatius. Aixd seria explicable
pel fet que, pel cas de neutralitat, tedricament no hi ha d'ha-
vér cap difereéncia entre els processos amb coadaptacid prévia
i sense, de manera que aquésta manca de diferéncies pot enmascar
les diferéncies que es podrien 'trobar pel cas amb seleccid.

Quelcom semblant passaria quant a la subdivisidé del medi. Perd
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si repetim les mateixes proves eliminant tots els casos amb
neutralitat, tampoc no s'observa cap diferéncia significativa
(taules 6.2.8-1 i II). Certament no podem afirmar que no exis-
teixi un efecte d'aguests factors sind que, amb les poques
observacions que resten, no és possible detectar cap efecte
significatiu. Un aspecte de la relacidé entre versemblanga de
l'establiment de  polimorfisme 1 coadaptacié prévia, lligat
també amb la subdivisid del medi, el discutim més endavant
en aquest apartat, avaluant certes probabilitats a priori.
A l'apartat seglient, amb més répliques, es compara estadistica-
ment la probabilitat d'establiment de polimorfismes cromosdmics

segons la subdivisid del medi.

Malgrat que sembli versemblant l'afirmacié que en condi-
cions de seleccid, concretament de competicid, és més probable
l'establiment d'un polimorfisme cromosdmic, també cal admetre
que l'augment en fregiiéncia d'una inversid produida de nou
és altament dependent de la deriva, i que inclis en condicions
de mneutralitat una ordenacid pot experimentar algun augment
per atzar (recordem que aquesta afirmacid la fem per una granda-
ria efectiva de 400 individus). Les grafiques 6.2.3 a 6.2.10
indiquem ben clarament les considerables oscil « lacions que
pot presentar, per atzar, el grau de polimorfisme d'una poblacid
d'aquesta grandaria. De tota manéra la freqiliéncia d'una nova
ordenacid,pel cas de neutralitat, mai no arriba a superar 0.05,

després de 50 generacions, llevat del cas amb coadaptacid prévia
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i dispersid dependent del genotip amb una freqiiéncia 0.05125

per l'ordenacid portadora de la inversid (1,12).

La suposicid de relacid entre seleccid i major versemblanca
del polimorfisme és reforgada per les seglients consideracions,
de concordanga entre el tipus de seleccid i el tipus de polimor-

fisme:

Quan el medi esta subdividit per tres casos amb seleccid
en qué es desenrotlla un polimorfisme apreciable (coadaptacid
prévia i dispersidé a l'atzar, no coadaptacid prévia i condicio-
nament i no coadaptacid prévia i dispersidé dependent del geno-
tip, amb polimorfismes IO=1.8381, IO=O.2881 i IO=O.8555 respec
tivament) hi ha diferenciacid significatva entre les freqgiiéncies
cariotipiques (o 1les d'ordenacions cromosdmiques) presents a
cada subdivisié del medi (valors 'X:C i Xgo de la taula
6.2.4). Com sabem, el régim selectiu és diferent a cada clapa
i com que les freqliéncies es refereixen als adults reproductors
després de la competicidé és 1logic que el polimorfisme present
a cada clapa sigul diferent. De tota manera la seleccid, a
nivell d'una generacid, no sembla molt intensa ja que a cap
cas, ni per tota la poblacid ni per cada clapa quan esta subdivi

dida, no hi ha allunyaments 'significatius de 1l'equilibri de

Hardy-Weinberg (valors _Xs de la taula 6.2.4).
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ERSIC SEGONS CONDICIONAM. M. SUBDIVIDIT, DISPERSIO DEP. DEL GENOTIP

A 1 |CLAPA 1 |TOTAL CARIOTIP CLAPA 1 CLAPA 2 |TOTAL

0.95 183 0.915|373 0.9325|St/St 200 1, 200 1. 400 1.

0.05 6 0.03 | 16 0.04

- 8 0.04 8 0.02

- 3 0.015) 3 0.0075

0.96 {187 0.935]379 0.9475|st/St 158 0.79 [165 0.825|323 0.8075

0.015{ - - 3 0.00751{st/(1,12) 21 0.105] 16 0.08 | 37 0.0925

0.015{ 5 0.025} 8 0.02 |st/(2,6) 18 0.09 | 16 0.08 | 34 0.085

0.01 5 0.025] 7 0.0175{st/(7,14) 2 0.01 - 0.08 2 0.005

- 3 0.015( 3 0.0075|(1,12)/2,6) 1 0.005| 3 0.015| 4 0.01

0.87 | 193 0.965(367 0.9175{3t/sSt 131 0.655(168 0.84 |299 0.7475

0.095{ 6 0.03 | 25 0,0625{st/(2,7) 31 0.155| 10 0.05 | 41 0.1025

0.01 - - 2 0.005 [(2,1Y/(2,7) 2 0.01 | - - 2 0.005

0.025{ 1 0.005] 6 0.015 |St/(2,7)+(9,15) 3 0.015] 2 0.01 5 0.0125
St/ (9,15) 4 0.02 3 0.015| 7 0.0175
St/ (2,5) 14 0.07 9 0.045| 23 0.0575
(2,5)/(2,5) 2 0.01 - - 2 0.005
(2,5)/(2,7) 1 0.005| - - 1 0.0025
(2, M/2,5%714)] 1 0.005| - - 1 0.0025
St/ (8,12) 10 0.05 6 0.03 16 0.04
st/ (2,9) 1 0.005| 1 0.005| 2 0.005
{2,9)/(2,5) - - 1 0.005 1 0.0025

0,995{ 194 0.97 1393 0.9825|St/st 167 0.835{160 0.8 |327 0.8175

0.005/ 1 0.005| 2 0.005 |St/(8,13) 23 0.115] 33 0.165] 56 0.14

- 5 0.025! 5 0.0125]|(8,13)/(8,13) - - 1"0.005] 1 0.0025

st/(6,7) 6 0.03 3 0.015{ 9 0.0225
St/ (8,12) 2 0.01 1 0.005! 3 0.0075
(8,13)/(8,12) 1 0.005] = - 1 0.0025
st/(1,5) 1 0.005{ - - 1 0.0025
(8,13)/(1,5) - - 1 0.005] 1 0.0025
St/ (7,14) - - 1 0.005{ 1 0.0025
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[VIDIT,DISPERSIO SEGONS CONDICIONA.

M.SUBDIVIDIT,DISPERSIO DEP. DEL GENOTIP

"I0| CLAPA 1 CLAPA 2 TOTAL ORDENACIO |[CLAPA 1 CLAPA 2 TOTAL
390{0.975 ]383|0.9575]|773|0.96625 st 400 |1. 400} 1. 800 |1.
) | 10/0.025 6/0.015 | 16{0.02
5) - 810.02 810.01
) - 310.0075| 3{0.00375
392{0.98 [387/0.9675{779|0.97375
o 310.0075| - _ 310.00375 st 357|0.8925|362{0.905 |719|0.98875
| 310.0075] slo.o125] slo.o1 (1,12) | 2210.055 | 19/0.0475| 41[0.05125
| 210.005 50.0125]  710.00875 (2,6) | 19]0.0475| 19{0.0475| 38(0.0475
y | - - 3]0.0075| 3|0.00375| (714} 2]0.005 | - 210.0025
37; 0.93 |393lo.9825!765|0.95625 st 32510.8125(367/0.9175[692(0.865
» - (2,7) | 37{0.0925| 10{0.025 | 47(0.05875
(1) | 23]0.0575| 6[0.015 | 29|0.03625 (2,5) | 19]0.0475| 10l0.025 | 29|0.03625
5 {0.0125| 1/0.0025| 6{0.0075 (8,12) | 10{0.025 6(0.015 | 16(0.02
(9,15) | 4{0.01 3/0.0075| 7{0.00875
(2,9) 110.0025| 2]|0.005 3/0.00375
@M, 15) | 3|0.0075| 2{0.005 510.00625
@9H7 14) 110.0025| -| - 110.00125
st 366|0.915 |358{0.895 [724(0.905
(8,13) | 24/0.06 36/0.09 60(0.075
399(0.9975(394|0.985 |793 0.99125 (6.7) 6lo.01s 31000751 olo.01125
» 110.0025| 1[0.0025{ 2[0.0025 (8,12) | 3|0.0075| 1]0.0025| 4[0.005
) oL 510.0125] 5l0.00625 (i,S) 110.0025| 1/0.0025| 2{0.0025
(7,14) } ~| = 1]0.0025| 1{0.00125
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TAULA 6.2.4.

M. SUBDIVIDIT M. SUBDIVIDIT
DISPERSIO SEGONS CONDICIONAMENT DISPERSIO DEP. DEL GENOTIP
CLAPA 1 CLAPA 2 TOTAL CLAPA 1 CLAPAZ2 TOTAL
=0.4456 =
I_=0.4 I_=0.0000
Ig=0.257f g-o .0000
X2=0. , ——
|, | x5=0.as8 ; ; X
¥=0.1315"} ¥=0.394" |g.d.11.=3 | %= —- K= - g.d.11.
w w 2 - w w 2
g.d.11.=1 |g.d.11.=3 | X =12.1317| g.d.11 g.d.11 X
g.d.11.=2 g.d.11.
2
éo—u.oes Xao
g.d.11.=2 g.d.1l1l.
=0.3946 I,=0.9739
—o 2241 =0.5885
2 -l .2 2 -2 -9 -
X =0.0464"| X'=0.1315" Xw=0-146 X, =1.19817) x:=5.9217 | 2=4.1182
9-d.11.=3 |g.d.11.=3 | ", 1, _3 |9.4.11.=3 |g.d.1.=3 géd .11.=3
X2 =1.042” xa! 870
HC d.11.=3
g.d.11.=2 gé TR
X2 =1.020" Xgo 0232
HO d.11.=2
g.d.11.=2 g.d.Ll-
I_=0.4931 I_=1.4340
1,=0.2881 I=0.8555
- ~|{v2=4.6608" - -y 2= -
Xo=3.3286| 2=0.04647 | Xu X2=6.9054 x2=1.13317| X™®-0137
g.d.11.=3 | g.d.11.=6
g.d.11.=3 |g.d.11.=1 |9 +|9-4.11.=6 |g.a.11.56 |
X2 = = -
o=14.847 X o=22- 396
g.d.11.=3 g.d.1l1l.=6
2 + 2 +
Xigo=15+597 Xgo=21-923
g.d.l1l.=2 g.d.1l1l.=3
I _=0.1423 =0.9189
c e
1,=0.0799 003553
2 -
=0, 1
) ) X£=O.O158 5 5 Xy~ 8116
E—J T, = - = B =0, - .d.11.=1
Xo= Xy=0-0327) "3 11,21 |Xy=0-91487 |y =0.28657| g.d.11 ]
g.d.11 9-a.11.=1) 2 _ ____ |g.d.11.=1 |g.d.11.=1 | x=3.079
HC
1l.=2
g.d.11.=- g d-
N XHO =2.595"
HO d.11.=1
g.d.11.=- g.a.Ll.
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M.SUBDIVIDIT,DISPERSIO SEGONS

. |M.SUBDIVIDIT,DISPERSIO DEP.DEL GENOTIP

ORDENACIO C 9 ORDENACIO C 1 L 1 C 5 L 9
(2,12) .75t
(8,15) .437 .5
(10,14) .8~
(8,12) .5 N .
- (1,12) 10.3757{8 100 |1.00" |4 50
(6,7)
(2,6) .20 62.5| - oo
(1,5) -
(7,14) |0.50 25 10.37 6 75
(7,14) .6
+
(2,7) lo0.16 75 - oo
+
+ . -
(10,11) " 00 (2,%) o 25_ 50 +7o 0
(8,12) |1.00" {1 125 |1.007 |2 s0
+
©.7) ) (9,15) | oo 0.86 17 87.5
(2,9)  10.43" |7 87.5{1.00" |1 12.5
e7+0,15)(0.167 |6 75 |o0.86" |7 87.5
0, 5+714) [0.37 |6 75 |0.37 {6 75
(6,7) - (8,13) [1.007 |1 12.5]0.607 |6 62.5
N (6,7) .00~ 25 - joo
(2,12) .25 N _
(8,12) [0.00 12.5]0.257 |4 50
(1,5) .60 62.5| -~ |00
.50 25 |0.37 |6 75

(7,14)
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M. SUBDIVIDIT M. SUBDIVIDIT
DISPERSIO SEGONS CONDICIONAMENT | DISPERSIS DEP. DEL GENOTIP
Clapa 1 | Clapa 2 Total Clapa 1| Clapa 2 Total
ﬁ1 3.0650 | 3.6250 3.3450 ﬁ1 3.285 3.305 3.295
sf 2.1208 | 2.2644 2.2710 sf 1.9038 | 1.622 1.7630
ﬁg 3.7250 | 3.7600 3.7425 ﬁg 3.84 3.68 3.76
s; 1.9694 | 1.8124 1.8912 Sg 1.8544 | 2.1276 | 1.9974
ﬁ1 3.3800 | 3.2750 3.3275 ﬁ1 2.69 2.595 2.6425
sf 1.7456 | 1.8494 1.8002 sf 1.4339 | 1.941 1.6897
ﬁg 2.6850 | 2.8500 2.7675 ﬁg 3.045 3.16 3.1025
sg 1.5958 | 1.9775 1.7934 Sg 1.913 1.8844 | 1.902
H, | 3.7600 |3.6450 3.7025 ﬁ1 3.795 3.835 3.815
sf 1.8724 | 2.1790 2.0290 sf 2.133 2.2978 | 2.2158
ﬁg 3.6700 | 3.6250 3.6475 ﬁg 3.665 3.62 3.6425
sg 2.1411 | 2.3444 2.2432 ss 2.0428 | 2.1056 | 2.0747
ﬁ1 3.3100 | 3.4600 3.3850 ﬁ1 3.31 3.31 3.31
sf 1.7939 | 2.0784 1.9418 sf 2.0239 | 1.8239 | 1.9239
ﬁg 3.6200 | 3.3000 3.4600 ﬁg 3.2 3.29 3.245
sg 1.6156 | 1.8800 1.7734 sg 2.03 1.7559 | 1.8950
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Pel cas neutre solament hi ha diferenciacié en cas d'absaén-—
cia de coadaptacid prévia i dispersid segons condicionament,
que no és el cas més polimdrfic dels neutres (IO=O.2574). Segons
Dethier (1954) 1la dispersid segons condicionament olfactori
de les femelles podria generar grups "culturals'" i certa asso-
clacié entre tipus d'individus i clapes del medi, no necessaria-

ment associada a diferéncies selectives.

A la taula 6.2.5 hi ha els valors de la variable Cl que
indica la composicié de la part de genoma inclés a una o més
inversions. Valors propers a 1 -indiquen una composicié equilibra
da i propers a O indiquen abundancia d'al-lelé 0. Pel cas d'una
clapa, la composicidé de les poc freqlidnts inversions del cas
neutre és 0.5, 1.00, 0,43. Solament (1,15) amb un valor 0.5
estaria '"adaptada" si hi hagués seleccid ja que 1'optim és
"8, intermig. Pel cas amb seleccid, les dues inversions predomi-

nants tenen una composicid equilibrada, de 0.5, i la poc fre-

qiient (2,7) té una composicid 0.666.

Pel cas amb subdivisidé del medi podem dir que les inver-
sions amb una composicid propera a 0 estan adaptades a la clapa
1 i les inversions amb una composicié propera a 1 estan adapta-
des a la clapa 2. Diferentment dfallé que passa pel cas d'una
clapa i seleccié,.cap de les inversions més freqglients del cas

ambd seleccidé i medi subdividit té un valor 01=O.5, siné que
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estan adaptades a la primera clapa (cl<:o.5) o a la segona
(C12>O.5). L'efecte de la seleccidé s'ha de notar en diferéncies
a la freqliéencia d'una mateixa ordenacié a cada clapa, de manera
que si una ordenacid presenta inversions amb Cf(O.S és d'espe-
rar que tingui una freqiéncia superior a la clapa 1 que a la
clapa 2 i per Cé>0.5 la cosa contraria. Aixd ha d'esser més
palés a les inversions "llargues" (L proper a 100) i amb valors
de Cl més extrems. Els casos més significatius sén aquells
en els quals les diferéncies entre clapes sén estadisticament
significatives (XSO o) Xic de la taula 6.2.4). A 1'apartat
3.4.2 aquesta associacid entre parts del medi i cardcters gené-
tics l'anomendvem "correlacid amb 1l'habitat". Aquesta tendéncia
a la diferenciacidé entre clapes, pel cas amb seleccid, es pot‘
observar confrontant les taules 6.2.3 i 6.2.5. A la taula 6.2.5
hi ha un + cada vegada que una ordenacid presenta una correlacid
amb l'habitat d'acord amb el valor de la variable C . Les
Gniques excepcions s6n: les ordenacions (8,12) i (2,9) del
cas de dispersid dependent del genotip i abséncia de coadaptacid
prévia, la primera molt curta (L1=12.5) ja que solament afecta'
un locus selectiu, i la segona de molt baixa freqléncia; les
ordenacions (4,15), (6,7) i (8,15) del cas de coadaptacid prévia
i dispersidé a l'atzar, de molt baixa freqliéncia i curtes les
dues darreres, i 1l'ordenacié (6,7) del cas amb coadaptacid
prévia i Aispersiévdependent dél genotip ae baixa fregiéncia

i curta.
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Totes les ordenacions que han assolit una freqliédncia alta

mostren una clara correlacié amb 1l'habitat.

En realitat alld que hauria de presentar correlacid amb
l'habitat sén els diferents genotips ja que la seleccid és
sobre els zigots i no sobre els gamets. La correlacid amb 1'ha-
bitat de les ordenacions cromosomiques n'és una conseqglidncia,
"perd cal tenir en compte que a causa de les fréqﬁéncies gaméti-
ques generals, una‘ordenacié cromosomica pot combinar adequada-
ment amb cérts tipus gamétics fregilents per produir genotips
adaptats a una clapa del medi encara  que, aparentment segons

C-,, aquella ordenacidé no estigui ben adaptada a la clapa. També

1
cal recordar que les inversions no han d'implicar forgosament
tot el genoma (cosa expressada per Ll) i que com més curtes
siguin més Vimportant sera la part de gamet no expressada a
la variable‘ Cl'

Pel cas amb neutralitat i medi subdividit no hi ha cap
tendéncia clara, d'un total de 8 ordenacions amb C1 #0.5 i

freqliéncia diferent a cada clapa 3 coincideixen amb 1'esqguema

anterior i 5 no.

Comparant el grau de polimorfisme dels diferents casos
amb seleccid, segons el grau de subdivisid del medi, sembla
que l'establiment d'un polimorfisme és més segur al cas de

medi no subdividit, el cas de medi subdividit presenta casos
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amb alt polimorfisme i casos practicament no polimdrfics. Les
segilents raons fan pensar que aixd és efectivament aixi i no

un artefacte del'atzar:

Sigui X la variable aleatdria X(x)='nombre d'al- lels
1 del quals és portador el gamet x, des del locus 1 al 8',
X(x) = ﬁ% X, Sigui g(%) = P(X=f) 1la 1llei de probabilitat
d'aquesi::l variable aleatdoria a la produccidé d'una generacid
concreta referida al gamets abans de la seleccidé. Suposem que
s'ha produit una inversidé que afecta a un gamet amb composicid
(valor de X) igual a k. La probabilitat que aquest gamet es

combini adequadament amb un altre per produir un zigot de feno-

tip dptim (0) és:
Prob(k+X=0) = Prob(X=0~k) = Prob(X=¢) = gl(e)

amb e=0-k i k < 0, suposant que, efectivament, aquest gamet
invertit forma part del zigot. La 1llei de probabilitat de
X depé de les freqiiéncies genotipiques p(x,y) dels adults
reproductors que estan produint la generacid segilient i de les
probabilitats de produccidé de cada gamet per segregacid o recom-

binacié R(h,h'), definides a la seccié 5. Concretament

Prob(X=¢) = Z Z p{xeh,xeh' )R(h,h')

8 h,h'€H
x| in=a}
i=1
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ja que z p(xeh,xeh')R(h,h') és la probabilitat que es pro--
'

dueixi ehl’hgamet x 1 aquesta probabilitat es suma per tots
els gamets de composicid e =0-k, és a dir capagos de combinar
amb un gamet invertit de composicié R per produir un zigot
amb fenotip optim. Considerem la poblacié inicial, generada
a l'atzar. En principi tots els tipus gamétics tenen la mateixa
probabilitat d'apareixer i es combinen per formar els genotips
inicials totalment a l'atzar. Per tant el terme

Z p(xeh,xeh' )R(h,h"')

h,h'

és certa constant Q=1/256=0.00390625, la freqgiidncia tedrica
de tots els tipus gamétics, Jja que partim d'una situacidé en
total equilibri, encara no perturbat per la seleccid, de manera

que tenim

P(X=e) = E 0.00390625 = (g) 0.003920625

8
{x| Z x;=e}
i=1

ja que hi ha (EZ) gamets possibles amb e al‘*lels 1.

Quan el medi no esta subdividit, el fenotip optim és 0=8,la
maxima probabilitat que el gamet invertit combini adequadament
es té per k=4 ja que -aleshores e ha d'esser també 4 ¢=8-4=

=4, valor que presenta el maxim valor de (S) = ) = 70 i per

(4
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tant el maxim . P(X=¢g) = ( g) 0.00390625 = 0.2734375. Quan el

medi esta subdividit els oOptims sén Ol=4 o bé 02=12. Realit-

zarem la discussid per Ol=4 ja que per la poblacid inicial

la situacidé és de total simetria. Per Ol=4 el maxim valor
de probabilitat s'obté per k=0 ja que aleshores e=4 que
com sabem déna la maxima probabilitat (0.2734375) de formacid
de zigots Optims. Un gamet invertit amb composicid 4 i un altre
amb composicibé 0 sén els optims pler medi no subdividit i subdi-
vidit, respectivament. Emprant 1la terminologia de Fraser i
Burnell (1970) hauriem de dir que s6n els de maxima 'habilitat
combinativa' (igual que a l'apartat 5, cal remarcar que aquest
terme aqui es fa servir amb un sentit diferent de 1l'usual).
Ambdos tenen la mateixa habilitat combinativa perd a la poblaciéd
inicial és melt més probable que la inversid, si es produeix
a l'atzar, afecti a un gamet amb composicié 4 que un gamet
amb composici§ 0. Aquestes probabilitats sén 0.2734375 i
0.00390625 respectivament ja que la variable X en condicions
de generacid a l'atzar de la poblacidé inicial té distribucid

binomial B(8,0.5). A la taula 6.2.7 hi ha els diferents valors

de la llei de probabilitat d'aquesta variable.

Per tant és molt més facil que una inversidé afecti un
gamet optim pel cas de fenotip Optim proper a la mitjana que
pel cas de fenotip Optim extrem, per la senzilla raé que hi

ha més gamets intermitjos.
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0 0.00390625

1 0.03125

2 0.109375

3 0.21875

4 0.273437%

5 0.21875

6 0.109375

7 0.03125

8 0.00390625

Taula 6.2.7

La progressiva adaptacié de la poblacid, a mesura que
passen generacions sota condicions de seleccid, augmentara
les probabilitats de produccid d'inversions sobre gamets amb
habilitat combinativa Optima. De tota manera aquest efecte

ha d'ésser més intens pel cas de medi uniforme.

Els raonaments anteriors han estat realitzats per la distri
bucié tedrica de poténcies gamétiques, suposant generacid
a l'atzar de la poblacid inicial, en equilibri gamétic i amb
freqiiéncies géniques totes de 0.5. La poblacié inicial real
de les simulacions finites desérites fins ara en aquest apartat

és la mateixa per a totes, ja que la llavor a partir de la
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qual és generada pseudoaleatdriament és idéntica a tots els
processos. Les freqliéncies absolutes de les poténcies gamétiques

de la poblacid inicial sén

poténcia ' 0 ‘ 1 ' 2| 3\ 4| 5} 6' 7’ 8 ’

freqﬁéncia} 1 lZl } 86’ 185’ 205, 1771 89} 34] 2 ’

Hem simulat 1'experiment consistent en fer produir 5 gamets
a cada un dels individus de la poblacid (i per tant 2000 gamets
en total) i hem obtingut les segilents freqii®ncies de poténcies

gamétiques

O

poténcia | l V1 ' 2 | 3 ! 4 | 5 l 6 ‘ 7 | 8 |

Freqiléncia l 4 j 54 ‘ 222 '439, 524 .427! 245‘779 l{ 6 !

a partir de les quals es poden estimar les probabilitats qué
una, inversid afecti per atzar un gamet optim. Pel cas de medi
no subdividit i dptim intermig, la maxima habilitat combinativa
la té tot gamet de poténcia 4. La probabilitat que, per atzar,
una inversié afecti un gamet amb aquesta poténcia és 524/2000=

=0.262. Pel cas amb medi subdividit, per la primera clapa la
poténcia amb maxima habilitat combinativa és 0. La probabilitat
que una inversid afecti a un gamet aixi é&s 4/2000=0.002. Per
la segona clapla 1'Optim és per una poténcia 8 que té probabili-
tat 6/2000 = 0.003. Tant 0.002 com 0.003 sén molt menors que

0.262.
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Uns resultats que concorden amb els raonaments anteriors
sén els segients: si en lloc de 20 generacions amb seleccid
prévia es simulen 50 generacions prévies, sense produccid 4d'in-
versions, en condicions de neutralitat, alld més probable é&s
que la deriva gendtica faci que els tipus gamétics rars, en
particular els extrems, esdevinguin encara més poc freglients
i els tipus gamétics intemitjos esdevinguin encara més fre-
glients. Aixd ha d'afectar negativament la versemblanga d'esta-
bliment d'un polimorfisme cromosdémic al cas amb medi subdividit

i afavorir la del cas de medi uniforme.

La taula 6.2.9 resumeix els resultats de 50 generacions
amb produccid d'inversions i seleccid després de 50 generacions
de deriva. és tracta de quatre processos en les mateixes condi-
cions de subdivisié del medi i dispersidé que abans: medi no
subdividit, medi sﬁbdividit i dispersié a l'atzar, idem i disper
sid segons condicionament,-idem i dispersid dependent del geno-
tip. Els valors indicats a la taula tenen el mateix significat

que a les taules 6.2.2 a 6.2.5.

El polimorfisme cromosomic assolit al cas amb medi no
subdividit és el més gran per aquest nivell del factor "subdivi-
sid del medi™: Io=l.16219; Dues ordenacions portadores d'inver-
sions arriben a una freqiiéncia alta, ambdues de composicid

completament equilibrada. Es remarcable el fet que les fregiién-




Taula 6.2.8-I. Prova dels rangs amb signe

Comparacid de répliques segons seleccid o
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de Wilcoxon.

neutralitat:

Valors de polimorfisme:

neutralitat 0.0808{0.0608(0.06370.1331

0.257410,2241,0.0000(0.5885

0.288110.0799|0.8555[0.5553

seleccid 0.8096|0.5258({0.1775|1.8381
diferéncies | ;53510465 |0.1138]1.705
(Sel-neut.)

0.0307-0.144210.8555|-0.0332

rangs dels
valors abso.

Suma de rangs dels valors positius: r" =

Comparacié de répliques segons abséncia o

6+5+3+8+1+7 = 30

preséncia de coadaptacié

prévia:

abséncia de

0.0808|0.8096{0.0637{0.1775
coadap.

0.2574(0.2881{0.0000|0.8555

coadaptacid 0.0608|0.5258)0.1331{1.8381

0.224110.0779(0.5885{0.5553

diferéncies

-0.02 |-0.2838|0.06%94(1.6606
coad-no coa.

-0,0333{-0.21020.5885|-0.3002"

rangs dels
valors abso.

+

R = 3+8+7 18

Comparacidé segons abséncia o preséncia de

coadaptacidé prévia, només

pels casos amb seleccid:

abséncia de

0.8096 {0.1775 {0.2881 {0.8555
coadap .

coadaptacid | 0.5258 11.8381 [0.0779 |0.5553

diferéncies | -0.2838 [1.6606 [-0.2102 |-0.3002

rangs 2 4 1 3

R =4 (Per un nivell «a=0.062, a=10

compleix P[Rﬁza]=0.062)
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Taula 6.2.8-11 Prova de Friedman

Comparacié de répliques segons subdivisidé del medi (a cada case-—
lla: valor de polimorfisme/rang):

no subdi. sub.atzar sub.cond. sub.dep.gen.

.0808/3] 0.0637/2| 0.2574/4| 0.0000/1

neutralitat,
no coadapt.

(@)

neutralitat,

coadapt. p. 0.0608/1| 0.1331/2| 0.2241/3| 0.5885/4

Valors de
- Polimor~
Sel. no coa.| 0.8096/3| 0.1775/1| 0.2881/2| 0.8555/4 fisme

Sel. coad. 0.5258/2| 1.8881/4| 0.0799/1| 0.5553/3
Suma de 9 9 10 12
rangs

2 12

Xy 7 NK(K+1)

iﬁ5<92+92+102+122)-3-4-5 = 0.9

2
RY - 3N(Kel) =

M s

on Rj: suma de rangs per la condicid J

K: nombre de condicions experimentals (graus de subdivisid
del medi)

N: nombre de blocs {(combinacions neutralitat-seleccidé amb
coadaptacidé-no coadaptacid)

{(Per un nivell de significacid g =0.055 el valor a=7.32 compleix

p[xi >al= 0.055)

Comparacié de répliques segons subdivisid del medi, només pels
casos amb seleccid:

no subd., Sub. atzar | sub.condic., sub.dep.genot.

Sel. no coad. 3 1 2 4
Sel. coad. 2 4 1 3
5 5 3 7
2 12 2 2 .2 .2
Xp = 574.5 (57+57+37+77) - 3.2:5 , 2.4

(Per un nivell de significacidé o =0.042, el valor a=6.0 compleix

P[Xi > al] = 0.042)
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cies cariotipiques d'aquest cas sén les Uniques, de tots els
processos d'aquesta série inicial, que s'allunyen significativa-

ment de l'equilibri de Hardy-Weinberg.

Als casos amb medi subdividit no s'estableix cap polimor-
fisme gaire alt. Malgrat que els valors de polimorfisme no
siguin molt baixos: IO=O.4905, IO=O.64744 i E)=0.18504, sén
causats per la coexisténcia de bastants ordenacions cromosdmi-
ques perd totes elles amb baixa freqiiéncia ja que cap d'elles
arriba a una freqiiéncia de 0.05, llevat de 1l'ordenacid (10,14)
del cas amb dispersidé a l'atzar que té una freqiiéncia relativa
d'exactament 0.05. Perd (10,14) no afecta cap dels loci 1 al
8, selectius, 1 per tant el seu increment ha d'ésser degut
a la deriva 1 al lligament amb loci relacionats amb la seleccid.
La mateixa cosa passa amb les ordenacions (9,1%), (9,12) i

(10,14) dels altres dos casos amb medi subdividit.

A aquests procesos amb una fase prévia de 50 generacions
amb neutralitat s'observa una certa correlacié amb l'hébitét:
l'ordenacié (1,12) del cas amb dispersid a l'atzar, les ordena-
7 cions (1,5), (2,12) i (5,6) del cas amb condicionament i les
ordenacions (5,6), (4,14) i (8,12) del cas amb dispersié depen-
dent del genotip. Perd la résta d'ordenacions d'aquest cas
amb 50 generacions prévies de deriva, o bé no indiquen cap

adaptacié a una de les dues clapes o bé presenten una correlacid



E Taula 6.2.9
" MEDI NO SUBDIVIDIT MEDI SUBDIVIDIT,DISPERSIC A L'ATZAR
CARIOTIP TOTAL CARIOTIP TOTAL CLAPA 1 CLAPA 2 |CARIOTIP
St/St 8 0.02 St/st 343 0.8575 [172 0.86 171 0.855 |[st/st
st/(1,15) | 127 0.3175 | St/ (10,14) 38 0.095 17 0.085 21 0.105 |St/(6,7)
(1,15)/41,15)] 186 0.4650 | st/ (1,12) 7 0.0175 6 0.03 1 0.005 {St/(9,15)
st/(3,13) 21 0.0525 | st/(3,13) 5 0.0125 2 0.01 3 0.015 |8t/(1,5)
(115)/4313) 58 0.145 |St/(8,12) 3 0.0075 1 0.005 2 0.01 St/(2,12)
St/(7,14) 2 0.005 - - 2 0.01 st/ (5,6)
{(1,12)/01014) 1 0.0025 1 0.005 - - St/(9,12)
(8,12)/10,14) 1 0.0025 1 0.005 - - St/(7,14)
(6,7)/(9,15)
(1,5)/(2,12)
ORDENACIO _ ORDENACIO ORDENACIO
St . | 164 0.205 |st 741 0.92625[370 0.925 [371 0.9275|st
(1,15) 557 0.69625{ (0,14) 40 0.05 19 0.0475| 21 0.0525!(6,7)
(3,13) 79 0.09875| (1,12) 8 0.01 7 0.0175 1 0.0025((1,5)
(3,13) 5 0.00625 2 0,005 3 0.0075|(9,15)
(8,12) 4 0.005 2 0.005 2 0.005 }(2,12)
(7,14) 2 0.0025 - - 2 0.005 |(5,6)
(9,12)
(7,14)
ORDENACIO . | ORDENACIO Lq Lo C1 |Cqg |ORDENACIO
(1,15) fe, 0.5 (10,14) 0 o 5 62. - o 6 | (6,7)
- L, 8 100 (1,12) 8 100 4 500 —0.125]0.5 | (1,5)
Cq 0.57 (3,13) 6 75 5 62.5 {0.50 0.2 |(9,15)
Ly 7 87.3 }(8,12) 1 12.5 4 50 1.00 0.0 | (2,12)
(3,13) oy 0.5 (7,14) 2 25 6 .75 0.50 0.3 1(5,6)
L, 6 75 (9,12)
c9 0.6 (7,14)
Ly 5 62.5
CLAPA 1 CLAPA 2
I = 1.7792 I = 0.8283
c ¢ 2 -l 2 -
I = 1.1621 = 0. =0, =0,
o 6219 Io 0.4905 W 0.497 Wvo 814
5 -
o= 11.867" 2 - 1.108 g.d.11.=1| g.d.11.=1
W
g.d.11.= 3 g.d.li. =1
2
HC
g.d.11.
2
HO
g.d.1ll.
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.

MEDI SUBDIVIDIT,DISP.SEGONS CONDIC.

MEDI SUBDIVIDIT,DISP.DEPENDENT GENOTIP

TOTAL CLAPA 1 |CLAPA 2 CARIOTIP TOTAL CLAPA 1 CLAPA 2
331 0.8275 (167 0.835 | 164 0.82 st/st 384 0.96 192 0.96 |192 0.96
24 0.06 15 0.075 9 0.045 st/ (5,6) 5 0.0125 2 0.01 3 0.015
11 0.0275 |11 0.055 - - st/ (2,12) 6 0.015 2 0.01 4 0.02
16 0.04 2 0.01 14 0.07 St/(9,15) 2 0.005 2 0.01 - -
6 0.015 2 0.01 4 0.02 st/ (10,14) 1 0.0025 1 0.005 - -
4 0.01 1 0.005 3 0.015 st/ (4,14) 1 0.0025 1 0.005 - -
4 0.01 - - 4 0.02 St/ (8,12) 1 0.0025 -~ - 1 0.005
1 0.0025 - - 1 0.005
2 0.005 2 0.01 - -
1 0.0025 - 1 0.005
ORDENACIO
728 0.91 365 0.9125(363 0.9075 | St 784 0.98 392 0.98 |[392 0.98
26 0.0325 |17 0.0425{ 9 0.0225 | (9,15) 2 0.0025 2 0.005 | - -
17 0.02125 | 2 0.005 | 15 0.0375 | (5,6) 5 0.00625] 2 0.005 3 0.0075
13 0.01625 | 13 0.0325| - - (2,12) 6 0.0075 2 0.005 4 0.01
7 0.00875 | 2 0.005 5 0.0125 | (10,14) 1 0.00125| 1 0.0025| - -
4 0.005 1 0.0025| 3 0.0075 | (4,14) 1 0.00125| 1 0.0025| - -
4 0.005 - 4 0,01 (8,12) 1 0.00125| - = 1 0.0025
1 0.00125 | - 1 0.0025
L1 Lg C4 Cg ORDENACIO L1 Lo Cq  Co
2 25 0 0 0.5, - (9,15) 0 0 7 87.5 - +o.43‘
5 62.5 0 0 0.6 - _](5,8) 2 25 00 1.00° -
0 0 7 87.5 | - _ 0.29_| (2,12) 7 87.5 4 50 0.43 0.2
7 87.5 4 50- [0.57 0.75 | (10,14) 0 0 5 62.5 - 0.6 _
2 25 0 0 1.00 - | (4,14) 5  62.5 6 75 0.40.0.16
0 0 4 50 - 0.25_ | (8,12) 1 12.5 4 50 1.00°0.5
2 25 6 75 0.00 1.00
CLAPA 1 CLAPA 2 CLAPA 1 |CLAPA 2
I = 1.1031 I = 0.3295
¢ 2 - 2 - ¢ 2 2
I = 0.64744) ' =0.394 | _=0.104 I, = 0.18504 a - _—
2 _ 45" |9-d.11.=11g.d.11.=1 2 _ g.d.11.-|g.d.11.-
W W
g.d.11.= 1 géd'll'
2
HC
HC g.d.1l1.
g.d.1ll. 2
2 HO
HO g.d.11:

g.d.11.
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amb l'habitat contraria al seu contingut genétic, d'acord amb
la idea que és més 4ificil la produccid d'inversions ben adapta-

des en aquestes condicions.

Si es consideren tots els casos amb seleccid i subdivisid
del medi, inclosa la darrera série amb deriva prévia, no s'obser
va cap patrd clar respecte del tipus de dispersidé. No hi ha
diferéncies significatives entre els processos realitzats ja
que segons la prova de Friedman s'obté un valor xf:o (taula
5.2.10) que no és significatiu. Les mitjanes del polimorfisme
cromosomic sdén 0.835 bits pel caé de dispersié a l'atzar, 0.339
bits pel cas de dispersid segons condicionament i 0.9532 bits
pel cas de dispersid segons el genotip. Les dades no sén signifi
catives perd, a més, no hi ha cap indici, ni a nivell descriptiu
a favor.de la idea que els allunyaments de la dispersid aleatd-
ria, principalment la dispersidé dependent del genotip, pdguin

afavorir l'aparicidé de polimorfismes cromosdmics.

A la taula 6.2.5 i a la taula 6.2.8 hi ha un signe + per
les coincidéncies de la variable C9 amb la correlacidé amb
l'habitat d'una ordenacié. Com és ldgic pels casos amb dispersiéd
a l'atzar i segons condicionament, algunes vegades hi ha coinci-
déncies i altres vegades no, ja éue per aquests casos la disper-
sid és independent del genotip. Pel cas amb dispersié de-

pendent del genotip tampoc no hi ha cap patrd clar de coin-

cidéncies, concretament per quatre ordenacions hi ha coinci-
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TAULA 6.2.10. Prova de Friedman. Comparacié dels diferents

tipus de dispersid quan el medi es considera dividit:

atzar condiciona. dep.genotip
no coadaptacié 0.1775/1 0.2881/2 0.8555/3
coadpataciéd 1.8381/3 0.0799/1 0.5553/2
deriva prévia 0.4905/2 0.6474/3 0.1850/1
Suma de rangs 6 6 6
Xi = 5%572 (62+62+62) - 3.3:4 =0

(Per un nivell de significacid ¢=0.028 un a=6 compliria
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déncia i per quatre més no; a més hi ha diversos casos d'ordena-
cions '"desequilibrades'", en el sentit que respecte a Cl pre-
senten un + 1 a 09 un - o viceversa, és a dir que no hi ha
concordancia amb la composicid génica respecte del fenotip
implicat a 1la seleccid 1 1l'estat dels loci relacionats amb
la dispersid. Aquest casos sén, pel cas sense coadaptacid pra-
via: l'ordenacié (8,12) més abundant a la primera clapa, d'acord
amb el valor de C9 (C9=l.OO, C§>O.5) i en contradiccid amb
el valor de Cl (Cl=l.OO Cl>O.5), la qual cosa és explicable
ja que 1l'inversid solament afecta un dels loci relacionats
amb la seleccid (Ll=12'5) i la meitat (L9=50) dels loci relacio
nats amb la dispersid, 1 1l'ordenacidé (2,5)+(7,14) que és molt
poc fregiient. Pel cas amb coadaptacid prévia: 1l'ordenacid (8,13)
i la (8,12) amb wvalors contraris als de l'ordénaéiér (8,12}
del cas énterior, explicables per la coadaptacié prévia que
ha portat a la diferenciacié en dos tipus de gamets, amb pocs
1 molts al.lels 1 dels loci 1 al 8. La part de gamet no inverti-
da presenta una clara adaptacid que supera 1l'efecte associat
a part invertida de genoma. Aixd, més l'existéncia de gamets
ésténdard amb la composicidé adequada per combinar amb aquestes
ordenacions, fa que a la clapa 2, on (8,13) és més freqlient,
els individus portadors de (8,13) <tinguin uns valors mitjans

de 10.77 al-:lels 1 als loci selectius per individu i 7.4 al

lels 1 als loci relacionats amb la dispersid, és a dir per

4

v i
- g1t
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terme mitja estan adaptats a aquesta clapa d'acord amb la fre-
gliéncia superior de cariotips portadors de (8,13). (recordem
que la seleccid és sobre els zigots 1 no els gamets) a despit
que ia composicidé de (8,13) quant a probabilitats de dispersid
no concorda amb les freqiéncies d'aquesta ordenacid a cada
clapa. Finalment, pel cas amb deriva prévia hi ha 1'ordenacid
(2,12), poc freqglient, amb un valor de C de 0.43 intermig

1

i un L9 de 50, de manera que és 1ldgic l'efecte de la resta
del genoma esmorteint l'efecte de la composicidé d'aquesta inver-

sié.

La impressidé general és que l'aparicidé d'ordenacions cromo-
somiques per inversions, adaptades a una situacié amb dispersid
dependent del genotip (o segons condicionament) és més dificil
que pel cas amb dispersid a l'atzar, és logic que sigui més
dificil que una  inversid produidava l'atzar afecti un gamet
optim alhora quant a la seleccid i a la dispersié que un gament
dptim solament quant a la seleccid, per la senzilla rad que
sén. més infreqgiients els primers. Possiblement, 1l'aparicidé de
polimorfismes cromosdmics relacionats amb 1la seleccid i amb
mecanismes restrictius de la dispersidé és un procés més lent,
propi d'espécies o de poblacions més madures. Aquesta conjectu-
ra, perb, no queda provada per’ les dades, necessariament incom-
“pletes, que hem presentat fins ara. La seva falsacid estd més

relacionada amb les simulacions descrites a 1l'apartat 6.3,
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continuacié de l'evolucid d'una de les poblacions obtingudes
en aguesta primera fase, sense considerar tantes condicions

experimentals perd augmentant el nombre de répliques.

Donada la manca de diferéncies observables entre la capaéi—
tat d'establiment de polimorfismes cromosdmics dels diferents
casos anteriors, segons la subdivisié del medi, hem fealitzat
la segient prova, orientacda a estudiar aixd amb més deteniment.
Hem comparat un conjunt de répliques realitzades en condicions
de competicidé (definida igual que abans) manca de subdivisié
ambiental i seleccid per un Jdptim intermig amb un altre conjunt
de répliques sota condicions de competicid, subdivisid del
medi, dispersié a l'atzar i seleccid per un optim diferent

a cada clapa o subdivisid.

La grandaria poblacional, constant, considerada és de
400 individus o 800 gamets, com abans. En lloc dels 16 loci
de les simulacions anteriors (8 selectius i '8 neutres) hem
considerat 8 loci, els 6 centrals relacionats additivament
amb el caracter mé&tric implicat a la competicidé i els dels
extrems neutres. Aquests darrers serveixen purament per definir
dues inversions diferents: inversidé (1,7), és a dir, afectant
dels loci 1 al 7, i inversié (2,8). Tenim per tant dues inver-—
sions que afecten al mateix conjunt de loci selectius (2 a

7), perd que defineixen dues estructures cromosdmiques diferents
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amb manca de recombinacid entre els respectius blocs de gens
corresponents a ambdues ordenacions invertides i entre cada

invertida i 1l'ordenacid estandard.

La seleccid, com hem dit segueix els mateixos esquemes
que a les simulacions descrites abans, encara que amb parametres
diferents: pel cas amb medi no subdividit 1'éptim del cardcter
fenotipic métric relacionat amb 1l'eficacia és 6, pel cas amb
medil subdividit els optims sén 1 i 11 segons la clapa del medi.
Aquestes diferéncies respecte a l'anterior série de simulacions

sén logiques ja que el nombre de loci estudiats és diferent.

Totes les répliques comencen a ?artir dev;a mateixa pobla-
cidé, generada aleatdriament i amb un gamet amb la inversié
(1,7) i un altre amb (2,8). Pel cas amb manca de subdivisié
ambiental, el gamet invertit té una composicidé equilibrada
ja que conté tres loci amb l'al lel 1 i tres més amb l'al-lel
0. En canvi, pel cas amb subdivisid, el gamet (1,7) presenta
tots els loci relacionats amb la seleccié amb l'al-lel 0 i
per tant esta adaptat a la primera clapa, mentre que el gamet
(2,8) estd adaptat a la segona ja que tots els seus loci selec-

tius presenten l'al-lel 1.

A totes les répliques, també, les inversions eren inicial--

ment als mateixos individus i cromosomes (és a dir a la mateixa
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posicid de la matriu POP, vegeu la seccid de materials i métodes

i l'apéndix corresponent).
La durada de cada procés és de 50 generacions, com abans.

En aquesta segona série de simulacions no hi intervé el
factor d'atzar present a la primera i consistent en qué és
més facil al cas no subdividit i amb dptim intermig que una
inversié, amb els extrems produits aleatdriament, afecti un
conjunt de loci ben coadaptats (coadaptats, si més no, en el
sentit una mica particular d'aquests models). Comparem la faci-
litat amb la qual una inversidé produida de nou i ja d'entrada
optima pot augmentar en freqliéncia fins a, eventualment, fixar-

se o0 establir un polimorfisme.

Hem fet wvint répliques, deu en condicions de subdivisid
i deu més amb manca de subdivisié. El ‘canvi de freqgiiéncies
pel cas sense subdivisid és expressat a la taula 6.2.11. Pel
cas amb subdivisié é&s a la taula 6.2.12. Quan l'ambienf es
considera no subdividit, podem veure que en una réplica s'han
conservat ambdues inversions, a dues répliques més s'ha mantin-
gut l'ordenacé caracteritzada per la inversidé (1,7) i a les
set restants s'han perdut, durart la simulacid de les 50 genera-~
cions, ambdues inversions. Pel cas amb medi subdividit, igual-

ment a una réplica s'han mantingut ambdues inversions en una
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Taula 6.2.11

No subdividit  ordenacid (1,7) (2,8)
Replica 1 generacid 5 0 0
-3
2 5 0 1.25x%10
10 0 0
3 5 0 0 é
4 5 0.01375 2 g
10 0.025 0 |
15 0.09125 0 ]
20 0.14 0
25 0.2975 0
30 0.50125 0
35 0.75125 0
40 0.7875 0
45 0.9375 0
50 0.96875 0 (St 0.03125)
5 5 0 0.01375
10 0 -5 x 10-3
15 0 0
6 5 2.5x102§ , 1.25%107°
10 7.5x10 0.0675
15 0.0275 0.115
20 0.0725 0.4735
25 0.2025 0.55375
30 0.215 0.625
35 0.2125 0.62375
40 0.2675 0.645
45 0.26375 0.705
50 0.2525 0.6975 (St 0.05)
7 5 0 5 x 107°
10 0 0
-3
8 5 0 2.5x10
10 0 0
_3 -
9 5 1.25x10 0
10 0.01 0
15 . 0.10375 o}
20 0.2325 0
25 0.52 0
30 0.65125 0
35 0.7875 0
40 0.7925 0
45 0.76 0
50 0.7975 0
10 5 o 0




Taula 6.2.12
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Subdividit ordenacid (1,7 (2,8)
Replica 1 generacid 5 0 0
-3

2 5 1.25x%10 0
10 0 0

3 5 1.25%1073 2.5 x 1073
10 0.0375 0.0275
15 0.09875 0.0625
20 0.155 0.03875
25 0.15875 0.1375
30 0.135 0.1775
35 0.19875 0.26
40 0.1925 0.295
45 0.16875 0.37625
50 0.14375 0.34

-3

4 5 1.25%10 0
10 0.0125 0
15 3 0
20 1.25%10 0
25 0 0

5 5 0 0

6 5 1.25%1073 2.5%107°
10 0.01 0.01375
15 0 0

7 5 0 5.x10-3_3
10 0 1.25%10
15 0 0

8 5 0 0

9 5 0 0.02
10 0 0.03125
15 0 0.0375
20 0 0.0525
25 0 0.155
30 0 0.2075
35 0 0.23875
40 0 0.30125
45 0 0.2875
50 0 0.28

10 5 0 0
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altra s'ha mantingut (2,8) i a les vuit restants s'han perdut

ambdues inversions.

La primera conclusidé gque es pot treure, igual que a les
simulacions de 1la seccié 6, és que no hi ha cap llindar de
freqtiencia minima, com el trobat per Fraser i col :laboradors,

perqué una inversid augmenti en freqiiéncia.

No es pot detectar cap diferéncia significativa entre
ambdues condicions experimentals resﬁecte de les probabilitats
de pérdua o de manteniment de les inversions. Considerant el
possible manteniment d'una qualsevol de les inversions o d'amb-
dues enfront a la possibilitat que ambdues es perdin, tenim

la segiient taula de fregliéncies

Pérdua Manteniment
No subdividit 7 3
Subdividit 8 2

que té un valor aséociat de l'estadistic khi-quadrat per 1la
prova d'homogeneitat de 0.2666 per un grau de llibertat,
clarament no significatiu. Per la inversié (1,7) solament,
tenim la segiient taula

Pérdua Manteniment

No subdividit 7 3

Subdividit 9 1
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amb un valor de l'estadistic khi-quadrat de 1.25, per un grau
de 1llibertat, tampoc no significatiu. Per la inversié (2,8)

solament, la taula corresponent és

Pérdua Manteniment

No subdividit 9 1

Subdividit 8 2

amb un valor khi-quadrat de 0.3921568, per un grau de llibertat,
igualment no sigﬁificatiu. 5i, donades les baixes freqﬁénpies
es creu convenient realitzar la correccid per continuitat de
Yates (vegeu per exemple Everitt (1977)), obtenim els valors
khi-quadrat: 0, 0.3125 i O respectivament, evidentment tampoc

no significatius.

Tot l'anterior no vol dir pas que no hi hagi diferéncies
entre ambdues condicions experimentals, si que n'hi ha, perd

en un altre nivell.

Si hi ha diferéncies entre ambdds régims selectius, proba-
blement aquestes diferéncies seran a nivell de la capacifat
per establir i mantenir veritables polimorfismes cromosdmics.
Primerament podem observar que la constitucié de 1'ordenacid
(1,7) i de la (2,8) és la mateixa (al cas amb manca de subdivi-
sidé) de manera que hi ha una situacidé de neutralitat efectiva
entre els genotips que sén portadors d'una o d'altra. Alld

que veritablement té significat al cas no subdividit és 1la
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coexiténcia d'estdndard amb un (o els dos). invertit. Segons
la taula 6.2.11, la freqiiéncia després de les 50 generacions
de seleccid, de l'ordenacidé estandard és de 0.03125, 0.05 i
0.2025, als tres casos sense subdivisid en qué s'ha mantingut
alguna inversid, mentre que segons la taula 6.2.12, als dos
cascos amb subdivisié en qué s'ha mantingut alguna inversid,
les freqiiéncies d'estandard sén 0.51625 i 0.72. Si indiquem
com X la freqgiiéncia final d'estandard a les répliques realit-
zades sense subdivisid ambiental 1 Y la freqiidncia d'estandard
o les répliques amb subdivisid, les hipdtesis nul-la i alterna-
tiva

H P[X<Y] =%

o]

Hy  P[X<Y] >X%

poden contrastar-se mitjangant la ben coneguda prova de Wiico—
~x¥on, Mann 1 Witney per mostres independents. Els rangs dels
valors mostrals de Y ordenats de menor a més gran a tota
la mostra s6n 4 i 5 de manera que la suma de rangs és W=4+5=9.
Aquest valor de l'estadistic W és significatiu a un nivell
de significacié a=0.1 1la qual cosa permet rebutjar la hipdte-
si nul-la P[X>Y] = %. Certament aquest nivell de significacié
és massa gran, perd és el minim possible amb una mostra tan
summament petita com l'anterior. Cal considerar-ho com una
indicacié forta, no conclocent, que al cas no subdividit 1la

tendéncia és vers a la fixacid de les ordenacions invertides
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favorables que no es perden a les primeres’generacions, mentre
que al cas subdividit la progressié de la inversidé és menys
forta 1 es manté una freqliéncia més alta d'estandard. Aixd
concorda amb el trobat a les simulacions en condicions de deriva
de la seccié 5, on no hi havia diferéncies significatives,
segons la subdivisid ambiental, a les probabilitats de manteni-
ment o pérdua d'una nova inversid, perd si a les configuracions
finals de freqiiéncies. De tota manera l'efecte de la seleccid

sembla molt més intens en les condicions del present apartat.

A les dues répliques del cas subdividit a les quals s'ha
mantingut alguna inversid s'observa la mateixa diferenciacid
entre clapes i correlacid amb l'habitat que a les simulacions
descriteérrabans. Les freqliences absoclutes de 1les diferents
ordenacions presents a cada clapa després de la seleccid, a

la generacidé 50, sén per la primera d'aquestes répliques:

Estandard (1,7) (2,8)
Clapa 1 254 83 63
Clapa 2 159 32 209

amb un valor de l'estadistic khi-quadrat per la prova d'homoge-
neitat de 122.84, clarament significatiu. Per la segona réplica

de les esmentades, les freqgléncies sén
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Estandard (1,7) (2,8)
Clapa 1 378 - 22
Clapa 2 198 - | 202

amb un valor kKhi-quadrat de 200,892 també significatiu. Observen
la preséncia majoritdria de (1,7) a la clapa 1 i de (2,8) a
la clapa 2, correlacidé amb 1l'habitat concordant amb 1l'observada
anteriorment 1 d'origen passiu, és a dir, associada al régim
selectiu diferent de cada clapa no hi ha dispersidé dirigida

dels organismes (la dispersié, recordem, és a l'atzar).
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6.3. Manteniment del polimorfisme cromosdomic en condicions

de deriva i seleccid

A partir de la poblacidé més polimdérfica cromosdmicament
de les obtingudes a la primera série de simulacions de l'apartat
6.2 hem estudiat la capacitat de manteniment del polimorfisme
cromosdmic de les diferents condicions experimentals estudiades

anteriorment.

Els processos s'han realitzat segons els mateixos esquemes
que a l'apartat 6.2 llevat del fet que no es produeixen noves
inversions. Hem estudiat el manteniment del polimorfisme sota

les seglients condicions experimentals:

1) Neutralitat. La manca de diferéncies de polimorfisme entre
els casos amb subdivisidé 1 sense subdivisid pels processos
amb neutralitat realitzats a l'apartat 6.2, ens ha portat a
estudiar només el manteniment del peolimorfisme per neutralitat,
subdivisié del medi i dispersié a l'atzar. E1 fet que hi hagi
subdivisid del medi en condicions de neutralitat, ens permetra
comparar la diferenciacidé entre clapes 1 la correlacid amb
1'habitat dels casos amb subdivisid i seleccid amb les d'aquest

cas neutre.

2) Medi no subdividit i seleccid per un Optim intermig. Les si-

mulacions es realitzen a partir d'una poblacid que havia experi-
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mentat seleccid en condicions de subdivisié del medi. Si els
individus sorgits d'aquestes condicions fossin '"generalistes"
estarien ben adaptats a aquest optim intermig que implica un
régim selectiu comparable, en mitjana, al del cas subdividit
del qual procedeix la poblacid inicial; si el polimorfisme
desenvolupat correspongués a especialitzacidé de certs tipus
a certes parts del medi. ~tal com semblen indicar totes les
dades discutides a 6.2- s'hauria de produir una intensa caiguda
de polimorfisme associada a l'adaptacidé a unes condicions sum-

mament noves.

3) Medi subdividit en dues clapes, dispersidé a l'atzar i selec-

cié. S6n les mateixes condicions de la poblacié inicial, llevat
. . }

de la manca de produccié d'inversions. Es d'esperar que si

aquestes condicions afavoreixen significativament el manteniment

del polimorfismercromosémic, es mantingui un grau de polimorfis—

me significativament superior als dels altres casos, en particu-

lar al del cas amb neutralitat i subdivisidé del medi.

4) Medi subdividit en dues clapes, dispersidé dependent del

genotip 1 seleccidé. Quan el medi esta subdividit hi poden haver

nombroses formes de dispersid que s'allunyen de l'aleatorietat
total. La dispersid segons condicionament estudiada a 1l'apartat
6.2 no ha donat resultats gaire interessants, possiblement

caldria dedicar-liun estudi més aprofundit amb un altre disseny
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experimental, Jja que malgrat tot sembla un mecanisme important
a l'establiment de polimorfismes i a la diferenciacidé de grups
dins de les poblacions. A les simulacions realitzades en aquest
apartat ens hem centrat en l'estudide la dispersié dependent
del genotip, segons.el mateix esquema indicat a l'apartat 6.2

(taula 6.1.2).

Dividirem aquest apartat en dues parts. Primerament estudia
rem el grau de polimorfisme final, després de 100 generacions.
A continuacié estudiarem les corbes de canvi del polimorfisme

segons el temps.

A la taula 6.3.1 hi ha tdtes les ordenacions cromosomigues
i tots els cariotips, amb les seves fregiiéncies, després de 100
generacions i pel cas amb neutralitat. A la taula 6.3.2 hi ha
les mateixes dades pel cas amb seleccidé i medi no subdividit.
La taula 6.3.3 correspon al cas amb seleccid, medi subdividit
i dispersid a l'atzar i la taula 6.3.4 al cas amb seleccid, medi
subdividit i dispersid dependent del genotip.Ala‘éula 8.3.5-IT
hi ha les freqiiéncies (observades/esperades) per la taula de
contingéncia en tres dimensions (condicid experimental x réplica
x ordenacié cromosdmica) implicada al contrast de la hipdtesi

nul-la Ho: per tot i,j,k, p =P P.Py (per tota condicid expe-

ik ¥ivj

rimental "i'", reéplica "j" i ordenacidé "k'" la probabilitat que
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13

replica

,2? replica

St

379

0.9475

377

0.9425

756

0.945

256

0.6375

269

0.6725

(1,2)

21

0.0525

23

0.0575

44

0.055

79

0.1975

78

0.195

(4,12)

(4,14)

52

0.13

44

(1,2)+(4,12)

(1,2)+(4,14)

14

0.035

9

0.0225

(8,15)

CARIOTIPS

St/st

179

0.895 .

178.10,89

357

0.8925

75

0.375

84

St(1,2)

21

0.105

21

0.105

42

0.105

54

57

0.285

(1,2)/(1,2)

0.005

0.0029

0.045

St/(4,12)

(4,12)/(4,12)

(1,2)/(4,12)

St/ (4,14)

39

0.195

36

(4,14)/(4,14)

(1,2)/(4,14)

0.015

(4,12)/(4,14)

st/(1,2)+(4,12)

(1,2)/(1,2)+(4,12)

(4,12)/(1,2)+(4,12)

(4,14)/(1,2)+(4,12)

St(1,2)+(4,14)

0.06

(1,2)/(1,2)+(4,14)

0.01

(4,12)/(1,2)+(4,14)

(4,14)/(1,2)+(4,14)

0.005

(1,2)+(4,12)/(1,2)+(4,14)

Taula 6.3.1
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= 32 replica 4% replica totai
-
EQEL_ff 1951048751 186]0.465 [38110.47625]|155/0.3875 {164/0.41 |319|0.39875 1980
157 20/0.05 25/0.0625| 45/0.05625 246
- 34|0.085| 43]0.1075| 77]|0.09625{245(0.6125 |236(0.59 (481{0.60125] 558
96 130/0.325 122/0.305 [252]0.315 348
- 510.0125 110.0025]| 6]0.0075 6
23 16]0.04 23/0.0575| 39]|0.04875 ’ - 62
159|0.3975| 53]0.265| 45|0.225 | 98]0.245 |27 [0.135 |37]0.185] 64l0.16 678
111]0.2775] 11010.05- | 12{0.006 | 22]/0.055 | 175
18[0.045. 2|0.01 2{0.01 - | 4lo.o0 . 23
| 8l0.04 | 13]0.065 | 21]0.0525 |101]0.505 |90|0.45 |191]0.4775 | 212
. ~ 5]0.025 510.025 | 10]0.025° | 72]0.36 73]0.365{145]0.3625 | 155
| , -l - 30.015 | 3l0.0075 3
7500.1875| ‘64]0.32 | s8lo.20  [122]0.305 197
6]0.015 | 21]0.705] 19]0.095 | 40l0.1 46
8/0.02 | 3|0.015 5(0.025- | 80.02 16
14]0.07 140.07 28(0.07 28
1]0.005 1/0.005- 210.005 2
2]0.01 ] - 210.005 2
1]0.005 -l - 1]0.0025 T
2040 .05 610.03 1210.06 1810.045 38
2/0.005 30.015|  1/0.005 | 4l0.01 6
- - 3]0.015 310.0075 3
1]0.0025]  6{0.03 7]0.035 | 13]0.0325 14
110.005 - 1]0.0025 . 1
NEUTRALITAT

Taula 6.3.1
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18 replica 2% replica
St 134
(1,2)
(4,&2) 666
CARIOTIPS TOTAL
St/st 6
st/ (1,2)
(1,2)/(1,2)
St/(4,12) 122
(4,12)/(4,12) 272

Taula 6.3.2.
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32 replica 4 replica
800 1. 86 0.1075 391 ,48875
714 0.8925 409 .51125
TCTAL TOTAL TOTAL
4 0.01 91 .2275
78 0.195 209 '.5225
400 1. 318 0.795 100 .25
1 CLAPA
SELECCIO

Taula 6.3.2
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Taula 6.3.3
18 replica 2% replica

st 17410.435 [131]0.3275]305(0.38125 {107 |0.2675| 560.14 16310.20375
(1,2) 1410.035 2]0.005 16(0.02 - - -
(4,12) 55(0.1375) 168(0.42 22310.27875}1 71]0.1775| 219{0.5475/.290|0.3625
(4,14) 140]0.35 81]0.2025[221]0.27625] 80{0.2 380,095 [118]0.1475 |
(1,2)+(4,12) 710.0175] 1710.0425| 24]0.03 - - - -
(1,2)+(4,14) | 10j0.025 110.0025| 1110.01375} =~ - - -
(8,15) - - - 14210.,355 87[0.2175{229]0.28625
CARIOTIPS
st/St 40(0.2 1710.085 5710.1425 16]0.08 410,02 2010.05
st/(1,2) 6{0.03 6{0.016
(1,2)/(1,2) '
st/ (4,12) 2410.12 7110.355 9510.2375 23{0.115 37]0.185 6010.15
(4,12)/(4,12) 310.015 2210.11 25|0.0625 410.02 4910.245 531.0.1345
(1,2)/(4,12) 210.01 " 110.005 310.0075 . ’
st/ (4,14) 5910.295 2310.115 82|0.205 1810.09 410,02 2210.055
(4,14)/(4,14)] 26{0.13 410.02 30(0.075 710.035 110.005 810,02
(1,2)/(4,14) 3{0.015 3(0.0075
(412)/(4,14) 21[0.105 4510.225 6610.165 1510.075 25(0,125 4010.1
StA1,2H4,12) 310.015 310.0075

(1,2)/(1,24,12) 210.01 110.005 310.0075

(4,12)/(1,2)H4,12) 1{0.005 610.03 7]0.0175

(4,14)/(1,2H4,12) 31{0.015 5.10.025 810.02

(1241 2)/( 12 412) 110.005 110.0025
St/A1,2)+(414) 5]0.025 510.0125

(1,2)/01,2)+(414) 110.005 1]0.0025

(4,12)/(1,24,14) 110.005 110.005 210.005

(4,14)/(1,2H4,14) 2]0.01 210.005

(12 412)/(12)H414) 110.005 1]0.0025
St (8,15) 3410.17 710,035 | 41[0.1025
(4,12)/(8,15) 25[0,125 | 59(0.295 | 84l0,21
(4,14)/(8,15) 330.165 710.035 40{0.1
(8,15)/8,15) _ 2510.125 710.035 3210.08
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-Taula 6.3.3

3% replica 4 replica

218/ 0.545 | 154[0.385|372|0.465 76]10.19 51]0.1275[127{0.14875
37/0.0925{132]0.33 |169]0.21125] 74]0.185 [229(0.5725|30310.37875
14410.36 11410.2851258(0.3225 {249[0.6225{119(0.2975(368]0.46

- - - - = 110.0025 110.00125
110.0025{ -~ 110.00125 110.0025] - 110.00125

- -— -_ - - -— -

— 60{0.3 2610.13 86({0.215 3/0.015 410.02 710.0175

(@]
(@]

1810.09 5910.295| 77]0.1925 17
310.015 1310.065[ 1610.04 8

.085 30]0.15 4710.1175
.04 57 10.285 6510.1625

(@]

7910.395 43[0.215[122]0.305 53]0.265 13 1]0.065 6610.165
26{0.13 1210.06 38{0.095 7810.39 11.10.055 89|0.2225

1310.065 47{0.235] 60[0.15 4010.2 84 /0.42 12410.31

1]0.005 110.0025

1]0.005 110.0025

110.005 110.0025

2 clapes sel., atzar
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Taula 6.3.4

12 replica 2% replica

ORDENACIONS

St 267 0.6675|216 0.54 483 300 0.75 1299 0.7475
(1,2) = = -
(4,12) 13 0.0325[118 0.295]131
(4,14) : 120 0.3 66 0.165]186 100_0.25 | 101 0.2525
(112)+(4l12) - - bl
(112)""(4’14) - - -

CARIOTIPS

st/st 94 0.47 55 0.275/149 0.3725{119 0.595{114 0.57
st/(1,2)
(1,2)/(1,2)
St/(4,12) 9 0.045 | 71 0.355]| 80 0.2
(4,12)/(4,12) - 15 0.075| 15 0.0375
(1,2)/(4,12) '
St/(4,14) 70 0.35 35 0.175]105 0.2625| 62 0.31 | 71 0,355
(4,14)/(4,14) 23 0.115 7 0.035| 30 0.075 | 19 0.095| 15 0.075
(1,2)/(4,14) ‘ '
(4,12)/(4,14) 4 0.02 17 0.085] 21 0.0525
St/(1,2)+(4,12)
(1,2)/(1,2)H4,12)
(412)/1,21H4,12)
(414)/1,2)K4,12)
(12H(412)/(123H412)
st/(1,2)+(4,14)
(1,2)/(1,2)+(4,14)
(4,12)/(1,2)+(4,14)
(4,14)/(1,2)+(4,14)
(12)H4,12)/(123H414)
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Taula 6.3.4.
a . a ,
37 replica 4 replica
599 244 0.61 178 0.445]422 170 0.425(159 0.3975{329 0.41125
- 35 0.0875]148 0.37 [183 18 0.045(120 0.3 138 0.1725

201 121 0.3025) 74 0.185(195 212 0.53 1121 0.3025|333 0.41625

233 0.5825| 72 0.36 35 0.175]107 0.2675( 38 0.19 30 0.15 68 0.17

19 0.095 78 0.39 97 0.2425}] 5 0.025| 51 0.255 56 0.14

o

3 0.015 18 0.09 21 0.,0525 2 0.01 14 0.07 16 0.04

133 0.3325f{ 81 0.405 30 0.15 [111 0.2775| 89 0.445! 48 0.24 137 0.3425

(@]

34 0.085 15 0.075 5 0.025} 20 0.05 57 0.285{ 16 0.08 73 0.1825

10 0.05 34 0.17 44 0.11 9 0.045] 41 0,205 50 0.125

2 Clapes, seleccid dispersid dep.
del Genotip
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Taula 6.3.5
REPLICA 1 REPLICA 2
CLAPA 1 CLaPA 2 TOTAL CLAPA 1 CLAPA 2 TOTAL
- - - - - + o
,x; 0.614- (1)]0.1954” (1)|0.0408" (1) |8.1188" (6)|8.6832 (6)[15.0644 (6)
al 2 1.0028"  (2) 5.6772° (8)
= “HC : :
a2
5| X 0.0962 (1) 2.1340° (1)
HO
E‘ .
2
2| 1, 0.5095 2.1761
I, 0.3072 1.3751
-2 3.5067 (1
<| X (1) -
&
3| I 0.9917 0.0000
-\ I 0.652 0.0000
" .x; 0.6689 (3)] 16.51667 (3)[1.4917" (3) |3.76207 (6)|10.59527 (6) | 2.9845  (6)
S
<l x 114.3769" (18) 123.1507" (9)
R
wi .2 :
s (X 99.6038" (5) 119.6468" (3)
o
[
Oof 1 3.0590 3.1216
I e
HER 1.9065 1.9222
[a¥
-t
& 2 - - + + - +
O| X |3.15647(3)|2.1227 (3)|8.4406" (3) |6.0089 (1) 0,7098" (1)|5.4076" (1)
&
o | x2 101.50577(5) - 1.1869  (2)
& | HC . .
A 2 105.2228" (2) 6.6446%10 > (1)
Eg v HO - . X
[aT}
<0 I 2.1827 1,2847
5| ¢
~ IO 1.3563 0.8133 ‘J
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Taula 6.3.5
REPLICA 3 REPLICA 4 o —
CLAPA 1 CLAPA 2 TOTAL CLAPA 1 CLAPA 2 TOTATL, XHR
- + - - -
21.7047(3)| 4.6897 (3)| 22.5477 (3)]0.81567 (1) 0.97627 (1)|6.94x10 3
15.9878 (17) 2.2029 (2)|
w
5.9971  (4) 0.42237 (1)} .
e
3.0401 1.4629 9
1.8587 0.9702 N
0.105° (1) 0.829° (1)
0.7895 1.4753
0.4923 0.9996
1.24877(3)| 8.7703%(3) | 1.12357 (3)[4.5092~ (3)|7.5795 (3)|4.9207" (3)
N ;
77.5705" (6) 131.097  (5)
66.4756" (2) 131.4806" (2)
2.3974 2.3695
1.5261 1.4915
- + - + + -
3.0746 (3)]8.3453 (3) [1.4175  (3)]77.7182" (3)|24.90357 (3) |5.7799"  (3)
+ +
100.9186" (5) , 103.8044" (5)
+
91.4264% (1) 100.627 (2)
2.3074 2.3698
1.47 1.4909




TAULA 6.3.5-11

1) 1_clapa
rép. 1 rép. 2 rép. 3 rép. 4
1-st 134/336.94 0/336.94 86/336.94 391/336.94 611
2 (1,2) 0/19.5 0/19.5 0/19.5 0/19.5 0
3 °(4,12) 666/287.5 800/287.5 714/287.5 409/287.5 2589
4 (4,14) 0/141.75 0/141.75 0/141.75 0/141.75 0
5 (8,15) 0/14.31 0/14.31 0/14.31 0/14.31 0
800 800 800 800 3200
2) neutralitat
rép. 1 rép. 2 rép. 3 rép. 4
1 8t 756/336.94 524/336.94 381/336.94 319/336,94 1380
2 (1,2) 44/19.5 168/19.5 67/19.5 0/19.5 279
3 (4,12) 0/287.5 0/287.5 80/287.5 481/287.5 561
4 (4,14) 0/141.75 108/141.75 272/141.75 0/141.75 380
5 (8,15) 0/14,31 0/14.31 0/14.31 0/14.31 0
800 800 800 800 3200
3) 2. cl. del genotip
rép. 1 rép. 2 rép. 3 rép. 4
1 St 483/336.94 599/336.94 422/336.94 329/336.94 1833
2 (1,2) 0/19.5 0/19.5 0/19.5 0/19.5 0
.3 (4,12) 131/287.5 0/287.5 i183/287.5 138/287.5 452
4 (4,14) 186/141.75 201/141.75 195/141.75 333/141.75 915
5 (8,15) 0/14.31 0/14.31: 0/14.31 0/14.31 0
800 800 800 800 3200
4) 2 _cl. atzar
rép, 1 rep. 2 rép. 3 rep. 4
1 St 305/336.94 163/336.94 372/336.94 127/336.94 967
2 (1,2) 33/19.5 0/19.5 10/19.5 0/19.5 33
3 (4,12) 235/287.5 290/287.5 169/287.5 304/287.5 998
4 (4,14) 227/141.75 118/141.75 259/141.75 369/141.75 973
5 (8,15) 0/14.31 229/14.31 0/14.31 0/14.31 229
800 800 800 800 3200

n= 12800

400
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Taula 6.3.5-11 continuacié

cond. exp. réplica ordenacid

i n. . i n_j. k Dk

1 3200 1 3200 1 5391

2 3200 2 3200 2 312

3 3200 3 3200 3 4600

4 3200 4 3200 4 2268
5 229

calcul de cada frequencia esperada Eijk:

12.047, 959

=<
1]

g.d.11. =80 -3 -3 =4 =70
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es presentin conjuntament és igual al producte de les probabili-
tats per separat) és a dir, no hi ha cap interaccié entre els

tres factors alhora, enfront a l'alternativa Hl: existeixen

i,j,k tals que pijk # pipjpk, és a dir, hi ha depend&ncia en--

tre els tres factors. També hem fet la prova d'independéncia

parcial HO: per tot i,J,k, pijk = pipjk’ és a dir, que hi

ha independéncia entre cada condicid experimental i cada combina
¢idé de réplica i ordenacié (o amb altres paraules, si hi ha de-
pendéncies entre répliques i ordenacions, aquestes no varien
de sentit i grau segons la condicié experimental). I les proves
equivalents, corresponents a réplica amb les combinacions (con-
dicid experimental, ordenacid) i a ordenacié amb les combina-
cions (condicidé experimental, réplica) respectivament. A la
taula 6.3.5 hi ha eis valors de l'estadistic khi-quadrat per

1'allunyament de les freqliéncies cariotipiques de l'equilibri

2 ), a la poblacié global i a cada clapa

de Hardy-Weinberg ( Xy

quan la poblacid esta subdividida, 1l'estadistic khi-quadrat de
la prova d'homogeneitat entre clapes, segons les freqliéncies
cariotipiques (xsc) i segons les freqiiéncies d'ordenacions cro-

mosdmiques ), a la dreta de 1la taula 1l'estadistic

*Ho
ng d'homogeneitat entre répliques d'una mateixa condicid ex-
perimental, segons les freqgiiéncies globals de cada réplica (no

segons les de cada clapa) i a sota l'estadistic d'homoge-

2
Xco
neitat entre els totals de cada condicid experimental. Finalment

els valors de polimorfisme segons la férmula de Shanon, també

segons les freqliédncies cariotipiques Ic i segons les d'ordena-

cions cromosdmiques. Els valors khi-quadrat van acompanyats d'un
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signe + o - segons siguin o no siguin significatius a un nivell
de significacid del 0.05 i del nombre de graus de llibertat,
entre paréntesis. Per evitar les freqiiéncies esperades massa
baixes, hem inclds les ordenacions cromésémiques amb baixa fre-—
qiéricia en la classe corresponent a l'ordenacid de la qual poden

derivar més directament, per inversid d'algun segment de gamet.

Una primera ullada a les taules de freqiiéncies i a les tau-
les de valors khi-quadrat ens indica una série de fets. A la
taula 6.3.5-IT indica quehi ha una associacid molt forta entre
condicions experimentals, répliques i1 ordenacions cromosdmigues
conjuntament. Per destriar les composants d'aquesta interaccid
entre tots tres, hem estudiat les dependéncies parcials: condi-
cid expérimental amb (réplica, ofdénacié)‘ ( x2 =8290.84, 41
g.d.11l.), réplica amb (condicid experimental, ordenacid)( X2 =
= 4234.10, 33 g.d.1l1.) i ordenacid amb (réplica, condicidé expe-
rimental) ( x2 = 12070.07, 60 g.d.ll.). Totes tres sén summament
significatives, de manera Que la probabilitat de cada una
d'aguestes combinacions de dos factors varia segons els nivells
del tercer. De tota manera, fins 1 tot essent significativa,
1'associacidé menys marcada és la de réplica amb (condicid expe-
rimental, ordenacid). Les difer&ncies entre répliques sén pura-
ment diferéncies d'elecciohs aleatdories realitzades durant els

processos, de manera que els factors de deriva, tot i sent molt

importants, semblen ser-ho menys que els altres. Agrupant les
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freqgiiéncies fespecte de tots els nivells d'un factor es poden
construir taules de contingéncié bidimensionals. Pel propi
disseny de 1les experiéncies, el factor réplica i el factor
condicié experimental sén independents globalment, perd la
manca d'independéncia parcial indica que donada una ordenacid
cromosdomica, la probabilitat de pertinenga a una combinacid
(condicib, réplica) varia segons el tipus d'ordenacié cromosdomi-
ca. Els altres factors sén dependents entre ells en taulés
bidimensionals, perd la manca d'independéncia parcial fa aconse-
llable 1t'estudi de les interaccions entre dos factors {fixat

cada nivell de 1l'altre.

Novament hi ha diferenciacidé molt significativa entre
condicions experimentals i entre répliques d'una mateixa condi-
cié experimental. Pel cas amb neutralitat la diferenciacid

2 =2166,48 per

entre répliques és extraordinariament gran ( X 4R

15 g.d.11l.) comparada amb les corresponents a les altres condi-
cions experimentals, també significatives. Podem afirmar que
el cas neutre és el més indeterminat quant a les freqliéncies
corresponents a l'estat final. Es a dir que encara que l'atzar
fa fluctuar considerablement les freqliencies d'ordenacions
o bé les freqiiéncies cariotipiques, pels casos amb seleccid

hi ha més homogeneitat entre-répliques. Aixd es pot apreciar

millor a la taula 6.3.6 on hi ha els valors de distancia genéti-
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ca

n
- -
D k ~ 7 ;S lei Pkil
i=1

(Prevosti (1974)) entre répliques j,k d'una mateixa condicid
experimental, essent n el nombre d'ordenacions presents o a

la réplica j o a la réplica k i les corresponents

freqiidncies relatives, i els valors de distancia genética mitja-

na

Bz—=t— Y D,
r(r-1)/2 ph jk

per una condicid experimental, on r é&s el nombre de répliques.

Juntament amb aquests valors, a la taula 6.3.5 tenim els
valors khi-quadrat de diferenciacid entre clapes del medi quan
aquest esta subdividit. Mentre que els valors khi-quadrat de
la prova d'homogeneitat entre répliques, o bé (millor) els va-
lors de distancia genética entre répliques sén maxims pel cas
de neutralitat, no hi ha cap khi-quadrat d'homogeneitat entre

~

clapes significativa pel cas neutre (xgo d ), mentre que

2
XHe
pels dos casos amb seleccid i medi subdividit, tots aquests va-
lors (llevat d'un, la réplica 2 del cas amb dispersid dependent
del genotip, que requereix un comentari a part) sén significa-
tiugs 1 melt grans. Novament podem tenir una idea descriptiva

de la magnitud de la diferenciacid entre clapes observant la

taula 6.3.7 on hi ha els valors de distancia genética entre cla-

pes d'una mateixa réplica j
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TAULA 6.3.6. DISTANCIES GENETIQUES ENTRE REPLIQUES D'UNA MATEIXA
CONDICIO I DISTANCIA MITJANA.

Neutralitat

rep. 1 rep. 2 rep. 3
rep. 2 0.29
rep. 3 0.46875 0.31875
rep. 4 0.60125 0.60125 0.505
D = 0.4641666
1.Clapa
rep. 1 rep. 2 rep. 3
rep. 2 0.1675
rep. 3 0.06 0.1075
rep. 4 0.32125 0.48875 0.38125
D = 0.254375
2 Clapes, dispersid
a llatzar ________
rep. 1 rep. 2 rep. 3
rep. 2 0.37
rep. 3 0.13 0.4375
rep. 4 $6.28375 0.33125 0.30625
D = 0.3097916
2 Clapes, dispersid
dependent del genotip
rep. 1 rep. 2 rep. 3
rep. 2 0.16375
rep. 3 0.07625 0.22875
rep. 4 0.1925 0.3375 0.1725

D = 0.1952083



407

TAULA 6.3.7. DISTANCIA GENETICA ENTRE CLAPES D'UNA MATEIXA
REPLICA, QUAN EL MEDI ESTA SUBDIVIDIT

Neutralitat
reéplica Distancia
1 0.005
2 0.035
3 0.0525
4 0.0225

Distdncia mitjana: 0.02875

2 clapes i dispersid a l'atzar

reéplica Distancia
1 0.3075
2 0.37
3 0.2375
4 0.39

Distancia mitjana: 0,32625

s e e i P S it e e S A S S o k. g S S T i S et o e S v ot S e et

réplica Distancia
1 0.2625
2 0.0025
3 0.2825
4 0.255

Distancia mitjana: 0.200625




Taula 6.3.8

REPLICA 3 REPLICA 4
L C1 L9 C9 L C1 L9 5
2 0 0 -
5 0.87 4 0.2 5 0.76 | 4 0.59
5 0 6 0.83
7 0.64 4 0.2
7 0 6 0.83
5 0.2 4 0.63 5 0.4 4 0.61
5 1.00 4 5 0.79 ] 4 0.62
5 0 6 0.83 5 0 6 0.83
7 0 6 0.83 7 0 6 0.83
5 1 4 0.5 5 1.0 4 0.52
5 0 6 0.83 5 6 0.83

409
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n
-1 —
Dipy = 7% Z lplji p2ji|
l:l -
on ara n indica el nombre d'ordenacions a la réplica j i

plji’ p2ji les corresponents fregiliéncies relatives a les clapes
1 i 2 respectivament, i els valors de la distancia genética mit-

Jjana entre clapes de cada condicid experimental

Resumidament, 1l'accid de la seleccid es tradueix en una
dispersid de‘les freqlidncies menor que l'observada pel cas neu-
tre i en una clara diferenciacié entre parts del medi respecte
de les freqliéncies d'ordenacions cromosdomiques, o de cariotips,

diferenciacid absent en condicions de neutralitat.

Aquest fet queda ben reflectit a les grafiques de les ana-
lisis factorials de correspondéncies indicades a les figures

6.3.1 a 6.3.5.

La figura 6.3.1 correspon a una andlisi de correspondéncies
realitzada sobre la taula de les freqliéncies globals de cada

réplica de cada condicid experimental, conjuntament per totes.
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Com que hi ha 4 condicions experimentals i 4 répliques a
cada una, estudiem 16 grups, numerats de 1 a 16, (1 a 4: 1 clapa
5 a 8: neutralitat, 9 a 12: 2 clapes, dep. del genotip, 13 a
16: 2 cl. atzar) caracteritzats per 7 ordenacions cromosdmiques,
numerades de 1 a 7 en el mateix ordre que a la taula 6.3.1 o
6.3.3, de manera que 1 és St, 2 és (1,2), 3 és (4,12), 4 és
(4,14), 5 és (1,2)+(4,12), 6 &8s (1,2)+(4,14) i 7 és (8,15), Els
triangles indiquen répliques i les creus ordenacions. Com podem
apreciar es poden formar grups corresponents a répliques en cada
~condicid, ensolapats entre ells perd, en general, amb les répli-
ques d'una mateixa condicidé més semblants entre elles que amb
les d'una altra condicid. La principal excepcid és la tercera
réplica del cas amb 2 clapes, seleccid 1 dispersié a l'atzar
que esta caracteritzada per la inversié 7 o (8,15) propia exclus

sivament d'ella.

La figura 6.3.2 correspon a una analisi factorial de corres
pondéncies realitzada conjuntament per tots els casos amb subdi-
visid del medi i distingint les freqiiéncies de cada clapa. Hi
ha (3 condicions) x (4 répliques) x (2 clapes) = 24 grups, carac
teritzats per 7 ordenacions. Del 1 al 8 neutralitat, del 9 al
16 dispersid dependent del genotip i del 17 al 24 disﬁersié a

l'atzar. Els nimeros imparells corresponen a la clapa 1 i els

parells a la 2.
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Com podem apreciar, llevat del cas neutre en qué les clapes
d'una mateixa réplica sén summament semblants, en general ‘s'as-—
semblem més totes les clapes 1 entre elles i totes les clapes
2 entre elles que no les répliques entre si. Podem veure que
els triangles corresponents al cas neutre, encerclats a la figu-
ra amb una linia continua, formen grups de dos (les dues clapes
d'una mateixa réplica) molt propers, els quals (grups) estan
dispersos per la figura. En canvi els altres triangles més aviat
s'agrupen per condicions experimentals i, dins de cada condicid
experimental, estan diferenciats en un grup de triangles corres-
ponent a la clapa 1 i un altre a la clapa 2. Aquest efecte
s'aprecia més clarament a les figures 6.3.3 a 6.3.5 on es repfe-
senta la mateixa analisi de correspondéncies perévper cada con-—
dicid experimental per separat: pel cas neutre (figura 6.3.3)
les clapes no es diferencien entre si (1 amb 2 per la primera
réplica, 3 amb 4 per la segona, 5 amb 6 per la tercera, 7 amb
8 per la cuarta) i aquestes parelles (répliques) estan disperses
per la figura. Pel cas amb seleccid i dispersid dependent del
genotip (figura 6.3.4) s'estableixen dos grupé clarament dife-
renciats: (1,3,5,7) corresponents a totes les clapes 1 i (2,6,8)
correponents a clapes 2. E1l triangle 4 no és present, estd ama-
gat amb el 3, correspon al cas particular de la segona réplica
d'aquesta condicid que heﬁ dit - que comentariem a part. Pel cas

de seleccid i dispersidé a l'atzar novament hi ha dos grups (1,3,
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5,7) clapes 1 i (2,4,6,8) clapes 2, per tant sén més semblants
entre elles totes les clapes 1 i totes les clapes 2 que ambdues

clapes d'una mateixa réplica.

La diferenciacié entre subdivisions del medi va acompanya-
da d'un forta '"correlacid amb 1l'habitat" del mateix tipus que
el discutit a l'apartat 6.2. Efectivament, a la taula 6.3.8 hi
ha la constitucié genética de les zones invertides que definei-
xen cada ordenacidé cromosdmica, expressada mitjangant la varia-
ble C1 definida a l'apartat 6.2, és a dir, com el tant per
u de loci amb 1l'al-lel 1 d'entre el total de loci "selectius"
inclosos a la inversid. Recordem que valors propers a 1 indiduen
predominancia de loci amb 1l'al-lel 1, propers a O indiquen predo
minancia de loci amb l'al-lel O i valors de Cl al voltant de
0.5 indiquen una inversid de constitucidé equilibrada. Notem 1la
constitucié sistematicament intermitja de 1'ordenacid supervi-
vent al cas de medi no subdividit, 1, pels casos subdividits,
la correspondéncia entre ordenacions amb valors C,< 0.5 majo-

1

ritaries a la primera clapa i ordenacions amb valors Cf>0.5

majoritaries a la segona.

Hi ha dos casos particulars amb prou d'interés per tenir
una discussié al marge. Un d’ells és l'ordenacid (4,12). Com
haviem dit, la inversidé que defineix aquesta ordenacid no té
un contingut genétic UGnic ja que és 1l'UGnica que s'ha generat
dos cops i no s'han perdut per atzar els gamets, de manera que

la possibilitat de recombinacidé als homozigots estructurals ha
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generat un cert grau de variacid, petita, del contingut d'aques-—

ta inversié. Tal com discutfiem a l'apartat 6.2, a la poblacid

de partida dels proceséos descrits en aquest apartat, hi ha un
tipus modal, adaptat a la clapa 2, és a dir, amb excés d'al.lels

1 1 quantitats menors de gamets portadors de la inversid, amb

constitucions géniques diferents. Aquesta variacidé ha permés

l'evolucidé d'aquesta ordenacid observada als diferents casos.

Pel cas neutre, la constitucid génica és irrellevant, l'or-

denacidé de vegades s'ha perdut i de vegades no.

Pel cas amb una clapa, cap inversid estava ben adaétada
enbaquestes condicions (ja que la poblacid original havia estat
seleccionéda en condicions de subdivisid) de manera que ha expe-
rimentat una forta caiguda de polimorfisme cromosomic associat
a l'adaptacid a les noves condicions, perd la petifa variacid
present a (4,12) (aixi com la seva abundadncia a la poblacié ini-

cial) ha permds una rapida evolucid del contingut d'aquesta in-

versid i la seva congervacidé (fins i tot fixacid a la segona

réplica). Com que la inversid afecta 5 loci selectius és impos-

sible que tingui un contingut totalment intermig. A tres répli-

ques (1,2 1 4) ha evolucionat cap a un contingut fix de 2 loci

amb 1 i tres amb 0, no necessariament sempre els mateixos, que
Juntament amb els loci selectius fora de la inversid fixats o
quasi fixats amb dos loci 1 i un O, donen gamets completament

intermitjos, adaptats a 1l'Optim intermig d'aquesta condicid ex-
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perimental. A la réplica 3 la inversidé ha evolucionat cap a la
fixacid de 4 loci amb 1l'al 1lel 0 i un ambll'al lel 1, perd el
"context!" selectiu de la inversid ha evolucionat cap a la fixa-
cié de tres loci amb 1, la qual cosa déna també una constitucid
gamética intermitja. Observem que a aquest cas una inversié en
principi "desequilibrada'" s'ha mantingut en evolucionar adequada
ment el genoma extern i produir-se gamets én conjunt "equili-
brats'. Seria interessant estudiar l'efecte de la mescla de les
poblacions originades a dues répliques diferents, amb la inver-
si6 (4,12) present i adaptada al medi, perd d'una manera dife-
rent a cada cas. La recombinacid possible als homocariotips perd
amb els gamets procedents de diferent poblacid produiria gamets
no adaptats. Tindriem una situacié andloga a la descrita per
Dobzhansky en alguns treballs classics dels anys 40 1 50 1 que

ja hem citat a les primeres seccions d'aquesta memoria.

Pel casos amb dues clapes, l'adaptacidé del contingut de
la inversidé (4,12) a la segona clapa s'ha accentuat i paral-le-
lament la diferenciacid entre ambdues clapes 1 la correlacid
amb l'habitat respecte de la fregiiéncia de (4,12) (taules 6.3.3,
6.3.4 i 6.3.5). La majoria de gamets portadors de (4,12) presen-
ten un 100% de loci selectius a la inversid amb 1 (Cl=l) alguns

4 loci amb l'al-+lel 1 i un amb el O (Cl=O.8) i molt rarament

gamets amb un valor de Cl menor.
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L'altre cas particular que requereix uns comentaris és alld
observat a la segona réplica del cas amb seleccid, subdivisid

del medi i dispersid dependent del genotip. En aquest cas no

hi ha gens de diferenciacid entre ambdues clapes, talment sembla
un cas neutre. La primera impressié és que es tracta d'un error
a la utilitzacid dels programes de simulacié. Repassades detalla
dament totes les fitxes de control i de dades no hem trobat cap
error. La radé d'aquest extrany cas és la desaparicid en aquesta
réplica de l'ordenacidé (4,12), present a totes les altres, la
qual esta adaptada a la segona clapa. Les ordenacions que han
ﬁuedat sén: estandard (st), que té una constitucid adaptada a
la primera clapa (Cl=O) i que afavoreix la tendé&ncia a anar-hi
(a la primera clapa) (09=O.83) i per tant és maximament favora-
ble (recordem que 1'dptim de la primera clapa és associat a va-
lors baixos del cardcter métric controlat pels 8 primers loci
i que la tendéncia a anar a la primera clapa és associada a va-
lors alts del caracter métric controlat pels loci 9 a 16) i
(4,14) que (recordem la taula 6.2.5) té la mateixa tenddncia
que estandard, tenddncia que s'ha incrementat en evolucionar
adequadament la resta de loci externs a la inversid. Quant als
loci selectius, St i (4,12) tenen exactament la mateixa consti-
tucidé amb 2 loci amb 1l'al:.lel 1 i la resta 0, de manera que els
genotips St/St, S8t/(4,12) i (4,12)/(4,12) tenen tots el mateix
valor selectiu. Observant un llistat on s'especifiquen tots els

genotips presents, observem gque les probabilitats d'anar a cada
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clapa sén 0.6222 i 0.3778 per lés clapes 1 i 2 respectivament,
valors associats al fet que la majoria de genotips tenen un va-
lor fenotipic de 10 o 11 pel caracter métric associat amb la
dispersid, valors que impliquen (taula 6.1.2) unes probabilitats
(0.6,0.4)- 1 (0.65,0.35) respecti&ament, practicament les matei-
xes tant pels genotips homozigots St/St, (4,12/(4,12) com pels
heterozigots St/(4,12), aproximadament un 62% dels nous indivi-
dus seran dipositats a la clapa 1 i un 37% a la 2, perd amb les
mateixes proporcions de genotips per cada clapa, proporcions
que quedaran practicament inalterades a causa de la identitat
selectiva de st/St, St/(4,12) 1 (4,12)/(4,12). Els genotips
que vagin a parar a la segona clapa seran molt llunyans a 1'Op-—
tim, p¢r6 tots per igual, no tenen competidors adaptats a aques-

ta clapa (recordem que estem estudiant un cas de seleccid tova).

La pdrdua de l'ordenacid (4,12), bastant abundant a la po-—
blacid inicial i a la poblacié final de les altres reépliques
és, de fet, un esdeveniment bastant probable. Novament hem de
recordar les caracteristiques de (4,12) a la poblacid inicial:
preséncia d'un cert grau de variacid dins d'ella i existéncia
d'un tipus majoritari amb valor C alt (adaptat a la segona

1

clapa) i amb valor 09 també alt (si la dispersié depén del

genotip, conferird tendéncia a anar a la primera clapa). Quan

la dispersidé és a l'latzar, el valor de 09 no importa, pero
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quan la dispersié depén del genotip podem considerar que (4,12)
és una ordenacid "desequilibrada" en el sentit que confereix
tendéncia a anar a una clapa on el fenotip métric associat amb
la seleccid &s lluny de 1l'Optim. Aixd fa que a tots els proces-
sos amb dispersid dependent del genotip s'observi una forta éai—
guda inicial de la freqiidncia de (4,12) (figura 6.3.8), fins
que, explotant la variabilitat que conté, es produeix un nombre
suficientment gran de gamets portadors de (4,12) equilibrats,
que resulten estar adaptats a la segona clapa i amb una constitu
cidé pels loci 9 a 16 que no es pot dir que sigui estrictament
favérable a l'anada a la segona clapa perd si que és o bé inter-
mitja (4 loci O i 4 loci 1) o bé lleugerament decantada cap a
la segona clapa (5 loci 0 i 3 loci 1) si comptem tant els loci
7dins de”la invé;sié com la resta no inclosos i que esdevenen

fixats o quasi-fixats.

A la réplica 2 l'ordenacid (4,12) arriba a una freqiidncia
molt baixa i per deriva es perd donat el caracter finit de la
poblacid, de manera que jé no és possible l'eveolucidé descrita
al paragraf anterior. La pérdua de la forma cromosdmica adaptada
a la segona clapa fa que es generi la situacid de neutralitat

(o més aviat absédncia de seleccid) descrita abans.

Tot l'anterior sén indicacions que la seleccid combinada

amb 1l'estructura del medi implica uns canvis significatius a
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TAULA 6.3.9. Prova de Page per comparar les quatre condicions
experimentals de l'apartat 6.3.

1 clapa neutralitat|2 cl. dep. gen.| 2 cl. atzar
réplica 1 0.652 /2 | 0.3072/1 1.3563/3 1.9065/4
réplica 2 0.0000/1 | 1.3751/3 0.8133/2 1.9222/4
réplica 3 0.4923/1 { 1.8587/4 1.47 /2 1.5261/3
réplica 4 0.9996/2 | 0.9702/1 1.4909/3 1.4915/4
R, 6 9 10 15
-]
L =16 + 2:9 + 3.10 + 4.15 = 114
Prova de Friedman i de Page entre repliques:
réplica 1| réplica 2 réplica 3 réplica 4
1 clapa 0.652/3 0.0000/1 0.4923/2 0.9996/4 -
neutralitat|{0.3072/1 1.3751/3 1.8587/4 0.9702/2
2 cl.d.g. 1.3563/2 0.8133/1 1.47 /3 1.4909/4
2 cl.atzar [1.9065/3 1.9222/4 1.5261/2 1.4915/1
R, 9 9 11 11
J
xi = Z—%zg (92+92+112+112)-3e4~5 = 1,5 (marge de confianga de
) ‘ 7.5 per @=0.052)
L =9+ 29+ 3:11 + 911 = 104 (marge de confianga de 111

per &= 0.05)
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l'estructura de les poblacions. Un aspecte en el qual ens centra
rem ara és el manteniment del polimorfisme cromosdomic segons

la combinacid d'ambdés factors.

Tal com hem indicat als paragrafs anteriors, la poblacid
inicial havia estat seleccionada en condicions de subdivisié
del medi i dispersiéAa l'atzar. Si aquestes condicions han d'afa
vorir el manteniment del polimorfisme, en principi hem d'obser-
var uns graus de polimorfisme superiors éer aquestes condicions
que per les corresponents répliques amb neutralitat. Paral
lelament, la no subdivisié del medi combinada amb seleccid
per un Optim intermig, hem comprovat que implica una forta
restructuracid del genotip que necessariament ha d'anar combina-
da amb una forta caiguda del polimorfisme croﬁosémic, per sota
del cas rneutre. La subdivisid del medi amb dispersid dependent
del genotié (loci 9 a 16) i seleccid és associada al mateix
esquema selectiu, pels loci 1 a 8, que la primera condicid
experimental citada en aquest paradgraf. En principi, la disper-
sidé dependent del genotip ha d'ésser un factor estabilitzador
dels equilibris, perd l'arribada a un tal equilibri implicara
possiblement, a una poblacid que préviament no havia experimen-
tat aquesta associacid entre genotip 1 "dispersid, una forta
seleccid contra genotips "erronis" en el sentit que les probabi-
litats de dispersié no es corfesponguin amb les eficacies
d'aquell genotip (recordem el cas de l'ordenacidé (4,12)). Aixd

ha d'implicar valors menors de polimorfisme que pel cas amb

seleccid i subdivisid amb dispersid a l'atzar, perd possiblement
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(ja que no totes les ordenacions seran '"errdnies") més grans
que pel cas d'una clapa. Es d'esperar una posicié intermitja,

semblant a la del cas neutre.

Definim el seglient model estadistic

on Iij vol dir el valor de polimorfisme, segons la fdérmula
de Shanon i les freqiiéncies d'ordenacions cromosdmiques, per
la réplica (o bloc) i del tractament (o condicié experimental)
J es pot expressar com un efecte de bloc o réplica (que en
particular pot ser nﬁl) més el valor d'una variable aleatdria

e, . que compleix a) e

. procedeixen de la mateixa
ij 1]

4]
poblacié, en particulér. tenen la mateixa varidncia (perd la
poblacidé i la variancia no tenen perqué ser les mateixes per
les diferents j o condicions experimentals), b) sén mdtuament
independents. La condicid a) es molt versemblant ja que fixada
una condicid experimental j és d'esperar que la distribucié
de les eij sigui la mateixa per totes, encara que desconeguda.

La condicidé d'independéncia es compleix en ser les répliques

independents.

Considerem les condicions experimentals numerades segons
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J condiciéd

seleccid, medi no subdividit
2 neutralitat

seleccid, medi subdividit, dispersid dep.
genotip

4 seleccid, medi subdividit, dispersid a
l'atzar

Plantegem el segilient contrast d'hipotesis:

hipdtesi nul-la, H : per tot j,j' Ple..<e %

—
]

hipotesi alternativa,Hl: per tot j<j' Ple,.<e,

ij 1j'] > %

Ho especifica que no hi ha diferéncies als rangs de les varia-
bles aleatdries eij’eij" Hl especifica que hi ha una ordena-

cid 1<2<3<K4 quant "al grau de polimorfisme cromosdémic,

amb un dels < substituit per un < estricte, com a minim.

La prova de Page per alternatives ordenades, basada en
la suma de rangs de Friedman, és adequada per contrastar Hd

i Hl (Hollander i Wolfe (1973)). Cal calcular l'estadistic

L= JR,

=1
on Rj és la suma de rangs corresponent a la prova de Friedman.
A la taula 6.3.10 estan indicats els calculs corresponents.
Per un nivell de significacid a=0.05 el valor 1l(ae,4,4)=

111  compleix P[L)&(a,4,4)IHO] = o de manera que la regid
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formada per aquelles mostres tals que L > 1(a,4,4) és una
regid de rebuig d;extensié a. Com L=114 >111, podem rebutjar
HO i acceptar l'ordenacid proposada per la hipdtesis alternativa
Hl . Es a dir, hi ha diferéncies significatives i ordenades

entre condicions experimentals.

A la mateixa taula 6.3.10 hi ha els calculs propis de
la prova de Friedman o de Page realitzada comparant répliques
la qual cosa no té massa sentit ja que possiblement no es com-
pleixen les condicions d'aplicacidé anteriors. L'ﬁem realitzada
purament a titol informatiu. Ambdues sén clarament no significa-

tives al mateix nivell a=0.05.

D'una manera anéloga'podem comparar el grau de polimocrfisme
génic, a nivell dels loci individual, mantingut a les diferents
condicions. Per exemple, segons els valors de la variable alea-
tdria 'nombre mitjd de loci heterozigdtics (pels loci 1 a 8)

per individu',

on hijsl val 1 si a la réplica i de la condicidé experimental
j, el locus 1 del s-2ssim individu é&s' heterozigdtic i 0 en
cas contrari, indicats a la taula 6.4.9, es pot construir una

taula de doble entrada similar a la utilitzada abans pel polimor

fisme cromosdomic. Encara que la definicid d'aquesta variable,
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a bgse de la suma de NxL = 400x8 = 3200 indicadors hijsl’ fa
pensar que amb gran probabilitat tindra una distribucid normal,
discutirem els resultats obtinguts mitjangant les mateixes
proves no-paramétriques realitzades abans. Les hipdtesis esta-
rien plantejades en els mateixos termes que abans, una-hipétesi
nul- la HO d'igualtat entre condicions enfront a una alterna-
tiva Hl de diferéncies en general (prova de Friedman) o de

diferéncies segons un determinat ordre (prova de Page).

A la taula 6.3.11 hi ha indicats els passos necessaris
per realitzar lalprova de Friédman per comparar les diferents
condicions experimentals. A la reéplica 2 hi ha el wvalor 0.000
repetit,Ade manera que cal tenir en compte aquesta contingeéncia,
calculant l'estadistic adequat S' (Hollander i Wolfe (1973)).
Per un nivell de significacié o < 0.05 (exactament =0.036)
el valor s(k,n,a)=7.8, per k=n=4 compleix P{S'»s(k,n, )IHO] =
=a. A la taula 7.4.11 comprovem que S'=9.46, de manera que,
com 9.46 > 7.8, podem rebutjar la hipdtesi nul la d'iguaitat en-
front a l'alternativa d'existéncia de diferéncies entre condi-
cions. L'estadistic de Page (taula 6.3.11) per la mateixa alter-

nativa que abans pel polimorfisme cromosodmic,

1 clapa < neutralitat < 2 cl.d.gen. { 2 cl. atzar

D
Qs

val Ll=114 que és significatiu per un nivell a=0.05. Per

per l'alternativa
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Taula 6.3.11. PROVES DE FRIEDMAN COMPARANT EL NOMBRE MITJA DE LO
CI HETEROZIGOTICS. (Loci 1 a 8)

1 clapa neutrali.|2 cl.dep.gen} 2 cl.atzar
réplica 1 /1 2.15 /3 [1.2975/2 3.4375/4

réplica 2 |0.000/1.5{2.815/4 |0.0000/1.5 (2.335 /3

réplica 3 |0.39 /1 |2.3075/2 |2.57 /3 2.6175/4
réplica 4 |1.045/1 |2.605 /3 [1.37 /2 2.86 /4
R, 4.5 12 8.5 15

k 2

12 R.-nR
251 (R;-nR_ )
S' = =
n o 3
nk(k+l) - [1/(k-1)] D {( }f t7 )=k}

; : i,J
i=l =1

k nombre de condicions experimentals (k=4)
n " " blocs (répliques) (n=4)

Rj suma de rangs per la condicid J

k+1l
R, = -

g; nombre de grups de valors repetits al bloc i

ti j grandaria del j-éssim grup de valors iguals al bloc 1
?

(els valors NO repetits es compten com a grups de grandaria

1)

1
Només al bloc i=2 hi ha dos valors iguals, de manera que

g2=3 (hi ha tres grups, un format per {0.0000, 0.0000 1} i els

altres {2.815}, {2.335}) 1 t2,1=2, t2’2=l, t2’3=l. Pels al-

tres blocs (2: tf j)-k = 0. Pels valors repetits calculem rangs
- ) .
promig. J

2 2

12[ (4.5-10) 24 (12-10) %4+ (8.5-10) %+ (16-10) %]

1 —_ —_
5' = 4:.4.5 — (1/3) {2°+1°+1°-4} = 9.4615
Ll = 1x4.5 + 2x12 + 3x8.5 + 4x15 = 114
L2 = 1x4.,5 + 2x8.5 + 3x12 + 4x15 = 117.5
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Taula 6.3.12. PROVES DE FRIEDMAN I DE PAGE COMPARANT EL NOMBRE

DE LOCI HETEROZIGOTICS

(Loci 9 a 18).

1 clapa neutrali.|2cl.dep.gen|2cl.atzar
replica 1 /1 2.075 /3 1.9350/2 2.4275/4
réplica 2 1.2875/1 2.365 /3 1.645 /2 2.85 /4
réplica 3 2.47 /2 1.9675/1 2.9275/3 3.06 /4
réplica 4 3.1625/4 | 2.8%5 /2 2.9125/3 2.625 /1
Rj 8 9 10 13
12 2 2 2 2 AL _
8= + 9% + 107 + 137) - 3:4:5 = 2.1

L = 1x8 + 2x9 + 3x10 + 4x13 = 108
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1 clapa € 2 cl.dep.gen  neutralitat < 2 cl. atzar

és encara més gran L = 117.5. Possiblement la situacid més

versemblant és
1 clapa < 2 clapes = neutralitat < 2 cl. atzar.

quant a l'heterozigosi mitjana.

Una prova addicional a favor que alld observat anterior-
ment no és degut a 1l'atzar sindé un patrd d'existéncia real
associat a la seleccié i la subdivisié del medi és la segilient.
A la taula 6.3.9 hi ha‘ també els valors de la variable Hij
que correspon igualment al promig de loci heterozigdtics, perd
pels loci 9 .a 168 els quals no es relacionen directament .amb
el caracter métric segons el qual es realitza la competicié.
La prova de Friedman i la de Page realitzades sobre aquests
valors (taula 6.3.12) donen uns valors S=21 o bé L=108 clara-
ment no significatius. No hi ha cap mena de diferenciacid
entre condicions experimentals quant al nombre de loci hetero-

zigdtics pels loci 9 a 16, neutres.

Les afirmacions fetes sobre la capacitat de manteniment
del polimorfisme de les diferents condicions, basades en les
poblacions finals, concorden ahb'les que podem fer si estudiem
la dinamica del canvi de les freqiiéncies de les diferents ordena
cions i del grau de polimorfisme, durant les 100 generacions

que duren tots els processos.
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La figura 6.3.6 indica 1l'evolucidé de 1les freqiéncies de
les ordenacions cromosomiques més freqiients pel cas amb selec-
cidé per un Optim intermig i una clapa. La figura 6.3.7 indica
el mateix pel cas neutre. La figuré 6.3.8 es refereix al cas
amb seleccid, medi subdividit i dispersidé dependent del genotip.
Finalment, la figura 6.3.9 indica 1l'evolucid de les fregliéncies
d'ordenacions cromosomiques pel cas de seleccid, medi subdividit

i dispersié a l'atzar.

La figura 6.3.10 indica el grau de polimorfisme cromosdmic
per les diferents répliques 1 generacions de céda condicid
experimental. La 1linia recta paralel -+ la a l'eix d'abcisses
indica el grau de polimorfisme inicial. La figura 6.3.11 resu-
meix les grafiques de la figura 6.3.10, representa l'evolucid
dels valors de polimorfisme promig de cada condicié experimental

respecte de totes les répliques.

A la vista de les grafiques 6.3.6-6.3.9 podem veure la
considerable importancia dels factors d'atzar a 1l'evolucid
de les freqgiiédncies d'ordenacions. El1 cas més regular, possible-
ment aquell al qual les pressions de seleccid sén més fortes
és el cas amb seleccid i una clapa. El cas més irregular quant
a les trajectories de les freqiiéncies de les ordenacions 1

a les pérdues per atzar, com és logic, és el cas neutre. Els
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dos casos amb seleccid i subdivisgid medil, encara que mostren
una major estabilitat que el neutre respecte de les ordenacions

finalment conservades també son molt irregulars.

Aquesta irregularitat es reflecteix amb matisacions, a
l'evolucié del grau de polimorfisme. El cas neutre segueix
essent el més variable. El cas amb seleccid i una clapa i el
cas amb seleccid, dues clapes 1 dispersid dependent dei genotip
sén semblants quant a la variacid, encara que el primer sembla
portar associada una velocitat de pérdua de polimorfisme més
gran, fet que queda reflectit també a les grafiques promig
(vegeu també les estimacions de les taxes de pérdua de polimor-—
fisme que fem més endavant). El cas amb seleccid, medi subdivi-
dit i dispersidé a l'atzar, en canvi,rérdespit de la irregulari-
tat del canvi de les freqﬁéncies cromosomiques presenta la
menor dispersidé a les trajectdories del polimorfisme i una indi-
caciS clara que és el cas amb una velocitat de pérdua de polimor
fisme més petita. Sembla com si 1l'espai deixat buit per unes
ordenacions fos ocupat per altres, amb no massa rigidesa perd

sempre mantenint uns valors semblants de polimorfisme.
Les corbes de canvi del polimorfisme promig s'ajusten
forga bé a un model exponencial -

T#
Iij‘" %.exp(thi)
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on fij és el grau de polimorfisme esperat per la generacid
ti i la condicid experimental I, ;i Bj? rj sén constants
que depenen de cada condicidé experimental j, per tant podem

admetre el segiient model lineal

on eij és un error aleatori, de distribucié desconeguda perd
possiblement la mateixa per tots els i, amb independéncia esto-

catica entre tota parella e La distribucid no té

L. €., .-
ijv ity
perqué ser la mateixa per diferents j o condicions experimen—

tals.

De fet, en considerar directament un model lineal

I.. = Eti + % + e

ij ij

totes les coses dites a continuacid segueixen essent valides

ja que el logaritme és una transformacié mondtona. Preferim

considerar el model InI,, = v,t, + B e,. a causa del supe-
1] J 1 NN

rior coeficient de determinacid entre variable independent

{(t) 1 variable dependent observat en general

condicid 1 clapa neutralitat 2 cl.d.gen |2 cl, atzar

r<(t,T) 0.89 0.84 0.68 0.47

rz(t,ln I) 0.24 0.96 0.91 0.39
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Si per cada condicid experimental j definim els valors

I! 801 ~ I!.
i = ;* n - tJ per 1=1,2,3,4,5 (t,=10,20,30,40,
J i+50 i 50)
tindrem % = 5 estimacions no parametrigues del pendent

Yj’ les quals com es poden expressar

C I Bt 50 hs0, 5T BT YT ey %5075
Uiy = t - =% % £, °
J i+50 T %1 i+50” V1

—_ - t
* ey 50 ym0y5) = Yty

amb els %J amb la mateixa distribucié i independents dins
de cada condicid experimental j, permeten plantejar hipdteis
equivalents a les anteriors i que es podien contrastar mitjan-

gant la prova de Friedman.o la de Page.

Per exemple el contrast de la hipdtesi nul‘la Ho d'absén-

cia de diferéncies enfront a l'alternativa H ue existeix
1

com a minim una diferéncia

o _ .

HO JsJ Yj—Yj' (P [Ilj < IlJ’ ] = /2)
i —_ 1

Hy Jsd =Y (P[Iij <Iij,]¢ %)

es pot realitzar mitjangant la prova de Friedman (taula 6.3.13).

El valor de l'estadistic S obtingut és 15. Per un nivell
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de significacié a < 0.05 (exactament a=0.044) i per n=5 blocs
i k=4 condicions, el valor s(a ,n,k)=7.8 compleix
P[S;=s(a,n,k)[Ho] = o, de manera que com 15> 7.8 podem rebutjar

la hipodtesi nul+.la a un nivell 0.05,

3i la hipdtesi alternativa estableix una ordenacd dels

pendents, la mateixa que abans:
Yy < Yo< Y3< Ya

amb un < estricte com a minim, el cdlcul de l'estadistic
de la prova de Page (taula 6.3.13) ens déna un valor a =150.
Per 1n¥ nivell de significacié Q:0.0S, el valof 1{a,n,k)= .
= 137 compleix P[L2>l(a,n,k)lHo] = a. Com 150 >137 podem

igualment rebutjar la hipdtesi nul-la i acceptar una ordenacid

1 clapa < neutralitat < 2 clapes, dp. gen. < 2 clapes, atzar

amb, com a minim, un menor estricte, pels pendents de les corbes
de polimorfisme mitja. Els pendents sén tots negatius, de manera
que els més grans impliquen més proximitat a zero (menys taxa

de pérdua de polimorfisme) i els més petits un valor absolut

més gran (més taxa de pérdua de polimorfisme).

Aixd no vol dir que pel cas amb y més gran no es perdi

gens de polimorfisme. Si realitzen la prova de Theil (Hollander
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i Wolfe (1973)) per contrastar la hipdtesi nul-la

enfront a l'alternativa

obtenim valors de l'estadistic C significatius al 0.05 per
totes les condicions experimentals. Per totes elles el pendent
H és negatiu la qual cosa vol dir que es perd gradualment
polimorfisme. Exactament els valors de C obtinguts sén, junta-
ment amb els valors del coeficient de correlacid de Kéndall

T

condicid 1 2 3 4

C -39 _41 ~37 ~27

=X __ | o.86 | -0.91 | -0.82 -0.6
n(n-1)

per un nivell de significacid 2<0.05 (a¢=0.036) i n=10 el va--
lor k(a,n) = 21 compleix P [C<<—k(a,n)|Ho] =g com per totes
les condicions C <-21 podem rebutjar la hipodtesi Ho a tots
els casos. Es a dir, a tots els casos hi ha una taxa de pérdua
de vpolimorfisme significativament diferent de zero, encara
que també una ordenacid dels valérs estimats de v (indiquem-

los com ¥), els quals son
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condicié i 1 ’ 2 ‘ 3 ' 4

~

Y {-0.01106’—5.O4xlo—3’—2.7x10—3‘

-6.27x10™%
Els calculs necessaris per trobar el valor de l'estadistic
C i l'estimacid no-paramétrica ?j de cada terme Yj sén

indicats, per un sol cas (2 clapes, seleccid i dispersié a

l'atzar) a la taula 6.3.14.

Alld dit als paragrafs anteriors es pot interpretar de la
manera segllent: la taxa de pérdua de polimorfisme cromosdmic
és diferent de zero a totes les condicions experimentals perd
és més petita pel cas de medi subdividit 1 dispersié a l'atzar,
més gran per les condicions de subdivisid del medi i dispersid
dependent del genotip i de neutralitat (aquestes dues darrveres
presenten practicament la mateixa taxa de pérdua de polimorfiéme)
mentre que el cas amb seleccid i medi uniforme o no subdividit

és el que presenta la taxa maxima de pérdua de polimorfisme.
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Prova de comparacid dels exponents de les corbes de
disminucid del polimorfisme mitja.

1 clapa neutralitat |2 c¢l.d.Genot.| 2 cl. atzar
generacid I1 In 11 12 1n 12 I3 1n I3 14 In I4
10 1.30471 0.2660]1.8748{0.6285(1.9404]0.6629{1.9039]0.6439
20 0.9783|-0.0219(1.6448[(0.4976(1.6621}0.5081}1.935 10.6601
30 0.9579(-0.043011.511610.4132{1.516710.4165{1.891410.6373
40 0.93221-0.070211.4009)0.337111.3907]0.3298{1.825810.6020
50 0.78791-0.238411.252110.2248{1.3781|0.3207|1.8251]0.6016
60 0.6602(-0.415211.203810.1855(1.347410.2981(1.882 {0.6323
70 0.6077[-0.498211.3118{0.2714{1.3549{0.3037(1.8815|0.6321
80 0.4597(-0.7772{1.1879[0.1722}1.3553|0.3040|1.858 {0.6195
90 0.5062}-0.6808{1.1295]10.1218{1.3506|0.300511.8461]0.6135
100 0.536 |-0.623611.127810.120311.282610.2489]1.7116/0.5374
T T T T ' ~T1 T T
Titn, 17 i1 Tien, 2 T4 i+n,37%43 Titn, a4
t1 T - x 50 : s x 50 E s x 50 "> 50
i+n ’ “i+n i i+n i i+n i
10 -0.6812 1 -0.443 2 ~0.3648 3 -0.0116 4
20 -0.4762 1 -0.2262 2 ~-0.2044 3 -0.0280 4
30 ~0,7342 1 -0.241 2 -0.1125 3 -0.0178 4
40 -0.61006 1 -0.2153 o2 -0.0293 3 +0.0111 F 4
50 -0.3852 1 -0.1045 2 -0.0718 3 -0.0642 4
R, 10 15 20
J
12 k 2 n=>5
= ( RY) - +1) = =
(o™ jz=j1 ) - kD) Ny
12 2 2 2 2
= + + + - e R =
A5 (57 +10 +157+207) - 3.5.5 15

15 + 2x10 + 3x15 + 4x20

150
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Taula 6.3.14. PROVA DE SIGNFITCACIO I ESTIMACIO DE THEIL SOBRE
EL PENDENT D'UNA RECTA DE REGRESSIO

Prova de significacid

er

O 0 N o0 0o b W N

17 pas: calcul de tots els valors de Di =Ii— vy t, , on
vy és el valor de vy segons la hipdtesi nulsié'(en
aquest cas vy_=0 D.=Ii), per tots els i=1,...,n on
n és el nombre d'obséervacions (n=10)

2on pas: per tot i <j, amb 1i,j=1,...,n, trobem el valor de
D.-D.:

1
j i 1 2 3 4 5 6 7
0.0162
-0.0066 -0.0228
-0.0419 -0.0581 -0.0353
-0.0423 -0.0585 -0.0357 -0.0004
~0.0116 -0.0278 -0.005 0.0303 0.0307
~0.0118 -0.028 -0.005 0.0301 0.0305 -0.0002
-0.0244 -0.0406 -=0.0178 0.0175 0.0179 40‘0128 -0.0126
~0.0304 ~0.0466 =-0.0238 0.0115 0.0119 -0.0188 -0.0186

10 -0.1065 =0.1227 -0.0999 -0.0646 -0.,0642 -0.0949 -0.0947

t 8 9

J

9 ~0.006

10 -0.0821 -0.0761

3er pas: avaluem C = E h,. on h,. 1 si D.-D, >
< i ij j i

h,.,=-1 si D=P,<O0 i h,,

1] J X 1]

I
]

0 si D.-D,
Jj i



Taula 6.3.14. Continuacid

Estimacid

1 pas:

2°n pas:

448

avaluem Y.., per i<j, estlmadors poarcials de ¥

mitjancant i expressid ~(I'—I')/( -t.). En
aquest cas concret sén els ﬂateixos valgrs D,-D.
dividits per (t.-t,)=10,20,30,40,50,60,70,80 59

segons siguin e prlmer, segon, tercer, etc. de
cada columna.

¥ és calcula com la mediana d'aquests valors ?ij:
’Y:

-6.27x10~4





