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Sinopsis

En el presente trabajo se discute la importancia que tienen los efectos genéticog producidos
por cambios en el medio ambiente vy los resultantes de la interaccién entre estas dos causas de
variacién. Se hace la especificacién matematica de efectos genotipicos ambientales y de la
interaccién genético-ambiental y se encuentran las ecuaciones con la particiéon de la varianza
fenotipica en sus partes componentes, para diferentes familias formadas en las generaciones
subsecuentes al cruzamiento entre dos lineas homocigéticas.

Summary

The genetical effects produced by changes of the environment and the resulting of the
interaction between these two sources of variation are discussed in this study. The mathematical
specification of the genotypical effects of the environment and the genetic-environmental inter-
action is found. Also, the equations with the distribution of its componenis are found for dif-
" ferent families formed in the generations after the cross of two homozygotic lines.

! Introduccion

La variabilidad es la materia prima con la que trabajan los fitomejoradores para
aumentar los rendimientos. Con estas palabras es frecuente iniciar una platica, un
articulo o un libro relativo al mejoramiento de cultivos, pero, ;es este concepto
ampliamente entendido y tomado en consideracién cuando trabajamos para aumentar
la produccion de las cosechas? En mi opinién creo que no.

Las diferencias en produccién que observamos en diferentes individuos tienen dos
origenes; uno genético y otro ecolégico o ambiental. El genetista o fitomejorador,
para seleccionar los individuos que utilizara para desarrollar lineas, hibridos, sinté-
ticos o variedades mejoradas, trata por todos los medios de evaluar sus materiales
en las condiciones mas uniformes posibles, “para poder detectar aquellos individuns
con los genotipos favorables que han de ser seleccionados”. Por otra parte, los espe-
cialistas en factores ambientales, como por ejemplo los relacionados con fertilidad
de los suelos, irrigacién, etc., que en una forma u otra cambian el medio ambiente
para mejorar las condicicnes de desarrollo de las plantas y obtener cosechas mas
productivas, frecuentemente realizan sus experimentos utilizando un sclo genotipo
para la evaluacién.

Este sistema de trabajo en el cual los genetistas y los ambientalistas realizan sus
investigaciones en forma total o casi totalmente separada, tiene como resultado que
la interaccién o efecto conjunto de factores genéticos y ambientales en el rendimiento
no puede ser estudiado, y esto, en mi concepto, es uno de los cuellos de botella que
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limitan en la actualidad el desarrollo de una tecnclogia que permita el incremento
de la produccién por unidad de superficie a niveles mas elevados.

Un ejemplo claro de lo que hemos afirmado es el siguiente: es bien conocido
que en muchos casos los hibridos o variedades “mejoradas por selecciéon” en los
campos experimentales, generalmente bajo condiciones de buena fertilidad y prac-
ticas culturales, al ser evaluados en diferentes niveles de fertilidad, muestran un
incremento mayor en rendimiento al aumentar por ejemplo la dosis de nitrégeno
que se aplica al suelo, que las variedades no seleccionadas, es decir que existe una
fuerte interaccién genotipo-ambiente (en este caso el factor ambiental es nivel de
nitrégeno aplicado al suelo). Aparentemente el fitomejorador, al seleccionar sus va-
riedades dentro de los campos experimentales con buenas condicicnes de fertilidad,
ha seleccionado “inconscientemente” genotipos con una mayor capacidad de aprove-
chamiento del nitrégeno aplicado en forma de fertilizante. Es por estas razones que
es importante describir la particién de la varianza fenotipica considerando efectos
genéticos, ambientales y la interaccién genético-ambiental.

En el presente trabajo se intenta una particiéon de la variabilidad fenotipica total
en sus partes componentes, la particién que se hace de la porcién de variabilidad
correspondiente a efectos de origen genético es idéntica a la descrita por Fisher
(1918) (7) y Mather (1949) (11). La correspondiente a efectos de origen ambien-
tal y de los resultantes de la interaccién genético-ambiental se hace con las defini-
ciones y modelos desarrollados antes por Bucio (1966) (1) (2), Bucio y Hill
(1966) (3) y Bucio, Perkins y“Jinks (1969) (4); esta particion pretende rendir
informacién respecto a la forma en que el medio ambiente afecta los diferentes
genotipos. La particion completa de la variabilidad fenotipica puede permitir a los
genetistas y a los ambientalistas desarvollar la planeaciéon de programas conjuntos
de incremento de la produccién unitaria.

Los factores de la variabilidad

La expresion fenotipica o el rendimiento, en el caso que mas nos importa, depende
de dos factores: uno genético y otro ambiental, y cualquier cambio, cualitativo
o cuantitativo, en uno o ambos de estos factores, producird un efecto fenotipico
diferente; es por esto que los llamamos generalmente factores de variabilidad; o para
casos especificos, como el de un genotipo dado en un ambiente especifico, se deno-
minan factores de la produccién.

Estos factores de la variabilidad asi descritos, son muy generales y requieren para
ser entendidos, de una especificacién mas detallada y precisa, que permita hacer
planes légicos de seleccién conducentes a un aumento de la produccién, o sea, a una
mayor expresiéon fenotipica.

Johansen (1901) citado por Mather (11) fue el primero en especificar que el fe-
notipo es el resultado de la accién aditiva de dos factores, uno genético y otro ecolé-
gico; posteriormente Fisher (1918) (7); Fisher, Immer y Tedin (1931) (8) hicieron
una especificacion mas completa de los efectos genéticos; ellos empezaron definiendo
la varianza fenotipica como la suma de varianza genética y varianza ambiental y la
varianza genética la dividieron en sus partes componentes de acuerdo a los conoci-
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mientos de genéfica Mendeliana de la época: en varianza aditiva, de dominancia y
epistatica. En los procedimientos operativos desarrollados por estos investigadores
y ampliados por Mather (1949) (11); la variacién fenotipica total se obtiene a par-
tir de la medicién del fenotipo en individuos de poblaciones segregantes; la varia-
cion ambiental se obtiene a partir de la medicién de individuos de un mismo geno-
tipo: lineas homocigéticas, o individuos heterocigéticos propagados asexualmente. Se
argument6 que si la varianza ecolégica, estimada como se indica anteriormente, se
substrae dc la varianza fenotipica, ¢l remanente cs la varianza puramente genotipica
y ésta a su vez es dividida por diversos procedimientos en sus partes componentes.

Asi, por ejemplo, se considera que la varianza fenotipica de una F. tiene dos
componentes, uno genético y uno ambiental.

La varianza genética se divide a su vez en dos partes, en el modelo mas simple,
una porcién derivada de la accion aditiva de los genes (D), y la otra proveniente
de las desviaciones de dcminancia (H) (ver Mather [1949] 11); en tal forma
que la varianza fenotipica f de uua Fs queda expresada como sigue:

Vr

, = = D+ s H4+E.
2 4

El procedimiento descrito para la particién de la varianza fenotipica, hecho
por genetistas, centra la atencién en los efectos genotipicos y subestima la de los
efectos ambientales; el resultado de este procedimiento, aunque parece paradoéjico,
es que hay una subestimacién de la varianza genética, como demostraremos mas
adelante en este trabajo.

El procedimiento planteado para la particion de la varianza fenotipica, supone
que los efectos genéticos y ambientales son independientes como lo planteé original-
mente Johansen, tal suposicién no puede ser sostenida en nuestros dias, pues hay
una gran cantidad de informacién acumulada por genetistas y mejoradores de plantas
y animales, que es evidencia de que la interaccién genético-ambiental esta presente
con mas frecuencia que ausente. Esto ha sido demostrado por el analisis de varianza
de experimentos repetidos en dos o mas ambientes en los que comunmente se encuen-
tra que la interaccién genotipos x ambientes es significativa y por otra parte, por el
hecho de que genotipos homogéneos diferentes, ya sean homocigéticos o heterocigé-
ticos, tienen en general diferente varianza.

Aunque parece obvio el considerar que la varianza producida por una poblacién
de individuos de idéntico genotipo tiene un origen puramente ambiental; hay un
error en hacer la generalizacion de que cualquier genotipo, al desarroliarse en una
misma serie de medios ambientes, producira la misma varianza fenotipica, pues esto
equivale a ignorar las propiedades homeostaticas particulares de cada genotipo; esto
es lo mismo que decir que se ighora la presencia de la interaccién genético-ambiental.
Por otra parte, ha sido demostrado que las propiedades homeostaticas, o la estabili-
dad que muestran diferentes genotipos esta bajo control genético, y depende directa-
mente de la arquitectura o balance interno del material genético en el individuo,

Bucio (1966) (1).

Vor. 4 N¢ 1



32 LAURO BUCIO ALANIS

En esta investigacién, se hace la divisién en sus partes componentes, de la va-
rianza fenotipica resultante en las generacicnes que se suceden después del cruza-
miento entre dos lineas homocigéticas. Al hacer esto, se toman en consideracién
(dandoles igual importancia) los efectos genéticos, ambientales y de interaccién
genético ambiental.

Modelo genético matemdtico

El modelo genético matematico que se presenta, es una extension de los modelos
presentados antes por Fisher (1918) (7) y Mather (1949) (11).

En el caso que nos ocupa, los efectos ambientales no son estimados exclusiva-
mente a partir de genotipos homogéneos y se considera que los efectos genéticos
y ambientales pueden o no ser independientes, por lo tanto, el efecto fenotipico estara
expresado como sigue:

f=G+ F+GE
o sea que el fénotipo esti compuesto de tres partes aditivas, un efecto genético G,
uno ambiental £ y la interacciéon entre éstos GE.

Con esto podemos hacer la especificacién fenotipica de dos lineas homocigéticas
y del hibrido F; entre ellas, en la forma siguiente (ver Bucio 1966, Bucio y Hill
1966) (1) (3):

Li=u—[d +e—nd
Ly=u+[dl + e+ v1

Fo=u+[h]+ e+ vh

li

It

En donde los parametros incluidos se definen como sigue:
© Efecto promedio general de las dos lineas L; y L. en todos los medios eco-
logicos.
[d] Efecto aditivo promedio de todos los genes en cada linea y en cada medio
ambiente.
[A] Efecto de dominancia promedio de todos los genes en cada medio ambiente.
¢ Efecto del medio ambiente.
vd Interaccién de efectos aditivos con el medio arbiente.

vh Efecto de interaccion de efectos de dominancia o heterocigéticos con el
medio ambiente.

Esclarc que Ze = 0; 2y = 0 y 2y, = 0.

Estas especificaciones son realistas y toman en cuenta los efectos genéticos, am-
bientales e interactivos. Las varianzas que cada uno de estos genotipos L:, L2 y F,
mostraran en una serie de medios ambientales dados, seran:

Viey = Ve+ Vyg—2coveya  ................. (1)
Viey = Ve+ Vya+ 2coveya ... ... 2)
Vg =Ve+ Vyn + 2coveyn ..o, (3)
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Puede verse que la varianza de poblaciones homogéneas de individuos con cada
uno de estos genotipos, no es necesariamente la misma, sino que cada una tiene tres
componentes que pueden diferir en magnitud y signo; ¥ (¢) que es puramente ambien-
tal y comin a los tres genotipos y de hecho a cualquier otro genotipo, otra ¥ (yq4)
o V(yn), que provienen de la interaccién genético ambiental de genes en estado
homocigético y heterocigético, y definen las propiedades homeostiticas de cada
genotipo, respectivamente, y por tltimo, un efecto que mide la interdependencia de los
dos efectos anteriores, ambiental € interaccion genético-ambiental covey, o coveyy,.

El que estos pardmetros son reales y suficientes para explicar diferencias en
las varianzas fenotipicas de poblaciones con genotipos homogéneos, ha sido demos-
trado con anterioridad por Bucio (1966) (1) (2) en experimentos de Nicotiana
rustica. Los resultados obtenidos por Finaly v Wilkinson (1965) (6) en experimen-
tos de trigo sembrados en diferentes medios ambiente, aunque no muestran la parti-
cipacién de la varianza fenotipica aqui propuesta; cbviamente pueden ser explicados
con nuestro modelo. Los experimentos de Langridge (1962) (10) en Arabidopsis
tahliana y de Thoeday 1953 (12) en Drosophila spp. son también indicativos de que
el mcdelo propuesto puede generalizarse a un amplio niimero de organismos y carac-
teres diferentes.

Los pardmetros enumerados: €, Vg, Yn, ¥ COVEYa Y COVEY), han sido descritos para
el caso de macro-ambientes, Bucio (1966) (1) (2). Por analogia podemos conside-
rar que dichos parametros son igualmente existentcs para el caso de micro-ambientes
o autoecoldgicos. Tales pardmetros seran denotados aqui primos para distinguirlos de
los relativos a macro-ambientes; asi por ejemplo & sera la desviacién aditiva micro-
ambiental asociada con las condicicnes autoecclégicas a las que en particular estd
sometido en su desarrollo cada individuo en particular y similarmente para los otros
parametros.

Obviamente los efectos lineares y; y vy, tienen valores caracteristicos para cada
individuo con genotipo diferente y en cada medio micro-ambiental. Los pardmetros:
cove’y) y covey, tienen valores caracteristicos para cada genotipo, pero son cons-
tantes en todos los medios micro-ambientales; en tanto que &’ es constante para todos
los genotipos, pero cambia en magnitud segin la condicién micro-ambiental en la
que se desarrolla el individuo.

Estos parametros son tales que:

’ ’ ! ’
’ COVE Y4 ’ ’ COVE Yp ’
Ya = T 7 € ¥V Y= 7 €
Ve Ve

En otras palabras la interaccién genético-ambiental estd correlacionada lineal-
mente con los efectos ambientales.

Desafortunadamente estos parametros no pueden ser estimados para cada individuo
en particular debido a la imposibilidad de desarrcllar dos o mds individuos en exac-
tamente las mismas condiciones micro-ambientales; sin embargo, es posible estimar
las varianzas y covarianzas de estos parametros en una serie de poblaciones con
estructura conocida; resolver las ecuaciones encontradas para las incognitas que
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presentan nuestros parametros y conocer asi su densidad. El significado preciso de
estas varianzas y covarianzas sera tratado mas adelante.

Las ecuaciones que representan las esperanzas de diferentes poblaciones las en-
contramos como sigue: tomemos el caso de una F: y consideremos la segregacion de
1 locus en el cual ocurren dos alelos 4 y A’; tendremos tres genotipos posibles, que
ocurrirdn con frecuencia definida y cada uno de estos genotipos podra tener dos
formas generales de esperanza, segin se desarrolle en un ambiente superior al pro-
medio (+), o inferior a éste (—) ; como lo representamos en el Cuadro 1.

CUADRO 1

Esperanzas fenotipicas de individuos constituyentes de unu F: al desarrollarse en
medios ambiente (+) y (—)

GENOTIPO .1 ad a4
1 1 1
Frecuencia................... - - — e
4 2 4
Esperanza en ambiente (4).... —d +¢ —vqy h+e 4y, d4+e + vi
Esperanza en ambiente (—). ... —d—¢ 4+ vg h—¢ —y d— € —7q

La varianza de esta F., tomando en consideracién los efectos ambientales posi-
livos y negativos sera:

1 1 p 1 p , ;o
Viy =5 D+ H+ Ve +—Vya+ o~ Viafeoven, ... (4
; 2 4 2 2
Otra forma de considerar el problema para la derivacién de la variauza fenotipica
de la Fa es argumentando en la forma siguiente:

La consecuencia directa de la interaccion genético-ambiental es que los genotipos
AA; AA” y A’A’ que podemos asociar con L3 Fy y Lo respectivamente, producen
diferentes varianzas al ser desarrollados en la misma serie de micro-ambientes, o sea
que: VL; # VL # VFy y como resultado, la varianza fenotipica de una F, sera:

1 1 1 , 1 1
Vg = 5 D HA - VL) + — V) + - V(Ly) ..., (5)

Esta esperanza, aunque menos explicita, es equivalente a la de la ecuacién (4)
encontrada antes; esto puede demosirarse si en la ecuacion (5) substituimos ¥ (L;) ;
V(F1) y V(La) por sus esperanzas dadas por las ecuaciones (1). (2) y (3); al re-
ducir términos encontramos la ecuacion (1).
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Siguiendo un procedimiento similar podemos encontrar las csperanzas de olras
poblaciones de estructura conocida, como por ejemplo las retrocruzas de la F,; a sus
dos lineas progenitoras, la Fy; retrocruza de individuos F. hacia las lineas Ly, Lo y
al hibrido F; entre ellas. Las esperanzas fenotipicas de estas poblaciones seran como
sigue:

CUADRO 2

Componentes de lu variunza fenotipicu

Ly = Vet Vys— 2 cove vq

Ly = V€,+ Vya+ 2 cove vq
Fi=Ve+Vy+ 2 cm’ery};
Fy = 0.5D4+0.25H+Ve +0.5Vy140.5Vyn+cove vy,
RC, = 0.25D4+0.25H—0.5F+ Ve +0.5Vy; — cove vi+0.5Vy,+ cove'y,,

RCy = 0.25D40.25H+0.5F+ Ve +0.5Vy; -+ cove va+0.5Vy,~+ cove'y,

FoX L, = 0.25D+0.25H+ Ve +0.5Vyi— cov € ya+ Vi+ cove v,

FyX Ly = 0.25D+-0.25H+ Ve +0.5Vy; + cove va+0.5Vy+ cove v,
FyXF,

0.5D+0.25H~+ Ve +0.5Vy +0.5Vy.+0.5 cove vy,

3
I

s = 0.75D+0.1875H + Ve +0.75Vyi+0.25Vyi+0.5 cove v,

Significado de los pardmetros que componen el fenotipo

Los parametros D y Il son las varianzas aditivas y de dominancia, respectiva-
mente, como las describié Mather (1949) (11).

El pardmetro F estima los términos dh y aparecen nicamentc en generaciones
con frecuencias génicas desiguales como es el caso de las retrocruzas. Cuando
u = v = 0.5, entonces:

F = 0; pero si u7#0 entonces:

F =8 wo (u — ) dh (Jinks, 1954) (9);

este pardmetro mide la direccién de dominancia.

Si H = 0, esto es, si no hay variariza de dominancia, entonces debemos esperar
que F = 0 también; pero si /] tiene un valor real, entonces F puede ser negativa,
cero, o positiva; si el valor de F es negativo, esto indica que en promedio hay nas
genes que muestran dominancia en el sentido que reduce la expresién del caricter,
o bien que la magnitud del efecto de dominancia para los genes que disminuyen la
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expresion del caracter es mayor que la de los genes que muestran dominancia para
una mayor expresion del caracter. Si el valor de F es positivo, una situacién simétri-
ca a la anterior es la operante; y si F = 0 quiere decir que la dominancia es ambi-
direccional y los efectos dh se cancelan unos con otros.

V&' es la varianza proveniente de efectos puramente ambientales; este parametro
es comin a cualquier genotipo que se desarrolle bajo una misma serie de condicio-
nes ambientales, Ve’ aparece en la esperanza de cualquier tipo de generaciéon y siem-
pre estd afectado por el coeficiente 1.

Vya v Vyn son las varianzas aditiva y de dominancia, respectivamente, de las
componentes aditiva y de dominancia de la interaccién genético ambiental, y provie-
nen de los factores genéticos que determinan las propiedades hemeostaticas del ma-
terial en estudio. Estas componentes representan la cantidad de varianza genética
disponible para que la seleccion natural o artificial opere en lo referente a estabili-
dad, definida ésta como la propiedad de un genotipo a resistir cambios en su ex-
presién fenotipica bajo diferentes condiciones ambientales.

Los parametros Covey; y Cove’y, representan diferencias genéticas que pueden
ser definidas como la potencialidad de los genotipos homocigotes y heterocigéticos,
respectivamente, para aumentar o disminuir su expresién fenotipica en un medio
ambiente cambiante.

Resumiendo. la varianza fenotipica tiene 8 componentes:

Vf=D+H+F+Ve' +Vyi+Vyntcove ygt-cove v,
de los cuales

D, H y F, son parametros genéticos que determinan las posibilidades de seleccién
para efectos fenotipicos promedio.

Vy,;y Vy, son pardmetros genéticos de Homeostasis y determinan las posibili-
dades de seleccién para estabilidad.

Cove’y; y Cove’y, son parametros que definen el comportamiento de los efectos

de interaccién genético ambiental en un medio ambiente cambiante.
Ve es la varianza proveniente de efectos puramente ambientales.

Esta claro que las varianzas de las propiedades homeostaticas ¥y, y Vy | que
son de origen genético, en modelos que no consideran interaccién genético ambien-
tal, quedan incluidas dentro de la varianza ambiental, por lo que ésta queda infla-
da, en tanto que la varianza genética se subestima.

Heredabilidad

Con el modelo desarrollado, el concepto de heredabilidad (A%) puede dividirse
en dos partes componentes aditivas: una para efecto promedio que llamaremos hZy
otra para uniformidad de individuo a individuo en la poblacién que llamaremos (h%).

Entonces

h? = h2 + hi
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en donde
,‘ 2 —_ . e D —
" D4+ H+F+ e+ vi+ n + cov yq + cove v,
hl% = va

D+ H+F + ¢+ vi+ i + cove yq + cove v,

y la heredabilidad total en sentido estricto sera:

10.

11.
12.

2 D_*_'Yc’l

D+ H+F+ e+ vi+ v, + cove vi+ cove v,
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