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En aquest treball es planteja un model general de competicid entre el individus preadults —
d'una poblacidé i es determina 1'expressié de l'eficdcia bioldgica de tots el genotips possi

bles, és a dir,

la probabilitat que un individu arribi a sobreviure fins a la fase adulta

i contribueixi amb els seus gamets a la formacié de la genmeracid segilent, condictonat al fet

que és portador de determinat genotip.

Adquesta eficdcia és dependent de les freqgiigncies dels diversos genotips © de la demsitat de
poblacid: Assimptoticament és una funcid exponencial negativa del producte entre la densitat
7 la fregiiéncia acumulada del genotip 7 de tots els superiors.

1. INTRODUCCIC.

Un dels problemes més interessants que té -
plantejats la Gen&tica de Poblacion &s l'ex
plicacid dels alts graus de polimorfisme ge
nétic observat a les poblacions naturals.

L'explicacié seleccionista cldsica del man
teniment del polimorfisme es basa en la su-
perioritat dels heterozigots. Raonaments no
massa ben fonamentats des del punt de vista
probabilistic /6/ apunten cap al fet que -
la seleccid, si actua sobre un nombre alt -
de loci, imposa una mortalitat que seria in
suportable a la majoria de poblacions. Aixd
a portat a la definicid6 de conceptes com --
"dura" /6/, /7/ --
relacionats amb conceptes implicats en l'es

els de seleccid "tova" i

tratégia ecoldgica de les poblacions (selec
cid k i R, granulacié del medi, .../2/).

Un exemple clar de seleccid tova es la se—-
leccié per rangs ordenats. /8/ 1l'ha estudia
da tedricament, perd amb una visid "classi-

ca en el sentit que 1l'ordenacié dels geno
tips é&s respecte de la proporcidé de loci he
terozigdtics. Al present treball s'analitza
un esquema selectiu d'aquest mateix tipus -
perd sota un plantejament més general. —-—--

Aquest ha estat l'esquema de seleccid que -
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ha estat simulat a /4/ amb l'obtencid de for
tes evidéncies que en combinacid amb un medi
subdividit i1 heterogeni pot explicar el man-

teniment d'alts graus de polimorfisme.

Tractarem d'obtenir expressions explicites -
per l'eficacia bioldgica d'un genotip sota -
aguest model de seleccid. En fer-ho es com--
provard que implica dependéncia de les efica
cies bioldgiques respecte de la fregllencia -
dels diversos genotips presents i de la den-

sitat.

2, PLANTEJAMENT DEL MODEL.

Sigui G el conjunt de tots els genotips gue
es poden formar a partir dels gamets produits
per una poblacid diploide a la qual s'estu--
dien L (L>1) loci. A cada geG 1li correspon -
un fenotip métric X(g)
riable X=(X1’ ..... ,Xc))

tip mitji de tots els individus portadors --

(que pot ser multiva-

corresponent al feno

del genotip g. Cada . fenotip té associat un -
valor adaptatiu que es pot caracteritzar pel
valor pres per una funcid a: RS , R, ----
a(X(g)). Per tant es pot parlar del valor --
adaptatiu de genotip g: S(g) = a(X{(g)). En -
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particular a pot ser certa funcid f, decrei
xent, de la distdncia entre el fenotip X(g)
i cert fenotip hipotétic dptim 0: -—~-=~---
f{a(x(qg),0)).

lacions finites descrites a /4/.

Aquest &s el cas de les simu-

Si L és finit, el nombre de genotips diplol
des possibles &s també finit i igual a -----
m=2Lx(2L+1)/2 i per tant el recorregut S(G)
de la funcidé S també serd finit. Sigui -----
S(G)={sl, ..... ,sn}

aguests valors ordenats de més gran a mes pe

amp n<m. Considerem ----

tit sl>sz>...>sn.

_o~1 _
ses excloents Al,...,An, amb A,=S ({S@}),

G estd dividit en n clas

(¢=1,...,n) de genotips segons el seu valor
adaptatiu. Siqui Py la proporcid de genotips
formats de la classe Ap: pZ=P(A€).

Volem dedulr una expressid general per calcu
lar la viabilitat d'un genotip qualsevol ---
geAl, és a dir, la probabilitat gque un indi-
vidu portador de g arribi a la fase adulta -
com a individu reproductor. Considerem gque -
es compleixen les

condicions: 1) el me--

di és dividit en K "unitats de medi" que po-
den ser ocupades per un i solament un prea--
dult, 2) els preadults so6n generats amb geno
tip pertanyent a la classe i segons una pro-
babilitat pi=P(Ai), constant a cada genera--
cié (depén només de les fregliencies genotipi
ques de la generacid anterior), 3) es gene--
ren N preadults amb total independé&ncia i -
un després de l'altre, i es "col.logquen", un
cop generats, en una de les K unitats de me-
di, totalment a l'atzar, &s a dir, amb proba
bilitat 1/K per a cada "unitat de medi" 4) -
si la unitat de medi on ha arribat el nou --
preadult (de genotip g} és ja ocupada per un
altre (de genotip g') ambdds competen se-—-
gons l'esquema: si S(g)>S(g') el nou substi-
tueix a l'anterior ocupant, el gual desapa--
reix, en cas contrari roman 1l'anterior ocu--
pant i es perd el nou. Aquesta competicié é&s

l'finica forga selectiva present.

3. FFICACIA DELS GENOTIPS.

Considerem un concret dels N preadults pro--
duits, el gual pertany a la classe {. Intro-
duirem la notacid seglient: aps indicard 1l'es
deveniment " el preadult concret (dels N pro

duilts) de la classe £ (£=1,...,n) segueix --
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present a la poblacid després de l'instant -

i (i=1,...,)" voldra dir, per tant, que

.a

£N
aquell preadult ha arribat a la fase adulta.
P(aZN) és la viabilitat W d'un zigot qualse-
vol amb genotip pertanyent a la clase £. Indi

quem com az l'esdeveniment consistent en ---

1'arribada ;l medi del preadult de la classe
£ a l'instant i. P(aKN/a%i) &s la probabili--
tat de supervivéncia fins a adult, del pre---
adult de la clase £ si ha arribat a l'instant

i. Per la férmula de les probabilitats totals
N
- 0 0
Wy = E‘l Plagy) Plagy/agy)

P(a%i) és igual a 1/N, constant, ja que el --
preadult pot arribar al medi en un gualsevol

dels N instants. Per tant

N
0
EE;P(aZN/aKi)
Wy = ———————— (1)
N

La presé&ncia del preadult després de 1l'ins—-
tant N si fou introduit a 1l'instant i impli-
ca la permanéncia a tots els instants inter-

mitjos, per tant
0 _
P(alN/aZi) =
-~ 0
= P(aﬁi/ali)P(ali+l/a£i)"' P(aKN/aZN—l) (2)

on P(aﬁi/a%i) &8s la probabilitat d'establi--
ment del nou individu. Indicant com Ari la -
preséncia d'un preadult del tipus r (r = ---
= 1l,...,n) a la unitat '2 medi on arriba el
nou preadult estudiat, i com Ki 1'abséncia
de cap ocupant anterior, i tenint en compte
que l'arribada de nous individus a una uni--
tat de medi &s independent de la preséncia o

abséncia d'altres, podem escriure

0
Play;/ap;)

n
— 0 A 0
- r; P(A_,)P(ay,/a,0NA_)*P()P(a,,/al NA))

(3)
amb

0 sirz=s it
[ —
P(aki/alir]Ari) =

1 sir>4t
] =~ —
P(aﬂi/aZir]Ai) =1
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donat 1l'esguema segons el gual es realitza -
n
la competicié. Com que P(Ai) =1 - #21 P(Ari)

obtenim immediatament, a partir de (3), l'ex

pressid:

0
Plag;/ay;)

n n
- Z P(A .)+1 - Z P(Ar

- - =1-3 P(a)
r=L+

)
r=1 . r=1 rt

Igualment, si indiguem com A;j l'arribada (a
la unitat de medi ocupada pel preadult estu-
diat) d'un preadult de la classe r a l'ins--
tant § i com A% 1'abs&ncia d'arribada de --

cap competidor a l'instant j, podem escriure

P(a£j+1/a£j)

n
= 0 0 p(n° A0
= E; PALOP (a5 /ap NALWRBDP Ry, /3, N 2D

kel

[+

P(av@ja—l/a{j) =1 -

=

K

& s 1)
p.=1- ¥

£

4
amb Qg = z: P constant per tota arribada
r=1

j (j=i+1,...,N).

Si substituim (4) i (7) a (1) obtenim

Cal conéixer la probabilitat P(Ari) de pre--
s@ncia d'un preadult de la classe r a 1'ing
tant i, a la unitat de medi considerada . -
Les probabilitats ——=-w-———--——mmmmm -
(P(A ), P(A,;), ... ,P(A_;),P(A;)) es poden

considerar les probabilitats d'estat a --—~-

1'instant i d'un procés markovid amb matriu

(5) de transicis
Al . A_ . A
1j+1 2j+1 A3501 o Anges Ry
Aij 1 0 0 .. 0 0
A, . A° -P(A°
23 P( lj+1) 1 P(Aljd) 0 .. 0 0
A_. P(A? . P(AZ . - ° °
33 (Aljea) PUAZ; ) 1-(PUaz )ePlag, ) 0 o
n-1 .
A . P(A° . Al . ° -
ni\ T ) PUAZL) A3 : ;Z;P(A;j+1) ©
A P(AS . °. 3 ° .
J 1J+1) 2J+1) P(A3j+l) P(Anjiﬁl) ! ZP(A:«J'+1)
on
0 sir<t i estat inicial PO=(0,O,...,0,1) ja que en
P(a /a,.NAa%,) = rincipi . . )
. ncipi e .
£3+17 7] rj L sirzs# o] pi el medi &s buit. Efectivament, supo

de manera que, en substituir a (5) obtenim

£
P(aﬂj+1/afj) =1 - i p(A;J) (6)
1

r=

A;j implica 1l'ocurr&ncia conjunta de dos -
esdeveniments independents: 1'arribada del -
nou individu produit a 1l'instant j precisa--
ment a una unitat de medi concreta (amb pro-
babilitat 1/K) i que aquest individu sigui -

de tipus r (amb probabilitat pr), de manera
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sant els tipus de genotips ordenats de supe-
rior a inferior valor adaptatiu, la transi--

;= < Sos o v
cid Arj-—-»Asj+1 només es produird si a 1l'ins
tant j+1 arriba un s<r i A_.—A_, si no
rj rij+l

n'arriba cap de nou o un d'inferior o igual.

Substituint pels valors de P(A; ) obtenim

j*1
la matriu de transicid, constant per tot ins

tant:
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Jj+1

L'expressidé (11) indica clarament que la via

bilitat de cada tipus genotipic depén de --
£

les freqgliencies (terme gl: Z: pr) de la clas
r=1

se £ i de totes les classes superiors i de -

la densitat (N/K)
medi i N el nombre de preadults produits.

on K &s la capacitat del -

Es interessant l'expressid assimtdtica per K
i1 N molt grans: si suposem que K =+ «,
di &s gran i el
també)

positiva podem escriure

nombre de preadults prodults

i que N/K - )X on X és certa constant

Ko,
ve L K [1_(1_%)2] o Qp kK 4
£ 7 N, A U

Qe
de manera que
. 1. _AQ Y
A G EEE VA
S*m (12)
Pats

A -
1j+1 2j+1 A3J‘+1 Anj+1 A
Alj 1 o] o] 0 0
pl P
A, — l__l o
2j K K 0 0
p p p p
1 2 1 2
A3; K * 0 e 0 0
pl p2 p3 n-1p
A = — —= oo1- — 0
nj K K K K
=
i h i P3 P
J K K K N -
de manera que el vector fila de probabilitats
Pi = (P(Ari))r=1, .,n
es pot calcular com Pi = PO mh.
Per induccid s'obté facilment que per qualse-
vol i=1,...,N:
p, i
PAL) =1 - (1-3)
r— i L i
1
P(Ari):(l-%zph) —(1-R2ph) r-2,...,n
= h=1 :
P(A,) = (1-p)}
r
i si fem Q;Eph, 0, = 0, Qn=§ph=l
Q. i
-1 r
P(Ari) = (1- ) - (1 - ?) ' r=1, N
i Qi
3. = -4 2 - _n
P(Al) = (1 g = Q 7 ) (10)
En substituir (10) a (8) obtenim
N i Q, n-i
DI 20 ) a8
Wo = % (1- ) la-—=--—) -5 s
€ N3 = K K
Q
N . r-1 r
=1 s2:(1_&;N—1_(1_2)N f i‘x I -
kS NfE £ . Qe ) 4
9 N (L K
1-(1--—5-) o n[ *TN®
Z%s] QK - -5 [ il —l-—N]
£ .
K 1—8@
K

y després d'algunes simplificacions

Q 2 Qp N
K /4 (4
= 552 [1 - (1—;() ] + (1-1() (11)
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A les simulacions finites descrites a /4/ --
K=400, N=1000 N/K=2.5
gue molt aproximadament podem suposar

__. —2.50
Wﬂ—e 14

(densitat) de manera -

, €s a dir, que la viabilitat és

una funcid exponencial negativa de la densi-
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tat (2.5 a totes les simulacions realitza—-—
des) i de Qp que es pot considerar la fre---
glencia del tipus £ i la de tots els supe---

riors respecte del caricter S que defineix -
l'ordenacid de tipus

14
Q, = p. =P S > g
2 é;l r 2z

4, DISCUSSIO,

Una situacid a partir de la gqual sembla que

s'ha de trobar selecci6 dependent de les fre
quéncies i de la densitat &s en cas d'exis--
tencia de competicid (per exemple per 1l'es—--
pai o pel menjar) dels organismes. Hi ha da-
des experimentals que indiquen que aixd &s -
cert (per exemple /3/ perd a nivell purament
qualitatiu, ja que no s'ha trobat un ajust -
significativament b6 de les dades a cap de -
les funcions provades (sense cap justifica--
cid especial) per descriure la relacid de --

l'eficadcia amb la freqliencia i la densitat.

Actualment s'estan realitzant, al departa=---
ment de Genética de la Universitat de Valen-
cia, experiments en caixes de poblacions in-
tentant reproduir unes condicions similars a
les del model proposat a aquest treball per
tractar de comprovar el grau d'ajust a l'ex-

pressid (12).

La relacid entre seleccid dependent de la --
fregliencia i polimorfisme, coneguda des de -
fa temps (per exemple /1/, /5/) ha suggerit
la realitzacid d'experiments de simulacid --
mitjangant ordinador digital, actualment en
curs, per comparar la capacitat de manteni--
ment del polimorfisme del model de seleccid
descrit a aquest treball en front a un mo--

del equivalent perd amb eficdcies constants.

L'equivalencia entre ambdds models s'esta---
bleix en avaluar les eficacies bioldgiques -
de tots el genotips, a la poblacid inicial -
dels casos amb seleccid constant, també mit-
jangant l'expressid (12) del cas de seleccid
dependent i continuar-los simulant una morta
litat, de la fase de preadult a adult repro-
ductor, segons unes probabilitats de supervi
véncia proporciocnals als valors avaluats se-
gons (12) en comengar i mantinguts constants
des d'aleshores.

En principi s'hauria d'observar una capaci--
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tat de manteniment del polimerfisme signifi-

cativament superior pel cas de dependé&ncia.

Aguest treball de simulacid s'estd realitzant
al departament de Bioestadistica de la Facul-
tat de Biologia de la Universitat de Barcelo-
na, utilitzant el sistema de subrutines ---~—--
SGEN2 /4/.
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