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INTRODUCCION

El uso de aproximaciones matematicas, inferencia estadistica,
modelos genéticos y simulacién com computadoras para analizar tipos de
cruzamientos y disefios experimentales ha contribuido a obtener
informacion bésica utilizable para refinar los métodos de seleccion y
disefiar sistemas de cruzamientos mas eficientes para mejorar los
rendimientos de los cultivos.

Los cambios que aparecen en las distribuciones genotipicas de las
poblaciones debidas a la seleccién natural o artificial dependem de la
diversidad genética poblacional. Locus donde han ocurrido mutaciones
con efectos deletéreos en genotipos homocigotas son parte de la diversidad
genética de las poblaciones. Estos genes mutantes por alguna razon parecen
incrementar la adaptabilidad del portador heterocigota. Estos alelos
mutantes son frecuentemente denominados carga genética de una
poblacidn.

La capacidad de supervivencia de una poblacion no solamente se
incrementa como respuesta adaptativa a cambios ambientales sino también
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como respuesta de alta efectividad a la seleccién natural basada en la
variedad de los alelos.

Basicamente, la importancia de estudiar la carga genética resulta
de la posibilidad de utilizarla para producir cambios deseados en el
desarrollo de las especies.

CRUMPAKER, BURNHAM vy otros autores [1], [3] hasta [10] y
[13] hasta [18], han realizado estudios sobre la carga genética mostrando
que la frecuencia de mutaciones recesivas es muy alta en diferentes
poblaciones (salvajes o domésticas) e inclusive en la especie humana.

Nosotros estamos interesados en el problema de la existencia de
grupos ligados en los cuales factores letales estan asociados a factores de
rendimiento. Esta hipdtesis esta basada en la existencia de sistemas
naturales balanceados que mantienen un corto segmento de cromosoma
heterético con alto valor de rendimiento [14 a 18].

Los sistemas letales balanceados puedem ser usados para mostrar
la maxima carga genética que una especie puede tolerar, porque la alta
frecuencia de genes con alelos letales estd ampliamente relacionada con
el nimero de sistemas letales balanceados contenidos por dicha especie.

Por tal motivo, resulta muy importante predecir el numero de
generaciones que los sistemas con letales balanceados mantienen su liga-
dura, y también la distancia entre genes com 2 o mas alelos en la fase de
repulsion, de modo tal que se mantenga la heterocigosis sin problemas de
recombinacion. De este modo, los métodos matematicos de analisis han
sido desarrollados por los miembros de la catedra de Céalculo Estadistico
y Biometria perteneciente a la Facultad de Ciencias Agrarias y Forestales,
de la Universidad Nacional de La Plata, con los resultados obtenidos en
el Instituto de Genética durante casi 20 afios.

Para los cédlculos tedricos, se han utilizado las leyes Mendelianas
y la teoria de Cadenas Markovianas Absorbentes siguiendo desarrollos
previos ya utilizados por BOSSO [1] o SORARRAIN [19] — [20], en la
forma que se muestra en los parrafos que siguen.
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APLICACION DE LAS CADENAS MARKOVIANAS

En este trabajo, se ha desarrollado un modelo para el analisis de
los estados correspondientes a los diferentes tipos de cruzamientos, esto es,
cada estado esta definido por los cruzamientos entre cada par de genotipos
pertenecientes a una poblacion localizada en un campo cerrado.

Los genotipos consideran la accion entre dos genes letales, donde
los alelos letales I, y 1, han sido colocados por causas naturales o inducidos
por el experimentador.

Siendo ambos alelos letales recesivos, resultan los siguientes
genotipos denotados por las letras A hasta J, como se muestra en Figura 1.

Cuando existe autofecundacion, el efecto letal de los alelos I; y I,
resulta evidente cuando dichos alelos aparecen en ambos cromosomas
(Obviamente, dicho efecto se mantiene cuando ambos locus estan ocupa-
dos por letales recesivos, caso 1).

De acuerdo a las consideraciones precedentes, los genotipos C, G,
F, H e I actian como estados absorbentes, esto es, resulta imposible que
la autofecundacién de estos genotipos permita la transicion a otros tipos
de cruzamientos. Por otra parte, la autofecundacion del genotipo A conduce
unicamente al mismo tipo de cruzamiento en la siguiente generacion, por
lo tanto, el cruzamiento AxA (AA) es un estado absorbente.

Resumiendo, los estados absorbentes son A, C, F, G, He I y los
estados transitorios B, D, E y J. En efecto, estos ultimos estados denotam
cruzamiento entre genotipos hibridos, en uno o ambos genes. Por otra
parte, considerando los tipos posibles de cruzamientos y segregacion
independiente entre ambos locus (locus muy débilmente ligados practicamente
independientes, como si se tratara de diferentes cromosomas), los
cruzamientos AA (N°1), CC (2), FF (3), GG (4), HH (5), II (6) puedem
ser reconocidos como estados absorbentes, mientras que BB (7), DD (8), EE
(9) y JJ (10) pueden ser considerados estados transitorios. Por otra parte, para
la segregacion independiente los cruzamientos EE (9) y JI (10), obviamente
deben ser considerados idénticos, es decir, EE (9) @ JJ (10).
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Figura 1

a) “ ” Significa cromosomas separados (en realidad el mismo
cromosoma, com muy débil ligadura),

b) genes totalmente ligados.

A partir de las consideraciones precedentes, y utilizando las leyes
de Mendel, los genotipos resultantes de cada cruzamiento en la siguiente
generacion, estan definidos por la matriz P, llamada de Transicion entre
cruzamientos, dada explicitamente en la Tabla 1.
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Tabla 1.
A C F G H I B D E=J
B 1 2 3 4 5 6 7 8 9
1 1 0 0 0 0 0 0 0 0
2 0 1 0 0 0 0 0 0 0
3 0 0 1 0 0 0 0 0 0
4 0 0 0 1 0 0 0 0 0
e 0 0 0 0 1 0 0 0 0
6 0 0 0 0 0 1 0 0 0
7 1/4 1/4 0 0 0 0 1/2 0 0
8 1/4 0 0 1/4 0 0 0 1/2 0
9 1/16 | 1/16 | 1/8 | 1/16 | 1/8 | 1/16 | 1/8 1/8 1/4

Esta matriz ha sido escrita en forma candnica, reuniendo los esta-
dos absorbentes y los estados transitorios.

Si el orden de la matriz es 1 x r (r=q en este caso) hay r — s estados
absorbentes y s estados transitorios (s=3). Por lo tanto la matriz P puede ser
dividida en sub-matrices en la forma dada en la Figura 2, ver referencia 2.

VW

|
| : o |
P=(-———tr——~
i
R 1+ Q )S

Figura 2 — Matriz P forma canonica.

La sub-matriz O ha sido formada solamente con ceros, la sub-
matriz Q de orden s x s trata con las probabilidades de transicion entre
los estados transitorios, la sub-matriz R, cuyo orden es § X (1-s) consi-
dera las transiciones entre los estados transitorios y absorbentes, y final-
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mente, la sub-matriz I, con el mismo numero de filas y columnas (r-s),
involucra la transicién de cada estado absorbente consigo mismo y
tiene la unidad para cada elemento diagonal, como Unicos valores di-
ferentes de cero.

Se puede demostrar que la matriz fundamental N est4 dada por:

N=(1-Q) ' =I+Q+Q+Q +.. (1)

Esta matriz define el nimero de pasos (generaciones) que un
cruzamiento (perteneciente a un estado transitorio) que produce
descendientes que se cruzan definiendo estados no absorbentes, es decir
transitorios, precisa para generar un fenotipo no fértil. En este caso, se
deben considerar los cruzamientos 7, 8 y 9, luego los valores para esta
matriz se muestran en la Tabla 2.

Tabla2.
7 8 9
7 2.0 0 0
8 0 2.0 0
9 1/3 1/3 4/3

En este caso el vector:
T=Nx 2)

expresa el nimero promedio de generaciones entre estados transitorios
para el pasaje desde un estado transitorio a un estado absorbente cualquiera,
considerados estos ultimos estados finales. El vector columna x esta
constituido totalmente por unos, por esse motivo, la ecuacion (2) expresa
las sumas de las filas de N.

El vector T tiene las siguientes componentes:
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—_—

T(7)=2
T@®)=2 Caso 1
T(O)=2

De acuerdo a estos valores, solamente dos generaciones se
muestran en promedio para pasar de los estados transitorios 7, 8 y 9 a uno
cualquiera de los estados absorbentes.

Se puede utilizar otra matriz B, cuyos elementos b; expresan la
probabilidad de transicion entre el estado transitorio S; y el estado
absorbente S,. Esta matriz de fijacion estd dada en la forma:

B=NR 3)

donde R ha sido definida previamente como la sub-matriz que expresa
las probabilidades de transicion entre estados transitorios y absorbentes
que surgen de las leyes de Mendel. Los valores correspondientes al
modelo de autofecundacién con segregacion independiente estan dados

en Tabla 3.
Tabla 3.
1 2 3 4 5 6
7 0.5 0.5 0 0 0 0
8 0.5 0 0 0.5 0 0
9 0.25 0.16 0.16 0.16 0.16 0.08

Otro vector interesante es el vector T,, calculado en la forma:
T,=@2N-DT-T, (5)
donde T, es el vector columna formado con los cuadrados de cada ele-

mento T, del vector T. En el modelo analizado, sus valores expresan la
varianza del nimero de generaciones de cruzamientos representados por
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los estados transitorios, considerados como estados iniciales, es decir, la
varianza para el numero de generaciones para alcanzar los estados
absorbentes, luego, para los estados 7, 8 y 9, los vectores T, estan dados
mediante:

T(7)=2
T@®)=2 Caso 1
TO)=2

Comparando los vectores Ty (T,)*, un coeficiente de variabilidad
del 70% aproximadamente resulta para esta caso.

Los momentos de tercer orden referentes al niniero de generaciones
correspondientes a los estados absorbentes, estan dados por la expresion
(férmulas para los momentos de tercer orden y cuarto orden han sido
deducidas por BOSSO y SORARRAIN, ver referencia [2]):

T, =T, -3T,, +2T° (5)
donde
T, =6N°T-6NT +T

y los vectores columna T,, y T° estén dados por:
(Ty),=(Ti Ti

(T, =T¢’

Para los estados transitorios 7, 8 y 9, Ios momentos de tercer orden
tienen los siguientes valores:
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T, (7) =30
T, (8)=30 Caso 1
T, (9) =30

El factor de asimetria, puede ser calculado en la forma:

As=T,/(T,)*"

que para el modelo considerado tiene aproximadamente un valor igual
10, el mismo para todos los estados transitorios considerados; esto impli-
ca un desplazamiento de la distribucién hacia valores mayores que ¢l va-
lor medio definido por el vector T, para todos los estados transitorios
considerados.

En resumen, la estabilizacién en los estados absorbentes es
alcanzada en dos generaciones como promedio, con igual varianza, esto
implica que la existencia de genotipos puros en uno o ambos locus rapi-
damente elimina el cardcter heterocigoto de la poblacion.

La distribucién genotipica de las frecuencias relativas
correspondientes a la n-ésima generacion, puede escribirse en forma
vectorial (vector fila) p,, en la forma:

Pn = pO Pn=

donde el vector p, representa las frecuencias relativas iniciales para los
distintos genotipos. Para el andlisis tedrico resulta conveniente involucrar
solamente los estados transitorios (hibridos no letales, en este caso) en la
definicién del vector p.

Un ejemplo, para la primera generacion, se muestra en la Figura 3:

La evolucidn de los genotipos serd analizada cuando ambos genes
se encuentren en el mismo cromosoma con distancias de mapeo tan pro-
ximas como para despreciar el intercambio (crossing-over). El sistema
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balanceado JJ(10), Figura 1, solamente se reproduce a si mismo u origi-
na genotipos letales; luego, los cruzamientos EE(9) y JJ(10) deben
considerarse separadamente, esto es, para este modelo, las filas 7 y 8
permanecen idénticas en la Tabla 1, pero la fila 9 se desdobla en las filas
9y 10, en la forma que se muestra debajo:

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
EE(9) | 1/4 | 0 0 0 0 174 | 0 0 172 | 0
JI(10) | 0 174 | 0 /4 | 0 0 0 0 0 1/2

Estas filas resultan de la aplicacion de las leyes de Mendel.

I
. 1o
P = Estados absorbentes § Estados transitorios | |— = = + — — —
' !
R + Q
U

Figura 3. Vector de frecuencias relativas, pasaje de la generacién inici-
al a la siguiente.

Usando estas filas, la matriz P puede ser escrita reuniendo en la
forma ya mencionada los estados absorbentes y transitorios. Dicha
matriz es cuadrada (r X r; r=10) para genes estrictamente ligados, y
tiene (r-s) estados absorbentes y s estados transitorios (s=4). Por lo
tanto, la matriz P puede ser subdividida en submatrices en la forma
que se muestra en la Figura 2. Es la misma matriz mostrada en la
Tabla 1 para las filas 1 a 8, con una nueva décima columna, cuyos
elementos son ceros desde (1,10) hasta (8,10) y las dos ultimas filas 9
y 10 estan dadas en el cuadro precedente.

Entonces, la matriz P, para este caso esta dada en la Tabla 4.
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Tabla 4.
A C F G H I B D E J
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0
2 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0
3 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0
4 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0
5 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0
6 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0
7 Ya Va 0 0 0 0 A 0 0 0
8 Vs 0 0 Y 0 0 0 Y 0 0
9 Vs 0 0 0 0 Vi 0 0 Yy 0
10 0 Ya 0 7 0 0 0 0 0 Y

En este caso, los vectores que presentan el valor medio, variancia
y momentos de tercer orden con respecto al nimero de generaciones ne-
cessdrias para pasar de un estado transitorio al conjunto de estados
absorbentes (ecuaciones 2, 4 y 5), resultan:

T(7) =2 T,(N=2  T,(7)=30
T(8)=2 T,8)=2  T,(8)=30
T(9)=2 T,(9)=2  T,(9)=30
T10)=2  T,(10)=2  T,(10) =30

Caso 2

Los tres momentos son facilmente calculables a partir de las
matrices P y Q. Esta ltima matriz, resulta:

% 0 0 0
|0 12 0 0
=l o % 0

0 0 0 %
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Entonces N=I+Q+Q*+...+Q" +... es una serie geométrica de la for-
ma S=atar+ar’+...+ar"+..., con a=1 y r=1/2, para cada elemento diagonal
S=2, mientras que N resulta:

o o O N
S O NN O
S NN OO
N OO O

Entonces, los tres momentos mencionados pueden calcularse segtin
la forma:

2 0 0 O |1 0 0 02 4 [
02 0 0 01 0 02 |4 2
T, =2 = A=]=
0 0 2 010 0 1 02 |4 |2
0 0 0 2010 0 0 1y20 4 |2
y
260 |4 8 (30
26 |4 8 (30
T,=_|-3 |+2 |=
26/ |4 8 |30
260 |4 8 [30
4 0 0 02 2 0 0 02 12| |26
| 0 4 0 02 0 2 0 02 2| [26
T, =6 -6 +| |=
0 0 4 0Of2 [0 0 2 02 |2 |26
0 0 0 42 |0 0 0 2|2 |2 |26
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Esto significa que no existem diferencias respecto al numero de
generaciones necesarias para la estabilizacion entre mono y dihibridos.
Esta igualdad puede explicarse facilmente. En efecto, los genes
homocigotas I, y I, tienen efectos idénticos y los dobles recesivos
simplemente refuerzan el efecto en forma trivial. En otras palabras, en
ambos casos, la sumatoria S P; para todas las filas de la matriz R resulta
Y4,y los tres momentos estén relacionados con las transiciones desde cada
uno de los estados transitorios al conjunto total de estados absorbentes (1
a 6), esto es, la unidn total entre los locus o su completa independencia
solamente afecta las probabilidades de fijacién en cada uno de los estados
absorbentes (comparar las matrices N y R para ambos casos, ver Tablas 1
y 2). De este modo, solamente resultan cambios en las filas de la matriz
de fijacion B en la forma:

1 2 3 4 5 6
9 /2 0 0 0 0 %)
10 0 72 0 V2 0 0

Matriz B: filas 9 y 10 genes totalmente ligados.

Finalmente, resulta conveniente recordar la posibilidad de
intercambios (crossing-over) entre ambos locus heterocigotas. Observando
la ultima fila de las matrices B en ambos casos, se puede inferir como la
estabilizacion (fijacién) para cruzamientos de genotipos doble hibridos
puede variar entre ambos casos limites (ligamento total e independencia),
atal efecto, es 0til comparar la Tabla 3 con las filas 9y 10 correspondientes
a la ligadura total, que se muestra en el cuadro precendente.

Il - VENTAJAS SELECTIVAS ENTRE MONO Y DOBLE HiBRI-
DOS

Visualmente solamente los cruzamientos de doble hibridos pueden
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formar descendientes monohibridos. Cuando se considera la segregacion
independiente no existe diferencia entre los cruzamientos EE(9) y JJ(10),
ver Figura 1 y Tabla 1.

Por otra parte, los cruzamientos mono hibridos dados por los esta-
dos BB(7) y DD(8) no pueden generar doble hibridos, luego, la seleccion
solamente implica modificaciones en la Gltima fila de la matriz P, dada en
la Tabla 1, especialmente en la matriz Q.

Pasemos ahora a considerar ventajas y desventajas sclectivas en-
tre el doble hibrido y los mono hibridos, eligiendo arbitrariamente va-
lores positivos y negativos para los coeficientes de seleccion, verifi-
cando como se modifican los momentos de primero, segundo y tercer
orden (numero de generaciones para la fijacion), correspondientes a
los distintos estados transitorios en sus evoluciones hacia el conjunto
de estados absorbentes A, C, G, F, H e I que se muestra en la Figura 1.
Si las ligaduras son tan débiles que la segregacion es practicamente
independiente, entonces, solamente la Gltima fila de la matriz P debe
cambiarse (Tabla 5).

Los mismos valores selectivos (Tabla 5, columnas 5 — 7, para
ambos casos) son considerados para ambos mono hibridos (para otros
valores que los mostrados en la Tabla 5, las conclusiones finales no
cambian). En todos los casos, el primer, segundo y tercer momento tienen
los mismos valores ya presentados en el caso 1, esto es, se puede observar
que la seleccion no afecta dichos momentos. Este resultado es una
consecuencia de la invariancia de las sumas para cada fila de la matriz R,
la cual expresa las probabilidades de transicion entre los estados transitorios
y el conjunto de estados absorbentes, y las mismas consideraciones
expuestas al final del ultimo parrafo siguen siendo validas cuando com-
paramos los casos 1 y 2, por lo tanto no seran repetidos.

Finalmente las probabilidades de estabilizacion en cada uno de
los estados absorbentes, respecto a la seleccién entre hibridos puedem ser
comparados. Es decir, para segregacion completamente ligada, la ultima
fila de la matriz B toma la forma expuesta en la Tabla 6.
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Tabla 6. Las columnas 1 a 6 son las mismas de la Tabla 1, escritas en
forma decimal.

1 2 3 4 5 6
9 72 0
10 0 /2 0 V2 0 0

()
(e
)
<o

Las sumas de las filas no es igual a uno, porque se han tomado
solamente dos digitos significativos. Con coeficientes de seleccion posi-
tivos o negativos para el doble hibrido la estabilizacién tiende a centrarse
en la fijacion en los estados AA(1) y 1I(6), aunque solamente AA es
interesante porque es el Unico estado absorbente no-letal que permanece
en el campo a través de las generaciones.

SEGREGACION INDEPENDIENTE Y GENES COMPLETAMEN-
TE LIGADOS

Si ambos genes son independientes, el tinico estado no absorbente
sera dominante en la poblacion con el transcurrir de las generaciones,
estados, partiendo del vector inicial py(0, 0, 0,0, 0,0, 0, 0, 1), las frecuencias
relativas de los mono y dobles hibridos rapidamente decrece, en la forma
mostrada en la Tabla 7. En esta tabla, el unico estado absorbente no-letal
crece en la forma que se muestra en la Figura 4.

Para ambos casos selectivos, esto es, con ventajas o desventajas
entre los mono y doble hibridos, las tablas y curvas para el genotipo no letal
A resultan muy similares que las mostradas en la Tabla 7 y Figura 4, luego,
las mismas conclusiones surgem y han sido omitidas en este trabajo. ‘

Hemos considerado solamente dos casos limites, 1 y 2, para genes
totalmente independientes y totalmente ligados, pero para diferentes
locaciones en el mismo cromosoma, existem intercambios (crossing-over)
entre ambos genes. Luego, las probabilidades entre los estados EE(9) y
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JJ(10) son distintos de cero. Si consideramos las probabilidades entre
JJ(10) y EE(9) como consecuencia del intercambio (crossing-over) las
mismas conclusiones que para el caso de segregacién independiente
aparecen, en la misma forma que se muestra en la Figura 4 y Tabla 7.

Tabla7. Los estados letales han sido excluidos de la tabla; las
frecuencias relativas estdn normalizadas.
Numero de gencracioncs
1 2 3 4 5 6
EE(9) 0.444 0.160 0.05 0.014 0.004 0.0009
DD(8) 0.222 0.240 0.172 0.104 0.055 0.0215
BB(7) 0.222 0.240 0.172 0.104 0.055 0.0215
AA(1) 0.360 0.360 0.605 0.78 0.880 0.9400

En otras palabras, solamente el genotipo JJ(10) para genes de li-
gadura completa (despreciable “crossing-over”) permite mantener el seg-
mento heterético definido por los alelos letales I, y I, y los sistemas letales
balanceados resultan excelentes marcadores para el estudio del segmento.

e s e i .5 i g ]

Frecuenclas relativas

0 1 2 3 4 5 6

Nimero de genaraclones

Figura 4 — Evolucion del genotipo absorbente no letal A.
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CONCLUSIONES

Para la segregacion independiente (ligamento muy débil), los mono
y doble hibridos desaparecen de la poblacion, cuando el doble hibrido E,
es el Unico genotipo incluido en el analisis teorico. En efecto, para la
segregacion independiente no existen diferencias entre los doble hibridos
E y J. En este caso, partiendo del genotipo E, los letales decrecen en el
campo y resultan poco utiles como marcadores, porque el genotipo no
letal A claramente domina entre los genotipos que sobreviven y los alelos
letales I, y I, permanecen escondidos como recesivos entre los mono y
doble hibridos y estos genotipos se confunden fenotipicamente con el
genotipo no letal A.

Por el contrario, cuando los letales se encuentran en cromosomas
separados (sistema balanceado J, Figura 1) para sistemas totalmente li-
gados, solamente este genotipo sobrevive en la poblacion y el genotipo A
no aparece. En otras palabras, si n es el nimero de generaciones y se parte
del vector inicial p,(0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 1), para la matriz P dada en la
Tabla 4, el genotipo J es el tinico genotipo no letal en la poblacién.

Resulta claro, que los alelos letales en oposicion deben ser muy
proximos sin posibilidades de entrecruzamientos (crossing-over) entre
ambos genes.

El analisis tedrico revela la permanencia de 6 generaciones de
asociacion del rendimiento com los factores letales.

RESUMEN

En este trabajo, estamos interesados en el problema de la existencia
de pocos grupos de ligamiento, en los cuales estan asociados genes letales
con factores que rigen los rendimientos en especies de interés agrondmico.
Esta hipotesis surge de las experiencias que muestran la presencia de sis-
temas de letales balanceados en la naturaleza, de tal modo que mantienen
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un pequefio ligamiento de cromosoma heterdtico expresando vigor hibri-
do aplicable al mejoramiento genético de los cultivos SALERNO [7-8-14
al 18].

Resulta por tal motivo importante predecir teéricamente el nime-
ro de generaciones en las que los sistemas balanceados conservan su
naturaleza, en razon de conseguir heterosis permanente sin problemas de
recombinacidn.

Obtener vigor hibrido o heterosis en pequefios segmentos y poder
perpetuarse varias generaciones implicaria un ahorro econémico
considerable al no tener que comprar semilla hibrida todos los afios.

Para el andlisis tedrico se ha utilizado la teoria de cadenas
markovianas absorbentes, discretas en espacio y tiempo, adaptables a los
cultivos. Este modelo revela la permanencia de estos sistemas balancea-
dos asociados a factores de rendimiento hasta 6 generaciones de
produccion.

Palabras-clave: Genes letales, analisis teorico, cadenas markovianas.

RESUMO

Recentemente numerosos estudos experimentais t€ém mostrado que
caracteres quantitativos sdo controlados por alguns fatores de efeito im-
portante, e deram credibilidade as conclusdes de que os loci maiores exis-
tem e que se deve estuda-los. Estas experiéncias estdo intimamente rela-
cionadas com sugestdes prévias de varios autores sobre a associagdo de
genes de infertilidade letal com fatores de producéo.

Neste artigo, analisou-se a evolugéo de um pequeno segmento com
alelos letais recessivos em um ou dois loci, concluindo que o sistema
letal balanceado € o unico dos gendtipos com alelos letais que permane-
cem na populac¢fio apds um pequeno numero de gera¢des. Podem ser con-
siderados como excelentes marcadores para estudos do segmento, quan-
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do os loci estdo proximos o suficiente para considerar o crossing-over
desprezivel.

Para a anélise tedrica foi utilizada a teoria de Cadeias de Markov
discretas no espago e tempo, ver BHARUCHA-REID (1960);
SORARRAIN, BOGGIO & OCAMPO (1980) e BOSSO,
SARARRAIN e & FAVRET (1960) que déo especial atengdo a estes
processos evolutivos.

Palavras-chave: Fatores genéticos letais, analise tedrica, cadeias de Markov.
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