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RESUMEN

En las dltimas décadas abundante literatura ha mostrado
la existencia de correlaciones entre la heterocigosidad en
loci estructurales que controlan la expresién de aloenzinas
y distintas caracteristicas cuantitativas o relacionadas con
la adecuacién bioldgica en diversos grupos de animales. lLos
mecanismos genéticos propuestos para explicar el fendmeno
son: a) sobredominancia en loci particulares; b) depresién
por consanguinidad en individuos més homocigotos y c) efectos
genético-~aditivos. En el presente trabajo se examina: a) la
existencia de correlaciones entre la heterocigosidad detec-
tada mediante electroforesis de proteinas y la velocidad de
crecimiento o la estabilidad del desarrollo medida como
asimetria fluctuante en tres cepas de trucha arcoiris
(Oncorhynchus mykiss) en Chile, y b) la herencia de los
caracteres antes mencionados en una cepa de esta especie, y
su probable conexién con los mecanismos genéticos que
determinan las correlaciones observadas.

Para el primer objetivo se establecieron poblaciones de
las tres cepas cultivadas en Chile de trucha arcoiris:
Escocesa, Kamloops y Americana. Se empleé un diseflo de
cruzamientos destinado a evitar desviaciones de las fre-

cuencias genotipicas respecto del equilibrio de Hardy-
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Weinberg. Los animales fueron cultivados hasta los seis meses
de edad. En seguida se extrajo una muestra de 56, 89 y 103
ejemplares de cada una de las cepas respectivamente. Para
cada ejemplar se registré el peso, longitud est&ndar, longi-
tud del ojo, recuento de branquispinas en el primer arco
branquial, nimero de rayos en las aletas pectorales y pélvi-
cas. Los caracteres bilaterales fueron medidos sobre ambos
lados del animal. El genotipo individual se determiné
mediante electroforesis horizontal en gel de almidén. ILa
magnitud de las asimetrias en cada rasgo se estimé como la
diferencia absoluta entre ambos lados ( I-D ). Para el
segundo objetivo, la varianza fenotipica se descompuso
mediante un ANOVA, usando un disefio anidado. Para ello dos
hembras tomadas al azar de la poblacidn se cruzaron con un
macho, hasta completar 38 familias de hermanos completos. E1
genotipo de cada padre se determiné a posteriori mediante
electroforesis horizontal en gel de almidén.

Se examiné 38 loci enzimdticos, de los cuales 6 resul-
taron polimérficos en al menos una de las cepas. El peso en
la cepa Escocesa y el nfimero y magnitud total de las asime-
trias en la cepa Kamloops se correlacionaron significativa-
mente con la heterocigosidad en loci aloenzim&ticos. Inde-
pendiente de la significacién estadistica, los coeficientes
de correlacién para peso y longitud con heterocigosidad son
positivos en las cepas Escocesa y Kamloops, mientras gue para

las asimetrias son negativos. En la cepa Americana la
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distribucién de los signos de los coeficientes de correlacién
son inversos a las otras dos. Por otra parte, el andlisis de
la distribucién de la varianza en caracteres bilaterales
dentro y entre individuos mostré diferencias en las repetibi-
lidades entre rasgos dentro de cepas y para un mismo rasgo
" entre cepas. Los caracteres considerados presentaron hereda-
bilidades altas, excepto el nimero de rayos de las aletas
pélvicas. Las asimetrias, en cambio, mostraron heredabilida-
des muy bajas. Al incorporar en el andlisis el componente de
heterocigosidad para loci aloenzimiticos de los machos, se
aprecian cambios en las heredabilidades estimadas, pero no
asi sobre las hembras. Ello sugiere que la heterocigosidad
estimada sobre dichos loci contribuye con variabilidad gené-
tica aditiva a la determinacién del rasgo. El mismo anédlisis
sobre la heredabilidad de las asimetrias muestra cambios
pequefios en las estimaciones.

Los resultados obtenidos muestran escasa o ninguna
correlacién significativa entre la heterocigosidad estimada
electroforéticamente y la magnitud de los rasgos considerados
0 ‘las asimetrias de caracteres bilaterales. La homeostasis
del desarrolloc es distinta para diferentes rasgqgos y varia
entre cepas y dentro de ellas. Las asimetrias presentan
escasa heredabilidad, lo que sugiere que la variacién en
ellas se deberia fundamentalmente a factores ambientales .y
genéticos no aditivos.

De este modo, 1las correlaciones entre crecimiento y




XX

heterocigosidad aloenzim&tica en trucha arcoiris podrian ser
explicadas por efectos genético-aditivos, pero no asi las

correlaciones entre heterocigosidad y asimetria fluctuante.
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ABSTRACT

In the last decade many articles have shown the exis-
tence 'of a relationship between the heterozygosity at
structural allozymic loci and morphological or fitness-con-
nected traits in various animal groups. The genetic mecha-
nisms proposed to explain the phencomena are: a) overdominance
at particular loci, b) inbreeding depression in more ho-
mozygous individuals of the population and c¢) aditive genetic
effects. Two aspects are analyzed in the present study: a)
the existence of a relationship between heterozygosity at
allozymic loci and the growth rate or the developmental
stability on four bilateral traits in three strains of the
rainbow trout Qncorhynchus mykiss in Chile, and b) the inhe-
ritance of these four traits and their possible connection
with the genetic mechanisms which determine the observed
correlations.

Populations of three strains, Escocesa, Kamloops and
Americana, were established. Crosses were done using a design
which prevents major genetic drift caused by unequal gamete
contributions from each male to egg fecundation. Fifty six,
89 and 103 six month old fishes were sampled from each
strain. Weight, total body length, eye length, number of gill
rakers in the first branchial arch, and number of rays in

pectoral and pelvic fins were recorded. Individual genotype
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was determined using horizontal starch gel electrophoresis.
Bilateral asymmetry was expressed as the absolute difference
between left and right side and as the number of asymmetric
characters by individual. The inheritance of the above
mentioned traits was studied through the partitioning of the
phenotypic variance using a nested ANOVA design. Eighteen
males, each crossed with two randomly selected females from
the population were used to produce 36 full-sib families. The
genotype of each parent at allozyme loci was determined a
posteriori by horizontal starch gel electrophoresis.

- Of 38 studied loci, six polymorphic loci were detected.
Weight in the Escocesa strain, and number and total magnitude
of the asymmetries in Kamloops strain, were statistically
correlated with heterozygosity at enzyme loci. Irrespective
of the statistical significance, heterozygosity was positi-
vely correlated with growth and morphological traits, and
negatively with asymmetry in both Escocesa and Kamloops
strains but not in the American strain. Repeatability did
show differences between traits within strains and within
traits between strains, suggesting differences in the ability
to buffer specific environmental effects at those levels. All
morphological and meristic characters exept number of rays in
the pelvic fins showed high heritability (h?). Asymmetries
showed low heritability. The male heterozygosity at enzymatic

loci affected the heritability estimates on the sires

component of the variance, suggesting that it has additive
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effect on the traits.

The results showed weak or lack of significative asso-
ciation between heterozygosity and traits or asymmetry
variation. Developmental homeostasis seems to be strain and
trait-dependent, without significative influence of additive
genetic variation. The low heritability of asymmetry suggests
that it is controlled by environmental or non-aditive genetic
factors.

‘In rainbow trout, correlations between growth and
allozyme heterozygosity could be caused by aditive genetic

effects. However they cannot explain fluctuating asymmetry.




INTRODUCCION

1.1.- Heterocigosidad en miltiples loci Y caracteres cuan-—
titativos:

El uso de la técnica de electroforesis de proteinas
en gel de almidén revels la existencia de una gran variabi-
lidad.genética en poblaciones naturales de diversas especies
{Lewontin 1974). Los mecanismos que mantienen dicha variabi-
lidad son objeto de discusién permanente, dado lo complejo
del proceso de estimacién de la adecuacién biol6gica que
otorgan genotipos particulares en genes que controlan
aloenzimas. Tal adecuacién puede ser afectada por condiciones
genéticas de la poblacién (Kacser y Burns 1981), ambientales
Y de disefio experimental (Nevo 1988). Por otra parte, el
vasto nlimero de combinaciones genético-ambientales qué pueden
generarse hacen prohibitivo el esfuerzo requerido para probar
fehacientemente la relevancia selectiva de un polimorfismo,
atin en un sistema aloenzimitico (Smouse 1986).

"Por lo anterior, los esfuerzos se han orientado a
establecer la relacién entre los niveles de heterocigosidad
en mGltiples loci y la variabilidad en caracteres relacio-
nados con la adecuacitn, lc cual no presenta las restriccio-
nes ya sefialadas (Smouse 1986, Nei 1987). Mucha de. la

informacién disponible al respecto ha sido revisada por




2
Mitton y Grant (1984) y Zourus y Foltz (1987). Numerosos
autores han informado la existencia de correlaciones posi-—
tivas entre caracteres relacionados con la adecuacién y la
heterocigosidad aloenzim&tica en distintos grupos de orga-
nismos. Aln cuando, en una cantidad similar de trabajos no se
han detectado relaciones positivas, los ejemplos de correla-
ciones negativas son escasos (Zourus et al. 1988)., Si se
considera que factores metodolégicos o de estructura genética
Yy reproductiva de la poblacién pueden afectar la deteccisdn de
dichas correlaciones, los resultados sugieren que las rela-
ciones encontradas reflejan un fendmeno biolégicamente
relevante (Zourus et al. 1988).

En aquellos estudios en que se han observado aso-
ciaciones significativas entre la heterocigosidad individual
estimada sobre loci que controlan aloenzimas y caracteres
fenotipicos cuantitativos, ella suele explicar entre un 5 V'
un 10% de la variabilidad total (Koehn et al. 1988). Las
principales caracteristicas de los resultados positivos en
dichos estudios pueden resumirse en tres observaciones: (a)
cuando la heterocigosidad es medida por el nimero de loci
heterocigotos en un individuo, el incremento en heterocigosi-
dad a menudo estd asociado con una disminucién en la variabi-
lidad fenotipica. (b) La frecuencia de fenotipos modales esta
positivamente correlacionada con los niveles de heterocigosi-
dad en los individuos. (c) La adecuacién de los parentales

estd positivamente asociada con el grado de heterocigosidad




esperado en la progenie (Chakraborty 1987).

Dos conceptos distintos se Superponen en las propo-
siciones elaboradas para explicar las asociaciones entre
heterocigosidad en genes que controlan aloenzimas y caracte-
res morfol6gicos y de la adecuacién: Por una parte, la
relacién existente entre los genes detectados electroforéti~
camente y los caracteres examinados, y por otra, los meca-
nismos genéticos que explican la relacién entre heterocigo-
sidad,y las variables morfolégicas.

Algunos autores han postulado que la condicién
heterocigota en los genes que controlan aloenzimas es res-
ponsable per se de las correlaciones, al otorgar ventajas a
nivel metabSlico a los individuos mas heterocigotos (Mitton
Y Grant 1984, Koehn et al. 1988). Ello se produciria a través
de sobredominancia en loci especificos o por la suma del
efecto de dominancia incompleta sobre muchos loci (Zourus
1987). Koehn et al. (1988) han postulado que la mayor
variabilidad molecular que presentan los individuos m&s
heterocigotos determina una mayor probabilidad para que se
establezcan combinaciones favorables entre los productos de
distintos loci que acttian sobre una via metabdlica, mejorando
la eficiencia energética global de ella.

Alternativamente, se ha propuesto que los loci
detectados por electroforesis, constituyen marcadores de

determinadas condiciones genéticas en los individuos exami-

nados. Ellos podrian reflejar la heterocigosidad en loci
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préximamente ligados a ellos (Danzmann et al. 1985, Zourus Yy
Mallet 1989), o bien la incidencia de alelos nulos (Foltz
1986) o aneuploidias (Thiriot-Qiévreux 1986, Gaffney 1990).
La correlacién entre la heterocigosidad en un nimero reducido
de marcadores y la heterocigosidad individual, en cambio, es
escasa (Mitton y Pierce 1980, Chakraborty 1981). En este tipo
de estudios se emplean tipicamente seis a doce sistemas
aloenzimdticos (Koehn et al. 1988), de modo que los resulta-
dos no podrian ser explicados como un efecto de diferencias
en la heterocigosidad individual. Sin embargo, es posible
relacionar la heterocigosidad en una muestra al azar, de
determinado tamafio, con la heterocigosidad en el conjunto de
genes de la que ella proviene (Chakraborty 1987). Zourus y
Foltz (1987) estiman que la relacién importante a considerar,
es aquella que existe entre la heterocigosidad en genes que
controlan aloenzimas y aquellos que controlan los caracteres
en cuestién. De este modo, la razén entre el nimero de loci
muestreados y el conjunto del que provienen puede ser
razonablemente buena (Zourus y Foltz 1987). Por otra parte,
factores de estructura genética en poblaciones pequefias, como
la existencia de desequilibrios de fase gamética o consangui-
nidad, pueden mejorar marcadamente la correlacidn entre la
heterocigosidad total y aquella estimada en base a un nimero

reducido de marcadores (Palmer y Strobeck 1986).

En general se postula que una mayor heterocigosidad

otorga ventajas cuando existe un componente importante de
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varianza genética de dominancia en la expresién del caracter
en cuestidén. Ello constituye la base teérica de la heterosis
(Falconer 1981). Se ha propuesto gue en una poblacién los
individuos md&s homocigotos para marcadores aloenzimaticos
serian en promedic mis consanguineos (Ledig et al. 1983). Sus
menores rendimientos se explicarian, entonces por efecto de
depresidén por endogamia. Este modelo ha sido definido m&s
generalmente como de "sobredominancia multiplicativa® ( Smouse
1986).. Alternativamente, un incremento en la media asociado
a una mayor heterocigosidad se puede producir bajo condi-
ciones de herencia aditiva completa (Chakraborty y Ryman
1983). Ello ocurre cuando los genes que contribuyen aditiva-
mente al incremento del rasgo (p;) se encuentran en menor
frecuencia que sus alelos que no aportan (d;), es decir cuando
Py < qi- Cuando p; > q;, la media del rasgo se reduce al
incrementarse la heterocigosidad, mientras que si p, = q;,
ella no varia. La varianza del cardcter, en cambio, se reduce
al incrementarse la heterocigosidad en cualquiera de las tres
situaciones (Chakraborty y Ryman 1983, Chakraborty 1987).
Finalmente la superioridad de los heterocigotos puede expli-
carse por efecto de sobredominancia en genes que controlan
los caracteres estudiados (Zourus y Mallet 1989).

Asi, el mecanismo © mecanismos genético(s) que
determina(n) las correlaciones entre heterocigosidad aloen-
zimatica y caracteres cuantitativos pueden ser examinados con

cierta independencia de la relacidn que existe entre los
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genes que controlan aloenzimas y los caracteres respectivos.
Es decir, puede estudiarse si las asociaciones observadas se
deben a efectos de sobredominancia, depresién por consan-—
guinidad o efectos aditivos, tanto si los genes que controlan
variantes aloenzimdticas son responsables per se de las

correlaciones o si son marcadores de condiciones genéticas

particulares.

1.2.- Heterocigosidad en miltiples loci Y caracteres cuan-
titativos en Oncorhynchus mykiss:

En trucha arcoiris (0. mykiss) se ha informado que
caracteres relacionados con la adecuacién vy la wvarianza
fenotipica se correlacionan con 1la heterocigosidad en alo-
enzimas. Las mediciones de la talla en truchas, hechas a dig-
tintas edades, se correlacionan marcadamente entre si (Auls-
tad et al. 1972, Moller et al. 1979, Crandell y Gall 1993).
Por otra parte, el tamafic individual afecta positivamente el
volumen de la puesta y namero de ovas de las hembras (Gall
1975), la produccién de semen de los machos (Gjerde 13984) vy
la maduracién precoz (Crandell Yy Gall 1993). Danzmann et al.
(1985, 1986), por otra parte, han informado gque la velocidad
de crecimiento se correlaciona positivamente con la heteroci-
gosidad alozimica individual en trucha arcoiris. Asociaciones
similares se han detectado entre la heterocigosidad indi-
vidual y la eficiencia metabélica (DPanzmann et al. 1987) o la

resistencia a enfermedades (Ferguson y Drahushchak 1990).
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Por otra parte, en trucha arcoiris f otros salmoni-
deos, la frecuencia y 1la magnitud de las asimetrias en
caracteres bilaterales se correlacionan negativamente con la
heterocigosidad alozimica (Leary et al. 1983, 1984b, 1985b,
Blanco et al. 1990).

En organismos normalmente simétricos bilateralmente,
las diferencias entre medidas del mismo cardcter a ambos
lados en un individuo, cuando se distribuyen normalmente con
una media igual a cero, se conocen como "asimetria fluctuan~
te" (A.F.) (Van Valen 1962). Se presume que los caracteres
bilaterales se encuentran bajo la influencia de los mismos
factores genéticos y ambientales, de modo que la frecuencia
Y magnitﬁque las asimetrias reflejan el grado de estrés
ambiental o genético que ha afectado al individuo en momentos
cruciales del desarrollo de las respectivas estructuras (Van
Valen 1962, Parsons 1992). Asi, la magnitud de las asimetrias
en caracteres bilaterales entregaria una medida confiable de
la estabilidad de desarrollo (Clarke et al. 1992) y estaria
positivamente correlacionada con la adecuacién (Soulé 1982,
Soulé y Cusin-Roudy 1982, Leary et al. 1984b). Las obser-—
vaciones en salmonideos serfan consistentes con lo propuesto
.porT Lerner (1954), quien postuls que durante el desarrollo
los individuos m&s heterocigotos tendrian una mayor capacidad
para compensar la variabilidad debida a causas tanto gené—
ticas como ambientales. Asi, ellos expresarian mas fielmente

el patrén ontogenético, lo que deberia manifestarse en una




menor asimetria fluctuante.

Los mecanismos genéticos que determinan las corre—
laciones entre heterocigosidad aloenzimética y los caracteres
seflalados anteriormente, han sido pobremente explorados en
trucha arcoiris. El crecimiento en longitud y peso en esta
especie es afectado por una importante contribucién de
factores genético-aditivos (von Limbach 1970, Aulstad et al.
1972, Kinkaid et al. 1977, Rafstie 1980, Gall y Huang 1988,
Jonasson 1993). Igual cosa ha sido informada para aquellos
caracteres meristicos normalmente usados para estimar asime-
tria bilateral (Leary et al. 1985a). En cambio, la heredabi-
lidad del ntmero de caracteres asimétricos es extremadamente
baja (Leary et al. 1985a). Por otra parte, un bajo recuento
en caracteres meristicos se asociarfia con un incremento en
asimetrias (Leary et al. 1985b, 1985c). Esto sugiere que, no
obstante la baja heredabilidad de las asimetrias, ellas
podrian ser afectadas indirectamente por factores genético-
aditivos.

De este modo, en el presente trabajo se postula que
en trucha arcoiris, las correlaciones entre heterocigosidad
alozimica y los caracteres cuantitativos indicados, se deben
a efectos genético-aditivos de los genes que controlan las
aloenzimas o de genes cuya condicién genética es marcada por

ellos.




1.3.~ Caracterizacién del material biolégico:

La distribucién geografica original de la trucha
arcoiris se extiende a 1o largo de la costa del Pacifico de
Norteamérica y rios que drenan en ella, desde Alaska (aprox.
649 Lat. N) hasta el norte de México (242 Lat. N) (MacCrimmon
1971). Desde esta zona ha sido introducida al resto del mundo
(MacCrimmon 1971, Hershberger 1992). En Europa se introdujo
a fines del siglo pasado a partir de un stock originario del
Rio McCloud, Baird, California (Hershberger 1992). En Chile
fueron introducidas inicialmente desde Hamburgo, Alemania,
entre 1905 y 1910, estableciéndose en distintos cuerpos de
agua (Campos 1981, Méndez y Munita 1989). Con posterioridad
se han introducido distintas variedades con fines comercia-
les, destacando las cepas Steelhead (Uribe 1988), Kamloops,
Donaldson y Cofradex (Mardones y Vega 1993) algunas de las
cuales han sido liberadas en distintos cuerpos de agua en
forma accidental o deliberada.

Esta especie exhibe la mayor variabilidad genética
dentro de los Salmonideos (Allendorf y Utter 1979). En su
rango natural de distribucién, se distinguen bésicamente dos
linajes separados por un eje aproximado a 1lo largo de las
Cascade Mountains (Allendorf y Utter 1979), lo que explica
aproximadamente un 8% de la variabilidad genética de 1la
especie. El 92% restante se concentra dentro de las cepas.
(Allendorf y Phelps 1981). Por otra parte, la variacién en

caracteristicas productivas se asocia principalmente con
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diferencias entre cepas, antes que con factores ambientales
(Gall y Crandell 1992, Hershberger 1992).

Los antecedentes sobre las caracteristicas genéticas
de las cepas de trucha arcoiris disponibles en Chile son
escasos. Veloso et al.(1990) han comparado cromosémicamente
una ceﬁa naturalizada con otra cultivada, aportando eviden-
cias de un origen geografico distinto para ambas. Los ante-
cedentes morfolégicos y cariolégicos sugieren que los stocks
asilvestrados chilenos se derivan esencialmente de las intro-
ducciones hechas desde Europa (Wetzlar 1979, Veloso et al.
1990). Por otra parte, Gavildn et al. (1991, 1993) han infor-
mado sobre variabilidad genética en poblaciones asilvestradas
en lagos de la Regién del Bio Bio. Diaz (1986) compard la
variabilidad en loci bioguimicos entre una cepa cultivada y
otra establecida en un curso de agua de la Zona Central.
Estos estudios han mostrado la existencia de variabilidad
genética dentro y entre las poblaciones comparadas.

Los peces salmonideos derivan de un ancestro tetra-
ploide de hace unos 25 a 100 millones de afios (Ohno 1369).
Ellos se encuentran actualmente en proceso de diploidizacidn,
por lo que algunos loci afin est&n funcionalmente duplicados
Y no muestran evidencias de divergencia estructural o regula-—
toria (Bailey et al. 1970). Tal es el caso de los loci 3 Yy 4
de la enzima Malato dehidrogenasa (Mdh 3;4), ¥ 3 v 4 de 1la
Isocitrato dehidrogenasa (Idh 3,4) que presentan isoalelos

para su forma mds comGn (100), lo que hace indistinguibles
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los productos de ambos loci. De este modo, el fenotipo de los
homocigotos para alelos menos comunes (no 100) y el de los
heterocigotos presenta un patrén de tres bandas en elec-
troforesis en gel de almidén. La condicién heterocigota puede
identificarse por la intensidad relativa de las bandas (Utter

et al. 1987).

1.4.- Disefio experimental:

1.4.1.~ Hip6tesis de trabajo:

— Las correlaciones entre la heterocigosidad en genes que
controlan la expresién de aloenzimas y la tasa de
crecimiento o la estabilidad de desarrollo en

trucha arcoiris, se deben a efectos genéticos aditivos.

1.4.2.- Objetivo general:

= Evaluar experimentalmente la posible contribucién de
factores genético aditivos a las correlaciones entre
heterocigosidad aloenzim&tica y crecimiento o estabilidad
de desarrollo.

1.4.3.- Objetivos especificos:

Las cepas de trucha arcoiris disponibles en Chile son
introducidas (Basulto 1969, Méndez Y Munita 1989) vy con una
informacién incompleta sobre su origen. Los antecedentes
bibliogrdficos, permiten suponer que ellas derivan de pobla-

ciones silvestres de distinta procedencia geogrdfica (Mac-
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Crimmon 1971, Hershberger 1992). Sin embargo, desconocemos si
ellas se han originado efectivamente de los stocks ancestra-
les indicados en la literatura, si han sido objeto de
mestizaje o si han sufrido cambios genéticos importantes
desde su establecimiento. ILa informacién entregada en el
punto anterior, muestra la falta de una adecuada caracteri-
zacién, desde el punto de vista genético, de las cepas de
trucha arcoiris disponibles en Chile.

De este modo, previo al an&lisis de los mecanismos
que determinan las correlaciones entre heterocigosidad
aloenzimdtica y caracteres cuantitativos, se requiere carac-
terizar las cepas disponibles desde el punto de vista de su
variabilidad genética y verificar la ocurrencia de dichas
correlaciones a nivel poblacional.

- Por otra parte, el andlisis de distintas cepas de
truchas ha mostrado que ellas normalmente difieren en la
magnitud, aunque generalmente, no en el signo de las corre-
laciones entre heterccigosidad alocenzimstica y tasa de
crecimiento (Danzmann et al 1985) o asimetria bilateral
(Leary et al. 1984b). No se dispone de los antecedentes sobre
este aspecto para las cepas de trucha arcoiris disponibles en
el pais.

Asi, se han propuesto los siguientes objetivos
especificos:
1.~ Determinar la existencia de correlaciones entre hetero-

cigosidad en aloenzimas y el crecimiento o la estabili-
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dad de desarrollo, en poblaciones de distintas cepas de

trucha arcoiris.

2.- Describir, desde un punto de vista genético-poblacio-
nal, las cepas de trucha arcoiris, estudiadas para
cumplir con el objetivo 1.

3.- Estimar la heredabilidad de los caracteres considerados
en estudio.

4.- Estimar la contribucién de la heterocigosidad en loci

estructurales que controlan la expresién de aloenzimas

sobre la variabilidad de los caracteres.
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MATERIALES Y METODOS

2.1.—- Descripcién de las cepas empleadas:

Las cepas de peces empleadas fueron seleccionadas por
su disponibilidad en pisciculturas comerciales. Los reproduc-
tores empleados en este estudioc fueron obtenidos de tres
cepas de cultivo: Americana, Escocesa y Kamloops. La primera,
@s una variedad de desove de otofio, mientras que las otras
dos desovan preferentemente durante el invierno. Los repro-
ductores de las dos primeras cepas fueron proporcionados por
la Piscicultura Rio Blanco, Los Andes (32954!' Lat.S;
70218'Long.W,). La cepa Kamloops, fue facilitada por la
Piscicultura Macul, Santiago (339242' Lat.S; 70263'Long. W, ).

Ovas de la cepa Escocesa, fueron introducidos en
Chile en 1983 por la empresa EPERVA (Chile) desde Escocia.
Una fraccién de ellas fue llevada a la Piscicultura Rfo
Blanco, de la Universidad Catédlica de Valparaiso, iniciando
sw periodo de desove en 1985 (Dazarola com. pers.). Los
reproductores usados fueron ejemplares obtenidos de aquellas
ovas y tenian, por lo tanto, 8 afios de edad. Su origen se
remontarfa a la variedad introducida el siglo pasado en
Europa (MacCrimmon 1971). Sin embargo, no se puede excluir
mestizaje con otras variedades introducidas posteriormente en

Escocia.
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La cepa Kamloops es originaria de la cepa Gerard, una
variedad silvestre del Lago Kootenay en British Columbia, la
que se ha mantenido como cepa de cultivo desde 1944, con un
tamafio efectivo grande (Klontz 1978). La variedad usada ha
sido provista por la empresa Troutlodge (Washington, USA).
La cepa Americana, proviene del Rio Sulfur Spring, en
Carolina del Norte, USA, y fue introducida a la piscicultura
Rio Blanco en 1982, manteniéndose como cepa pura. Su origen

seria el mismo de la cepa Escocesa (MacCrimmon 1971).

2.2.~ Desove y fecundacién:

Los reproductores empleados en la realizacién de los
cruzamientos fueron anestesiados con Acido etil ester 3-
aminobenzoico (MS-222; 50mg/L), hasta que los animales se
mostraron inactivos. Cada ejemplar fue medido Y pesado
inmediatamente antes de ser desovado.

Los gametos se obtuvieron mediante masaje abdominal,
recogiendo separadamente las ovas de cada hembra y el semen
de cada macho en recipientes pPlasticos. La calidad del semen
se verificé en base a observacién microscépica, desechando
aquellos machos en que la motilidad de los espermatozoides
€ra escasa. También se eliminaron 1las ovas de aquellas
hembras gque presentaron alteréciones tales como maduracién
deficiente, sobremaduracién, ligquido celémico alterado, etc..
La fecundacién se realizs usando el "método saco (Huet

1975).
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Previo a la inseminacién, se agregé a las ovas
solucién diluyente de Billard (1977), aproximadamente 10
veces el volumen del semen. ILas ovas fueron mantenidas con
Semen por 5 minutos, lavadas con agua limpia y dejadas endu-
recer por al menos 15 minutos en agua limpia. Luego fueron
distribuidas en las bandejas de incubacién (Figura 1).

A los 10 dias post fecundacién, se evalus por primera
vez la supervivencia, tratando 10 ovas con una solucién al
10% de &cido acético. Esto permite visualizar el embridn
como una linea blanca en el polo animal de las ovas vivas. La
incubacién se realizé en bandejas de malla, dentro de bateas
con agua corriente. A la edad de ova con 0jo (aproximadamente
30 dias), ellas fueron sifonadas Yy dejadas caer desde
aproximadamente 30 cm de altura sobre un cedazo. Este trata-
miento (Shocking) rompe la membrana plasmética de los huevos
ho fecundados y produce un drenaje masivo de iocnes, lo que
precipita las proteinas en suspensién en el vitelo, dando a
las ovas un color blanco Y permitiendo su elimipacién manual.
Luego los huevos fueron devueltos al sistema de incubacién.

"Al iniciarse la eclosisdnlas ovas fueron traspasadas
a jaulas de aluminio expandido, puestas en estanques de
plastico o bateas de madera con flujo continuo de aqua
(Figura 2) y criadas hasta los 6 meses post fecundacién,

alimenténdolas con pellet seco.




Figura 1.- Sistema de bandejas de
madera para familias en O. mykiss.

incubacién en canoas
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2.3.- Toma de muestras Y mediciones:

En estudios sobre las correlaciones entre heteroci-
gosidad aloenzimatica Y tasa de desarrollo en trucha arcoi-
ris, ésta se ha medido normalmente como el tiempo que tardan
las ovas en eclosionar (Danzmann et al. 1985, 1986). Esta
forma de estimar la tasa de crecimiento requiere de gran
atencién y facilidades materiales Yy de espacio, ya que los
grupos con distinta tasa de crecimiento deben ser cultivados
separadamente hasta la edad en que puedan ser examinados
electroforéticamente, es decir cinco a seis meses de edad
(Danzmann et al. 1985, 1986). Alternativamente, dichas
correlaciones se han estudiado usando la longitud estéandar
del pez previo al inicio de la madurez sexual (Allendorf et
al. 1983, Liskauskas y Ferguson 1991). Ello permite mantener
un solo grupo poblacional por cepa examinada, facilitando el
trabajo de cultivo.

Los estudios de asociaciones entre asimetrfas bila-
terales y heterocigosidad individual en salmonideos se han
realizado preferentemente usando caracteres meristicos (Leary
et al. 1983, 1984b, 1985a,b,c, 1987, Blanco et al. 1990). Los
rasgos mas cominmente utilizados son el ntmero de branquispi-
nas en el primer arco branquial, y nidmero de rayos en aletas
pectorales y pélvicas (Leary et al. 1983, 1984b, 1985a,b,c,
1987, Blanco et al. 1990). Estos caracteres se fijan tempra-
namente en el desarrollo embrionario (Leary et al. 1984a) y

son faciles de medir en forma precisa (Blanco et al. 1990).
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En base a lo anterior, a los seis meses post fecun-
dacién se extrajeron muestras al azar de cada poblacién o
familia de hermanos completos. Los animales fueron sacrifica-
dos, dispuestos individualmente en bolsas pléasticas e inme~-
diatamente congelados a —202C. Se los mantuvo en esta
condicidén hasta su andlisis.

Las mediciones se hicieron descongelando brevemente
el material. A cada ejemplar se le tomaron las siguientes
medidas morfolégicas:

a) Unicas:
Longitud estdndar (L): de la punta del hocico a la
horquilla de la aleta caudal.
Peso total (W), sin eviscerar
b) Bilaterales:
NGmero de rayos aletas pectorales (A.Pec.)
Nimero de rayos aletas pélvicas (A.PéEl.)
NGmero de branquispinas del primer arco branquial (NB)
Longitud del Ojo (LO) (longitud antero-posterior de la
fosa orbital).

Las medidas de longitudes se hicieron con un vernier
(0,01 mm precisién). El recuento de caracteres meristicos se
realizé bajo lupa. Las medidas para los caracteres bilatera-
les se iniciaron indistintamente desde el lado derecho e iz-
quierdo, a fin de aleatorizar posibles sesgos derivados de la

rutina de medicién.
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Figura 2.- Sistema de mantencidn de poblaciones experimenta-
les de trucha en jaulas de aluminio expandido, dentro de

bateas de plastico.
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Simultdneamente, a cada ejemplar se le extrajeron las
visceras y se le tomaron muestras de tejido muscular y hepa-
tico. Estas se almacenaron individualmente en tubos Eppen-
dorf. Los animales medidos Y las muestras de tejido fueron
etiquetados con su informacién respectiva y se guardaron

congelados a -20¢cC.

2.4.—- Disefio de cruzamientos:

En el presente trabajo, se realizaron dos tipos de
estudios: el primero, destinado a determinar la ocurrencia de
correlaciones entre heterocigosidad aloenzimstica V caracte-
res morfoldgicos en poblaciones, Y el segundo, tendiente a
lograr la descomposicién de la varianza fenotipica, segtin un
disefio de andlisis de varianza jerdrquico (Falconer 1981,
Becker 1984). En el primer caso se emplearon las tres cepas
descritas, mientras que el experimento para descomponer la

varianza fenotipica se realizé con la cepa Americana.

2.4.1.- An4lisis de poblaciones:

Para las cepas Escocesa y Kamloops, las ovas de cada
hembra se recogieron Y fecundaron separadamente con wuna
mezcla en partes iguales del semen de dos machos, siquiendo
el esquema descrito en la Figura 3. Por otra parte, el semen
de cada macho se dividié en dos, contribuyendo a fecundar las
ovas de dos hembras. En la cepa Kamloops dos machos se usaron

por Gnica vez. Este protocolo buscé reducir los sesgos en las
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frecuencias alélicas gque se producen cuandc se realiza la
fecundacién usando pool de gametos (Withler 1988; Gile Y
Ferguson 1990). Se emplearon los gametos de 22 hembras y 22
machos de la cepa Escocesa (Ne = 44), y 21 hembras 23 machos
de la cepa Kamloops (Ne = 43,9). Luego de fecundados, los
huevos fueron hidratados, lavados y pesados, extrayéndose 20
g de ovas de cada hembra, con lo gue se formé un pool de ovas
que dié origen a las poblaciones experimentales. Para este
andlisis, en la cepa Americana se extrajeron 3 ejemplares de
cada familia de hermanos completos del experimento descrito
en el punto 2.4.2 (Ne = 48).

Los huevos de la cepa Escocesa fueron trasladados de
la Piscicultura Rio Blanco a la Piscicultura Macul. Las ovas
se transportaron entre dos esponjas hiimedas, sobre una
bandeja con hielo y dentro de una caja de poliestirenc dila-
tado (Plumavit). La cepa Kamloops fue desovada en la Pisci-
cultura Macul y por lo tanto no requirié de traslado. Estas
dos cepas fueron cultivadas simult&neamente, en condiciones
similares, por lo gque las diferencias en crecimiento vy
morfologia serfian atribuibles a factores hereditarios antes
gque ambientales.

De la cepa Escocesa ge examinaron 56 ejemplares y 89
de la cepa Kamloops. De la cepa Americana se examinaron 103
peces. A cada animal se le registré las medidas indicadas en

el punto 2.3.




MACHOS
HEMBRAS ".ro --------------- %

N7

Ovas (20 g cada hembra)

\ /

Aporte semen —— Aporte ovas

Figura 3.- Esquema del sistema de cruzamiento empleado para
formar las poblaciones experimentales de O. mykiss.
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2.4.2.- Anilisis de la varianza fenotipica en familias:

Las ovas de dos hembras tomadas al azar desde la
poblacién fueron fecundadas separadamente con el semen de un
macho, siguiendo el esquema descrito en 1la Figura 4. Se
emplearon 18 machos cruzados con 36 hembras, para dar origen
@ 36 familias de hermanos completos. Dos familias de hermanos
completos, de dos padres distintos, se eliminaron luego del
ensayo con &cido acético por mostrar grandes mortalidades (>
70%), a fin de evitar infecciones en el resto de los cruces.
Este experimento se condujo en la Piscicultura Rio Blanco.

La progenie de cada hembra (familia) fue incubada y
cultivada separadamente. Al momento de iniciarse la eclosién,
las ovas fueron trasladadas a canastillos de aluminio
expandido, manteniendo la disposicién espacial previa del
sistema de incubacién. Quincenalmente se registré la morta-
lidad y se eliminaron los peces muertos. Hasta los dos meses
post eclosi6n, edad de la primera alimentacién de los
alevines, el nimero de peces por jaula se iguald cualitativa-
mente extrayendo al azar individuos en aquelias familias apa-
rentemente mds numerosas. A esta edad las familas se redis—
tribuyeron en las bateas Y se iguald el nfimerc de peces entre
ellas. La posicién de cada una se establecié usando una tabla
de ntmeros al azar, a objeto de aleatorizar efectos ambienta-
les derivados de la ubicacién. Se presume que diferencias
pequeflas en la densidad de los peces entre canastillos,

previo al inicio de la alimentacién, no afectan en forma

1%
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MACHOS
(18)

HEMBRAS <>, -y R -~ N

PROGENIE

(38 tamilias 30 30 30 go|  memememeses
hermanos

completos)

Aporte de semen

Figura 4.- Esquema del sistema de cruzamientos empleado para

formar las familias de hermanos completos de 0. mykiss para
el andlisis de la varianza fenotipica.
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importante el crecimiento.
A los seis meses de edad se extrajo una muestra al
azar de 30 individuos de cada familia. A cada uno de ellos se

les registrs las medidas morfolégicas indicadas en el punto

2.3.

2.5.- Electroforesis:

Muestras de tejido hep&tico Yy muscular fueron anali-
zadas por electroforesis horizontal en gel de almidén,
siqguiendo 1a metodologia descrita por Utter et al. (1974) vy
Allendorf et al. (1977). 1ILa visualizacién de la actividad
enzimdtica se realizé usando las técnicas histoquimicas
descritas por Shaw y Prasad (1970) y Siciliano y Shaw (1976).
La nomenclatura alélica y de loci sigue lo propuesto por
Shaklee et al. (1990). Los sistemas enzimdticos, loci
examinados y soluciones tampones de corrida utilizados se
muestran en el Tabla 4.

Los loci duplicados que presentan isoalelos (Mdh 3,4
e Idh 3,4) fueron tratados como un solo locus funcional Y sus
genotipos fueron clasificados considerando a uno de los loci
como variable y el otro como habiendo alcanzad; fijacién.

La heterocigosidad media esperada en las familias de
hermanos completos se determiné a partir del genotipo de los

padres.
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2.6.- Analisis de datos:

2.6.1.- Caracterizacién de las cepas:

Las cepas fueron caracterizadas en base a su desa-
rrollo y a los rasgos considerados en el estudio e infor-
macién electroforética.

Los promedios para caracteres morfolégicos fueron
comparados estadisticamente entre las cepas Escocesa vy
Kamloops, usando una prueba de t de Student. La cepa Ameri-
cana.no se incluyé en este andlisis, ya que fue cultivada en
condiciones ambientales muy diferentes.

La homogeneidad de frecuencias alélicas entre cepas,
para cada locus, se verificé usando una prueba de independen-
cia de chi cuadrado (X?) (Sokal y Rohlf 1969). Las desviacio-
nes de las proporciones genotipicas dentro de las cepas se
verificaron usando una prueba de X’ para bondad de ajuste, sin
correcciones (Sokal y Rohlf 1969). Esta prueba ha mostrado
ser la mejor y mds simple aproximacién a las pruebas de
probabilidad exacta para loci con 3 alelos en un amplio
rango de condiciones (Hern&ndez Yy Weir 1989). Esto es valido
para loci con dos alelos cuando en la poblacién no existen
desviaciones importantes respecto de las proporciones
esperadas por Hardy-Weinberg (Rol&n 1993).

Las desviaciones de 1las proporciones genotipicas
respecto de las proporciones de Hardy-Weinberg en cada cepa
para cada alelo fueron cuantificadas usando los estadisticos

F o indices de fijacién propuestos por Wright (1969):
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en que X,;; es la frecuencia de individuos homocigotos, pi es
el i-&simo alelo en la subpoblacién k Y Xy; la frecuencia del
alelo respectivo. Las desviaciones de f respecto de cero (0)

fueron verificadas mediante la prueba de chi cuadrado
X? = N(Frey;?)

(Nei 1987).

La estructura genética poblacional se describe usando
los indices de fijacién (F) de Wright (1969). Este estadisti-
co presenta ventajas ya que describe la poblacién en términos
de heterocigosidad (Nei 1977, Wright 1978) y sélo requiere
suponer que la obtencién de la muestra se hizo al azar con
reemplazo. Dado que existen diferencias significativas en las
frecuencias alélicas entre las cepas de trucha estudiadas,
resulta inadecuado el uso de los estadisticos F desarrollados
por Cockerham (1969, 1973). Este supone que cada subpoblacién
e@s una muestra al azar de la misma poblacidén, lo gue ho se
cumple en el presente caso.

Los componentes estimados hy, hg ¥ hyp respectivamente,

fueron obtenidos a través de las estimaciones insesgadas: .
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k=1 i=31
i 9 ho
hs = = i- Zipi - ~
n-1 20
m ) hs ho
i=1 ns 2fis

en qﬁe, para un locus, Xy;; es la frecuencia de homocigotos
para el i-ésimo alelo en la k-ésima subpoblacién, fi es la
media arménica del ntmero de individuos por subpoblacién
(cepa), s es el namero de subpoblaciones, i;ﬁ;z es la frecuen-
cla promedio esperada de homocigotos para el i-ésimo alelo en
s subpoblaciones y ho es la estimacién insesgada de Ho y
Ei la frecuencia promedio del i-ésimo alelo para las s
subpoblaciones (Nei 1987).
En base a estos estimados se calcularon los indices
F1s5+ Fgp Frp, en que:
Fis = (g = hg)/hg
Fgr = (hy = hg)/hg
Frr = (By - hg) /By
La variabilidad genética dentro y entre cepas se
descompuso usando el procedimiento descrito por Nei (1973).

Los descriptores usados son la frecuencia de heterocigotos

observados (Ho), las heterocigosidades esperadas de las cepas
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(Hi), entre cepas (Hs) y total (Ht) (Chakraborty y Leimar
1987). La proporcién de variabilidad genética debida a
variacién entre cepas se estimé a través del coeficiente de
diferenciacién genética:
Gge = 1 ~ (Hs / Ht).

Ggr es igual al promedio ponderado de Fg. sobre la
poblacidn total para loci multialélicos (Wright 1978, Cha~
kraborty y Leimar 1987).

El grado de diferenciacién genética entre las cepas
se estimé usando los parémetros de identidad genética (I) y
distancia genética estandar (D) (Nei 1972). Los célculos se
realizaron usando las estimaciones insesgadas para muestras

pequefias descritas por Nei (1978).

2.6.2.- BEstimaci6n de las asimetrias:

Para cada ejemplar se registré el nimero Yy la
magnitud real (valor izquierdo - derecho) y absoluta
(]I-D|) de las asimetrias para cada rasgo bilateral. El valor
promedio de [I-D| corresponde al indice 1 descrito por Palmer
Yy Strobeck (1986), y no corrige para diferencias en el tamafio
del caricter. Este indice serfia menos sensible para detectar
diferencias en asimetria fluctuante que otros que utilizan
las diferencias reales. Palmer y Strobeck (1986) indican que
el promedio de los cuadrados de las diferencias entre lados
seria mds sensible bajo una amplia variedad de condiciones.

8in embargo, en el presente andlisis dicho procedimiento
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mostré varianzas mayores que el uso de las diferencias
absolutas entre lados. Por esto Y considerando que en
estudios previos de correlaciones entre asimetria bilateral
Y heterocigosidad se han usado los valores absolutos de las
diferencias, se eligis este indice.

Con 1los datos anteriores se calculé el ndmero
promedio de caracteres asimétricos por individuo, 1los
promedios para las diferencias reales (X;.p) ¥ absolutas (XlI_
p|) entre lados y las respectivas desviaciones estandar (S7.p
Y S) por nivel de heterocigosidad y total. La magnitud total
de las asimetrfas bilaterales se calculd como la suma de las
diferencias estandarizadas entre lados (Sokal y Rohlf 1969)
sobre los cuatro caracteres medidos (Blanco et al. 1990). De
este modo se corrige el efecto debido a diferencias de escala
entre rasgos (Soulé 1982).

La ausencia de diferencias significativas entre lados
(#1-p = 0) para cada caracter bilateral se verificé usando una

prueba de t pareada (Zar 1974).

2.6.3.— Estimacién de las relaciones entre heterocigosidad y

caracteres morfoldgicos:

La asociacién entre el niimero de caracteres asimé-
tricos y heterocigosidad 'se verificé mediante una prueba de
independencia de X? y andlisis de correlaciédn entre dichas
variables. El efecto de la heterocigosidad sobre el peso, la

longitud, los caracteres bilaterales vy la magnitud de las

Hgiri
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asimetrias bilaterales se verificé usando un an&lisis de
varianza de una via no balanceado (Sokal Y Rohlf 1969).

La existencia de tendencias comunes de los promedios
entre rasgos, sus desviaciones estandar y coeficientes de
variacién en funcién del nivel de heterocigosidad individual,
se verificé mediante 1la prueba no paramétrica de Friedman
para bloques al azar (Sokal Y Rohlf 1969). Cada carécter se
traté como un bloque y los niveles de heterocigosidad como
tratamientos.

La asociacién del peso, longitud, magnitud de los
caracteres bilaterales y las asimetrias por rasgo y total con
la heterocigosidad individual, se estudié mediante andlisis
de correlacién. La significacién estadistica de los valores
del coeficiente de correlacién de Pearson (r) se verificéd

usando una prueba de t de Student (Sokal y Rohlf 1969).

2.6.4.- Estimacién de la repetibilidad (R) de las mediciones
bilaterales:

En genética cuantitativa se define la repetibilidad
como la proporcién de la varianza fenotipica debida a
factores genéticos y de ambiente permanente (Falconer 1981).
Ella representa el valor maximo que pueden alcanzar el coefi-
ciente de determinacién genético (H) y la heredabilidad (h?).
Por su'parte, 1-R representa la proporcién de variabilidad
fenotipica debida a factores de ambiente especial, como son

los accidentes de desarrollo (Falconer 1981).
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La varianza fenotipica para caracteres bilaterales se
descompuso mediante An&lisis de la Varianza (ANDEVA) anidado
(Kempthorne 1969) usando un diseifo balanceado (Becker 1984).
Para ello se excluyeron aquellos individuos que fueron

medidos en s6lo uno de sus lados. El1 modelo estadistico

empleado fue:

S

donde Y, es la m-ésima observacién en k-ésimo indi-
viduo; u es el promedio comin; a, es el efecto del k-ésimo
individuo y xn ©s la desviacién ambiental de la m-ésima
medicién en el k-ésimo individuo.

La correlacién entre la repetibilidad de cada rasgo
con otros estimadores de la variabilidad inter e intraindivi-
dual (magnitud media de la asimetria, proporcién de indivi-
duos asimétricos y coeficiente de variacién del rasgo) se
analiz6 mediante la prueba no paramétrica de Spearman (Zar
1974), usando el conjunto de los datos de las tres cepas. De
igual forma, se analizé la relacién entre el promedio
poblacional de las asimetrias Y la proporcién de individuos

asimétricos.
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2.6.5.- Relaciones entre heterocigosidad y caracteres
morfolégicos en familias.

Los calculos de los componentes de la varianza feno-
tipica y heredabilidad se realizaron en base a la covarianza
entre medios hermanos Y entre hermanos completos (Falconer,
1981) siguiendo los procedimientos descritos por Becker
(1984). Para la estimacién de los parametros genéticos, la
varianza fenotipica normalmente se descompone ignorando el
efecto de la contribucién de loci especificos. Al disponerse
de informacién sobre el genotipo de los padres en loci
particulares, es posible desagregar la contribucién de 1la
condicién genética de ellos sobre la variabilidad fenotipica.
Para ello, en el presente andlisis, el namero de loci
heterocigotos se ha incorporado como un efecto fijo en el
andlisis.

Las estimaciones de los componentes de la varianza
fenotipica se hicieron en base a un disefio no balanceado, con
distinto namero de machos por nivel de heterocigosidad, pero
igual namero de hembras por macho e hijos por madre. Para
caracteres Unicos (Peso, longitud, asimetria de cada carac-
ter, nimero de asimetrias y magnitud total de asimetrias) se

utilizé el modelo estadistico:

Yigke = H + Hy + ag5 + By + €4kl (1)

donde Y;jx1 es el registro en la l-ésima progenie de
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la k-ésima hembra cruzada con el j—ésimo macho del i-ésimo

nivel de heterocigosidad; ¢ es el promedio comin; H; el

i
efecto del i-ésimo nivel de heterocigosidad, a;4 el efecto del
j-ésimo macho del i-ésimo nivel de heterocigosidad; ﬂijk el
efecto de la k-ésima hembra cruzada con el j-ésimo macho del
i-ésimo nivel de heterocigosidad; €;5x1 Son las desviaciones
ambientales y genéticas no controladas, atribuibles a dife-
rencias entre los individuos.

Para caracteres bilaterales (longitud del ojo, nidmero
de branquispinas en el primer arco branquial, ntmero de
radios en aletas pectorales Y numero de radios en aletas
pélvicas) se usé un disefio no balanceado, con distinto ntmero
de machos por nivel de heterocigosidad, pero iguales nimeros
de hembras por macho, progenie por hembra y mediciones por

individuo. E1 modelo estadistico usado fue:

Yijkim = M+ Hy + agy + Bygp + 854, + €} iklm (2)

donde Yijkim ©S el m-ésimo registro en la l-ésima
progenie de la k-ésima hembra cruzada con el j—ésimo macho
del i-ésimo nivel de heterocigosidad; u es el promedio comin;
Hi es el efecto del i-ésimo nivel de heterocigosidad, as; el
efecto del j-ésimo macho del i-ésimo nivel de heterocigo-
sidad; ﬂijk el efecto de la k-ésima hembra cruzada con el j-
ésimo macho del i-ésimo nivel de heterocigosidad; 5ijk1 el

efecto de la p-ésima progenie de la k-ésima hembra cruzada
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con el j-ésimo macho del i-ésimo nivel de heterocigosidad y
€5k1m Son las desviaciones ambientales Y genéticas no con-
troladas, atribuibles a diferencias entre lados del animal.
Las estimaciones de 1la varianza genética, sin
discriminar los machos POor su genotipo, se hicieron en base
a un disefio balanceado con igual nimero de hembras por macho,
e hijos por madre. Para caracteres Gnicos se utilizé el

modelo estadistico:

Yike = B+ ag + Py + ey (3)

donde Yix1 es el registro en la 1-ésima progenie de la
k-ésima hembra cruzada con el j—€ésimo macho; u es el promedio
comin; Qaj 5 el efecto del j-ésimo macho ; ﬁjk el efecto de la
k-ésima hembra cruzada con el j—€ésimo macho, y €5x1 son las
desviaciones ambientales y genéticas no controladas, atribui-
bles a diferencias entre los individuos.

Para caracteres morfolégicos bilaterales se usé un
disefio balanceado con igual ntmero de hembras por macho,
progenie por hembra y mediciones por individuo. E1 modelo

estadistico usado fue:

Yikim = H + a5 + Py + &5, + €ikim (4)

donde Yixim ©S el m-ésimo registro en la l-ésima

progenie de la k-ésima hembra cruzada con el j-ésimo macho;
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M4 es el promedio comin; a.

5 el efecto del j-ésimo macho

7 ﬁjk
el efecto de la k-ésima hembra cruzada con el j-ésimo macho;
6jk1 el efecto de la p-ésima progenie de la k-ésima hembra
cruzada con el j-ésimo macho Y €yx1m Son las desviaciones
ambientales y genéticas no controladas, atribuibles a dife-
rencias entre lados del animal.

La significacién estadistica del efecto de cada
fuente de variacién, se verificé mediante prueba de F usando
los cuadrados medios de los an&lisis de varianza (Kemthorne
1969). Los componentes de la varianza fenotipica se calcu-
laron siguiendo los procedimientos descritos por Becker
(1984), para cada rasgo Y para las asimetrias. La varianza

fenotipica se estimé como
0p2 = 0,2 + 0.2 + 0.2 + o 2 ara caracteres bila-
P M H P e p
terales y

2 2 2 A S
Op” = oy + oy + o, para caracteres tnicos

2

en que op® es la varianza fenotipica estimada, cHz, 0H2, °p2

e oe2 son los componentes de la varianza debidas a efectos de
machos, hembras, progenies y error, respectivamente.

La heredabilidad (hz) de cada caracter morfolégico y
de las asimetrias se estimé a través de los componentes de
machos (hzs) y hembras (th) de la varianza fenotipica. Ambas
estimaciones se hicieron discriminando los machos por su

nivel de heterocigosidad (modelos 1 Y 2 de ANDEVA descritos

previamente) y sin discriminarlos (modelos 3 y 4 de ANDEVA).




38

Las heredabilidades estimadas en el Segundo caso se indican
usando un apéstrofe (h%' y h® ! respectivamente). ILos errores
estandar se estimaron de acuerdo a Becker (1984).

La contribucién relativa sobre 1a variabilidad
fenotipica del efecto fijo debido al nivel de heterocigosidad
de los machos se estimé tratando operacionalmente la hetero-
cigosidad como un efecto aleatorio.

La existencia de correlaciones entre la heterocigosi-
dad de los pPadres y madres, detectada mediante electrofore-
sis, y el coeficiente de variacién de los caracteres en sus
respectivas descendencias, se verificé mediante 1a prueba de
rangos de Spearman (Zar 1974) y analisis de correlacién
paramétrico (Sokal Y Rohlf 1969), respectivamente. Del mismo
modo, se calculé el coeficiente de correlacién entre 1la
heterocigosidad media esperada en cada familia Y las respec-
tivas medias Y coeficientes de variacién para cada uno de los
rasgos.

Los an4lisis estadisticos se realizaron en una

planilla electrénica LOTUS 1-2-3, versién 2.01 (1986).
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RESULTADOS

3.1.- Caracterizacién de las cepas:
3.1.1.- Morfolégica:

En la Tabla 1 se presentan los descriptores de las
caracteristicas morfolégicas Y fecundidad de 1los parentales
de las tres cepas de truchas empleadas, y la supervivencia de
las ovas hasta el estado de ovas con ojo. El tamafio promedio
(peso y longitud) de los reproductores usados fue similar
entre cepas. Las hembras de la cepa Kamloops presentaron un
peso promedio mayor que los machos debido a su mayor edad. La
fecundidad relativa (NGmero de ovas/Peso hembra) fue marcada-
mente mayor en la cepa Escocesa, pero similar entre las otras
dos. La supervivencia relativa varié entre un 93,6%, en la
cepa Escocesa y 86,9% en la cepa Kamloops.

Los valores medios de la progenie de las tres cepas,
para 6 caracteristicas morfolégicas, se muestran en la Tabla
2 Las cepas Escocesa y Kamloops presentaron diferencias
significativas para todos los rasgos (p < 0,05), excepto la
longitud del ojo (p > 0,05). La cepa Escocesa mostré menor
longitud a la horquilla al cabo de seis meses, pero mejor
peso que la Kamloops. La cepa Americana no fue incorporada
en este analisis por haber sido cultivada en un afio diferente

Y en distintas condiciones ambientales. En las tres cepas se
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observa un nfimero variable de caracteres bilaterales asimé-

tricos por individuo, siendo dos (2) la moda en las cepas

Kamloops y Americana y uno (1) en la cepa Escocesa (Tabla 3).

Una prueba de contingencia de X? no evidencisé diferencias

significativas entre cepas en la distribucién de frecuencias

del nimero de asimetrias por individuo (p > 0,05).

Tabla 1.- Estadisticos para varias caracteristicas de los
reproductores de tres cepas de trucha arcoiris (Oncorhynchus
mykiss) usados para constituir las poblaciones experimenta-

les,
Escocesa Kamloops Americana
Caré&cter
Machos (N) 22 23 18
Hembras (N) 22 21 36
Supervivencia (%)(1) 93,6 86,9 88,0
Media DS Media DS Media DS
Fec. total (2) 4356 3603 2556
Fec. relativa (3) 2933 1830 1998
N2 ovas con ojo 4078 2943 2263
Peso machos (Kg) 1,28 0,17 1,68 0,50 1,18 0,18
Peso hembras (Kg) 1,49 0,25 2,07 0,68 1,28 0,26
Long. Machos (cm) 46,70 2,40 42,20 5,90 45,20 2,14
Long. Hembras(cm) 48,40 4,10 50,30 5,80 44,70 3,20
Peso ovas (Kqg) 0,22 0,05 0,32 0,13 ¢,20 0,05

(1) Nimero de ovas con ojo / NGmero total de ovas desovadas
(2) Ntmero total de ovas desovadas por hembra.
(3) Numero total de ovas desovadas/ Peso (Kg) hembra.
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Tabla 2.- Valores promedio (X) v desviacién estandar (DS) de
caracteres morfoldgicos en ejemplares de tres cepas de trucha
arcoiris (Oncorhynchus mykiss), a los seis meses de edad.

. Escocesa Kamloops Americana
Caracter —
N X Ds N X DS N X DS

Longitud(cm)| 56 8,1 1,1 89 8,6 1,2 103 5,2 0,4
Peso (g) 56 13,0 3,9 89 8,5 3,6 103 1,7 0,4
L.O.I.(mm) 56 7,8 0,6 89 7,1 0,7 103 4,2 0,4
L.0.D.(mm) | 56 6,9 0,6 89 7,0 0,7 103 4,2 0,3
N.B.I. 54 14,4 1,2 89 15,4 1,7 103 15,7 1,4
N.B.D. 54 14,2 1,4 89 15,3 1,6 103 15,7 1,3
A.Pec.I. 49 12,9 1,0 80 13,7 0,9 103 14,0 1,0
A.Pec.D. 32 12,7 0,9 77 13,6 1,2 103 14,0 1,0
A.PE1.I. 56 9,8 0,5 8310,0 0,5 102 9,8 0,5
A.PE1.D. 56 9,7 0,5 8210,1 0,4 102 9,8 0,5

N = nimero de animales examinados.

L.O. = Longitud del ojo izquierdo (I) vy derecho (D).

N.B. = Nimero branquispinas del primer arco branquial
izquierdo (I) y derecho (D).

A.Pec. = Nimero rayos aleta pectoral izquierdo (I)

y derecho (D).
A.Pél. = Nimero rayos aleta pélvica izquierdo (I)
y derecho (D).

Tabla 3.- Distribucién de frecuencias del nfmeroc de asime-
trias por individuo en cuatro caracteres bilaterales, en tres
cepas de trucha arcoiris (QOncorhynchus mykiss).

CEPA
Ndmero de
asimetrias Escocesa Kamloops Americana Total
0- 3 7 6 16
1 14 21 34 69
2 13 42 57 112
3 5 9 28 42
4 0 2 2 4
Total 35 81 127 243

X?'=9,13; gl = 8; p > 0,1
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3.1.2.- Aloenzim&tica:

Se examiné un total de 21 sistemas enzimaticos, que
representan un total de 38 loci (Tabla 4). De ellos 7
resultaron polimérficos en al menos una de las cepas: Aconi-
tato hidratasa (Acon); Glicerato dehidrogenasa 2 (Glydh 2);
Isocitrato dehidrogenasa 3,4 (Idh 3,4); Malato dehidrogenasa
3,4 (Mdh 3,4); Fosfoglucomutasa 2 (Pgm 2) y Superéxido
dismutasa (Sod). E1 locus 2 de la 6-fosfogluconato dehidroge-
nasa- no pudo ser resuelto consistentemente entre cepas, por
lo que se excluyé del andlisis.

Aconitato hidratasa presentd tres electromorfos
diferentes (Figura 5), con un patrén de bandas de acuerdo al
esperado para una enzima monomérica. Fosfoglucomutasa (Figura
6), también monomérica, mostré dos electromorfos de despla-
zamiento catédico, uno lento (100) y otro rdpido (200). El
patrén de bandas de la enzima Glicerato dehidrogenasa fue
consistente con la existencia de dos loci y una estructura
cuaternaria dimérica (Figura 7). El producto génico de un
locus mostré desplazamiento catédico (Glydh 1), sin varia-
bilidad. En el otro 1locus (Glydh 2) se presentaron dos
alelos, uno répido (100) y otro lento (78). Superéxido
dismutasa presents un patrén de tres bandas para los hete-
rocigotos, acorde con la estructura dimérica descrita para
ella (Figura 8). Malato dehidrogenasa 3,4 e Isocitrato dehji-
drogenasa 3,4 mostraron patrones complejos de bandas,

derivado de 1la existencia de loci duplicados con iscalelos
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Tabla 4.- Sistemas enzimiticos Y loci analizados, nimero del
Enzyme Comission Nomeclature (1973) (EC), sistema de solu-
ciones tampones y tejidos empleados.

Sistema Sistema Polimor-
Enzimitico E.C. Locus Tejido Buffers* fismo**
1 Aconitato hidratasa 4.2.1.3 Acon " cyT +
2 Rdenilato kinasa 2.7.4.3 Ak M Rw -
3 Alcohel deshidrogenasa 1.1.1.1 Adh-1 H Rw -
4 Creatina kinasa Ck-1 M Rw -
5 Ck-2 M Rw -
6 plaforasa Dia 4 Rw -
7 Enzima milica 1.1,1.40 Em-1 M CyT -
8 Em-2 M cyT -
] Em-3 H cyT =
10 Esterasa 3.1.1.1 Es-1 H Rw -
11 Es-2 H,M Rw -
12 Es-3 H,M Rw -
13 Fesfoglucomutasa 2.7.5.1 Pgm-1 HM CyT -
14 Pgm-2 HM GYT
15 Pgm-1t H GyT
16 6-Fosfogluconato dehidrogenasa 4.2.1.1 6pgd-2 H cyT
17 Glicerato dshidrogenasa 1.1.1.29 Glydh-1 H Rw -
18 Glydh-2 H Rw +
12 a Glicercl-3-fosfato dehidrogenasa 1.1.1.8 Gipd-1 M CyT -
20 Gipd-2 M cyr -
21 Glpd-3 M Rw -
22 Glucocaa fosfato isomarasa ’ 5.3.1.9 Gpi-1 M Rw -
23 Gpi-2 M Rw -
24 Gpi~3 H Rw -
25 Isocitrato dehidrogenasa 1.1.142 Idh-3,4 H CyT +
26 Lactato dehldrogenasa 1.1.1.27 Ldh-1 H Rw -
27 Ldh-3 M Rw -
28 Ladh-4 H,M Rw -
29 Malato dehidrogenasa 1.1.1.37 Mdh-1 H CyT -
a0 Mdh-2 21 CyT -
3t Mdh-3,4 M Rw +
32 Peptidasa @ly-Leu 3.4.13.11 Pep A M Rw -
33 Peptidasa Leu-Gly-Gly 3.4.13.11 Pep B M Rw -
34 Peptidasa Phe-Pro 3.4.13.9 Pep D H Rw -
35 Peptidasa Leu-Leu-Leu 3.4.13.11 Pep P-1 M Rw -
36 Pep F-2 M Rw -
37 Sorbitol dehldrogenasa I.1.1.14 Sdh-1 H Rw -
38 Suparcoxido dismutasa 1.15.1.1 Sod-1 H Rw y CyT +

* Rw = Buffer Ridgway et al,1970; CYT = Buffer Clayton & Tretiak,1972
*¥ + = Loous polimérfice; - = Locus menemdriico

Tejidos: M = Misculo; H = Higado




(+)

L B B I e p— 100

83
67"

Origen

1 2 3 4 5 8 7 8 010111213 14

Figura 5.- Fenotipo de la enzima

en tejido hepdtico de 0.
patrén de bandas (B).

mykiss (A),

Aconitato hidratasa (ACON)

e interpretacién del




(+)

L W e Origen
Pomz | EE N e e e o | O

Pgm1

12345!78910111213

Figura 6.- Fenotipo de la enzima Fosfoglucomutasa (PGM 1; PGM

2) en tejido hepatico de O. mykiss (A), e interpretacién del
patrdén de bandas (B).
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para la forma comfin (100). En la Figura 9 se muestra el
patrén de bandas para MDH 3,4. Los individuos 6; 7; 17 ¥y 19
son heterocigotos 69/100, mientras que los carriles 12 y 14
corresponden a homocigotos para los alelos 125 Y 69 respecti-
vamente. Ambas situaciones se distinguen por la intensidad de
las bandas. En un individuo heterocigoto la relacién de
intensidad de las bandas es 9:6:1, mientras que para el
homocigoto es 1:2:1. Las muestras 1 Y 4 son heterocigotos
69/125, en los que no se distingue uno de los electromorfos
esperable en esta condicién, el heterodimero 69/125, debido
a que tiene iqual movilidad que el homodimero 100/100. Los
ejemplares 2, 3, 8, 10 Y 16 son homocigotos para el alelo mis
comin (100/100). Los individuos 5, 9, 11 v 15 no manifestaron
actividad para MDH 3,4.

La enzima IDH 3,4 mostrs dos alelos mas lentos que la
forma mas frecuente (Figura 10). En los carriles 1; 3; 6; 10;
11 v 16 se ejemplifica la condicién heterocigota 44/100,
mientras que en la posicién 2 se presenta un heterocigoto
62/100. Los especimenes 5 y 17 son homocigotos 62/62,
mientras que 14 y 15 son heterocigotos 44/62. Al igual gue
para MDH 3,4, no se observa una de la bandas esperadas porque
los heterodimeros 44/100 presentan una movilidad similar a
los homodimeros 62/62. Esta condicién se deduce de 1la
intensidad relativa de la banda central (tercera de arriba
hacia abajo) en los carriles 14 Yy 15. Ella es casi tan

intensa como la del homodimero 100/100, que representa 1/4
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del total de las formas moleculares de la aloenzima. 8in
embargo, si s6lo contuviese el heterodimero 44/100, su
intensidad deberia ser igual a la banda ubicada inmediatamen-
te por sobre ella, y que contiene 1/8 del total de 1la
aloenzima. Los restantes ejemplares son homocigotos para el
alelo 100.

Las frecuencias alélicas para los loci polimérficos
xX;, la frecuencia observada de homocigotos (Ho) y el indice
de fijacién (Fi,;) por alelo se muestran en la Tabla 5. La
cepa Kamloops presentd la mayor variabilidad alélica y la
cepa Americana, la menor. Esta tiene fijadas las formas comu-
nes (100) en los loci Acon, Glydh 2, y Mdh 3,4. En la cepa
Escocesa, por su parte, no se detectd el alelo raro (Idh
3,4y, En las tres cepas, las frecuencias genotipicas en
todos los loci se ajustaron a las proporciones esperadas
segin Hardy-Weinberg (p > 0,05). Sin embargo, el alelc 62 de
la Mdh 3,4 en la cepa Escocesa y ambos alelos de la Pgm 2 en
la cepa Kamloops presentaron un exceso de homocigotos (p <
0,05). El alelo 44 de la Idh 3,4 en la cepa Americana, en
cambio, mostré un déficit de homocigotos (p < 0,01). Sin
embargo, sélo el locus Pgm 2 de la cepa Kamloops presentd un
déficit promedio de heterocigotos (Tabla 6; p < 0,05).

El locus con mayor heterocigosidad observada (Ho) fue
Idh 3,4 en la cepa Americana mientras que Pgm 2 en la cepa
Escocesa y ACON en la cepa Kamloops mostraron los valores

més bajos (Tabla 6). Los loci con una mayor heterocigosidad
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estimada son Idh 3,4 en las cepas Kamloops y Americana y Mdh
3,4 en la cepa Escocesa. En cada caso Hi supera el 0,5. TLas
heterocigosidades estimadas sobre la totalidad de los loci
examinados mostraron que la cepa Americana es la menos
variable, mientras que la Kamloops posee la mayor heterocigo-
sidad (Tabla 6).

El alelo 100 de la MDH 3,4 mostré el mayor Fi; (Tabla
7). Dicho locus present6 el promedio (F,;) m&s alto para dicho
indice. El valor de F, se debe principalmente al efecto de
la diferenciacién entre cepas (Fs). El locus Pgm 2 también
mostré un elevado Fy;, pero a diferencia del anterior, las
contribuciones de Fy y Fis son similares. La menor diferencia-—
cién entre cepas la presentd la enzima Aconitato hidratasa
(ACON). La mayor diversidad genética se concentra dentro de
las cepas, con una escasa diversidad entre ellas (G, = 6,9%).

La comparacién de frecuencias alélicas en loci
polimérficos mostré diferencias significativas entre las
cepas Escocesa y Kamloops en los loci Mdh 3,4, Pgm 2 e Idh
3,4 (p < 0,001). Lo mismo se observé entre las cepas
Americana y Escocesa para las enzimas SOD, PGM 2, e IDH 3,4
(p < 0,01) y entre las cepas Kamloops y Americana para SOD e

IDH 3,4 (p < 0,01).




53

1070 > d = xx

1 g0’0 >d = «

0000 000’0  g¥T‘0- 000°0 62ZT'0 SZI’0- 000°0 TIT’O | 8L
000‘T 000’1 6¥T’0- T¥L'0 TLB'0 GZI‘0- 800°0 68870 | 00T HAXID
0000 000°‘C £T0°0- 000’0 €T10‘0 LEO‘O- 000°0 9€0‘0 | L9
000°0 0000 7z€0°0- 000’0 TEG'O0 S¥0’0- 000°0 EV0O‘O | €8
000°T 000°T 9%0’0~ E£16°’0 9560 L80‘0- 6£8°0 0Z6°'0 | 00T NODV
»+89Z°0- O0TO0’0 S¥Z0 G600~ IS0‘0 €9Z‘0 680°0- 000’0 280’0 | ¥¥
90T70- O0T0’C 961’0 EVT’‘0  E€T0’0 ¥90’0 «£6Z°0 9€0‘0 001’0 | 29
6¥T‘0- ZZE'O0 66570 LTT’0- Z6E‘0 L¥9'O zZ0’0 £L9’0 8T18°0 | 00T
000°0 000’0 90’0~ 000’0 920’0 000°0 000‘0 | LZT ¥’€ HAI
0000 000°‘0 I60°0- 000°0 €80°0C L9T‘0- 0000 E€¥T’0 | OF
09170~ TO¥'0 2Z99°0 1€Z’0- 6Z9‘’0 ¢£18‘0 S0Z’0- 6ZV'0 889°0 | OOT
I9T’0~ 8LO'0 B8EE‘D 9TT‘0- 000°0 #%01°0 6%0°0 9€0‘0 O0LT’O (132 Y aos
ZLO'0~ 6¥G°0 O0SL’0 «ZGZT'0 629’0 89L°0 E€¥0O'0- LI6G'0 8S6°0 | 00T
TLO’0~ 6%0‘0 0SZ'0 «£2ZGZ'0 TOT‘0 9£Z°0 €v0‘0- ©00‘0 Z¥0’O 002 Wod
000‘0 0000 0ZT’0- TTI0‘0 TLI’0 E€€0‘0- O¥I‘0 ¥8E‘0 | 69
000‘T 000°T ¥Z0’0 S8G‘0 Z9L’‘0 LS0‘0 SZE‘0 8SS‘0 | 00T
000’0 0000 €ZT°0 ZI0’0 L90’0 T90‘0- 000’0 B8S0‘0 | SZT ¥‘€ HAW
WIST o OH *x hialF | OoH Tx ALy OH * |o73TV|V¥WIZNI
BURD TISWY sdooTuwey BS9000SH vdaD

+ (™513) uoToe[TF op S9OTPUT TSP SBUOTIEWIISD ..
A ‘sTxTOO0IR BUONI} BP SsoTeTOIdWOD seded sox} UL sooTFxowfTod TOOT
g exed (oH) sojobyoowoy ap £ (*x) seorloIe Serouandaxl -*G eIJqeL




54

S0‘0 > d = «

£90°0 £60°0 8L0‘0 TH
0 0 6%¥T‘0- SZZ'0 6SZ’0 GZI‘0- 86T‘0 ZzZZ'0 HAx19
0 0 9£0’0- ¥80°0 8800 £€90°0- TIST’0 TI9T‘0 NODV
BLT'0- LSS'0 9590  ¥L0‘0- L0S‘0 ¥¥S‘0 €ELO‘0 VIE‘0 T6Z°0 ¥’€ HAI
09T’0- 8%¥‘0 61S‘0 H9T‘0- ZZE‘0D GSLE’D 0ZT‘0- 8L¥'0 9€G‘0 aos
TLO'0- SLE'0 ZO¥P‘0 =xzZSZ'0 I9€’0 o0LZ’0 E¥0‘0- 080’0 €80°0 Z WOd
0 0 E€T0°0- GBE’‘0D 06£‘0 G00‘0 Z9¥‘0 GSES‘Q ¥‘€ HAW
s TH OH wig TH OH wd TH OH VIWIZNA
ePURD TISWY sdooTwey esa200sy
*(®1g) snoor 10d orpewoid

uotroel1y sp eoTpuy °
(TH) sepeutise X (oH)

‘STaITODIR® ®BYONIZ 9p se
SepeAIasqo seTpau SepepTtsobToorslsy -

deo se13 us snoor zod
"9 eIqeq




55

Tabla 7.- Estadisticos F por alelo Y por locus para seis loci
polimérficos en tres cepas de trucha arcoiris.

ENZIMA ALELO  Fpg; —_— Famy

MDH 3,4 125 0.037 0.058 0.022
100 0.043 0.221 0.186
69 =0.065 0.109 0.164

Promedios 0.005 0.159 0.154
PGM 2 200 0.074 0.132 0.062

100 0.074 0.132 0.062
Promedios 0.074 0.134 0.064
SOD 140 -0.087 =-0.022 0.060

100 -0.195 =0.169 0.022
40 -0.138 -0.082 0.049
Promedios -0.138 -0.097 0.036
IDH 3,4 127 -0.026 =-=0.009 0.017
100 -0.096 -0.051 0.041
62 0.074 0.088 0.015
44 -0.165 =0.116 0.042
Promedios -0.083 -0.041 0.038
ACON 100 =-0.072 -0.043 0.027
83 -0.040 -0.026 0.014
67 -0.031 -=0.016 0.014

Promedios -0.047 -0.030 0.016
GLYDH 100 -0.138 =0.087 0.044

78 -0.138 -=0.087 0.044
Promedios -0.138 -0.084 0.047

La identidad genética entre cepas, por otra parte, es
alta (Tabla 8, sobre diagonal), siendo las mas similares Kam-
loops con Americana y las m&s diferentes Escocesa con
Americana. La distancia genética de Nei (D) entre estas
Gltimas es D = 0,015, mientras que entre las dos primeras és

tres veces menor (Tabla 8, bajo diagonal).
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Tabla 8.- Estimaciones de identidad (I, sobre la diagonal) y
distancia (D, bajo la diagonal) genéticas entre tres cepas de

trucha arcoiris (Oncorhynchus mykiss).

i CEPA
D E K A
C | E 0,994 0,985
E | | =—=ams acneea
P | K 0,006 0.995
A ___________
A 0,015 0,005

E = Cepa Escocesa; K = Cepa Kamloops;
A = Cepa Americana

3.2.- Experimento de poblaciones:

Los valores promedio por nivel de heterocigosidad de
la longitud estandar, peso, longitud del ojo y recuento de
caracteres meristicos en las tres cepas se muestran en las
Tablas 9 a la 11. La longitud esté&ndar, en la Cepa Escocesa,
Y el ntmero de branquispinas en la cepa Americana, mostraron
diferencias significativas entre niveles de heterocigosidad
(p < 0,05). Sin embargo, en ambos casos no se aprecid una

tendencia global de incremento o decremento de los promedios
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en funcién del nivel de heterocigosidad. En ninguna de las
tres cepas se observé una relacién consistente entre los
niveles de heterocigosidad Y la magnitud de los caracteres al
considerar en su conjunto los datos (Prueba de Friedman, p >
0,05).

En las Tablas 12 a la 14 se muestran los promedios,
desviaciones estdndar y coeficientes de variacién de las
diferencias absolutas entre lados, por rasgo, y las dos
medidas resumen de asimetrias empleadas, en funcién del
nimero de loci heterocigotos, para las tres cepas. En la cepa
Americana se detectaron diferencias entre los niveles de
heterocigosidad para nfimero de radios de las aletas pecto-
rales (p < 0,05). Igual resultado se observé en la cepa Kam-
loops para el niimero de asimetrias por individuo y la
magnitud total de ellas (p < 0,05). No se detectaron tenden-
cias consistentes entre rasgos para los promedios, desviacio-
nes estdndar ni coeficientes de variacién de las asimetrias
en funcién de la heterocigosidad de los individuos, en
ninguna de las tres cepas (prueba de Friedman; p > 0,05).

El ntmero de caracteres asimétricos mostré una
asociacién significativa con la heterocigosidad individual en
la cepa Ramloops (p < 0,05) pero no en las cepas Escocesa ni

Americana (p > 0,1) (Tabla 15).
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Tabla 9.- Valores promedio del peso, longitud estéandar,
longitud del ojo y tres caracteres meristicos en la cepa

Escocesa de trucha arcoiris (Oncorhynchus mykiss), a los seis
meses de edad, en funcién del ndmero de loci heterocigotos.

Heterocigosidad
Caracter
Hom. Het.1 Het.2 Het.3+
Longitud X 8,50 7,53 8,48 8,95
Est&ndar DS 0,68 0,96 1,01 1,31
(cm) N 5 16 15 8
cv 7,9 12,8 11,9 14,6
Peso X 12,48 11,65 13,28 14,94
(9) DS 4,49 4,16 2,84 5,52
N 5 16 156 8
CV 36,0 35,7 21,3 37,0
Longitud X 7,02 6,74 7,14 T#21
del DS 0,34 0,50 0,55 0,87
Ojo (mm) N 5 16 15 8
cv 4,9 7,4 7,7 12,0
NGmero X 14,60 14,63 14,87 13,86
de DS 1,20 1,32 0,72 1,55
Branquispinas N 5 16 15 7
Cv 8,2 9,0 4,8 112
Rayos X 12,60 12,93 12,93 13,17
Aletas DS 0,49 0,79 1,22 1,07
Pectorales N 5 14 14 6
cv 3,9 6,2 9,5 8,2
Rayos X 9,60 9,81 9,67 9,75
Aletas DS 0,49 0,39 0,60 0,43
Pélvicas N 5 16 15 8
cv 5,1 4,0 6,1 4,4

X = promedio; DS = Desv. Estadndar; N = Ndmero de indi-
viduos CV = Coeficiente de variacién (%).

(* = p <0,05).

Hom. = Homocigotos Het.1l = Heterocigotos para un locus

Het.2 = Heterocigotos para dos loci.

Het.3 =Heterocigotos para tres loci.




Tabla 10.- valores promedio del peso,

longitud del ojo y tres caracteres mer
Kamloops de trucha arcoirig {
meses de edad, en funcién del

: Heterocigosidad
Caracter
Hom. Het.1l Het.2 Het.3
Longitud X 8,62 8,38 8,71 8,88
Esténdar DS 1,14 1,22 1,03 1,28
(cm) N 18 32 17 5
cv 13,2 14,6 11,8 14,4
Peso X 8,52 8,14 8,66 9,30
() DS 3,36 3,86 3,05 3,20
N 18 32 17 5
cv 39,4 47,4 35,2 34,4
Longitud X 7,17 6,92 7,12 7,04
del DS 0,63 0,71 0,60 0,83
Ojo (mm) N 18 32 17 5
cv 8,8 10,2 8,4 11,7
Nimero X 15,22 15,16 15,53 16,60
de DS 1,81 1,66 1,61 1,36
Branquispinas N 18 32 17 5
cv 11,9 11,0 10, 4 8,2
Rayos X 14,00 13,55 13,60 13,40
Aletas DS 0,63 1,04 0,88 0,80
Pectorales N 15 29 15 5
cv 4,5 7,7 6,5 6,0
Rayos X 9,94 9,94 10,06 10,00
Aletas DS 0,66 0,44 0,56 0,63
Pélvicas N 16 31 16 5
cv 6,6 4,4 5,56 6,3

Claves en Tabla 9
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longitud esténdar,
isticos en la cepa

Oncorhynchus mykiss), a los 6
nimerc de loci heterocigotos.




Tabla 11.~- Valores promedio del peso,
longitud del ojo y tres caracteres mer
Americana de trucha arcoiris (
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longitud esté&ndar,
isticos en la cepa

Oncorhynchus mykiss), a los

seis meses de edad, en funcién del nimero de loci heterocigo-

tos.
Heterocigosidad
Carécter
Hom. Het.1l Het.2 Het.3
Longitud X 5,02 5,36 5,14 5,16
Esténdar DS 0,37 0,32 0,47 0,33
(cm) N 8 30 48 9
cv 7,3 6,0 9,2 6,3
Peso X 1,50 1,83 1,64 1,61
{(g). DS 0,33 0,40 0,38 0,27
N 8 30 48 9
cv 22,1 21,9 23,0 16,5
Longitud X 4,19 4,32 4,24 4,20
del DS 0,23 0,31 0,31 0,27
Ojo (mm) N 8 30 48 9
cv 5,4 9,8 9,3 7,5
Namexro X 15,25 16,40 15,95 14,77 %
de DS 2,59 1,02 1,22 1,61
Branquispinas N 8 30 48 9
Cv 16,9 6,2 7,7 10,9
Rayos X 14,13 13,93 13,88 14,33
Aletas DS 0,60 0,93 0,99 1,05
Pectorales N 8 30 48 9
cv 4,2 6,9 9,8 7,47
Rayos X 9,50 9,80 9,71 10,00
Aletas DS 0,50 0,40 0,68 0,47
Pélvicas N 8 30 48 9
cv 5,3 4,1 7,0 4,7

Claves en Tabla 9.-
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Tabla 12.- Valores promedio de la magnitud absoluta de asime-—
tria bilateral en cuatro caracteres bilaterales en funcién
del nGmero de loci heterocigotos en la cepa Escocesa de
trucha arcoiris (Oncorhynchus mykiss), a los seis meses de

edad.
Heterocigosidad
Caracter
Hom. Het.1 Het.2 Het.3+
Longitud X 0,08 0,26 0,13 0,11
del DS 0,12 0,21 0,16 0,20
Ojo (mm) N 5 16 15 8
. Ccv  145,7 80,4 121,4 174,6
Nfimero X 1,20 1,13 0,80 0,71
de DS 0,98 1,05 0,83 0,88
Branquispinas N 5 16 15 7
cv 81,6 93,6 104,1 123,3
Rayos X 1,00 0,38 0,64 0,33
Aletas DS 0,71 0,48 0,48 0,47
Pectorales N 4 8 11 3
cv 70,7 129,1 75,6 141,4
Rayos X 0,00 0,13 0,07 0,25
Aletas DS 0,00 0,33 0,25 0,43
Pélvicas N 5 16 15 8
cv 0,0 264,6 374,2 173,2
Nimero X 2,00 1,75 1,55 0,50
de DS 0,71 0,97 0,78 0,50
Asimetrias N 4 8 11 2
Ccv 35,4 55,3 50,6 100,0
Asimetria X 2,59 1,70 1,84 0,88
Total DS 1,39 1,39 1,30 0,88
N 4 8 11 2
cv 53,6 82,0 70,5 100,0

Claves en Tabla 9.~
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Tabla 13.- Valores promedio de la magnitud absoluta de asime-
tria bilateral en cuatro caracteres bilaterales en funcién
del nimero de loci heterocigotos en la cepa Kamloops de

trucha arcoiris (Oncorhynchus mykiss), a los seis meses de
edad.

Heterocigosidad
Carécter
Hom. Het.1 Het.2 Het.3
Longitud X 0,14 0,23 0,16 0,08
del DS 0,19 0,23 0,22 0,12
0jo N 18 32 17 5
cv 133,0 107..,8 136.,7 145,7
Namero X 0,94 0,91 1,00 0,20
de DS 1,39 0,72 0,91 0,40
Branquispinas N 18 32 17 5
CV 147,5 79,8 90,7 20,0
Rayos X 1,00 0,67 1,00 0,00
Aletas DS y [ 0 Q77 1,15 0,00
Pectorales N 15 27 12 5
cvV 115,5 115,5 115,5 0,0
Rayos X 0,25 0,13 0,31 0,00
Aletas DS 0,43 0,34 0,46 0,00
Pélvicas N 16 30 16 5
cvy 1732 254,9 148,3 0,0
Nimero X 1,93 1,96 1,92 0,60 *
Asimetrias DS 0,96 0,82 0,76 0,49
N 14 25 12 5
cv 49,8 42,0 39,6 81,6
Asimetria X 3,28 2,97 3,18 0,57 *
Total DS 2,07 1,60 1,66 0,55
N 13 26 12 5
cVv 63,1 54,0 52,2 96,4

Claves en Tabla 9
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Tabla 14.- Valores promedio de la magnitud absoluta de asime-
tria bilateral en cuatro caracteres bilaterales en funcién
del nitmero de loci heterocigotos en la cepa Americana de

trucha arcoiris (Oncorhynchus mykiss), a los seis meses de
edad.

Heterocigosidad
Caréacter
Hom. Het.l Het.2 Het.3
Longitud X 0,18 0,14 0,18 0,18
del pS 0,15 0,15 0,14 0,00
ojo N 8 30 48 9
cv 85,1 106,9 77,7 0,0
Nimero X 0,75 0,77 0,83 1,11
Branquispinas DS 0,43 0,56 0,66 0,00
N 8 30 48 9
cv 57,7 72,9 78,7 0,0
Rayos X 0,50 0,30 0,40 1,00 *
Aletas DS 0,50 0,46 0,64 0,00
Pectorales N 8 30 48 9
cv 100,0 152,8 160,8 0,0
Rayos X 0,13 0,13 0,15 0,00
Aletas DS 0,33 0,34 0,50 0,00
Pélvicas N 8 30 48 9
CV 264,6 254,9 342,5 0,0
Nimero X 2,25 1,70 1,96 2,22
Asimetrias DS 0,97 0,97 0,96 0,79
N 8 30 48 9
cv 43,0 57,1 48,8 35,4
Asimetria X 1,94 1,62 1,94 2,52
Total DS 0,88 1,05 1,46 1,23
N 8 30 48 9
CV 45,3 64,5 75,1 49,0

Claves en Tabla 9
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El andlisis de correlacién mostré que la longitud en
la cepa Escocesa, y el nimero y la suma de las magnitudes
estandarizadas de las asimetrfas en la cepa Kamloops, se
correlacionan significativamente con 1la heterocigosidad
individual (Tabla 16; p < 0,05). En las cepas Escocesa Y
Kamloops, el signo de los coeficientes de correlacidén es
preferentemente positivo para la magnitud de los rasgos y
negativo para las asimetrias. En la cepa Americana, en
cambio, la situacién es inversa (Tabla 16).

‘ En la Tabla 17 se muestran las estimaciones de repe-
tibilidad (R) para los caracteres bilaterales. Se detectaron
diferencias entre caracteres dentro de las cepas y para un
mismo rasge entre ellas. Sin embargo, las tres cepas mostra-
ron un orden relativo de R similar. El namero de rayos de las
aletas pectorales exhibié la menor repetibilidad, mientras
que el nimero de branquispinas y de rayos de las aletas
pélvicas tienden a un valor intermedio.

La repetibilidad no se correlacioné significativamen—
te con la magnitud absoluta promedio de las asimetrias, el
coeficiente de variacién interindividual o la proporcién de
individuos asimétricos para el caricter (p > 0,05). En
cambio, la magnitud media de las asimetrias respectivas se

correlacionan con los promedios de los rasgos (p < 0,05).
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Tabla 15.- Relacién entre nimero de loci heterocigotos y
nimero de caracteres asimétricos en tres cepas de trucha arco
iris (Oncorhvnchus mykiss), a los seis meses de edad.

Namero de loci
Nimero de Heterocigotos
caracteres 0 1 2 3 Total
asimétricos Cepa Escocesa
0 0 1 1 1 3 X2 = 14,35
1 1 2 4 1 8 gl = 9
2 2 3 5 0 11 p > 0,10
3 1 2 1 0 4
Cepa Kamloops
0 1 1 0 2 4 X? = 25,48
1 3 5 4 3 15 gl = 12
2 7 14 5 0 26 p < 0,025
3 2 4 3 0 2
4 1 1 0 0 2
Cepa Americana
0 1 3 4 0 8 X2 = 10,22
1 0 10 9 2 21 gl = 12
2 3 11 22 3 39 p > 0,05
3 4 S 11 4 24
4 0 1 2 0 3
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Tabla 16.- Coeficientes de correlacidén entre heterocigosidad

en loci alozimicos y peso,

longitud esténdar vy magnitud

absoluta de las asimetrfas en cuatro rasgos bilaterales en
tres cepas de trucha arcoiris (Oncorhynchus mykiss).

Cepa Escocesa Kamloops Americana
Caréacter N r N r N r
Peso 44 0,227 72 0,049 95 +~0,070
Longitud 44 0,328 72 0,062 95 -0,073
L. O.(#) 44 0,252 72 -0,099 85 -0,080
N. B. 43 -0,131 72 0,167 95 0,128
A. Pec. 39 0,131 64 -0,167 95 G,020
A. PEl. 44 -0,030 68 0,072 95 0,109
Magnitud de asimetrias:
L.oO. 44 -0,139 72 -0,053 95 0,073
N.B. 43 -0,149 72 =0,098 95 0,119
A. Pec. 26 -0,191 59 =0,163 95 0,178
A. Pél. 44 =0,144 67 =0,041 95 0,043
N2 Asimet. 25 -0,346 56 ~0,276% 95 0,060
Tot. Asimet. 25 -0,225 56 ~0,273% 95 0,137

(#) L.0.= Longitud del ojo; N.B.= Nimerc de branquispinas
rayos aletas
pectorales; A.Pél.= Nimero de rayos aletas pélvicas.

primer arco branquial;

* p < 0,05

A.Pec.=

Nimero de




67

Tabla 17.- Repetibilidad (R), coeficiente de variacién de las
asimetrias (CV), proporcién de individuos asimétricos (%) Y
promedio de las asimetrfas bilaterales (X) en cuatro caracte-
res en tres cepas de 0. mykiss.

Caricter R (ESR) X (DS) CV(%) %
Cepa Escocesa

L.O. (#) 0,927 (0,03) 0,17 (0,19) 1,15 56,1
N.B. 0,689 (0,11) 0,71 (0,96) 1,01 59,4
A.Pec. 0,616 (0,13) 0,58 (0,57) 0,98 56,3
A.PEl. 0,914 (0,03) 0,11 (0,32) 2,79 12,5

Cepa Kamloops

L.O. 0,769 (0,02) 0,18 (0,22) 1,21 53,3
N.B. 0,769 (0,06) 0,89 (0,98) 1,09 62,7
A.Pec. 0,366 (0,12) 0,76 (0,98) 1,29 48,0
A.P&l. 0,620 (0,08) 0,19 (0,40) 2,04 17,3

Cepa Americana

L.O. 0,733 (0,04) 0,19 (0,14) 0,76 81,9
N.B. 0,683 (0,05) 0,72 (0,75) 1,03 59,1
A.Pec. 0,617 (0,06) 0,46 (0,67) 1,45 38,6
A.P&1. 0,746 (0,04) 0,09 (0,29) 3,10 9,4

ES = Efror estandar.
(#) Claves en Tabla 16.
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3.3.~ Analisis de fratrias:

Las hembras utilizadas produjeron 2567 ovas en
promedio, de las cuales un 88% fue viable (Tabla 18). E1 99%
de las ovas vivas al "shocking"™ eclosiong, Yy el 86,1% de
ellas alcanzé los 6 meses de edad, con un peso medio de 1,62

g.

Tabla 18.- Par&metros demogréaficos y morfolégicos calculados

sobre 34 familias de hermancs completos de trucha arcoiris,
cepa Americana.

Caracteristica Xz DS cv %
Ovas desovadas 2567,4 583,7 0,23
Fecundidad relativa (1) 1997,7 293,2 0,15
Supervivencia a:
shocking (2) 2263,1 560,2 0,25 88,0
eclosidén (3) 2244,6 561,6 0,25 99,1
12 alimentacidn (3) 2156,9 581,1 0,27 94,8
Post alimentacidén (3) 1971,4 578,1 0,29 86,1
Peso (g) 1,62 0,19 0,12
Longitud (cm) 5,16 0,20 0,04
Long. ojo (mm) 4,22 0,15 0,03
N? Branquispinas 15,7 0,66 0,04
N2 Rayos A. Pectorales 14,1 0,49 0,04
N2 Rayos A. Pélvicas 9,8 0,26 0,03

(1) Namero de ovas / Peso hembra

(2) N2 ovas vivas / N¢ ovas desovadas

(3) N2 individuos vivos / N2 ovas vivas a shocking.

%z = Promedio de las medias familiares

DS; = Desviacién estandar de los promedios familiares
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Las Tablas 19 y 20 presentan las distribuciones de
las frecuencias y estadigrafos de las caracteristicas morfo-
métricas y meristicas en 34 familias de hermanos completos de
truchas de la cepa Americana. No se observaron diferencias
significativas en los promedios de las mediciones tomadas
sobre uno u otro lados de 1los peces (p > 0,05). Las dis-
tribuciones de frecuencias de las asimetrias, expresadas como
la diferencia de las medidas realizadas sobre uno y ot?o
lados, y sus respectivos estadisticos, se presentan en 1la
Tabla 21. El promedio de las asimetrias en todos los rasgos
fue cero (p > 0,05).

La Tabla 22 muestra los coeficientes de correlacién
entre la heterocigosidad observada en los padres, las madres
0 la esperada en cada familia Y los coeficientes de variacidn
0 las medias para distintos caracteres de las respectivas
progenies. S6lo el coeficiente de variacidén de la longitud
del ojo se correlacioné significativamente con la heteroci-
gosidad de los machos. ILa heterocigosidad esperada en las
familias mostré asociaciones estadisticamente significativas
con el nimero medio de branquispinas del primer arco bran-
quial y con la magnitud media de las asimetrias en el ndmero
de rayos de las aletas pélvicas. El coeficiente de variacion
de la longitud del ojo también se correlacioné con la
heterocigosidad esperada (p < 0,05). La heterocigosidad de
las hembras no mostré correlaciones significativas con los

promedios de los caracteres ni con los coeficientes de
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Tabla 19.- Distribucién de frecuencias, promedios (X) y des-
viaciones estdndar (DS) del nidmero de branquispinas en primer
arco branquial y rayos de aletas pectorales y pélvicas en
cepa Americana de trucha arcoiris (0. mykiss) (N = 1020).

FRECUENCTIA AS
NUMERO
Branquispinas A. Pectorales A. Pélvicas
I D I D I D
5 0 1
6 2 1
7 1 2
8 0 1 7 8
9 1 0 153 148
10 2 2 1 3 828 808
11 o 2 8 8 28 27
12 9 16 37 32
13 32 38 132 134
14 89 101 517 548
15 232 249 288 272
16 338 347 26 23
17 264 223
18 45 40
19 4 1
X 15,8 15,7 14,1 14,1 9,9 9,8
DS 1,3 1,3 0,9 0,9 0,5 0,5
t 0,07ns 0,02ns 0,04ns

ns = p > 0,05; I = Izquierda; D = Derecha
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Tabla 20.- Distribucién de frecuencias, promedios (X) y des-
viaciones estdndar (DS) del peso, longitud estédndar vy
longitud del ojo en la cepa Americana de trucha arcoiris (Q.
mykiss) (N = 1020).

PESO LONGITUD LONGITUD 0JO

g f cm £ mm I D
5,0 - 9,9 1 2,0 -2,9 1 3,0 - 3,2 0 1
10,0 - 14,9 64 3,0 - 3,9 0 3,3 - 3,5 2 7
15,0 - 19,9 355 4,0 - 4,9 7 3,6 - 3,8 34 44
20,0 - 24,9 415 5,0 - 5,9 336 3,9 - 4,1 120 144
25,0, - 29,5 158 6,0 - 6,9 657 4,2 - 4,4 385 419
30,0 - 34,9 26 7,0 - 7,9 19 4,5 - 4,7 313 276
35,0 - 39,9 1 8,0 + 0 4,8 - 5,0 141 117
5,1 - 5,3 22 12

5,4 + 3 0

X 16,25 5,17 4,2 4,2
DS 4,26 0,44 0,3 0,3
t 0,118ns

ns = p > 0,05; I = Izquierda; D = Derecha
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Tabla 21.- Distribucién de frecuencias de la magnitud de

asimetrias (Izquierda - Derecha) en cuatro caracteres
bilaterales en la cepa Americana de 0. mykiss. (N = 1020).
Caracteres meristicos (#)
Longitud ojo N@ N.B. A.Pec. A.P&8l. Asim.
mm % % % % %
-0,69 - -0,50 2,3 =-5 0,2 - - -
-0,49 - -0,30 4,4 -4 0,3 - - -
-0,29 - -0,10 19,2 -3 0,4 0,3 0,2 -
-0,09 - +0,10 36,3 -2 4,6 2,1 0,2 ~
+0,11 - +0,30 27,0 -1 20,2 13,7 6,7 -
+0,31 -~ +0,50 9,8 0 39,7 64,3 88,0 5,2
+0,51 - +0,70 1,9 +1 25,7 7,6 4,8 29,5
+1,71 => + 0,2 +2 6,9 1,8 0,0 42,1
+3 1,4 0,1 0,1 21,5
+4 0,5 0,0 - 1,8
+5 0,2 0,1 - -
+6 0 - - -
Media 0,05 0,13 0,03 -0,3 1,85
DS 0,23 1,14 0,72 0,9 0,87

(#) Claves en Tabla 16
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Tabla 22.- Coeficientes de correlacién entre supervivencia
relativa o caracteres morfolégicos y la heterocigosidad del
padre, la madre o esperada en la familia.

Heterocigosidad de

Caracter
. Padre Madre Familia

C.V. Promedio C.V. Promedio C.V.

Supervivencia a:

Shocking 0,235 -0,150

Eclosién 0,288 0,104

Pre-12 Alim. 0,318 0,163

Post-12 Alinm. 0,211 0,109

Posteclosién 0,196 0,088

Media familar de:

N? ovas/10 g -0,121 0,159

Peso -0,147 -0,111 0,145 -0,251 0,261

Longitud 0,080 =-0,126 0,135 =-0,235 0,010

L.0. (#) 0,527* -0,176 =0,117 ~-0,200 0,349%*

N.B. 0,177 0,094 0,299 -0,333% 0,144

A.Pec. 0,122 ~0,084 0,131 0,016 0,154

A.P&l. 0,078 0,072 0,086 ~0,289 0,319

Agsimetrias en:

L.O. -0,006 0,036 0,149

N.B -0,035 -0,019 0,038

A.Pec. -0,245 0,107 0,088

A. P&l. 0,307 -0,181 0,328%

N° Asimetrias -0,198 -0,066 0,180 0,259 0,126

(#) Claves en Tabla 16;

* p < 0,05
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variacién.

Los cuadrados medios y grados de libertad del an&li-
sis de varianza para los caracteres bilaterales y tnicos se
presentan en las Tablas 23 y 24, respectivamente. El efecto
de hembras dentro de padres fue significativo para todos los
caracteres considerados (p < 0,05), excepto para el nimero de
rayos de las aletas pélvicas y la magnitud total de las
asimetrias. El efecto de macho dentro de heterocigosidad, en
cambio, fue significativo s6lo para la longitud del ojo, el
nimero de branquispinas, peso, longitud y la magnitud de las
asimetrias en las aletas pélvicas (p < 0,05). El nivel de
heterocigosidad de los machos, por su parte, no afecté
significativamente ninguna de las caracteristicas consi-
deradas (p > 0,05).

Las estimaciones de las heredabilidades para los
caracteres morfolégicos y meristicos a través del componente
de machos de la varianza fenotipica fueron altas ( b’
0,44), excepto el nlmero de rayos en las aletas pélvicas
(Tabla 25). La heredabilidad estimada a través del componente
hembras (h?,) fue mayor que la estimada en base al componente
machos para el ntGmero de rayos de las aletas pectorales y
pélvicas, pero menor para el peso, longitud del ojo y niimero
de branquispinas.

La heredabilidad estimada para las asimetrias fue
muy baja, siendo mayor al estimarla con el componente hembras

(h%,) que a través del componente machos (h%), excepto para
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Tabla 23.- Cuadrados medios del anélisis de varianza empleado
para estimar los componentes de la varianza en caracteres
bilaterales en la cepa Americana de 0. mykiss.

Fuente Grados Cuadrados Medios
de de

Variacién Libertad L.o.(# N.B. A.Pec. A.P&l.
Heteroc. 3 3,21 43,63 4,79 9,04
Machos/Het. 12 2,03*%% 38,04%% 23,67 3,77
Hembras/Machos 16 0,56** 11,95%* ]2, 24%% 3 95%%
Individuos 928 0,13%%  1,63%%  (,74*% (0,6 35%%
Error 960 0,03 0,66 0,26 0,08

(#) Claves en Tabla 16 ; * = < 0,05; ** = p < 0,01
&

el nimero de rayos de las aletas pélvicas y la magnitud total
de las asimetrias (Tabla 25). La inclusién del componente
heterocigosidad dentro de la varianza de machos reduce las
estimaciones de hzS para peso, longitud estandar, nGmero de
rayos en las aletas pectorales, asi como para las asimetrias
en aletas pélvicas y asimetria total. En el resto de los
rasgos, en cambio, la heredabilidad estimada se incrementa.

Las estimaciones de la repetibilidad (R) son menores
a las observadas previamente al calcularla para poblaciones
(Tabla 26). Sin embargo, se aprecia la misma tendencia gene-
ral, en que la longitud del ojo y el nifimero de rayos de las
aletas pélvicas presentan los valores mds altos, y el nlmero
de branquispinas y de rayos de las aletas pectorales, los

menores.
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Tabla 24.- Cuadrados medios del andlisis de varianza em-
pleados para estimar los componentes de la varianza de
longitud estandar, peso y asimetrias en caracteres bilate-
rales, en la cepa Americana de 0. mykiss.

Fuente de Variacién

Rasgo

Heteroc. Machos Hembras Error
Grados de Libertad : 3 12 i6 928
Cuadrados Medios :
Peso. 0,70 1,98% Q,60%* 0,15
Longitud 0,91 2,11% 0,80%* 0,16
Longitud del ojo 0,07 ¢,03 0,05%* 0,02
N¢ Branquispinas 0,47 0,77 1,98% 0,68
Aletas Pectorales 0,77 1,04 0,75%* 0,34
Aletas Pélvicas 0,73 0,32% 0,11 0,13
Nimero Asimetrias 0,43 2,21 2,06%% 0,72
Total asimetrias 1,71 3,49 2,33 1,67

* = p < 0,05; ** =p < 0,01
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Tabla 25.- Varianza fenotipica (Vp) vy heredabilidad estimada
a través de los componente de machos (hzs) y hembras (h?n)
para caracteres morfolégicos, meristicos y asimetrias
bilaterales en la cepa Americana de 0. mykiss. (#)

Rasgo(*} Vp h?; S.E. h2, S.E. h2g h2,’

Peso 0,19 0,49 0,24 0,32 0,14 0,41 0,33
Longitud 0,20 0,44 0,20 0,43 0,18 0,36 0,44
L.-O.(##) 0,10 0,50 0,27 0,30 0,13 0,57 0,29

N. B. 1,54 0,57 0,32 0,45 0,17 0,59 0,47
A. Pec. 0,79 0,48 0,42 0,99 0,35 0,34 1,05
A. Pél. 0,27 -0,02 0,24 0,88 0,32 0,10 0,90
Asimetrias

L. O. 0,02 -0,06 171,98 0,13 0,09 =-0,02 0,13
N. B. 0,70 -0,12 5,71 0,25 0,13 =-0,02 0,14
A. Pec. 0,36 0,06 11,23 0,15 0,09 0,07 0,13
A. Pél. 0,13 0,11 29,77 -0,02 0,04 0,08 0,04

N Asimet. 0,76 0,01 5,26 0,23 0,12 0,07 -0,01
Tot. Asim. 1,70 0,05 2,36 0,05 0,06 0,03 0,05

(#) h%g y h%, = Heredabilidades estimadas separando el
componente de heterocigosidad de los machos.
h?;’y h% '= Heredabilidades estimadas incluyendo el
componente de heterocigosidad de los machos.
(##) Claves en Tabla 16 ; D = Hembras; S = Machos;
S.E. = Error Estandar.
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Tabla 26.- Repetibilidad (R), magnitud absoluta promedioc de
las asimetrias bilaterales (X), coeficiente de variacién de
las asimetrias (CV) y proporcién de individuos asimétricos
(%) en cuatro caracteres en la cepa Americana de 0. mykiss,
estimados sobre 32 familias de hermanos completos.

Cardcter R (DS) X  (DS) cv %

L.O. (#) 0,640 (0,000) 0,18 (0,15) 85 56,1
N.B. 0,422 (0,001) 0,79 (0,83) 104 59,4
A.Pec. 0,474 (0,001) 0,41 (0,60) 147 56,3
A.PEL. 0,640 (0,000) 0,13 (0,36) 286 12,5

(#) Claves en Tabla 16.-

La Tabla 27 muestra los componentes de la varianza
fenotipica (o?) y las correlaciones intra clase (). 8Se
aprecia que el componente de heterocigosidad de los machos
contribuye con un 1% o menos a la varianza fenotipica. El
efecto relativo del componente de machos es muy similar
entre rasgos (11,0 - 14,1%), excepto para el nGmero de rayos
de las aletas pélvicas ( menos del 1%), mientras que el de
las heﬁbras es variable ( 7,4 - 24,7%). Por otra parte, el
componente hembras contribuye mas a la varianza fenotipica
de las asimetrias que el componente machos, excepto para el

nimero de rayos de las aletas pélvicas.
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Tabla 27.- Varianzas estimadas para cada uno de los compo-

nentes de la varianza fenotipica (o?) y correlaciones intra
clase (tX100).

Fuente de variacién
Rasgo( *)
Heteroc. Machos Hembras Individuos
o2 t o2 T o2 t o? T

Peso 0,00 0,1 0,02 12,4 0,01 8,0
Longitud 0,00 -0,6 0,02 11,0 0,02 10,9
L. O.(#) o,00 o,6 0,01 12,5 0,01 7,4 0,05 50,9
N. B. 0,00 0,2 0,22 14,1 0,17 11,2 0,49 31,5
A. Pec. 0,00 0,1 0,10 12,3 0,19 24,7 0,24 30,5
A. Pél. 0,00 1,0 0,00 0,0 0,06 22,0 0,14 49,7
Asimetrias
L. O. 0,00 0,8 0,00 -1,3 0,00 3,3
N. B. 0,00 0,0 0,02 2,9 0,04 6,2
A. Pec. 0,00 0,0 0,01 1,4 0,01 3,8
A. Pél. 0,00 0,3 0,00 2,6 0,00 =-0,5
N9 Asimet. 0,00 0,2 0,00 0,0 0,04 5,9
Tot. Asim. 0,00 -0,1 0,02 1,1 0,02 1,3

(#) Claves en Tabla 16
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DISCUSION

4.1.- Caracterizacién de las cepas:

Los resultados del anédlisis morfolégico y genético
indican que las tres cepas estudiadas son claramente distin-
tas. Ellas difjeren en la época de desove (otofio en cepa
Americana versus invierno en las otras dos), en el creci-
miento. y en caracteres meristicos. Genéticamente, las tres
cepas pueden distinguirse tanto por sus frecuencias alélicas
en determinados loci como por la presencia o ausencia de
ciertos alelos. El alelo 127 de la enzima IDH 3,4 s6lo se
presentd en la cepa Kamloops, estando ausente en las otras
dos. Por su parte, en la cepa Americana se encontré fijado el
alelo 100 en los loci Acon, Glydh 2 y Mdh 3,4, vy no se
encontré el alelo lento (40) de la Superdxido dismutasa,
presente en las otras dos cepas.

De 38 loci bioquimicos examinados, s6lo 7 mostraron
variabilidad alélica. Al menos 7 sistemas enzim&ticos
previamente descritos poseedores de loci polimérficos en
trucha arcoiris (Utter et al. 1973, May et al. 1982, Danzmann
et al. 1985, Leary et al. 1985bh, Ferguson et al. 1985,
Koljonen 1986, Berg y Gall, 1988, Reisenbichler y' Phelps
1989, Ferguson et al. 1991, Ferguson e Ihssen, 1991) no

evidenciaron variabilidad alélica en el presente estudio. Por
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otra parte, este es el primer informe de polimorfismo en la
enzima Glicerato dehidrogenasa (GLYDH-2) en trucha arcoiris.
Los heterocigotos mostraron un patrén de tres bandas acorde
con una estructura cuaternaria dimérica.

No se detectaron evidencias de desviaciones del
equilibrio de Hardy-Weinberg en los loci polimérficos
detectados en este estudio. Esto indica que la técnica de
cruzamientos empleada evité eficientemente sesgos derivados
de diferencias en la eficiencia de los gametos de distintos
machos para fecundar las ovas (Withler 1988, Gile y Ferguson
1990). Sin embargo, algunos alelos mostraron un exceso O
falta de homocigotos. Si las desviaciones respecto de las
frecuencias esperadas segfin Hardy-Weinberg fuesen atribuibles
a consanguinidad, todos los alelos, sobre todos los loci,
deberian mostrar la misma tendencia a un exceso de homocigo-
tos. Esto no se observa, lo que descarta esta alternativa.
Por otra parte, al menos en principio, es esperable que un
fenotipo particular sea afectado siempre de igual forma por
la seleccién natural en determinadas condiciones ambientales.
Esta alternativa parece poco probable, ya dque no hubo
consistencia entre cepas. No obstante, la respuesta a la
seleccidn para un determinado genotipo puede ser condicionada
por el genotipo residual. Las cepas empleadas son genética-
mente distintas, de modo que es posible que los heterocigotos
para el alelo Idh 3,4% en la cepa Escocesa y en el locus Pgm

2 de la cepa Kamloops hayan sido seleccionados negativamente.
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En cambio, en la cepa Rmericana la seleccidén actuaria contra
los homocigotos para el alelo Idh 3,4%. 8in embargo, el
nimero de alelos con desviaciones significativas respecto de
las proporciones esperadas segiin Hardy-Weinberg es sélo leve-
mente superior al esperado por simple azar, por lo que pueden
deberse a variaciones aleatorias en las frecuencias genotipi-
cas.

Las heterocigosidades promedio estimadas en el pre-
sente estudio, para las tres cepas, caen dentro del rango
inferior de las informadas para cepas silvestres (Berg y Gall
1988, Ferguson et al. 1991), pero son similares o levemente
inferiores a las encontradas en cepas cultivadas (Ferguson et
al. 1985, Koljonen 1986). En cualquier caso, la heterocigo-
sidad promedio estimada para las tres cepas estd sobre la
media descrita para la especie, 0.059 (Allendorf y Utter
1979). No obstante, en las cepas analizadas no se detectd
polimorfismo en varios loci descritos previamente como
variables. La reduccién del nimero de alelos por locus es una
de las principales consecuencias de la ocurrencia de efectos
fundadores (Allendorf y Ryman 1987). El1 tamafio efectivo
empleado para establecer las poblaciones de las cepas
estudiadas (Ne > 44), garantiza la retencién de précticamente
la totalidad de la variacién alélica presente en la cepas
(Allendorf y Ryman 1987). Estos antecedentes y la relativa-
mente alta heterocigosidad encontrada sugieren que las cepas

empleadas, en especial la Americana, han pasado por uno o més
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eventos fundadores durante su establecimiento.

La proporcién de la variabilidad genética total
debida a divergencias entre las tres cepas es reducida (Gg.
= 0.069). Ello es debido a una relativamente alta variabi-
lidad total (H; = 0,0836) y a una escasa variabilidad entre
cepas (Dgpr = 0,0057). Estos resultados concuerdan con los
obtenidos en estudios previos en esta especie (Allendorf y
Utter 1979, Berg y Gall 1988, Paaver 1988, Reisenbichler y
Phelps 1989). El locus que contribuyé en mayor medida a la
variabilidad entre cepas es Mdh 3,4.

La identidad genética de Nel (Nei 1972) entre las
tres cepas analizadas es menor a la observada entre algunas
subpoblaciones naturalizadas de esta especie en tributarios
del Lago Superior (Kruger y May 1987), o entre poblaciones
costeras de California (Berg y Gall 1988), o del norte de
Washington (Reisenbichler y Phelps 1989), vy esté& dentro de lo
informado entre cepas cultivadas (Ferguson et al. 1985,
Koljonen 1986, Paaver 1988).

La comparacién de frecuencias alélicas entre las
cepas Escocesa y Americana indican que ellas no tendrian un
origen comfin, como sugiere la informacién bibliogrédfica
(MacCrimmon 1971), o que han sufrido cambios sustantivos en
las frecuencias alélicas desde su establecimiento como cepas
independientes. La comparacién de caracteres morfolégicos
mostraron una clara diferenciacién entre las cepas Escocesa

y Kamloops. Esto y la informacién genética indican, por lo
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tanto, que las tres cepas utilizadas estdn claramente

diferenciadas desde un punto de vista genético.

4.2.- Relacién entre la variabilidad aloenzimatica y caracte-
res morfoldgicos :

4.2.1.- Heterocigosidad en relacién con crecimiento Yy
caracteres morfolégicos:

S6lo la longitud esténdar, en la cepa Escocesa, Yy el
nimero de branquispinas en el primer arco branquial en la
cepa Americana, difirieron significativamente entre niveles
de heterocigosidad. El andlisis de correlacidén, en cambio,
s6lo evidencié covariacién entre heterocigosidad y longitud
esténdar en la cepa Escocesa. Este constituye el primer
informe sobre la existencia de asociaciones entre heteroci-
gosidad aloenzimitica y caracteres meristicos.

Los resultados obtenidos por Danzmann et al. (1985)
muestran que la tasa de desarrollo, medida como tiempo reque-
rido para la eclosién, se correlaciona significativamente con
la heterocigosidad individual en s6lo una de seis cepas de
trucha arcoiris examinadas. Varios factores pueden condi-
cionar la deteccién de asociaciones estadisticamente signifi-
cativas entre el crecimiento y la heterocigosidad aloenzimd-
tica. En moluscos, una misma poblacién estudiada con interva-
lo de algunos meses puede mostrar inicialmente correlaciones
significativas entre crecimiento y heterocigosidad en loci

enzimdticos y luego en etapas posteriores desaparecer la
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significacién o, incluso, cambiar el signo del coeficiente de
correlacién (Pierce y Mitton 1982, Koehn y Gaffney 1984,
Diehl y Koehn 1985). Estos cambios pueden ser atribuidos a
efectos de mortalidad selectiva (Diehl y Koehn 1985). EL
estado fisiolégico de los animales (Koehn 1990) o tamafio de
las muestras (Pecon Slatery et al. 1993), por otra parte,
pueden determinar que se detecten o no correlaciones verdade-
ras. Por otra parte, dichas asociaciones pueden producirse
bajo- ciertas condiciones ambientales, como estrés, por ejem-
plo (Gentili y Beaumont 1988, Koehn y Bayne 1989, Teska et
al. 1990), pero no bajo otras.

En truchas, la expresién del gen Pgml en el higado,
que depende de la accién de un gen regulatorio (Pgml-t)
ubicado en un locus distinto, determina una mayor tasa de
desarrollo respecto de hermanos completos sin actividad de
PGM1 hep&tica (Allendorf et al. 1983). Un efecto contrario
parece tener la condicién homocigota del alelo nulo Pgml-s,
que determina la ausencia de produccidén de la enzima PGM1 en
todos los tejidos en que normalmente se expresa (Ferguson e
Thssen 1991). La distribuci6én al azar de combinaciones de
genes con este tipo de efecto, sobre distintos genotipos,
puede impedir la deteccién de correlaciones reales. En el
presente estudio no se obtuvo un nivel de resolucién adecuado
para la enzima PGM1, de modo que no se pudo corregir la
informacién considerando el efecto potencial de la expresién

de los genes Pgml-t. Por otra parte, en las tres cepas
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siempre se observé la expresién de PGM1 en tejido muscular,
lo que sugiere que las cepas estudiadas no presentarian el

alelo nulo Pgml-s.

En poblaciones naturalizadas de Salvelinus fonti-

nalis, la talla aparece correlacionada positivamente con la
heterocigosidad en loci alozimicos s6lo en etapas tempranas
del desarrollo, previo al inicio de la diferenciacién sexual
(Liskauskas y Ferguson 1991). La relacién se invierte luego,
debido a que los individuos més heterocigotos son méas
precoces en su maduracién sexual, la gque al iniciarse retarda
su crecimiento (Liskauskas y Ferguson op cit.). En trucha
arcoiris, por otra parte, se aprecian diferencias en los
coeficientes de correlacién entre heterocigosidad y talla
entre animales adultos de distinto sexo (Koljonen 1986). En
0. mykiss, los ejemplares precoces alcanzan maduracién sexual
s86lo al segundo afio de vida. Dado gque los animales se
muestrearon a los 6 meses de edad, es improbable que el
inicio del desarrollo gonadal haubiese interferido con los
resultados. Evidencias previas son consistentes con esta
apreciacidén (Liskauskas y Ferguson 1991). Las condiciones de
cultivo utilizadas, por otra parte, son las empleadas habi-
tualmente en las pisciculturas comerciales, usando alimentos
formulados especialmente para cada estado del desarrollo de
los peces. Es poco probable, por esta causa, que ellos estén

sujetos a niveles de estrés significativos.

En moluscos, las correlaciones entre crecimiento y
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heterocigosidad se presentan relacionadas con el fendmeno de
exceso de homocigotos en la poblacién (Tracey et al. 1975,
Zourus y Foltz 1984, Gaffney et al. 1990). Asociaciones
significativas encontradas en poblaciones naturales no se
detectan en poblaciones de hermanos, medios hermanos o
cruzamientos masivos en laboratorio (Beaumont et al. 1983,
Gaffney y Scott 1984, Mallet et al. 1985, 1986). Ello ha
llevado a postular que la existencia de diferencias en la
estructura genética de las poblaciones puede ser importante
para que el fendmeno se manifieste o no (Zourus y Mallet
1989). Dicha estructura genética poblacional se produciria
por efecto de seleccidén (Mallet et al. 1985, Beaumont et al.
1988), de la estructura demografica y reproductiva de 1las
poblaciones (Borza et al. 1991), o la accién combinada de
distintos factores (Gaffney et al. 1990).

En el presente estudio, los andlisis se condujeron
dentro de cepas, sobre poblaciones obtenidas a través de un
sistema de cruzamientos que evité sesgos severos en las
frecuencias genotipicas. S6lo algunos alelos mostraron excesc
de homocigotos, lo que se explicaria principalmente por
variaciones al azar de las frecuencias genotipicas (Punto
3.1.2). Resultados previos en trucha arcoiris muestran que
las asociaciones entre el nivel de heterocigosidad vy caracte-
res cuantitativos se manifiestan consistentemente en ellas,
en generaciones sucesivas cultivadas artificialmente (Danzm-

ann et al. 1985, 1986, 1987). Los antecedentes sugieren, por
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tanto, que la manifestacién de dichas correlaciones en esta
especie no depende de alteraciones en las frecuencias
genotipicas por efecto de seleccién o de la estructura
genético-poblacional.

En dos de las tres cepas estudiadas, los signos de
los coeficientes de correlacién entre heterocigosidad y los
caracteres morfoldgicos fueron preferentemente positivos.
Danzmann et al. (1985, 1986) encontraron un resultado similar
al examinar un total de seis variedades. La cepa Americana,
que mostré la menor variabilidad genética, presenté un niimero
levemente mayor de coeficientes de correlaciones negativos
que positivos, mientras que en las otras dos cepas la
tendencia es inversa. Danzmann et al. (1985) no encontraron
una relacién obvia entre la heterocigosidad en las poblacio-
nes examinadas y la magnitud de los coeficientes de correla-
cién entre tasa de desarrollo y heterocigosidad individual.
La baja variabilidad alélica y menor heterocigosidad en la
cepa Americana sugieren la ocurrencia de uno o mas eventos
fundadores (Punto 4.1). De modo que, aungue en forma puramen-
te especulativa, la marcada tendencia a correlaciones
negativas en esta cepa podrian atribuirse a incremento de la
consanguinidad.

Los antecedentes expuestos indican que las tres cepas
examinadas manifiestan las mismas tendencias generales para
las correlaciones entre crecimiento y heterocigosidad

individual descritas para esta especie. La relevancia
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biolégica de la tnica correlacién estadisticamente signifi-
cativa es, sin embargo, discutible. Considerando que se
realizaron 18 andlisis de correlacién entre heterocigosidad
Y caracteres morfolégicos, con un 95% de nivel de signifi-
cacién, se esperaria encontrar una correlacién estadistica-
mente significativa por simple azar. Resulta sugerente, en
todo caso, que en la misma cepa el coeficiente de correlacién
entre heterosigosidad y peso sea relativamente alto alto ( r
= 0,227). Por otra parte, como se ha expuesto, diversos
factores no controlados pueden haber restado significacidn a
las correlaciones. Para resolver este punto seria necesario
ampliar el estudio aumentando el nfimero de ejemplares
examinados, y realizando un control més riguroso de los

factores causantes de error experimental.

4.2.2.- Heterocigosidad y estabilidad de desarrollo:

La homeostasis de desarrollo es la capacidad para
compensar los disturbios genéticos o ambientales que ocurren
durante el desarrcllo y producir un fenotipo determinado
(Waddington 1942, Lerner 1954). Esta homeostasis tiene dos
componentes: a) canalizacién o proceso mediante el cual los
fenotipos son producidos consistentemente bajo un rango de
condiciones genéticas y ambientales, y b) estabilidad del
desarrollo, que se refiere a aquellos procesos que aseguran

un producto comin del desarrollo bajo condiciones especificas

(Clarke et al. 1992)., Dado que en organismos normalmente
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simétricos, las estructuras a ambos lados del individuo
estarian bajo el control de los mismos factores genéticos vy
ambientales, la asimetria fluctuante permite estimar la
estabilidad de desarrollc (Clarke et al. 1992).

Los resultados obtenidos en las tres cepas muestran
que las asimetrias observadas se distribuyen normalmente con
una media de cero (0), lo que corresponde a lo que se ha
definido como asimetria fluctuante (AF) (Van Valen 1962).

El nimero de caracteres asimétricos Yy la suma de las
magnitudes estandarizadas de las asimetrias se correla-—
cionaron significativamente con la heterocigosidad individual
en la cepa Kamloops. Ni en la cepa Americana, ni en la cepa
Escocesa, se observé asociaciones estadisticamente signi-
ficativas. El hallazgo de dos correlaciones significativas en
18 andlisis realizados es mayor a lo esperado por simple
azar, con un nivel de significacién del 95% . Ello es
consistente con lo observado en otros salmonideos. En S.

salar se han informado reducciones significativas de la

magnitud de las asimetrias en caracteres meristicos al
incrementarse la heterocigosidad (Blanco et al. 1990). Por
otra parte, en 9 cepas de trucha arcoiris estudiadas por
Leary et al. (1983, 1984b), s6lo dos mostraron correlaciones
eétadisticamente significativas entre la heterocigosidad
individual y el nimero de caracteres asimétricos.

Las asociaciones positivas entre estabilidad del

desarrollo y heterocigosidad en trucha arcoiris se mantienen
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dentro de familias de hermanos completos (Leary et al. 1987},
lo que sugiere qﬁe no se deberian a diferencias en el nivel
de consanguinidad entre los individuos con distinta heteroci-
gosidad, como han postulado Ledig et al. (1983). Los hibridos
entre cepas de trucha arcoiris, por otra parte, muestran
menores asimetrias que las cepas parentales (Ferguson 1986).
Sin embargo, el incremento en estabilidad de desarrollo de
los hibridos no se correlaciocna con una mayor heterocigosidad
enzimdtica, lo que sugiere que los genes que controlan
aloenzimas no serian responsables per se del fendmeno
(Ferguson 1986).

Al margen de la significacién estadistica, las cepas
Escocesa y Kamloops mostraron coeficientes de correlacién
negativos entre las asimetrias bilaterales y la heterocigosi-
dad. En la cepa Americana, en cambio, se observs la situacién
inversa. Correlaciones positivas, estadisticamente significa-
tivas o no, entre la heterocigosidad aloenzimatica y las
asimetrias en trucha arcoiris, han sido atribuidas a falta de
coadaptacién genémica en lineas formadas por hibridizacién
intraespecifica (Leary et al. 1984b). Esta proposicién se ve
reforzada por la tendencia a correlaciones positivas en
hibridos entre cepas (Ferguson 1986). Dada la carencia de
antecedentes confiables sobre el origen y manejo de la cepa
Americana, esta explicacién no se puede excluir. Sin embargo,
la reducida heterocigosidad detectada sugiere que ella no ha

sido objeto de hibridacién reciente y que las correlaciones
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positivas no se explicarian por esta causa. Una alternativa
méds probable seria un incremento de la consanguinidad debido
a efectos fundadores o endogamia (Punto 4.1).

Se ha postulado que la frecuencia Y magnitud de las
asimetrias bilaterales en 0. mykiss se correlacionan negati-
vamente con la tasa de desarrollo (Allendorf et al. 1983,
Ferguson 1986). De acuerdo a esta proposicién, los ejemplares
con tasas de crecimiento superior tendrfan una menor probabi-
lidad de sufrir t"accidentes" en el periodo critico de
diferenciacién en que se fijan las asimetrias de las respec-
tivas estructuras (Danzmann et al. 1986). De este modo, la
expresién de variantes alélicas en loci que afectan la
velocidad de crecimiento, como el Pgml-t que controla la
expresién de la enzima PGM1 en el higado (Allendorf et al.
1983}, puede afectar la deteccién de correlaciones entre 1la
heterocigosidad y asimetria fluctuante. 8in embargo, la
condicién homocigota para un alelo nulo del locus estructural
Pgml-s se asocia con un mejor crecimiento pPero no con menores
asimetrias (Ferguson e Ihssen 1991). Las cepas Escocesa y
Kamloops difieren en crecimiento promedio, pero no en el
nimero medio de asimetrias. De este modo, las diferencias en
crecimiento entre cepas no afectaron el ndmero de asimetrias.

La edad a la que se mide el caracter, en cambioc, no
tendria un efecto relevante en el presente estudio, ya que
con excepcién de la longitud del ojo, los rasgos bilaterales

considerados se fijan tempranamente en el desarrollo embrio-
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nario (Leary et al. 1984a).

Los datos exXpuestos muestran la existencia de aso-
ciacién entre la heterocigosidad aloenzimética y el ntimero o
la magnitud global de las asimetrfas en la cepa Kamloops. Los
coeficientes de correlacidn para estos dos estimadores de la
simetria bilateral en la cepa Escocesa son altos, aunque no
estadisticamente significativos. Esto puede deberse a un
tamafio muestral insuficiente o a que el indice para estimar
la asimetrfa no es suficientemente sensible (Palmer y
Strobeck 1986) antes que a la ausencia de asociacién. Podemos
concluir, por lo tanto, gue en ambas cepas existe una marcada
tendencia a incrementarse la estabilidad de desarrollo en los

individuos mé&s heterocigotos.

4.2.3.- Varianza de ambiente especial y variabilidad de los

caracteres:

Soulé (1982) y Soulé y Cuzin-Roudy (1982) han postu-
lado la existencia de una correlacién negativa entre el
coeficiente de variacién (CV) y la heredabilidad de un caré&c-
ter morfoldégico. Ellos argumentan que un alto valor de CV
indica una mayor contribucién de la varianza ambiental y por
lo tanto baja heredabilidad. La asimetria fluctuante, como se
ha expresado anteriormente, refleja el efecto de accidentes
que alteran el programa ontogenético del individuo, es decir,
de uno de los componentes de la varianza ambiental, la va=

rianza de ambiente especifico (Vg,) (Falconer 1981). Su magni-
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tud puede ser estimada como 1-R, en que R corresponde a la
repetibilidad o fraccién de varianza fenotipica del caracter
explicada por factores genéticos Yy de ambiente permanente
(Falconer 1981).

Los resultados del andlisis de la varianza fenotipica
para caracteres bilaterales muestran que R varia entre rasgos
dentro de cepas y entre cepas para un mismo caricter. Entre
las variedades de trucha examinadas se aprecia, sin embargo,
un patrén similar en la relacién de magnitudes de R entre
rasgos. Esto sugiere que algunos de los rasgos bilaterales
considerados, son relativamente mas susceptibles a sufrir
alteraciones accidentales durante el desarrolloc que otros.
Por otra parte, existen diferencias entre cepas en la
capacidad de tamponar el efecto de los factores causantes de
dichas alteraciones en un mismo cardcter. Las tres cepas
mostraron niveles de heterocigosidad similares para los loci
estructurales examinados, de modo qgue este factor no da
cuenta de las diferencias observadas.

Si la variabilidad interindividual Yy la asimetria
fluctuante fuesen determinadas por los mismos factores am-
bientales o genéticos, deberia esperarse que el coeficiente
de variacién entre individuos se correlacionara positivamente
con R. Esto no se observa en ninguna de las tres cepas estu-
diadas, lo gue indicaria que la asimetria fluctuante y 1la
variacién interindividual responden a factores genéticos y/o

ambientales al menos parcialmente distintos.
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4.3.- Herencia de la variacién en caracteres cuantitativos:
4.3.1.- Heredabilidad de caracteres morfoldgicos:

La heredabilidad estimada para el pesc a los 6 meses
de edad (180 dias) en el presente estudio resulté levemente
inferior al informado por Gall y Huang (1988) para el peso a
los 4 meses (120 dias) y a los 5 meses por von Limbach (1970)
pero superior a otras estimaciones a edades préximas (Aulstad
et al. 1972, Kinkaid et al 1977, Rafstie 1980, Jonasson
1993). Por otra parte, la heredabilidad estimada para la
longitud es muy similar a la informada por Jonasson (1993) Yy
superior a la encontrada por Aulstad et al.(1972).

Las heredabilidades del nimero de rayos de las aletas
pares (pectorales y pélvicas) mostraron una marcada diferen-—
cia al ser estimadas a través de los componentes de machos o
hembras de la varianza fenotipica. Dado que la estimacién del
componente hembras de la varianza fenotipica se realizé en
base a la covarianza entre hermanos completos, ella incluye
varianza genética de dominancia, de efectos maternos y de
ambiente comin ademés de la varianza genético-aditiva (Falco-
ner 1981). Es decir, los resultados indican que la variacién
del nimerc de rayos en las aletas pares esta condicionéda por
posible efectos ambientales y de dominancia, ademds de
factores genético-aditivos. Leary et al. (1985a) no encon-
traron evidencias de efectos maternos en estos rasgos al

estimar la heredabilidad de ellos en base a correlacicnes
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entre.padres e hijos, y criando juntas las progenies de las
distintas parejas. En nuestro experimento las familias se
mantuvieron en canastillos separados, de modo que la cova-
rianza entre hermanos completos puede contener una importante
contribucién de ambiente comtin. La heredabilidad para estos
rasgos estimada por el componente machos indicaria que el
nimero de rayos de las aletas pélvicas, a diferencia del
resto de los caracteres considerados, es controlado por una
moderada variacidén genética aditiva. Este resultado es
marcadamente distinto del informado por Leary et al. (1985a)
para este rasgo, quien encontré una heredabilidad muy alta (h?
= 0,84) y similar a la estimada en base al componente hembras
de la varianza.

Inesperadamente, las estimaciones de heredabilidad
para la longitud estadndar, longitud del ojo y del nimero de
branquispinas del primer arco branquial con los componentes
hembras son inferiores a las obtenidas a través del compo-
nente machos. Este resultado es dificil de explicar, excepto
sobre la base de la existencia de factores que reducen la
covarianza entre hermanos completos. Si el desarrollo de los
rasgos es fuertemente afectado por competencia dentro de las
familias, y ella opera en forma similar sobre las progenies
de las distintas hembras, se esperaria una disminucisén
relatiGa de la covarianza entre hermanos completos respecto
de los medios-hermanos. Ello puede dar cuenta de los resulta-

do para la longitud esténdar y posiblemente la longitud del
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ojo. Sin embargo, no es evidente la forma en que pueda
afectar al nGmero de branquispinas.

Existen evidencias de que la heterocigosidad en genes
que controlan aloenzimas de la madre puede afectar caracteres
como la estrategia reproductiva de la progenie (Gajardo y
Beardmore 1989). Dado que los caracteres meristicos consi-
derados se fijan tempranamente en el desarrollo ontogenético
(Allendorf et al. 1983), resulta razonable suponer la posible
ocurrencia de efectos maternos afectando su variabilidad.
Las diferencias en las estimaciones de la heredabilidad
usando los componentes de machos y hembras sugieren que hay
efectos maternos involucrados en la determinacién de los
caracteres considerados. La ausencia de correlaciones entre
la heterocigosidad de la madre y el promedio de sus respecti-
vas progenies sugiere gue ellos no estarian relacionados en
forma significativa con el fenotipo aloenzimatico de las hem-
bras.

El andlisis de la varianza no mostré efectos signi-
ficativos para el componente de heterocigosidad aloenzim&tica
de los padres para las caracteristicas consideradas. La
proporcién de variabilidad explicada por este factor fue en
todos los casos igual o inferior a 1% . No obstante, para
algunos rasgos el componente machos tiene un efecto estadis-
ticamente significativo.

Las heredabilidades estimadas con el componente

machos de la varianza fenotipica, sin discriminar los machos
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por su heterocigosidad (peniiltima columna Tabla 25), muestran
diferencias importantes respecto de los resultados estimados
discriminando la contribucién de la heterocigosidad. Ello
sugiere que la heterocigosidad de los machos afecta 1la
magnitud de la varianza genético aditiva en estos caracteres.
Esta contribuci6n puede ser positiva o negativa segin el
rasgo. La misma comparacién hecha para las heredabilidades
calculadas con el componente hembras mostré diferencias igua-
les o mencores al 6%, lo que excluye la posibilidad de que los

resultados sean un artefacto del andlisis estadistico.

4.3.2.- Heredabilidad de las asimetrias bilaterales:

La heredabilidad de la magnitud de las asimetrias
bilaterales mostré escasa o ninguna variabilidad genética
aditiva para este cardcter (h?% = -0,12 a 0,11). TLas esti-
maciones de heredabilidad hechas con el componente hembras
(h?, fueron mayores que usando el componente machos, excepto
para las asimetrias en el nGmero de rayos de las aletas
pélvicas y nlimero de asimetrias. Ello indica el efecto de
factores ambientales (efectos maternos o de ambiente comiin)
o de dominancia genética en la variabilidad de las asimetrias
de estos caracteres. Heredabilidades similarmente bajas para
asimetrias bilaterales se han encontrado en estudios previos
en trucha arcoiris (Leary et al. 1985a), en Drosophila mela~-
nogaster (Mather 1953, Reeve 1960) y para la dentadura humana

(Bailit et al. 1970). Sin embargo, en D. melanogaster se ha
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obtenido respuesta en experimentos de seleccién para incre-
mentar o reducir las asimetrias (Mather 1953, Reeve 1960,
Bradley 1980), lo que indica la existencia de variabilidad
genética. Experimentos en la mosca australiana de las ovejas
(Lucilia cuprina) sugieren la existencia de un fuerte
componente de dominancia en la determinacién de la estabili-
dad de desarrollo en esta especie (Clarke Y McKenzie 1987).
Estos resultados son consistentes con la idea que la estabi-
lidad de desarrollo es afectada por variacién genética de
dominancia (Leary et al. 1985a).

La heterocigosidad de los machos no mostré efectos
significativos sobre la magnitud, ni sobre el namero de las
asimetrias. Sin embargo, las heredabilidades estimadas con el
componente machos, separado el efecto del componente hete~
rocigosidad, difieren de las calculadas sin discriminar los
machos por su heterocigosidad. Dado que el componente de la
varianza debida a machos estima sélo 1/4 de la varianza
genética aditiva (Falconer 1981), es esperable que diferen-
cias pequefias en ella afecten notablemente las estimaciones

de, heredabilidad.

4.4.- Heterocigosidad y variabilidad morfoldgica:

Los resultados del presente trabajo muestran que la
base hereditaria de la variabilidad inter- e intraindividual
en los caracterss morfolégicos respohden a distintos mecanis-

mos genéticos. Mientras la determinacién de los caracteres
I
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morfolégicos posee un importante componente de variacién
genética aditiva, las diferencias en asimetrfa fluctuante se
deberian fundamentalmente a factores ambientales o genéticos
no aditivos.

Las repetibilidades estimadas sugieren que 1la
capacidad para compensar los factores aleatorios causantes de
las asimetrias difiere entre cepas y entre rasgos dentro de
ellas. Estas diferencias no parecen relacionadas con la
media, ni con la variabilidad relativa interindividual del
carcter (CV). Para explicar reducciones en la simetria bila-
teral en hibridos entre cepas de trucha arcoiris (Ferguson
1986) y salmén rosado (Gharret y Smoker 1991), o la correla-
cién positiva entre el nilmero de loci heterocigotos y la
asimetria bilateral (Leary et al. 1984b), se ha invocado la
pérdida de coadaptacién genética. Por otra parte, mayores
niveles de asimetria en algunos experimentos se asocian con
un aumento en la consanguinidad (Clarke et al. 1992). Los
cambios en la estructura genética poblacional que acompafian
la adquisicién de resistencia a insecticidas en la mosca de
las ovejas de Australia, causan un incremento inicial en las
asimetrias bilaterales, pero la estabilidad de desarrollo
tiende a recuperarse al cabo de algunas generaciones, por la
ocurrencia de seleccién direccional (Clarke y McKenzie 1987).
En su conjunto, estos resultados pueden explicarse como
efecto del rompimiento de complejos genéticos coadaptados por

exogamia, endogamia o seleccién. Ello sugiere que el balance
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génico interno puede jugar un rol importante sobre los
niveles de asimetria fluctuante. Es razonable suponer que,
luego de un evento fundador, cepas mantenidas con escasa o
ninguna migracién por varias generaciones tiendan a alcanzar,
por seleccién direccional, un balance particular para los
factores genéticos que inciden en la estabilidad de desarro-
llo. Dicho balance estar& condicionado por el acervo genético
de la poblacién fundadora y los eventos histéricos que
afecten las frecuencias alélicas durante su desarrollo. Asi,
se esperaria que distintas cepas exhiban distinta capacidad

para tamponar los factores causantes de asimetria fluctuante.

La desagregacién del componente de heterocigosidad en
loci alozimicos de los machos mostré un claro efecto sobre
las estimaciones de la heredabilidad de los caracteres
bilaterales considerados, y un efecto menor sobre las estima-
ciones de las heredabilidades de las respectivas asimetrias.
Estos resultados apoyan la hipétesis de Chakraborty y Ryman
(1983) para explicar las correlaciones entre variabilidad
genética en los electromorfos y caracteres cuantitativos por
efectos genéticos aditivos. Sin embargo, ella no explica
satisfactoriamente la asociacién entre la heterocigosidad
detectada electroforéticamente y las asimetrias bilaterales.

De los cuatro caracteres bilaterales examinados sobre las 34
familias de hermanos completos (N = 1020), s6lo el ntimero de

rayos de las aletas pectorales se correlacioné significati-
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vamente (p < 0,05), pero en forma negativa, con la talla de
los peces. Es decir, la tasa de crecimiento no mostrsé efecto
significativo sobre la magnitud media de las asimetrias. De
este modo, las eventuales correlaciones entre heterocigosidad
Y asimetria fluctuante no podrian ser explicadas como una
consecuencia secundaria del efecto genético aditivo de 1la
heterocigosidad sobre la variacién del caracter.

Los antecedentes expuestos, permiten concluir que las
correlaciones entre heterocigosidad en genes estructurales
que permiten la expresién de aloenzimas Yy la variacién de
caracteres morfométricos podrian ser explicadas por efectos
genéticos aditivos. En cambio, las asimetrias se asociarian
fundamentalmente con efectos ambientales, de dominancia y el
establecimiento de un determinado balance genético. De este
modo, las correlaciones entre heterocigosidad aloenzim&tica
Y asimetria fluctuante podrian ser explicadas por efectos de
dominancia.

Los antecedentes expuestos sugieren fuertemente que
las correlaciones entre heterocigosidad aloenzimatica y
crecimiento responden a mecanismos distintos de los que
determinan las correlaciones entre heterocigosidad y esta-
bilidad de desarrollo. Algunas evidencias indican que la
estabilidad de desarrollo estaria fuertemente favorecida por
la seleccién natural (Clarke Y McKenzie 1987, Leary et al.
1985a). La accién de seleccién direccional conduce a agotar

la variabilidad genética aditiva Yy el establecimiento de
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dominancia direccional (Leary et al. 1985). La mayor res-
puesta a la seleccién para incrementar las asimetrfas en las
quetas esternopleurales en Drosophila (Reeve 1960), apoya la
existencia de dominancia para la estabilidad de desarrollo.

Si suponemos que los genes que controlan aloenzimas
son directamente responsables de las correlaciones entre
heterocigosidad y estabilidad de desarrollo, ellos deberfan
mostrar escasa variabilidad, por efecto de seleccién. Por el
contrario, estos genes normalmente muestran importantes
niveles de variabilidad (Lewontin 1974).

Por otra parte, las asociaciones entre heterocigo~
sidad y crecimiento han sido explicadas por efecto de
sobredominancia (Mitton y Grant 1984). Esta hip6tesis ha sido
cuestionada ya que si la velocidad de desarrollo tiene un
valor positivo sobre adecuacién biolégica, deberia esperarse
un exceso de heterocigotos en la poblacién y una distribucién
de las frecuencias alélicas en forma de campana o W (Nedl
1987). Ninguna de estas condiciones se dan en las especies
estudiadas.

Por las razones expuestas, diversos autores se han
adherido al modelo de sobredominancia asociativa para
explicar las correlaciones entre heterocigosidad crecimiento
o estabilidad de desarrollo (Ej. Leary et al. 1984, Danzmann
et al. 1985, 1986, Nei 1987, Zourus y Foltz 1987). Ella
supone la existencia de genes deletereos recesivos en

desequilibrio de ligamiento con marcadores aloenzimiticos. En
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estas condiciones, es posible demostrar que se genera un
efecto de sobredominancia para el marcador (Ohno 1971). Si-
mulaciones en computador indican que la sobredominancia
asociativa produce ademids alguna estabilidad en los poli-
morfismos neutrales (Sved 1972).

Los resultados obtenidos en esta tesis, son concor-
dantes con esta hip6tesis, ya que ella puede explicar el
efecto de la heterocigosidad sobre la estabilidad de desa-
rrollo y el crecimiento de los peces, por una parte, y la

alta variabilidad genética observada, por otra.
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CONCLUSIONES

De acuerdo con los resultados de este trabajo y los antece-

dentes bibliogréficos revisados, podemos concluir que:

1.- Las cepas de trucha empleadas muestran claras diferencias
en las frecuencias alélicas y en caracteres cuantitativos,
pero la magnitud de la variacién se encuentra dentro de los

mérgenes descritos para la especie.

2.~ La cepa Americana sufre una marcada reduccién de varia-—

bilidad alélica, atribuible a uno o mis eventos fundadores.

3.~ No existen evidencias concluyentes de la existencia de
correlaciones entre 1la heterocigosidad aloenzimatica Y
crecimiento o magnitud de caracteres morfolégicos en las tres

cepas de trucha arcoiris examinadas.

4.~ La heterocigosidad aloenzim&tica se correlaciona posi-
tivamente con la estabilidad de desarrollo en la cepa
Kamloops, pero no en las otras dos cepas. Sin embargo, en la
cepa Escocesa existe una marcada tendencia en el mismo

sentido que en la cepa Kamloops.
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5.— La variabilidad interindividual responde, al menos
parcialmente, a factores genéticos y ambientales distintos a

lo causantes de asimetria bilateral.

6.- En trucha arcoiris existe variabilidad dentro y entre
cepas en la capacidad de tamponar los factores causantes de

asimetria fluctuantes.

7.- BEn la cepa Americana de trucha arcoiris la variacién en
los caracteres morfométricos y meristicos estudiados, con la
excepcién del nfimero de rayos en las aletas pélvicas, son

controlados en forma importante por variacién genética

aditiva.

8.—- En la cepa Americana de trucha arcoiris, la asimetria
fluctuante estaria controlada fundamentalmente por variacidn

debida a causas ambientales o genéticas no aditivas.

9.~ El nivel de heterocigosidad aloenzimidtica de los machos
afecta las estimaciones de la proporcién de varianza feno-

tipica debida a causas genético-aditivas.
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10.- Los resultados obtenidos son mejor explicados al suponer
que las correlaciones entre heterocigosidad aloenzimé&tica y
los caracteres cuantitativos se deben a sobredominancia

asociativa que por efecto directo de los genes que controlan

aloenzimas.
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