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ABSTRACT

The law of equilibrium Hardy-Weinberg is the cornerstone of the population genetics and of the quantitative genetics; however, for its
calculation in autopolyploids it is necessary take in account that the allelic and gametic frequencies are different, contrary to the diploids where
they are the same. This causes that the calculations must be done with the allelic frequencies or gametic based on allelic frequencies. Otherwise
the equilibrium is broken in the population and the bias that this entails in the calculation of other genetical test like Wright’s F statistics, the Nei’s
GST or Bayesian models that are based on the disequilibrium that populations show. That is why in this work they developed models of one locus

with two alleles in autotetraploid and autooctoploid genotypes to make a generalization of the law of equilibrium in autopolyploid populations.
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RESUMEN

La ley del equilibrio Hardy-Weinberg es la piedra angular de la genética de poblaciones y la genética cuantitativa; sin embargo, para su calculo
en autopoliploides hay que tener en cuenta que las frecuencias alélicas y gaméticas son diferentes, caso contrario que los diploides donde son iguales.
Esto ocasiona que el cilculo de esta formula deba hacerse con las frecuencias alélicas o las gaméticas basadas en las alélicas, de otra forma se puede
romper el equilibrio de la poblacion y el sesgo que esto conlleva en cilculos de otras pruebas como los estadisticos F de Wright, la G, de Nei o
modelos bayesianos que se basan en los desequilibrios que presentan las poblaciones. Por eso este ensayo desarrolla los modelos de un locus con dos

alelos en genotipos autotetraploides y autooctoploides para poder realizar una generalizacion de la ley del equilibrio en poblaciones autopoliploides.
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INTRODUCCION

La genética es la ciencia del siglo XX, que se origina con el redescubrimiento de las leyes de Mendel (De Vries, 1900;
1902; Correns, 1900), originalmente publicadas en 1866 (Mendel, 1866) y que a partir de este punto empieza su estudio,
pasando por la Teoria cromosémica de Thomas Morgan (Morgan et al., 1915) que dio el sustento bioldgico a las mismas.
Sin embargo, la genética de poblaciones nace con un conocimiento muy especial al inicio de la genética como ciencia:
la ley del equilibrio (Crow, 1988; 1999).

Hardy (1908) y Weinberg (1908) de manera auténoma, lograron descifrar que el cuadrado de la suma de las frecuencias
alélicas daba como resultado la suma de las frecuencias genotipicas, y que las frecuencias genotipicas segregaban
exactamente las mismas frecuencias alélicas. No obstante, en un modelo diploide donde 2n=2x y los gametos son n=x,
las frecuencias alélicas y gaméticas son idénticas debido a que hay un solo alelo por gameto (Haldane, 1930). Esto hace
que exista confusion sobre lo que se esta calculando en estudios con marcadores moleculares si es que se estd calculando
las frecuencias alélicas o gaméticas. En los autopoliploides estas son frecuencias diferentes, debido a que en el caso de
los autotetraploides tenemos genotipos 2n=4x que segregan gametos n=2x, los autohexaploides genotipos 2n=6x que
segregan gametos n=3x y los autooctoploides que presentan genotipos 2n=8x que segregan gametos n=4x y con sélo
dos alelos por locus generan un mayor namero de gametos y genotipos (Tabla 1).

Hoy en dia la mayoria de los programas de analisis genético tienen programado la obtencién de frecuencias alélicas
basadas en el modelo del equilibrio HW con dos alelos, principalmente para marcadores denominados dominantes como
los ISSR, RAPD, AFLP, entre otros (Yeh et al., 1999; Peakall y Smouse, 2012). No obstante, Dufresne ef al. (2014) hacen
una revision del estado del arte sobre analisis de poliploides y uno de los principales conflictos es que el cilculo de las
frecuencias alélicas es la adaptacion del modelo diploide y no obtienen realmente frecuencias alélicas sino gaméticas,
razén por la cual este ensayo tuvo como objetivo calcular el equilibrio Hardy-Weinberg (HW) en autopoliploides a
partir de frecuencias alélicas y de frecuencias gaméticas y poder conocer los posibles errores que se cometen con los
programas que calculan con unas u otras frecuencias; para hacerlo se utilizo6 el modelo de un locus con dos alelos con
genotipos autotetraploides (genotipos 2n=4x y gametos n=2x) y en genotipos autooctoploides (genotipos 2n=8x y
gametos n=4x). Hay que mencionar que estos calculos son aplicables s6lo para autopoliploides y deben omitirse aquellas

ploidias con polisomias.

Tabla 1. Numero de gametos y genotipos en modelos de dos alelos por locus
con diferentes niveles de ploidia.

Nivel de ploidia Numero de gametos Ntimero de genotipos

2n=2x 2 3
2n=4x 3 5
2n=6x 4 7
2n=8x 5 9
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EQUILIBRIO HW EN UN MODELO DIPLOIDE

Numéricamente, el equilibrio HW se explica asi en un modelo de un locus con dos alelos (A/4a) en diploides, el alelo A

tiene una frecuencia de p (pA) y el alelo a una frecuencia de g (ga) sabiendo entonces que p+g= 1 entonces:

[pA + gal]® = p?AA + 2pqAa + g aa

Es decir, la suma de estas frecuencias gaméticas al cuadrado es igual a la suma de las frecuencias genotipicas.

Al mismo tiempo sabemos que el genotipo AA sblo segrega gametos A al igual que el genotipo aa sélo segrega gametos
a; mientras que el genotipo Aa segrega 2 de gametos con el alelo A y /2 con el alelo a, por tanto, para volver a obtener

la frecuencia del gameto con el alelo A se procede de la siguiente manera:

(02 +1/, 2pa) ) A= (* +p@)A = [p(p + )4 = [p(1)]4 = p4
De manera analoga se hace para el alelo a

(Y5 (2pq) +q%)a= (pg+qDa= [qp+g)]a= [g(1)]a=qa

Lo que demuestra que en apareamiento aleatorio y en ausencia de mutacioén, migraciéon o seleccidn, las frecuencias
gaméticas, y por obvias razones las genotipicas, se mantienen de generacidén en generacion y que solo es necesario una

generacion en apareamiento aleatorio para obtener el equilibrio.

DESARROLLO DEL EQUILIBRIO HW EN UN MODELO AUTOTETRAPLOIDE

En un modelo autotetraploide de un locus con dos alelos (A/a) se pueden tener 5 genotipos diferentes: AAAA, AAAa,
AAaa, Aaaa y aaaa y estos pueden segregar 3 gametos: AA, Aa y aa; en este sentido, se sigue la féormula de la ley del
equilibrio Hardy-Weinberg (equilibrio HW) suponiendo frecuencias gaméticas de p,, p, y p,, respectivamente, se obtiene

lo siguiente:
(p AA + o Ao + poaa)? = pfAAAA + nfddnn + placaa + 2p, 1o AdAn + 2py v Adoa + 2p,ps Aoan

Como puede notarse existen dos combinaciones gaméticas que expresan el mismo genotipo: AA x aa y Aa x Aa dan

como resultado el genotipo AAaa por lo que la expresién se reduce a

(p A4 + poda + proal® = plA4AAA + 2py po AAAa + (pF + 2p, py JAdaa + 2 po Aoaa +pfaaan

Ahora, los genotipos AAAA y aaaa s6lo segregan gametos AA y aa, respectivamente; mientras que los otros tres genotipos

pueden generar dos o los tres gametos por lo que se segregaran de acuerdo a sus combinaciones de 4 en 2,

4 41 4.3-21 12
{z)_z!- @-2) 2121 2 °

Es decir, existen seis combinaciones, y si a cada genotipo se numera de acuerdo a sus combinaciones dard como resultado
la frecuencia con la que segrega cada uno de los gametos (Tabla 2).

Lo que se traduce que el genotipo AAAA segrega s6lo gametos AA, mismo caso de aaaa que sélo segrega gametos ad,
mientras que el genotipo AAAa segrega /2 de gametos AA y % de gametos Aa y de manera analoga el genotipo Aaaa
segrega ¥» de gametos Aa 'y % de gametos aa. Sin embargo, el genotipo AAaa segrega [1de gametos AA, %5 de gametos
Aay Ude gametos aa.

Los gametos parecen estar en equilibrio como podemos constatarlo en la Tabla 2;sin embargo, al comprobar la frecuencia

del gameto AA, ésta estaria calculada de la siguiente forma:

[f + 2z Crpd + Vg @i + 2pm)Ad = [0F + g + Ygpi + Yamm]aa
= [[eues +2: + Y3 )l + Vg pf] aa = [l (1- ym)l + Vi) as
= [0 - Yy mm + Ygrflad = [p + [Vg (of - 4pm)]] 44
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Tabla 2. Combinaciones gaméticas de genotipos tetraploides.

Genotipos
Combinacion 4444 AAAa AAaa Aaaa aaaa
1,2 AA AA AA Aa aa
1,3 AA AA Aa Aa aa
1.4 AA Aa Aa Aa aa
2,3 AA AA Aa aa aa
2.4 AA Aa Aa aa aa
34 AA Aa aa aa aa

De manera aniloga para el gameto Aa resulta

(35 @pop) + 15 Qoaps) + %3 F + 2p2))da = [oup: + 02 + %3078 + Y3 e da
= [l + %30: +2:)] + Y3 pums ) da = (1 - Y32 )] +¥3 o2 ] 4a
1 '

= [ - Yard + Y3 mp)da = o, - [Y3 0F - 42.2.)]| 4a

Y finalmente para el gameto aa resulta

(Vi + 13 005 + p2ps + pilac

= [l (Y3 e + 22 +2)) + Y p?]aa = [[:(2 = 232.)] + Y p7] aa

(Y6 @ + 2p.2) + /5 Ceps) + pflaa =

= [ - /32 + Ygp?)aa = [ + [V @F - 4pu1:)]] aa

Por lo que existe una desviacién del equilibrio de 1f3 (Pg‘ — 4?;}:'3:] del cual se resta del gameto heteroalélico y se
suma la mitad de este factor a cada uno de los gametos homoalélicos.
Si vemos a este sistema desde la perspectiva de la frecuencia alélica, es decir, si vemos la frecuencia de pA y qa en el

modelo autotetraploide (genotipos 2n=4x y gametos n=2x) tenemos lo siguiente:

21

51 . 2
0‘__ Tq:_)aa] = [p?AA + 2pgAa + g*aal*

¢ 2! 3 / /
[E-..z: 0P )4 + (»..1: : 12-:"?)‘"m +|

= p*AAAA + 4pigAdAa + 6pig Adaa + 4pqiAcaa + g aaaa

Si seguimos el mismo principio para la asignacién de las frecuencias gaméticas en base a las frecuencias alélicas de la

siguiente generacidn, se tiene para el caso del gameto AA lo siguiente:

[0* + 1,”2 (4piq) + 1{’5 (6pg™)]4A4 = [p* + 2p%q + p%q%144 = [p*(p® + 2pg + q7)]A4A
= [p?lp + g)*lA4 = [pP(17)]44 = pP44

Para el gameto Aa se deriva de la siguiente manera:

L5 (ape) + 15 (pq® + 2/3 (6p%9%) 4a = [2p°q + 20q° + 4p°q ] 4a = [2pq(p7 + 2pq + g7)]4a
= [2pg(p + )% 4a = [2pg(1%)]4a = 2pgda

Finalmente, para el gameto aa resulta lo siguiente:

(Y 6p°a%) +1/5 (4pa®) + g*]aa = [p*q® + 2pq° + q*laa = [¢>(@* + 2pq + ¢*Vaa = [g*(p + g)*]aa
= [g*(1%)]laa = g7 44
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Es decir, se mantiene el equilibrio siempre y cuando se utilicen las frecuencias gaméticas basadas en las frecuencias alélicas
y también las frecuencias alélicas se mantienen en equilibrio considerando que el genotipo AAAA tiene sélo alelos A y
aaaa tiene sélo alelos a, mientras que el genotipo AAAa tiene % del alelo A y % del alelo a y Aaaa tiene % del alelo A 'y
% del alelo a y finalmente el genotipo AAaa tiene % de cada uno de los alelos.

Por tanto, el cilculo de la frecuencia alélica para el alelo A es el siguiente:

0%+ 3/, GpPg) + 15 (6p2™) + 1y (pg®]a = [p(p® + 3p%q + 3pg” + ¢34 = [p(p + %14
= [p(2)14 = p4

De manera analoga para el cilculo de la frecuencia del alelo a es la siguiente:

[lfr‘} (4p?q) + 1;"2 (6p2g®)+ 3;"4, (4pg¥ )+ g%la=[g(p® + 3p%g + 3pg’ + g¥]a = [glp + g)%la
= [g(1*)]la = gqa

Es decir, el equilibrio alélico, gamético y genotipico se mantiene siempre y cuando se estén utilizando las frecuencias
gaméticas basadas en las frecuencias alélicas. De otra forma se estaria extrapolando un modelo diploide de un locus con

alelos maltiples y con su obvio desequilibrio HW que eso conlleva.

DESARROLLO DEL EQUILIBRIO HW EN UN MODELO AUTOOCTOPLOIDE

En un modelo autooctoploide de un locus con dos alelos (A/a) se pueden tener 9 genotipos diferentes: AAAAAAAA,
AAAAAAAa, AAAAAAaa, AAAAAaaa, AAAAaaaa, AAAaaaaa, AAaaaaaa, Aaaaaaaa 'y aaaaaaaay estos pueden segregar
5 gametos: AAAA, AAAa, AAaa, Aaaa'y aaaa; en este sentido,y al igual que en modelo autotetraploide; se sigue la férmula

de la ley del equilibrio HW suponiendo frecuencias gaméticas p,, p,, p,, p, ¥ p,, respectivamente, se obtiene lo siguiente:

(p AAAA + po Adde + p Adaa + pyAoaa + poacaa )’
= plAAAAAAAA + 2p, p, AAAAAAAa + (p? + 2p, p JAAAAAAra
+ C2pypy + 2pps JAAAAdcaa + (5 + 2p,ps + 2popy JAdAARcaa

+ (2p,ps + 2pap, JAAAcaaaa + (pf + 2p:ps JAAcaaaaa + 2p, ps Acaaaaaa
+p5:mnn.nmmmm

Como puede notarse en este modelo existen varias combinaciones gaméticas que expresan el mismo genotipo:
AAAax AAAay AAAA x AAaa dan como resultado AAAAAAaa; AAAA x Aaaay AAAa x AAaa dan como resultado
AAAAAaaa; AAAA x aaaa, AAAa x Aaaay AAaa x AAaa dan como resultado AAAAaaaa; AAAa x aaaay AAaa x Aaaa
dan como resultado AAAaaaaa, y finalmente, AAaa x aaaa y Aaaa x Aaaa dan como resultado AAaaaaaa.

Al igual que en el caso del modelo autotetraploide, los genotipos AAAAAAAA y aaaaaaaa slo segregan gametos
AAAA y aaaa, respectivamente, los otros genotipos pueden segregar dos o mas de los cinco gametos posibles

por lo que en este modelo los gametos de cada genotipo se pueden obtener con las combinaciones posibles.

(8)_ 8! 8.7-6-5-4!
4/ 41.(8-4) 4.4

7-6-5 1680 _
3-2-1 24

_8.
=

Por lo que se muestra en la Tabla 3 las frecuencias con la que se manifiesta cada gameto en cada genotipo en este modelo

autooctoploide.
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Tabla 3. Proporcién de la segregacion de gametos a partir de genotipos octoploides en
un modelo de un locus con dos alelos.

Genotipo : Gametos
AAAA AAAa AAaa Aaaa aaaa

AAAAAAAA 1 0 0 0 0
AAAAAAAa 1/, 1/, 0 0 0
AAAAAAaa 314 ¥ 14 0 0
AAAAAaaa LT 3y ¥ Yia 0
AAAAaaaa L7 %35 18/35 %35 Va0
AAAaaaaa 0 1/1_4. 3.?[7 3./'}' 1-’[14-
AAaaaaaa 0 0 3/14. 4?'}‘ 3.3'14-
Aaaaaaaa 0 0 0 1./ 2 1/ 2
aaaaaaaa 0 0 0 0 1

Por tanto, para obtener la frecuencia gamética del gameto AAAA se obtiene de la siguiente manera:

(07 + 15 Qpop) + 314 W7 + 2mp2) + Y1y Cropy + 20050 + Hog F + 20000 + 2p,p,)] 4444
= [pf + pups + 31407 + 37 mams + Yy pamat Yo ams + Yoo 07 + Yas pims

+ 1.”[35 Paps JAAAA
= [+ + 350 + Yogps + Vas s )+ 314 22 + Yy mema+ Yas maps

+ 120 p#] 4444
= [Fl(l - ‘I‘K'?Pz - ﬁ.?'? P - 34.?[35 F5)+ 3.?'1_4?9&: + 1.?r? F&Fﬁ+1f35 paps + 1.?[?[] p;],q,q,q,q

= [oo— Y7 oa2s — Sf7oims — 34352005 + 3140 + Yy papa+ Yas aps
+ 170 pf]4444

De manera aniloga para el gameto AAAase deriva de la siguiente manera:

[ Copy) + 47 7 + 20,00) + 3/ Q@pups + 202100 + 835 F + 20,05 + 2021,

+ 114 Crops + 2p9)] 4440
= [ome + 4707 + 87 pims + /7 ums + 8/ as + B35 02 + 1055 mups + 16/a5 s

+ Y paps + 1 paps] 4dda
= [opr + 522 + %525 + /350 + Yy 25 ) + 87 pams + &y pupa + 835 P2

+ 16/ 0c pups + 15 pap,| 4440
= [e(1 =352 = Y7 s = 3500 = 7 05) + &7 pups + O/ pupy + 835 23

+16/2c pups + 1/ papy] Adda
= [ £ 85 pups + 8 mums + /35 m0ms — 3707 - Yy vaps — ¥z mans — Sy mams

+ E.f'r35 P+ lfr? Paps|AAAa
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Para obtener la frecuencia del gameto AAaa resulta lo siguiente:

[3/14 ®F + 200p2) + 3/ @pups + 2paps) + 1835 (87 + 2p4ps + 28215) + 3/ C@pys + 2p31s)
+3/14 07 + 2p,p.)) Adaa
= [3/142 + 37 225 + 5/ pups + Oy paps + 18/35 07 + 3635 pips + 3% 35
+ s pams + 8 mapy + 31407 + 37 a5 ] Adaa
= [Pz {3.?(? BT ﬁ.f{?f-“: + 13.?(35:’9-_: + ﬁ.f'(? By + afr?Fs) + E.f{p} pi+ ﬁ.?(? mpy + 36.?[35 By Ps
+ 36{35 papy + ﬁ,f? maps + 3{'1_4, p4] Adoo
= [P‘!(l - ‘}Kr? By lfr:-'?’r - 1?.?[35P9 - l.l’r? By — =1‘I;??5) +3.?r14, Pl + ﬁ.?r?f-’lm
+ 36.?(35 pips + 36('(35 mpy t ﬁ.?(? mps 3.?(1:1. T—’f]ﬂﬂﬂﬂ
= [os = 47 2aps + 77 2aps + /35 2um5 + 314 2 = V7 Papa + 335 pars + /7 pams
- 1?.?[35 ps— l.l’r? Paby — ‘1‘.-"[? Pape + 3.-'{1_4, pflAdaa

Mientras que para obtener la frecuencia del gameto Aaaa se obtiene de la siguiente manera:

[Y14 Crups +28:23) + 835 (0F + 2pups + 2000) + 3/ Qoaps + 20:0) + 47 F + 2520:)
- 11.'"'2 (2p;ps)] Acaa
= [Yorps + Yopems + %25 05 + /35 pups + /3520 + %7 2o +
44'-. pi+ J-»p-pg p;p‘] Acaa
= [p ( f700+10/350: +7ps + Y500 + M + 1 mp + 83508
+6/, 8/

%7 vaps

+16435p4
pps + »-p-p5]-‘|aaa
= [m(l — 0 =350 = Yo =370 + Yy e + 825 08 + ¥ 35
6“"}'?.?5 + f, ::-ve]-iaaa
sl 16 1/ _ + 6/ 2_ 1y
P.: 7:’9«?4- f3spps + /7 P21 f35?~34- l702ps + J35.5‘3 {7 PaPs
,P3P=_ a pJ-iaaa

Finalmente, la frecuencia del gameto aaaa se deriva de la siguiente manera:

(Y70 (F + 20005 + 2200 + Y1 Coaps +2p0m) + 314 (0F + 255050 + 13 (paps) + p¥acaa
= [Yoor? + Yasmars + Ysspams + Yypars + Yomaps + 314 92 + 35 pams + 2as
+ pflacaa
= [ps(Yas oo + Yoo+ 3ms +0s +25) + Ypg 02 + Yasmams + Yy oama
+ 3;'{14, pj]aaaa
= [3'3'5(1 - 34."[353'-’1 - 5.@?’: - 4?:#?’9) +1.fr?[] P+ 1er5 pps + l.fr? Pabs
+ a,r'rH, pj]aaaa
= [os = 335215 + Yas p2ps — Sy pams + Yoo 22+ Vg paps — Yy pas
+3/14 p¥]acaa
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Por lo que puede notarse el desbalance es bastante fuerte y complicado en los gametos e involucran todos los valores
del equilibrio, principalmente los términos de los dobles productos y al menos dos términos al cuadrado; no obstante,
cuando se suman todos los gametos esos desbalances se cancelan y al igual que en el caso del modelo autotetraploide hay
desequilibrios que un gameto gana y es la suma de lo que pierden uno, dos 0 mis gametos o viceversa uno pierde y los

otros gametos ganan una proporcién de esos desequilibrios (Tabla 4).

Tabla 4. Factores de desequilibrio de los cinco gametos en un modelo octoploide con dos alelos por locus.

Gameto Valorde Términos de desequilibrio
equilibrio
AAAA Py - qe"??’l.?’z - 6-’;??1.?’4 - 34;"35?913’5 + 3-'I14P; o+ lf'l??’:?’! + 1;"35?’:?’4 + :Lffl?[ll?:lg
AAAa g + Be"??’l.?’z + 6-’;??1.?’-1 + 16.-"35?’13’5 - 3-"}?’% - lf'l??’:?’z - 19;"35?:?’4 - 65‘??’:?5 + 8;"35??5 + lr'l??’zpa
Adaa P2 - 4.-“'?113'1}?2 + 6:"?1‘-?1}?4 + 36;"35%3?5 + 3:“'141'5'5 - 1-"";-‘?’:1’-?! + 36;"35?:]!?4 + 6.-“'?}’?':1??5 - 1?!'3532'5 - 1:“'??-?!1‘-?4 - 4.-“'??’!?5 + 3:"14??.-:1
Aaaa Py - 6."}?1.?’4 + 16;"35?913’5 + lf'l??’:?’z - 19.:"35?:?’4 + 65‘??’:?5 + 8:"35?’5 - 1-"'??’3?:1 + Be'l??’!?’s - 3{{.??:3
aaaa s - 34,“'35?2]_?5 + 1..“'35??:?’4 - 6e"??’:?’5 + lr'l?[)?’g + lr'l';?’zp:t - qe'l??’!?’s + 3r"14?’i

Asimismo, se puede observar que el gameto heteroalélico AAaa es el que tiene mayor desbalance, seguido por los
otros dos gametos heteroalélicos y en menor medida los dos gametos homoalélicos (Tabla 4).

Ahora, siguiendo el mismo principio que para el modelo autotetraploide se procede al calculo del
equilibrio basado en las frecuencias gameéticas basadas en las frecuencias alélicas, es decir, si vemos la
frecuencia de pA y qa en el modelo autooctoploide (genotipos 2n=8x y gametos n=4x) tenemos lo siguiente:

¥ o : Loz -3 s )
(4:0:;9 AAAA + gAAAa + TR Adoa + g°Acaa +ﬁq aaaa]
= (p*A444 + 4pPgddda + Bpiglddaa +4pqiAana + g*aanal’

= pPAAAAAAAA +8p gAAAAAAAG + 28p%q  AdAAAAaa + S6p°q  AdAAdaaa

+ 70p*g*AdAdeaaa + 56p g AdAaacaa + 28p g Adaaaaaa + Spq  Ancanaaa
+ qgnmmmmmnm

R ua’

Si seguimos el mismo principio para la asignacién de las frecuencias gaméticas en base a las

frecuencias alélicas de la siguiente generacion se tiene para el caso del gameto AAAA lo siguiente:

2%+ 15 (8p7q) + 3/14 (289%¢%) + 114 (56p°9%) + 1/5 (70p*q*)] 4444
= [p*+4p7q +6p°q° + 4p°q° + p*q*ladaa
= [p*p* 4+ 4pq + 6p%g° + 4pg® + g*)]AA4A = [p*(p + g)*14444 = [p*(1*)]4444
4
= ptAAAA

Para el gameto AAAa se deriva de la siguiente manera:
[1/> @p7q) + /5 (28p%9%) + 3/, (56p°q™) + B/35 (70p*q*) + 1/, (56p7q®)]444a
= [4p7q + 16p°¢" + 24p°q® + 16p*q* + 4p°q°l4dda

= [4p*q(p® + 4p°q + 6p°q" + 4pq® + q*)1444a = [4p°qlp + q)*]AA4a
= [4p*g(1*)]4Ada = 4pgAAdn
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Ahora para el gameto AAaa se deriva de la siguiente manera:

[3/14 (282°47) + 3/; (56p%4%) + 18/35 (70p%¢%) + 3/; (56p%%) + 3/ 4 (289%¢*)|4daa
= [6p°q” + 24p®q* + 36p*q* + 24p°q" + 6p’q"] 44aa
= [6p7q7 (* + 4p%q + 6pq” + 4pq® +¢*)]Adaa = [6p%¢7 (p + 9)*]44aa
= [6p?gt(1*)]Adaa = 6p g Adaa

Siguiendo con el gameto Aaaa se obtiene lo siguiente:

[1‘,?[14, (56pgil+ E',?r35 (70p*g*) + 3,?‘-; (56p%g%) + ‘1‘,.’[;.- (28pig%)+ 1{2 {qu?]]ﬂmmm
= [4p°q® + 16p*q* + 24p*q® + 16p”°q° + 4pq '] Anaa
= [4pq®(p* + 4p°q +6p°q” + 4pq® + q*)daaa = [4pq*(p + q)*]Acaa
= [4pg®(1*)]daaa = 4pq°daaa

Finalmente, para el gameto aaaa se tiene lo siguiente:

[1/70 70p*q*) + 1/1, (56p%¢%) + 3/14 (28p%q%) + 1/, (8pq7) + ¢%]aaa
= [pq* +4p®q° + 6p?q" + 4pq” + ¢°lacaa
= [g*(p* + 4p®q + 6p"q* + 4pq® + g*Naaan = [g*(p + q)*]lacaa = [g*(1*)]4aaa

= g*anaa

Es decir, se mantiene el equilibrio siempre y cuando se utilicen las frecuencias gaméticas basadas en las frecuencias
alélicas y también las frecuencias alélicas se mantienen en equilibrio considerando que el genotipo AAAAAAAA tiene
solo alelos A 'y aaaaaaaa tiene s6lo alelos a, mientras que el genotipo AAAAAAAa tiene 76 del alelo Ay Vs del alelo a'y
Aaaaaaaa tiene Ve del alelo A y 7 del alelo g, el genotipo AAAAAAaa % del alelo Ay % del alelo a y AAaaaaaa tiene %
del alelo A y % del alelo g, el genotipo AAAAAaaa tiene Y8 del alelo A y % del alelo a'y el genotipo AAAaaaaa tiene %5
del alelo A y ¥ del alelo a finalmente el genotipo AAAAaaaa tiene ¥ de cada uno de los alelos.

Por tanto, el calculo de la frecuencia alélica para el alelo A es el siguiente:

[p° +7/g (827q) + 3/ (28p%¢™) + /g (56p°¢®) + 1/, (70p°q*) + 3/5 (56p%¢®) + 1/, (28p%¢®)
+ /g (8pq™)]4 = [p® + 7p7q + 21p%q? + 35p%q® + 35p%q* + 21p*q® + Tp2q® + pq7l4

= [p(p” + 7p®q + 21p°q" +35p*q* + 35p%q* + 21p%q° + Tpq® +q7)]1A = [p(p +¢)7]A
= [p(17)]4 = pA

De manera aniloga para el cilculo de la frecuencia del alelo a es la siguiente:

[1,?{3 (8p'q) + 1,!4, (28p°g*) + 3;’8 (536p°g%) + l,ﬂrz (70p*g*) + 5,"{8 (56p3%g°) + 3,!4, (28p7g°) + ?,r'rg (8pq™)
+q%la =[p7q + Tp°q” + 21p°¢® + 35p°q* + 35p%¢° + 21p%¢" + Tpq” + q°la
= [qp” + 7p®q + 21p°¢" + 35p%q" + 35p%q* + 21p*q° + Tpq® +q"Na =[gq(p + q)7]a
= [g1")]la = qa

Al igual que en el caso anterior se mantiene el equilibrio HW/ es decir, el equilibrio alélico, gamético y genotipico se
mantiene siempre y cuando se estén utilizando las frecuencias gaméticas basadas en las frecuencias alélicas. De otra forma
se estaria extrapolando un modelo diploide de un locus con alelos multiples y con su obvio desequilibrio HW que eso

conlleva.
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DESARROLLO DE LA GENERALIZACION DEL EQUILIBRIO HW

Como se habri notado en los desarrollos anteriores el equilibrio HW se mantiene utilizando las frecuencias alélicas.
Ademas, se pudo notar que al duplicar el nivel de ploidia, las frecuencias gaméticas de los autotetraploides son iguales a
las frecuencias genotipicas de los diploides y las frecuencias gaméticas de los autooctoploides son iguales a las frecuencias
genotipicas de los autotetraploides por lo que se puede resumir el cilculo de las frecuencias genotipicas del modelo de
dos alelos por locus con las formulas expuestas en la Tabla 5.

Esto significa que la suma de las frecuencias alélicas debe ser elevada al exponente del nivel de ploidia que se esté analizando
y con esto se obtienen las frecuencias genotipicas y como se demostrd anteriormente se alcanza el equilibrio HW.

Y se puede tomar la generalizacién de la férmula del equilibrio HW desarrollada por Haldane (1930) y esta puede

ser utilizada sin importar su nivel de ploidia ni el nimero de alelos mediante la siguiente expresion:

c
(Zk: 4 ) Donde k= ntmero de alelos por locus y C= Nivel de ploidia.
Py
i=1

Esto es valido siempre y cuando se trate de autopoliploides de reproduccion sexual.
Sin embargo, la dificultad es que para modelos multialélicos es dificil encontrar una tnica solucién como si lo puede

haber para diploides mediante la férmula:

n 2 n

(]
ZPH‘I& = Z P:‘zﬂeﬂe T2 Z Pep_;"qequ

i=1 i=1 f.j=1
vizj
Debido a que los coeficientes son diferentes dependiendo de cuantos alelos tengan repetidos en el genotipo y cuantos
sean diferentes, pudiendo tener uno, dos, tres o cuatro alelos diferentes, un autotetraploide y entre uno y ocho alelos
diferentes un autooctoploide y hay que hacer el calculo especifico para cada uno de ellos.

Por ejemplo, para el caso de un autotetraploide tendriamos que la generalizacion seria

( pA ) Zp.ﬂﬂﬂﬂ +=1‘Zp.pJAAAH +62p.pJAAAH + 12 Z p.meAAAA

= Lj=1 Lj=1 Ljk=1
‘r"=_| "r"=_| ‘r":_ﬁ:n

+24 Z B Py B Ai Ap A A
LjkI=1
wizj=h=l
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Y para el caso de un modelo autooctoploide se derivaria lo siguiente

n E n n n
(Zmﬂ[) =) PP AAA A+ E-ZpEpJ-A[A[A[A[A[A[A[AJ-+ 28 Z?F‘pfﬂiﬂiﬂiﬂiﬂiﬂfﬂ;ﬂ;
=1 =1 =L £=L
wizj wizj
n n
+ 56 Z pl:ﬁpj'pﬁﬂiﬂiﬂiﬂiﬂiﬂiﬂjﬂﬁ + 56 Z prJ!ALALHLHLHLHJﬂJHJ
LjR=1 ij=1
wizjzk wizj
n 1
+168 ) pieinAdiAAAAAA+II6 ) piomodiAiAiAdd A
LjR=1 [jRl=1
wizjzR w iz j2h=l
n 'k
+ ?U Z pfpfAlAlAlAlHJAJAJAJ+ 280 Z ?fﬁf?hﬂlﬂlﬂlﬂlﬂJﬂJﬂJﬂh
Lj=1 [jR=1
wizj wizjzk
n n

+420 Z Pl pipE A AL A A A A A Ay + 840 Z Pipf e A A A A Ay
LjRE=1 LiRl=1
wizjzhR w iz jeh=l
n n

+420 ) pipiotAcdididid Adudi + 840 Z DD DD AAAAA AAA,
LiRLT=1

LjR=1
wizjzR w iz jehzl=t
mn mn
+3560 Z PRpiAAAAAA A AL + 1120 Z PR B A A A A A Ay
Rt L
TIEjEH TIEJEHEL
1] 1]

+1680 Z pipipkpidididi A A A A A + 3360 Z Pipipep e A Al A A A A Ay
LpRLI=1

[jRl=1
wiwjeh=l wizjehelat
n

+6720 Z PP D PP P A A A ArAiAc A
LiRITu=1

wizjzhzlzteu
n n

+2520 Z PP p okt A A A A ArArA A + 5040 Z PP piope A A A A A A A,
Lj:RET=1

[jRi=1
wizjzh=l wizjzhzlzt
n
+ 10080 Z i ol erepipepudi A A A A A Ay
LR LT u=1
vizjrhzlztzu
n

+20160 Z PP BP PP A AA A A A Ay Ay
LjRlTr=1

w iz j=h=l=tru=r
n

+40320 Z P D PP P AA A ArAr AyAn Ay
LpRLTILrW=1

v iz jzhzlztzuzr=w
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Tabla 5. Férmulas para el cdlculo de frecuencias genotipicas a partir de las frecuencias alélicas modelo de dos alelos por

locus en diferentes niveles de ploidia.

N‘;:';L?: Férmula para calcular las frecuencias genotipicas

2n=2x (pA +qa)® =p® + 2pg + q°

2n=4x (pA +qa)® = p*A4AA + 4pgAdAa + 6pPgiAdaa +4pgiAaca + ganaa

2n=6x (pA +qa)® = pSAAAAAA + 6p°gAAdAda + 15p*g AdAdaa + 20p°g® Addaaa + 15p°q*Adaaaa + 6pg°Acaaan + q®acanan

(pA +qa)® = pRAAAAAAAA +8p gAAAAAAAa +28p°g i AdAAAAna + 56p g AdAAAnaa + T0p*q* AdAdaaaa + S56p°g°Addnanaen + 28p q®AAaaaaana

2n=8x + 8pg” Anaoaaaa + gaaancana
DISCUSION
Como se pudo observar el equilibrio HW en

autopoliploides debe ser calculado por métodos apropiados
para no tener un desequilibrio por generalizar la estructura
de un modelo diploide. Esto es importante porque muchos
analisis genéticos se basan en el equilibrio HW, desde el
calculo de frecuencias genotipicas y heterocigocidad asi
como las pruebas F (F ,F vy F,) de Wright (Wright,
1949;1965), el estadistico G de Nei (1973) y los métodos
bayesianos (Pritchard ef al., 2000; Falush et al., 2003).

Haldane (1930) desarrolld las bases para la generalizacion
de la ley del equilibrio HW para poliploides, las cuales
también fueron revisadas y ampliadas por Wright (1938),
Fisher y Mather (1942), Fisher (1941;1943) y Little (1945);
mas recientemente Moody et al. (1993) desarrollaron
la teoria completa sobre el cilculo de varios parimetros
genéticos en autotetraploides, desarrollos similares fueron
obtenidos por Vargas (2000) también para tetraploides. No
obstante, el asunto sigue siendo de interés por no generar
atn los algoritmos para cualquier tipo de ploidia en los
programas actuales de analisis genético (Dufresne et al.,
2014).

Laley del equilibrio HW es una buena herramienta para
estimar las frecuencias genotipicas, la heterocigocidad y ser
el soporte de las otras pruebas genéticas antes mencionadas,
si se estin calculando las frecuencias genotipicas de
poliploides de manera incorrecta con el modelo diploide,
entonces todos los calculos de parimetros genéticos estin

sesgados,lo que puede traducirse en una mala interpretacion

de la genética de poblaciones propia para estas poblaciones
poliploides, es decir, si su calculo se hace con el modelo de
ploidia adecuado entonces se puede mantener el equilibrio,
si no se hace asi y se generaliza el modelo diploide, lleva a
tener un desequilibrio HW por hacer mal uso del modelo
apropiado y no por desequilibrios que pueden darse de
manera natural por mutacidn, seleccién o deriva genética
(Stern, 1943).
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