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Se construyd un modelo del tipo”steppias stone " de
un aintemn acnético, con el fin de estudinr comparativa-
mente las hipdtenin de las cocuelas neutralistn y seleccio-
nista; el modelo de tridbajo ze suijetid A una presidn de
mutncidn neutra, mostrfndosne cue en posnible la formacidn

de un patron polimdrfico de las Trecuencins génican, pese

a que tnl patrdn no presenta una permanencia, ni se estruce-
turqﬁgcogrﬁficnmcnte; mda tarde, usande el mismo modelo,

se simularon lns condicionesn para la foraacidn de un patrdn
tempornl de polimorfinmo, Se cnanyé ¢l usar loa mecanismos
de reanccidn de 1as enzimus en cusstidn para determinar los
valores de la adecuacidn relativa de coda uno de los feno-

tipos estudindosn,

Pinalmente, usando el modelo anterior, se annlizd el
comportamiento de laa enzimas hipotdticaa en estudio, den~-
tro de un gradiente de seleccidn, Los renultados mostraren
una gran sgimilitud con los resultnadosn cue se obtendri{an de
otros modelos; nl parecer, 1a utilizncidn de las velocida

des de 1eaccidn como indicadores de adecuncidn, resulta una

buena aproximicidn,
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el entudie fo lasn proto e wa permitiic Joar cuen~-
ta de la encrme cantidad de varincidn (ue n nivel enzimfticn pre-
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Chrictinnsen, ( 197% ) an2lizd cdio oo introducida lo go-
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Bn lo referente 2l esiudio de loa gradienten geogrdficos
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sobre 1l distancia génicn de lns poblaciones en relacidn con
ol monto de ln migracidn, Oitha y Kimara { 197% ), Yrabajaron
gsobre los aspectos tedricon del polimorfisme, en situncilonen
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De acucrdo con Patten ( 1971 ), an el contexzto de lunag clenclins
naturalegs, un sistema co "un grups de componentes finicoa conec-
tados o relacionades 4o tol manern nue formen y/o actisn como
wa sola unidad", epste concepto en fundamentalmente intuitivo,
de modo gue cunndo v da uny de finteidn onerecolonnl de un aiste-
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v b)) Los realizados por nedin de la simulnczon del

teme con elementos mue presenten un cormportamiento

del objnto de ecaotudio.
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porte como unn nola unidad panmictica ( Gpieth, 1979 ), mientrns
que en el presente modelo un valor m=l de flujo significa que
solamente se mueven los genes librementr entre los cuatro veci-
nos man cercanon, Por a4f decirlo la dirusidn de propiedades

de los domes es man lenta que en otrosn modelos,

El valor "m" de flujo debe sner diferencindo de los valores
de migrncién, ¥y de dispercidn (Endler 1977) , quien piesa que
ambos fendmenos estdn incluidos dentro del tdrmino flujo. Migra-
cidn es el movimiento A gran escala mue efectudn grupos de indi-
viduos, siguilendo rutas preestablecidan, y oue por lo genernl
mantienen aislados sus ncervons gendticos. Yor mu partec 1la din-
pernidn en el movimiento no 1ireccional, que n peque®a encnla
realizan individuon, Mientras que se entlende por flujo génico
el movimiento de genes, o complejos genfticons y su establecimien-

to en ecervos aldctonoy,

Laa interacciones entre los demen vecinos estdn detarmi-
nadas por el valor de fluio genico, tal valor dentro de la simu-
lacién presenta un componente nlentorio de vnrinci&n, el cual
se cnlcula con bame en unn varianza igunl con pi(l—pl)/?ﬁi' y

con una media ipunl con O, este vilor conocido como (pi'“i)’
fue introducido por V¥rigth en 1931 (citndo en Merrell 1981),

como se puede ohbmervar eate vialor easta en funcion ée laa propor-




vy

cionen alélicas, y del tama’io del deme, siendo mayor mientras mds
pequeflo sea este Yltimo. losm nlgoritmon emplendos para simular en

te proceno me encuecntran en la figurn llo. ?.

nn ven que fueron enlculados lon vnlores de deriva y de flu
jo, se reagrupnron lon demosn. Fese 1 gue en el presente trabajo no
se contemplan capos donde la Wnicn fuente de variacidn sea 1a de-
riva génjcn, en unn nimulacidn similar efectunda por el autor, ge
encuentra gque en Aiffcil producir uwn pntrdn polimdrfico local, pues
las oscilnciones debidan a 1a derva génicn son muy limitadasg, anl
vo en los cngos donde las frecuencing Hardy-WVeinberg son cercanan
a 0,5 yel mimero de individuos an peque$™, Fn la figura Ho, 3
ne muestran los resultadon de tal simulacidn; el camso A se refie-
re n lms propledades de difusidn aue presentan los modelos del ti
po "sateppling ntone” de dos dimensiones; cndn uno de los némeros
represanta las frecuencias locales en unn poblacidn subdividida
en 25 demes (en 1ln realidad no se pueden ohtener valores miyore::
qun 1, pero édnton fueron usados para reanltar las propiedndes del
sigtema) , En el cnaso B se simuln unn poblacidn de 10x10 demas, en
1a cufl 1a dnica fuente de variacidn es 1a deriva génica; el cago
T muestra pocn diferencincidn loenl, puen ol valor del producto
mily = 2,5, mientras que en el cnso T1 el valor de tal producto en
ipual con 0,002, En nmbon cnason el valor Ae B es de 0,52, y el nﬁ

mero de individuosn por deme esn de 10,

Entos resultadon son ncordems con los obtanidos por Kimura y

Maruyama (1971) , quienen Afirman que ne pueden obtener marcadns




calcula la varianza
VI=(A(DB,C)u(1-ACR,C))V/(25F(5))

peneva un ndmere al azar
/2=RMND (X
V RHD (X)) B
raleunla ol componante
de  deryiva
V3=V 1aRND (X))
- IS

Sl

caleula ol valor del fluijo
E(H)=((A(B, )= (A))  4)-V3
T y

calcula el valor del €luio
E(HY=((A(BR,CY&T(B))Y/ H)+V3

FIGURA No. 2 Algoritmos empleados para <imu-
lar, la componente de derivi de Wrigth (pi’”i)'

Donde A(B,C)=p., B, v € repreccentan las coordena-

das del deme "i', I'(’-)?Mi. r(ry+m,
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FIGURA Mo. 3 A) Simulacion de una poblacién
Suhdividida en un arreglo de Lxt demes,ndtese la
difusion , el valor "T" representa generaciones,
B)Resultados de un modelo similar al empleado en
el presente trabajo, lJa unica fuente de variacidn

es la deriva genica, en amhos casos T=500, Pt:O'SQ'
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diferencines locnales cunndo el valor de m os puficientements encn-

80, de modo que el producto mN1A<]; En la simulacidn se emplea un
mapa de frecuencian pfnicns puen, de ncuerdo con Endler (1977), los
indicadores de diferenciacidn presentan unn serie de problemng,
Tradiclonnlmente se emplea el vnlor ~F como indicador de varin-

cidn local, y se define de la siguiente manern;

Donda'vp 2z 1o deavincidn estandar de las frecuencians géni -
can calculada A partir de todos los demen y'Visz:;”T es 1n den-
viacidn espernda de los promedios locnles py, De modo que misntran
mds grande sea la diferencin entre lag frecuencias, mayor ser{ el
valor de F, Rl problema con este Indicndor, es que es posible ob-
tener a partir de un misme valor de\fﬁ} patrones que no necesaria
mente corresponden con una clarn diferencincidn local, Un indica~
dor alternativo, es el umo de 1n correlacidn gendtica y su decre-
mento con 1la distancia, pero se requiere que las localidades de ai
ferentes valores entdn eppacindns de un modo regular, -

¥innlmente, en bage n 1ns considersciones nnteriores, se ela
bord un programa en lengunje BASDIC que ge muestra en un ﬂpéndice.
Dicho programa llamado UTHRR/100, fuf ejecutado en unn compu tado
ra marca Durroughs modelo 7800, propiedad de la Univermsidad lincio

nal Autdnomn da México,
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RESULTADOS Y DISCUSION

l, Mutaciones Neutras,

Frecuentemente los pntrones plomdrficon que se presentnn en
la nnturalezn, gon explicados nfirmando Gue el mecanismo respon-
sable es ol de 1la seleccidn natural., En ecte caso de estudio, ge
pretende simular c¢dmo, medinnte 1a nccidn conjunta de 1la migracidn,
lJa derivao génicn, vy 1n presencin de unn presidn de mutacidn parn

caracteres neutron, es posible obtener patrones geogrdficos de Vi

rincién gendtica,

El sistema genftico antes descrito =e :ujetd a una presidn
de mutncidn, dénde .+ en la tnsa de mutncidn del estado alélico A
hacia el A', v 2 es 1ln tasn de mitneidn en el sentido inverno, es
decir, del estndo A' hacia ¢l A, F1 cambio global con respecto al

tiempo, queds definido por lanm niguienten ecuasiones diferencin-

les:

>
ap = - pp v, dg - - v
at it

Fstos valoren fueron introducidon en 1n mimilacidn de 1n ni
guiente manern; cnda generncidn se calculd a partir de las tanas
de mutnci&n, 12 eantidnd de eventos (mitneciones en ambos rentidos)
que se dehfan verificar; mfs tnarde, me les asigné un lugnr en o)

empacio al azar,
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Ente caso de entudio en binicamente similar a los de derivn
génica, en ddnde 1a condicidn para que se produzeca un patrdn poli-
mérfico local, es que el producto mly smen menor que uno, El efecto
de las mutnciones en ambos nentidos se verifica como un cambio en
el valor Pt hasta un punto de enuilibrie, ddnde Ap = 0, Para que
el valor del préduotB'mNi gea menor que uno, se requiere que el
tamafo del deme sen enormemente pequeTo, y que ademds el valor de
flujo sea tan chico, nue tal deme deber{ prfcticamente permanecer
aislndo de eu entorné. En opinidn de Kimura y Maruyama (1971), en
ta condicidn ne puede presentar en ln nnturnleza en poblaciones de
plantas con una bajn capacidnd de migracidn, pero segin Merrel (

1981) ésnta condicidn, entre muchns otrnm, no es fécil de probar,

intre los datos que presentan Kimura y Maruyama se eucuentra
un caso, ddnde usando un modelo "atepping stone™ con un arreglo de
200x200 demss, cada uno con 12% individuos y un valor de mi « 0.2,
para que tal condicidn so verificue, el valor del flujo génico ten
dr{a que s=er de 4x10'7, de modo que &ston 12% individuos deben de
permanecer ainladon aproximadamernte 5x10° generaciones; en m{ ople

nidn enta conmideracidn es difrfcil de encontrar en la naturaleza,

Fn las figuras 4 y 5, se mestran los resultados de 1n pimu-
lncidn de una poblacidn polimérfien, para un caracter neutro, den
de ¢l punto de vista adnaptativo, Como ne obnerva, se pueden obtener

patrones polimdrficos m&s marcador cunndo se contempla unn preaidn
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FIGURA No. 5 Condiciosn.
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de mutacidn; €sto en producto de que la diferenciacidn se acelera
cuando en algunos demey aparecen mutontes en un sentido, y en otros
apurecen mutontes en el sentido contriario, Por otro lado, en la
flgura No, 6 se muestra un aspecto a lo largo de la parte central
del espacio simulado; on elln se puede observar una marcada dife-

rencincidn local a nivel de demes,

En 1as figuras se muestra c6mo, 4 pesar de que ne produce
una fuerte diferencincﬂdn, €stn no presenta un patidn geogrﬂfﬁco,
de modo que si losy demes no presentan en la naturalezn unos 1fml
tes claros, tal diferencincidn no puede ser considerada como 148
go local, Resulta juportante se™alar que a lo largo de toda 1la
simulacidn se considerd que los proporciones sexunles en los de-
mes eran iguales, de tal suerte que no existen diferenicias entre
el tamailo real y el efectivo de lu poblacidn, El concepto de ta-
mafio efectivo de 1a poblacidn es otro de los counceptos Introduci
dos por Wrigth (citado en Kimura y Otha, 1971), y ae refiere al
nfmero de individuos que contribuyen genéticamente con la siguien
te generacidn, Por otro lado, durante la simuilucidn del sistema
gendtico en condiciones de variacidn neutra, el tamafo de la po-

blacidn se considerd constante,

Uno de los mds adlidos arpumentos en favor de la hipdtesis
neutralista es, en opinidn de Mayunrd Smith (1979), que predice

que la velocidad de cunluuier protefna debe ser constante, Un e-
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Pogicicn en el transecto.

FIGURA Ho 6. Comportamiento de los promedios
locales Py o la largo de un transecto sobre el area

. - -4 . . A . s
simulada, Mu=1,8x10 mutaciones/individuo/pgeneracidn,

]
‘ - » » . . R o
Hu=2,9210 mutacicones/individuo/genoracion, Nizlu,

m=.015, T=000 pgenvracidnes =,56,
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TABLA Ho., 1
heterocigosis vy

diferencia entre

(. TOMADA DE

CLASE DE REACCION

tales vy la presentada

Relacidn entre

la funcion enzimatica,

los valores de

Johnson, 1978 )

Drosophila

por las ennimas

cantidad de

ndtese la

heterocigosis to-

reguladoras,

vertebrados

pegquefios hombre.

Sustrato variable
Sustratos especificos
Regulatorias

No regulatorias

Loci totales

I
D
o

144
6%

12%




jemplo de €sto es el de la hemoglobina y su velocidad de evolucidn'
de acuerdo con este esquema, la constancia en las velocidades de e-
volucidn no dependen de 1la naturaleza funclonal de la prqteina en
cuestidn., En la tabla lo. 1 se muestra que apurentementé af{ existe
una relacidn entre 1la cantidad de heterocigosis y 1la actividad me-
tabdlica de 1las enzimns, de modo que uquellas reacclones que afec-—
ten crfticamente algdn flujo metabdlico, serdn el sustrato mds sen-
sible de la seleccidn natural, (Johnson, 1978); entonces, si el po
limorfismo reflejn ulguna forma de seleccidn, ésta se prosentard
predominantemente en enzimas reguladorans, Como se muestra en la ta
bla No, 1, las poblaciones naturales presentan una considerable va

rincidn a nivel de enzimus de control,

De acuerdo con Merrell (1981), 1la posicidn neutralista es
muy "adaptable", en el sentldo de que loas supuestos Ssobre loa que
gse apoya, son virtualmente imposibles de probury tal es el caso de
las tusas de mutacidn, migracidn, tamaio efectivo de la poblacidn,
etc, Fn el contexto del presente trabajo, se puede afiimar qgue la
condicidn miiy <1, resulta suficiente para producir una diferencia

cidn clara a nivel de demes, pero eusta diferenciacidn no exhibe

una permanencia temporal,

Finalmente, resulta diffecll que las pobluciones presenten una
estructuracién tun cerrada, Como se menicond anteriormente, los

demes san unidades probabil{sticag de mdxima interucecidn entre lon
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individuos, pero dndos los valores tan pequeflon del producto mHl
que se requieren parc formar un patrdn polimdrfico, tales demes
debven ser unidades (dcilmente reconocibles en 1a naturalezu, o

blén, ger extraordinariamente pequefios,

2. Seleccidn Nutural,

Del mismo modo que 1la utilizacidn de supuestos diffciles de
probar ha despertndo cr{ticas contra la hipdtesis neutraliata, lo
hipdtesis seleccionista ha s!do duramente criticada, puesn en opl-
nién de algunos autores, tal y como es usada 1la teorfn de la selec
cién natural en 1u actualidad, es "apenns mejor que le tautologfa",
(Reed, 1981), Algunas de 1lag crfticas estdu centradns en los in-
tentos por estudiar desde el punto de vista matemftico, la teor{a
de 1a evolucidn; en opinidn de Gould (1977), el problema radica en
el manejo que se huce de 1la idea de 1la reproduccidn diferencial,
pues en los estudios ananl{ticon &atu estf{ determinada en la memo-
ria de una computndora, mientras gue en la naturaleza la superio-
ridad de un alelo sobre otro, se expresa como nn proceso de repro-

duccidn diferencinl, En este sentido, a lo largo de esta parte del

trabajo, se tratar{ de definir la adecuacidn no de una manera nu-
mérica exclusivamente, iino relacionada a una realidad bioldgica,
como los mecanismos de reaccidn de ln enzima polimdrficu, pese a

que de cualquier modo, el valopr de adecuacidn estard determinade
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por el propio programa,

Una de laa adaptaciones mfs claras que presentan las plun-
tag acudticun' es su velocidad de cousumo de nitratous; se puede
decir que &gtn determinn su velocidnd de crecimiento, En la figu
ra 7.8 se muestrin los resultados experimentnales de un ensayo con
dos diferentes tipos de algas; las del tipo I, «ue proceden de un
ambiente caracterfstico, rico en nutrientes, y 1lns del tipo IT,
provenientes de uu ambiente pobre en €ustos, Como cluramente se
observa en la flgura, la tasa de consumo de nutrientes resulta
igual a la grdficn de 1 velocidad de reaccidn contra la concern
tracidn de sustiruto de unn enzimn con cinéticn del tipo cero, lo
cufl sugiere que una enzimn de este tipo, es la responsable del

control del proceno de asimilacidn del nitrato,

La incorporacidn de nitrdgeno por parte de los productores,
es de vitrl importancia en el ambiente acuftico; se considera
aue Junto con la cuantidnd de luz , lat coucentracidn de nitrd-
geno es el principal factor limitunte del crecimiento del fito-

plancton, Se reporta que en experimentos s corto pluzo, pese a

que la velocidad de salldn de nitratos no corresponde exactamen
te con los valores de crecimiento, en la naturaleza algo semejan
te debe ocurrir! incluso en las simulaciones de ecosintemas man-

rinos se emplea unue funcidn lineal entre el crecimiento del Tito
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plancton y la concentracidn de nitratos (Steele, 1976) .,

Consideremos ahora una enzimu hipotética’ la cudl presenta

dos formas, las cudles llamuremos alfa y beta, una-de ellus es
una variante del tipo silvestre, Eus bidn conocido ue la funcidn
de una enzima estd {ntimumente reluacionada con la estructura ter
ciarin de €sta, de modo que una mutacidn puede producir un cam-
bio ea tal estruclura que se refleje en un cambio en la cinéti
ctt de reaccidn, Supongamos que tal enzima es la que controla el
mecanismo metabdlico de incorporncidn de nitrdgeno como H13; ca-
du uno de los dos tipos de enzima tendrf una dindinica de reaccidn

difgrente.

La cinética de reaccidn de tipo cero est{ detinida por la

ecuacidn de Michaelis - llenten (Burrow, 1981)

V = Vin |
1+Km/ [8]

Donde Vm es 1a velocidad mfxima de reaccidn, Km es la con-
centracidn de sustrato « 1a cufl 1a enzima presentn 1/2 de 1la ve

locidad mfxima de renccidn, y [37) es la concentracidn de suntrato,

Una de lam limitaciones mfs fuertes de los estudios evolu@i

vos desde el punto de vista tcdrico, es que, de no ser por algu-




nayg aproximaciones con varios loci, siempre se considera que el
locus eatudiado e¢s el responsable de la totalidad del valor de a-
decuacidn del fenotipo. En este trabajo, se considera que 1a ﬁql
ce. variacidn que se presenta en los fenotipos, tiene origen geqé
tico y es el poseer uno de los dos tipos de enzimng, de munera
que conociendo lu concentracidn de {04 conoceremos la velocidad
de Incorporacidn de tnl autriente por purte de los dos fenotipos,
Dada 1a relacidn entre 1n velocidad de consumo de nitrutos y el
crecimiento, el vialor de 1& velocidad aerd proporcional al de ade

cuaclidn, de modo que;:

Voo = -._....\.l.l_n.f;... ¥y Vo= Vi s
1-Km:/ N0 1-Km / NO3
s - A
sl V_ > V, entonces;
WAA,AA‘ =1 Yo Waeae = VP ALY
nientras que si se verifica qgue V_ . , entonces;
Waone= 1 Yoo Maaane =V AV

Donde wAA YL el valor de adecuacidn relativo que presen-
'I.‘

tan los homocigotos dominantes y los heterocigotos, mientras oue

’
el valor WA.A.OB el vulor de adecuacidn que presentan los homoci

gotos recensivos, Como ne menciond anterformente, en los cason don

de los alelos tenyzn un valor adaptativo, A cerd aboolutumente do
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Calcula lia velocidnd de incor-
poracion de NOy para alfa.
Ba=(g1/1te(r1/7Yn))

= )
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3 SELECCION EN UN AMBIENTE CAMBIANTE

3,1 Variaciones tempornles,

BEn los océanos templados, se presenta unn marcada varin-
cidn estacionnl en la concentracidn de nutrientes, tal varia-
cidn se produce cuando se rowmpe la termoclina que separa las
aguas profundas de leas superficlales, En el otofio las aguas de
la parte superior se enfrian sumentando su densidad, édsto pro-
duce una circulacidn en sentido verticnl que libera los nutrien-
tes atrapados por la capa proetfunda. Kstos se acumulan en esta
zona, pues en ella no existen condiciones pura que sean utili-

zados por los productorea ( Steele, 1976 ).

En la figura Ho. 9 se muestran lus varinciones en la cou-
centracidn de ”03' que se presentn n lo largo del aflo en el
lar del Norte, Como sne menciond anteriormente, una de las prin-
cipales limitaciones para el crecimiento de laam poblaciones ve-
getales en al medio acuftico, es lu producida por la cantidad
de energfa luminosa, el efecto conjunto de las vartaciones anua-
les en la conceutracidn de nitratos, y de las aue presenta la
luz, es la produccidn de dos crecimientos explosivos de las po-

blaciones del fitopluncton,
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Con el objeto de simplificar la simulacion de este fename-

uo, se elimind el factor iluminacidn, y se generd un pulso se-

noidal de la concentracidn de NOB' con una frecuencia de 6 me-

#ses, De esta manera se simularon por un lado las varjaciones
en 1ln concentrucidu de nitratos, y por el olro los dos creci-

mientos explisivos del fituoplancton, En la tigura No, 10 se mues-

tran los algoritmos para simlur lo anterior,

De esta manera se pueden conocer los valores de lu concen-
tracidn de nitrutos semanalmente, aue a su vez determinan el
tamafio de los demes, Substituyendo los valores de.da concentra-
cidn en 1la ecuancidn de velocidnd de reaccidn se determinan las
osdecuaclones relativas de cada una de lay formns enzimfticas

La amplitud de las variaciones en la concentracidn de NO3
fue tomnda de loa valores reportados por Steele (1976)' para
el Mar del Norte, las oscilaciones fueron de 10 hasta O ug atm

de N como noj/f « A lo largo de antos ensayos se considerd el

efecto de la deriva gdnica 1a cunl usctdo de maners més notable

en los perfodos en los cunles el tamafo de 1la poblacidn fue pe-

que¥o,

Las condicloney pora que se presente polimorlismo en en-

te modelo son; que parn ningun rango de varincidn de 1a concen-
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FOR T-1 7o 01 (r(ud)

Y
Calcula la concentraciodon «vmanal
( . - . .
de NO4 YYo= (STHOYY ) 1) /..
b 4

Concentracidn acumula i:

Y3=Y3+Y2

Incremento semanal

Ti=Y1¢rK2

Concentracidn promedio durante
2l ciclo de vida
YH=Y3/00h)

FIGURA No .10 Aly itm o »mplaeados para calcu-
lar la concentracionu jromedio de NO3 durante el ci-
clo de vida del orpaniswmo hipoor tico, ()= dura-

cion del cicle de vidto, r2° I remontes semanales de

Ta coneentv e fo. . ) ol (e o20/0m)w 7
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tracidn de nutrientes alguan de las formas enzimfticus tengs
valores de adecuacidn relativa superioren a los de la otra,
esto es, que para nlguna concentracidn tenga adecunciones ralu-
tivas de 1, de manera sjue se presentara polimorfismo aiempre

que exista un ranpo de vialoress de concentracion RS R T

que
b )
Vm v Vin, .
._“_J“~_deoﬂ 2 d(uoﬂ
: [Ho | ’
L4Km, / Luoz) 1¥m,,/ HO 4

a a

Y que existu otro rango donde nse verifiaue lo contrario,
los valores Kml, y le pertenecen indistintamente a custlquiera
de 1as formas enzimfticns, Lo anterior results sumamente inte-
resante, puen las enuimas mutantes pueden tener una superiori-
dad sobre la forma pilvestre en algunos rangos de concentracidn
de nutrientes, lo que produce due 1la especie sea polimdrfica,
Por otro lado en ocasiones en Gue alyuna de las formaAs no pre-
senta superioridad sobre la otra, la formu con bajos valores
de adecuacidn poco a poco serd eliminada, Otha y Kimura (197%),
estudiaron un caso donde use contempla lo anterior, introdujeron
mutantes levemente deletereos, de modo que la seleccion natuinl
poco A poco tiende & eliminnrlos, la condicidn fundamental para
que se presente polimorfismo ey yue la tasa de mutucidn de la
forma silvestre hrnci 1n variante sen lo suficientemente grande

para compensar el efecto de la seleccidn,
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Fn 1la figura Ho 13 ne muestra en tormn grifica las condi-
ciones para el mantenimiento del polimorfisio en sl presente
trabajo, las arcas sombrealus son las zonas Jdoade alguna de las
dos formas enzim{ticas es superior o 1la otra, el balance de ade-
cuaciones a lo larpo del ranpgo de variacidn del nitrato deter-

mint el punto sobre el cual osclilaran laa frecuencias rénicns,

Los resultados de un ensnyo se muestran en la tabla o, 2,
como se puede chservar los vinlores del area bajo la curva para
las ecuncidnes de cindtica enzimftica son practicamentes iguales
para las dos formns, tales irass son los valores de ndecuacion
absoluta que presentn lu eapecie hipotetica en estudio, En 1la
figura No, 12 se muestran los resultados de la tabla Ho, 2 en
forma grdfica' durante el ensayo se utilizaron enzimas con una
cinética parecida, uni de las formas ne encuerntra me jor adapta-
da que la otra en rangos de concentruclones iguales, es decir
que temporalmente umbnme especies predominan durante la mitad
de un ciclo, como se observar una de las “ormas esta sujeta
f presiones de seleccidn muyores que 1a otra, K1 hecho de que
el ambiente ses mus severo con la forma alfa determina el pun-
to de oscilacddn, como pe muestra en la Ligura lo. 13, en donde
LS
se observan las variacionsd o 1o laprgo de un a¥io de lon valores

Py, en los valores inicialen son piu.QQ zn todas las ‘v, con

lo cual se pretenden ailmular las condiciones de aparicidn de
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la forma mutante, cue en eate caso resulto mejor adaptada al
ambiente en terminos pglobales, Un caso muy similar al anterior
se muestra en lu figura No. 14 s0lo que tal y como se puede ob-

servar se presgentiul oscilaciones en el valor de nlrededor

Py
de .5, €sto quiere decir cue & Jo lurge de un ciclo semestral
ambas enzimas estan jgunlmente adaplndus, la seleccidn actia
con la misma neveridad para los dos fenotfpos , it mayor ampli
tud de las osuciluciones esn producto de que & lo largo de un ci-
clo las adecuaciones de cada una de las enzimas son mis marcadas,

por as{ decirlo se reparten los recursos de una manera mas cda-

ra,

El usar durante las sihmulaciones valores iniciales de Py
es para representnr lo gue sucede cuando la forma mutonte es
introducida, por supuesto, si esta en deleteren &sta serf eli-
minada, asf{ que los casos mds interesantes, son aquellos en

donde 1a forma nueva presenta alguna veutnjn sobre 1a silvestre,

Resulta sumamenie importante sftalar que lus modificaciones
temporales en las frecuencias génicas, actdan como “memoria"

del propio sistemn gendtico, ( Levins, 196& ), asf pues depen-

14
diendo del rigor de 12 scleccidn, y de la durucidn del ciclo
de vide, tale "memorias" actuardn a corto ¢ a largo plazo, Por

ejemplo 8i el organismo presentn un cicle de vida corto, dute

podrd seguir medinnte un camblo en sus Precuencias génicus, lan




sl

variaciones que presente el medio ambiente, por supuesto una
desventajn es, que tal organismo responderd de la misma forma

it variaciones anlentorias que el medio presente, De modo fue

una adaptacidn colaternl al propio polimortiismo, es tener una
estrotegin Sptima tul que Je permita a dicho organisma diferen-—

ciar entre el "i1uido, y 1an propia sefial",

En el presente tirabiajo se considers un ciclo de vidan lap-
go aquel que tengn nnn frecuencin mayor que las propias ovscila-
ciones del medio. Un ciclo de sate tipo tiehe como desventaja

que "filtra la informucidn" ucerca de las variuciones ambienta-
les, As{ por ejemplo una generacidn puede estnr sujeta A un me-
dio tal, que requfera modificnr msus acervos gendticos de acuer-
do A las neceajdades actuales del entorno, as{ la sigulente ge-
neracidn estard aduptada para las condiciones del pasado, Hata

es una memoria u# lurgo pluro que adlo respondersn cuando las va-

riaclonen mean mayorss que &1 propio clclo de vida,

En la figura o, 1% se muestr: el efecto que Liene una vea-
riacidn en en 1a actividad euzjmdticu, et 1a "memoria" del snis-
tema genético, ndtese como A medida que me incrementan los va-
lolores de la constunte Kw de la forna 4lfa, el sintema deja
de responder a luas fluctucclones en la concentracidn de nutrien-

tes, pues el rnungo en el cunl es mds aticiente la enzima altn
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son menoren, de modo es que pierde la capacidad de responder,
Fn las simulaciones presentadas anteriormente se smplenron ci-

clos de vida cortos, de 3 semaunas,

Bl estudio de las variaciones teuporilen sn log frecuencias
mlélicus, en sin duda uno de los campos mas prometedores, en
el terreno de la gendtica de poblaciones { Naynard Smith, 1979 ).
pues 81 se comprueba un camblo en lus frecuencias génicas rela-
cionado con un cambio en las condiciones medio amblentnles, ne~
r{ un argumento de enorme valor para los defensores de la hipd-
tesis seleccionista, por supuesto estn inveutigacion debe estar
dirigida a organismou con clclos de vida cortos, como los compo-
nentes del fitoplancton, con el fin de que estos seun capaces

de responder a las variaciones que el medlo presenta,

3.2 Variaciones espaclales,

Jeneralmente las varinclones en el medio amblente no se
presentan como cambios abrupton, eu regiones hLien diferenciadag,
estos cambios se presentan en forma de un gradiente wmas o menos
suave , aalvo en raras ocasiones ( Endler, 1977 ), Ilnl ey el cuso
de 1a concentir:ucion de u03 cuando sn efectin un traupecto per-
pendicular a 1a 1fnen de costi ( Riley y Cheuater, 1971 ), De

modo que las esoeciens a lo largo de un gradieute ambientcl en-
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cuentran, por asf{ decirlo una zona donde sne desarrollan m:jor,
las curvas de abundancia de las especles a lo largo de una cli-
na reflejan lay "preferencins' de éutu' la apariencia genervil
de esta curva st{ delerminado por el bulance de la nobrevi-
verncia y la mortalidad, En el caso de nuestru espacis hipdte-
Lica, cuando no eatd sujeta a competlir con otrng especies, ni

f# per depredada diferencialmente | preagentara una grdfica de
densidad a lo luargo del gradiente de concentrncidn de NO3 con
formn de rectn, en la figura No, 16 se mneatran los valores de
densidad a lo lurgo de un lransecto qyue corre en el mismo sen-
tido del gradiente , en la parte superior de la misma tigurn

se pueden obmervar las variaciones de las adecuacionas relnti-
var de amban Corymas enzimfticas o lo largoe de la clina, en con~-
diciones naturales lus curviasg de densidad de unn enpecie resul-

tan deformadas, como producto de las interacciones de tipo eco-

logico que se verifican entre las especies vecinas,

El cuso donde se presathn un réa1men de meleccion que varfa
4 lo largo de un gradiente es una varincidn interesante del ca
no estudiado anteriormente, sl igual que en lus simulaciones
de un ambiente gue cambin temporalmente, la condicion para que

se presente el polimorfismo, en que cuando menos en una zona

del gradiente una formn preasente valores superiores de adecuacidn,




Fn la figura o, 17 se muestran los resultados de la simu-
lacidn de un gradisute de la concentrncidn de HO3 , el el efe
de las ordenuadas eutd graficada la posicion de los demes en un
transecto que corre por la parle media del eopucio simulado,
y en la mismu diveccion del gradiente, Los valores de adecuacidn
de ambas formin enzimfticas a lo largo del ambjente en total
son igualen, en lus condiciones injciales el valor de Pjn.S en

todos los valores de "i", (omo se puede observar, conforne pa-

an el tiempo el pradiente de las r'recuencins génicas se va con-

formando,

Las variacicnes en ¢l comportamlente de las velocidades
de reaccidn de los fenotfpo eniudiados alteran lo apariencia
de lom gradienilesn de frecuencinsg, en 1n figura No, 18 me pre

asentan los resultudos de una simulacion aimilar A la anterior,
con la diferencis de due sl espectro de adecuncidn de 1la foirma
alfa estd limitado a 1lns reglones con concentraciones mayores

de 7 g atm de H como M)B/J', como puede observarne a diferen-~
cia del caso anterior dondes loas valores de ndecuncidn de cada
una de las formag determirniva el valor P, robre el cual ase
verifican las oscilaciones, en esnts ccusion eston vulores deter-
minan cufn rentringido se encoutrarf en el esprcio alguno de

los dos fenotipos,
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PIGURA HNo. 1 spewertawdient o de low valores p, a lo
targo de una ~lina c¢n condiciones iguales a las de la si-
mulacion anterior, notese que ¢l equilibrio se desplaza
hacia la zona de 3. cuacidn de 14 forma. alfa (grandes con--
centraciones), :
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Una de las caracterfsticas mds imortantes que presenta ee-
te modelo es que existe una dependencin muy marcada entre la
apariencia de la clina en el equilibrio, es declr cuando data
yu no cambiun en el tiempe, y los vilores de flujo géunico. En
1 figura Ho. 19 se muestran los resultudos de la simulacidn
n lo largo de 1000 generaciones, variando el valoxr de flujo en-
tre los demes, como se puede observar en ln grdfica cuando los
demes se mantienen aislados, se forman doa subpoblaciones mono-
mérticas o Ilentras que & medide que se aumentn el valor de flu-
Jo 1a grdice muestrs un gradiente mas susve de las frecusnclas
génicus, " bfsicamente se obtiene u todo lo largo del espacio
simulado valores polimorticos de lasn frecuencins en el ¢quili-
brio., NStese la desviancion de los vilores de Py haci laas zonas
de bajas concentraciones, esto se produce como resultado de que
lom demes con una muayor concentracion de NO3 poseen un mayor
numero de individuos, de modo gue xe preseunta un flujo neto de

individuos desde 12 zong de alta concentracion hacin las zonas

vecinaas,

Los resultados cue se obtuvieron n lo largo de estosn enmsyos
reahltan acordes con los uvue presenia Endler.(lﬁ?Y), unsgando
modelos analiticos, tal ver la difersncin mas marcads sea la
producida por lo reducido de los valores de migracion que supo-

ne un modelo del tipo "stepping rlone®, las clinas cuando se




forman con este modelo sen notablemente mis marcaduy que las
que se forman con modelos de otro tipo, en particular aquellos

que contemplen un valor mas grande de migracion.

4 CONSIDERACIOHES GEHERALRS

Dada 1la importancia que en la actunlidad presenta el pro-
blemn de dnr una exp]icucién, de ocunl es el proceso responsable
de 1a enorme cantidad de variacidn genéticn que a nivel de pro-
tefnas molubles presentan laa poblaclonea, renults de interes
prioritario el anflisis de laoy hipdtenis que husta el momento

exintan sobre el temn,

Tomando en cosideracidn la complejidad de los sistemas ge-

néticos, me ensnyd un modelo de sfuulucidn por computadors, me-

’
diante el cual se compararon lag condiclones mediante las cua-
les es pomible generar un patron polimdrfica , ¢1 el primer ca-
so estudiado ae simuld unan mutacidn neutra, aujeta 1 una pres-
£én de mutacidn, 1. condicidu fundamental para que se pre-

sente el polimcrflismo 8s que el valor de migracion sea pequeﬁo,

o bien que el {umito del Jdeme sgea fnfimo, bisicamente 1n cyiti-

ci & esta condicidn esta centruda en el hecho de yue ) resulta

muy diffoil euncontirar en 1u naturnlevn grupos de individuos pe-

quefom, nQue permanezcun aislrndos cusi totulmente de su entorno,




<, 1

en todo caso, cuando &sto ne presente serd un caso por demds
particular, Por otro lado el argumento mds solido en favor de
esta hipdtesis en opinidn de Mayunrd Smiyh (1979 ), Bquel que
predice que la velocidnd de evolucidn ¢ de una protefna es in
dependiente de su funcidn , &8 cuestionada por Johnson (1978)
y por Gillespie y Langley (1974), wostrando tue las prote fnas

relacionadas con proceson de control presentan un muyor canti-

dad de varincidn,

En lo referente a 1o hipdtesis seleccionista, se empled
el miamo modelo de sistemn gcnético que en el causo de seleccion
neutra, intentandose una definicidn de adecuacidn dependiente
del funcionamiento de unm enzima pol imdrflica. La velocidad
de reaccidn 4 termino los valores de adecutcion en un medio
cambiante, lu condicion fnndamental para que tal polimorfismo
se presente es que una de las das foimas pueda competir venta-
Josamente con la otra en algunaparte o momento, del aubiente

e el cual se desarrolla,

La critica basicn a la hipdtenis seleccionista, estd bA-
sada, en que resultu indispesable conocer cufles son las re-
laciones que se establecen entre la funcidn de nnu enzima y
el valor globul de adecuncidn del fenotipo tseleccionado, de

otra manera los resultndos de los modelo estian contenidos en




su propia declncjdn, esta critica resulta sumamente impor-

tiinte pues de dcuerdo con lerrell (1981 ), se puede estable-
cer una reluclon entre 1la formaclion acaddnica de los cilentifi-
com y la posicidn yue mantiene frente al problema de la variu-~
cidn genética, Por un lado aquellos con una formacidn  inmi-
nentemente matematican, son defensores de la hipotesis neutra-
lista, y por el otro lado los formados bdsicumente dentro de
la biologia suelen defender los postulades de la hipdtenis
seleccionistn, en mi ophuidn, el conocimiento empirico que

lom bi. posmen de este problemn es tundamental,

Pese a que en la sctualidad ninguno de lows defensores
de esta hipdtensis afirmn que el procedo aue ¢l sosliene como
resposable, es el unico involucrado en el mantenimiento e 1la

variaci&n, tal parece acue se extrapolan loas limites que tiene

la teoris de la esvolucidu en terminos de su capacidad para expli-

car los fendmenos nuturulos, de acuerdo con Reed (1981 ), la
teorfa de 1o evolucidn poses una aplicabilidad general, pero
por 8f nola es incapiz de explicar todos los wambios que s
presentan en lu naturaleza, del mismo modo due la ley de la

gravitacidn universal no explica toda la mecanics celeste,

Pinalmente | el modelo emplendo en enta simulacidn fue ca-
paz de mostrar polimorfismo bojo lus condiclones de ambas hipd-
tesin, Montrando que pese 1 que el lengusje usado para constru-
ir el programs no fue el =propizdo, loy objelivos busicos, conu-

truir un modelo, y comprriy laun hipdtenis fueronnleunzndon,




COHCLUSTONRS

1. La conutruccion de modelos de simulacidn por computa
dora resulta unn buenn alternative, cuando el estudio anal{tico
’ 1

por ou propis complejidad, resultn diffcil de tratar,

2, 1l modelo "stepping stone" empleado en el presente
trabajo, mostrd resultados similarss o los obtenidos con mode-
los parecidon, Jin embiurgo, este tipo de modleos ("stepping
atone") son relativamente snencillos de renerar, y pueden simu

lar condiciones complejas de estudio,

3. Para producir un patrdn polimdrf£ico en condicionas

de neutralidad adaptativa, y con unn presidn de seleccidn, se

encontrd cue se recuiere cue el vnlor del producio mi, nea

i

menor que uno; dicha coudicidn, en mi opinidn, sdlo puede a-

plicarne en condicioncs muy particulares.

4, El ensayo de funciones de adecuscidn generndas a par

tir de l2an ccuaciecnsns ds cindtien onmim{tica, de 1as Toxmna pro

téican en eatudio, mostrd un cloro parecido con los resultndos

que se szuperaban obtener n partir de mdoelon diferentes,
5 Para aue ze generen ¥y mantengian loa patrones polim&g

ficon, axiste unn condicidn; que por lo menos, en alguna yegidn




un® de lnrs formas nea superior o 1n otra, en términns de su a-
decuncidn relativa, ealculada €ata a partir de las ecuaciones

de velncidad de renccidn,
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