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INTRODUCC ION 1

La Evolucién puede estudiarse a niveles distintos, mediante diferen
tes aproximaciones, pero reducida a sus términos mds sencillos es el cam——
bio de frecuencias de una poblacién, (Wright en Cook, 1979). La genética-
de poblaciones comenzd a desarrollarse alrededor de los afios 30's gracias—
a la sparicidn de obras importantes tales como: "La Teoria Genética de la-
Seleccidén Natural' por R.A. Fisher, "Evolucién en paoblaciones mendelianas"
por Sewall Wright, y "Las causas de la Evolucidn" por ].B. Haldane, (Lewon
tin, 1967). Hoy dia la genética de poblaciones puede definirse comc genéli-
ca evolutiva y la piedra angular de el cntendimento de la evolucidn (Rou-
ghgarden,1979). Por otra parte,la contribucidén hecha por los estudios de -
poblaciones humanas al campo de la genética de poblaciones es tan grande -
como la de los estudios de otras especies. Esto surge del hecho de que tan
to antropdlogos fisicos como cientificos médicos se hallan percatado de la
importancia del desarrollo de la genética humana y la solucidén de proble--
mas propios del campo, (Glass, 1954).

Aunque los problemas evolutivos fueron la fuente de inspiracidn de-
la genética de poblaciones, ésta tiene hoy dia que ver con otros asuntos,-
como por ejemplo:

1) La estructura genética de una poblacidn. Como la especie humana-
depende de los cultivos de semillas y vegetales comestibles es necesario -
conocer su var .cidn genética porque las especies silvestres se eliminan -
con la seleccién del hombre y la "domesticacién" produce uniformidad gené-
tica.

2) Seleccién artificial. En la produccién de ciertos fenotipos ani-
males y vegetales es necesario conocer la variacion genética inicial y pro
nosticar el cambio que operard en el ra go bajo seleccién a largo debido a
a la intensidad aplicada.

3) Estudio adecuado de las "muestras' poblacionales de grupos huma-
nos en experimentos tales como: tipos sanguineos, y grupos inmunocompati-— /
bles, (Mettler, 1979), y grupos humanos "aislados", (Glass, 1952).

Las preguntas generales que la genética de poblaciones trata de re-
solver son: ;cudl es la estructura de una poza génica en un momento dado?-

y icudles son las fuerzas causales que determinan la poza génica de genera
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cidén en generacidén? ;cdmo interactian entre si? ;cudles son las consecuen-
cias de ello?

Todos los autores coinciden en reconocer 4 fuerzas evolutivas llama
das: Migracién, Mutacidn, Seleccién Natural y Deriva génica. Ahora bien, -
en general, los cambios de las frecuencias de los genes pueden deberse a -
éstas fuerzas, pero existe una clasificacién basada en la accién y los re-
sultados que arroja cdda una, (Dobzhansky, 1975; Rothharmer, 1977):

a) Fuerzas deterministas o direccionales ( o factores sistemdticos)
Aquellos cuyos efectos se pueden predecir en un cierto sentido o direccidn
y que tienden a llevar a la frecuencia génica a un punto de equilibrio, —-
(Crow, 1955). Estas son: migracidén, mutacidén y seleccidn natural.

b) Fuerzas estocdsticas { o factores dispersivos). Aquellos cuyos -
efectos no son predecibles ( virtualmente imposibles de predecir, Hartl —-
1980), si bien pueden serlo en cuanto a intensidad. Son los que tienden a-
dispersar la frecuencia génica. Ejemplo: deriva génica. ( Crow, 1955).

El problema de la genética de poblaciones iedrica puede definirse -
no solo como la prediccidn de la composicidn a un tiempo previo, tor ¥ los
mecanismos genéticos dados, la estructura de reproduccién de la poblacidn,
la adecuacion de los genotipos y los fenotipos, la intensidad de cdda fuer
za evolutiva durante ése tiempo. Este problema tiene un aspecto dindmi.o
en la composicién génica y un aspecto de equilibrio en el que preguntamos-
qué composicidén alcanza la poblacidén después que ha pasade mucho tiempo.
La descripcidén del estado de dindmica o equilibrio de la poblacién depende

a su vez, de si se toma un enfoque deterministico o estocdstico.
Deriva Génica

El presente trabajo se concentra en el estudio de la deriva génica-

en poblaciones experimentales de la mosca Drosophila melanogaster bajo -—-

ciertas condiciones experimentales que toman en cuenta las siguientes ba--
ses tedricas.

La idea de la deriva génica fué ya bosquejada por Brooks, en 1899 y
los investigadores holandeses A.L. Hagedoorm y A.C. Hagedoom en 1971 / o
Dobzhansky, 1975). Ellos observaron que el nimero de individuos destinados

a ser los progenitores de una nueva generacion es por lo general menor quc
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el nimero de individuos que forman la especie. Concluyeron que algunos gen
es se pierden al azar como consecuencia de éste hecho, originando una re--
duccién de la variabilidad genética potencial incluso en ausencia de la se
leccidn natural. Luego fué estudiada por Fisher quien incluso la denomind-
"efecto Hagedoom", Dubinin en 1931, Romaschov eri 1932 (todos en Dobzhans-
ky, 1975) y sobretodo por Sewall Wright en 1931 quien la denominé "deriva-
génica aleatoria" y junto con Fisher elaboré las primeras aproximaciones -
a una solucién matemdtica de el problema. Finalmente Motoo Kimura quien pu
blicd la solucidn completa para el caso de sistemas multialélicos ya que -
desde el principio sélo se habia trabajado con el modelo de un locus con -
dos alelos.

Efectivamente el gran abogado de la deriva génica ha sido Sewall —
Wright quien desde un principio al desarrollar los aspectos tedricos de —-
los cuatro factores evolutivos sefiald las limitaciones de la efectividad -
de los factores deterministicos (seleccién, mutacién y migracién) en pobla
ciones de tamafio pequefio, (Wright, 1931), donde 4nv, 4nm, 6 4ns, respecti
vamente sean menores de 1 (N= tamafio efectivo de la poblacidén; v= tasa de-
mitacién; m= tasa de migracién neta; s= coeficiente de seleccién). Cuando-
quiera que v, m, y s son menores que 1/2N se establece la deriva génica, -
(Glass, 1952; Hartl, 1980).

El fendmeno del efecto dispersivo sucede efectivamente en poblacio-
nes pequefias y recibe, aparte de los yamencionados, los siguientes nombres
desviacidn al azar, error de muestreo o desviacidén en la toma de muestras,
(Cook, 1979).

La Evolucidn es un asunto de azar; algunos gametos son incorporados
en cigotos por azar y otros no; algunos individuos pueden dejar mds descen
dientes en promedio que otros, pero lo que de hecho ocurre depende del --—-
azar. El azar es una parte escencial y natural del proceso de evolucidn.
La deriva génica es por tanto, la entrada a la teoria estocdstica de la ——
evolucidén. Hay dos formas en las que un elemento azaroso puede entrar al -
oroceso evolutivo. Primero, por un origen ambiental. Los valores adaptati-
vos (las W's) por ejemplo, pueden diferir de generacidn en generacién por-
que el ambiente no es constante de afio a afio. Y segundo, porque los efec—-
tos azarosos pueden ser internos a la poblacidn en el sentido de que ain -
ocurririan en un ambiente uniforme y constante. A laderiva generalmente se

le atribuian todos los efectos azarosos en la evolucidn que no podian ser-
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explicados por la seleccidn natural, reconocida no solo como una fuerza —-
mds en el proceso sino méds bien como la fuerza moldeadora que lleva el rit
mo en en la tendencia evolutiva, {Lewontin, 1967), pero se le ha llegado a
referir como una fuente especial que es interna a la poblacion ( el "error
de muestreo' por parte de los gametos a partir de los cigotos), (Roughgar-
den, 1979).

El error de muestreo que se sucede de generacidn en generacidn so—-—
bre los gametos potenciales de los individuos que forman una poblacidn se-
presentan en grupos de tamafio pequefio. La importancia del elemento azaroso
en el proceso evolutivo es por supuesto, un tema mucho muy debatido, (Mo—-
ran, 1959; Ewens, 1967). Parte de la controversia resulta del hecho de la-
cbservacidn de grandes poblaciones naturales que nulifican el efecto dis—-
persivo de la deriva con respecto al de la seleccion debido,a su gran tama
fio. Sin embargo, si los efectos selectivos son pequefios respecto al tamaiio
de la poblacidn, el cambio genético a largo plazo debido a la deriva géni-

ca puede ser importante, (Hartl, 1980).

Deriva génica y tamafo poblacional (N). Tamafio efectivo de la pobla

La teoria de Hardy-Weinberg establece en sus condiciones la existen
cia de poblaciones de gran tamafioc que en ausencia de nutacidn, migracion y
seleccion, con un apareamiento al azar, presentan una situacion estable.
En la naturaleza no hay poblaciones infinitas, pero si muchas finitas, --—-
(Dobzhansky, 1980). Debe decirse por otro lado, que no existe una linea -
divisoria clara entre poblaciones ''grandes" y "pequefias'. Son de todos ta-
mafios. Asi, el tamafio efectivo de una poblacién (el nimero real de indivi-
duos que contribuyen genéticamente a la siguiente generacidn y que por lo-
general es menor que el numero total de individuos que se pueden contar en
el grupo total) es en ciertos sentidos relativo a la intensidad de la se—-
leccidn y las tasas de mutacidén, (Li, 1976).

Pero ;porqué varia el tamafio de una poblacién? Bajo ciertas condicio
nes, una poblacién finita puede ser tan pequefia que la deriva génica sea -
significativa incluso para loci que sufran efectos selectivos medibles.

1) Algunas poblaciones pueden ser continuamente pequefias por un -—-

tiempo relativamente largo de tiempo debido a recursos limitados en el ——



5
drea populosa, poco vagar entre hdbitats apropiados, territorialidad entre
individuos, U otros factores, (Hedrick, 1984).

2) Radio sexual desigual. Esta situacidn reduce ain més la pobla--—-—
cién de un tamafio N a un tamafio efectivo mds pequefio. Debe hacerse notar -
que el tamario efectivo de la poblacién depende mucho mds del sexo menor en
nimero que del otro, (Li, 1976).

3) Diferencias reproductivas entre individuos. El nimero de vdsta—-
gos que dejan diferentes padres puede variar tremendamente, ya sea a tra—-—
vés de presidn selectiva o por causas accidentales. La variacién en el ni-
mero de descendientes también tiende a reducir el tamafio efectivo del gru-
po reproductor.

4) Debido a la consanguinidad.

5) Debido a razones sociales, econdmicas, religiosas e incluso in-
telectivas en el hombre, (Glass, 1954).

6) Carportamiento. A veces sucede que el modelo de comportamiento -
eleva el nimero efectivo de la poblacién como cuando existe apareamiento -
miltiple y almacenamiento de esperrma, (Cook, 1979).

7) Porque se trate de especies en vias de extincidn.

8) Porque algunas poblaciones tienen tamafios de poblacién intermi--
tentes. Existen dos casos: a) Partiendo de una poblacién grande, las catds
trofes naturales que acaben con un nimero inportante de individuos, tales-
como epidemis periédicas, desecamientos, extincidn en masa, generan 'cue--
Ilos de botella" durante los cuales sobreviven unos cuantos individuos pa-
ra continuar la existencia de la poblacién. Un caso famoso y multicitado--
es el de las oscilaciones en el tamafio poblacional registradas en Canadd--
para el lince y la liebre. b) Cuando un nimero pequefio de individuos emi-—-
grantes de poblaciones parentales se separa y establece una nueva colonia,
el fendmeno se denomina "efecto fundador".

Queda claro que en mabos casos los individuos sobrevivientes o los-
fundadores sélo podran contar con el material genético que posean en el mo
mento de la reduccidn poblacional por cualquier causa y que a partir de —-
ésta se generardn las siguientes progenies las cuales divergirdn cdda vez-
més de la parental. Emst Mayr ha sido el principal protagonista del efec-
to fundador como paso escencial en el proceso de especiacidn mientras que
Sewall Wright ha discutido anpliamente la posible importancia de la deriva
génica, (Cook, 1979; Mettler, 1979).
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Deriva génica y la varianza (V) de las frecuencias génicas entre y-

dentro de las poblaciones.

El andlisis de la deriva génica se basa en la hipdtesis de una po--
blacién base que se subdivide en varias subpoblaciones; cdda una de ellas-
es una muestra N de individuos extraidos de la poblacién base y cada mues-
tra estd formada por 2N genes. Las frecuencias génicas de las distintas 1i
neas tienen un valor promedio igual al valor de las frecuencias génicas de
la poblacién base, es decir, igual a 9+ Las frecuencias génicas se distri

buyen en torno a la media en un rango dado por la varianza:

(v)q= Po%
N

La varianza mide el cambio de las frecuencias génicas que resulta -
del proceso dispersante, que corresponde al cambio esperado en cualquier -
linea o a la varianza de las frecuencias génicas que caracteriza a las dis
tintas subpoblaciones. Después de una generacidn, las subpoblaciones tien-
den a diferir en las frecuencias génicas, aunque la media de la poblacidn-
se mantiene constante como un todo, ( Cavalli-Sforza, 1971; De Garay, 1978
Hedrick, 1984), debido a los aumentos y las cancelaciones de las frecuen——
cias en las subpoblaciones.

La varianza se hace primordial para entender la dispersion de las -
frecuencias génicas cuando el nimero de individuos de la muestra es reduci
do; esta hipdtesis estd representada mediante una poblacién ideal que pre-
sente las siguientes caracter{sticas: (Pollack, 1968; Hartl, 1980; Falco--
ner, 1981; Hedrick, 1984).

1) El organismo es diploide.

2) La reproduccidén es sexual.

3) No hay sobreposicidn de generaciones.

4) Existen ruchas subpoblaciones independientes cada una entre si y

de un tamafio constante.

5) El apareamiento es al azar dentro de cada subpoblacidn.

&) No hay migracién entre poblaciones.

7) ¥o hay mutacidn.

8) Hc hay seleccién.



9) El radio sexual es igual.

Asi, se tienen poblaciones tedricamente no complicadas o "ideales".
La inportancia de éste concepto es que provee de una conprensidn standard-
para las otras poblaciones que violan las suposiciones ideales y que repre
sentan la situacidn real en la naturaleza.

Lewontin (1967) sefialé la necesidad del uso de simulaciones por com
putadora y existen estudios llamados '"Monte Carlo' que concuerdan maravi-—-
llosamente con la teorfa: Narain, (1966); Maruyama, 1970; Sheppard ( en --
Cook, 1979); Schaffer, ( en Mettler, 1979); y Buri ( en Hedrick, 1984).

Estos experimentos muestran que la deriva génica puede tener las si
guientes consecuencias:

a) La fluctuacidn o deriva de las frecuencias génicas.

b) El incremento de los homocigotos.

Debe tenerse en cuenta que el incremento de los homdcigos es una —-
consecuencia de la dispersién de las frecuencias génicas, cuando éstas tie
nen valores intermedios y se desvian hacia los extremos. En efecto, la fre
cuencia mayor de heterécigos aun en estado de equilibrio, se cbserva cuan-
do las frecuencias de los alelos alternativos son p= 0.5 y g= 0.5 donde --
2pq= 0.5; segin pasa el tiempo la divergencia en las frecuencias de los —-
factores puede esperarse que incremente mds y mds hasta que al fin algunos
son completamente fijados o perdidos en la subpoblacidn de que se trate,
La curva de distribucién de las frecuencias génicas deberd, sin embargo, -
alcanzar una forma definida si los genes que han sido totalmente perdidos-
o fijados no se toman en consideracién. El decremento en los heterocigotos
en las primeras generaciones después de la cruza sin ninguna fijacién o —
pérdida apreciable de genes. Pero después de que se ha alcanzado el equili
brio en la forma de la curva de distribucién, la pérdida posterior en la -
heterocigécis debe ser idéntica en ritmo a la fijacion mis la pérdida, ——-
(Wright, 1931).

Cada subpoblacidn obedece las leyes de Hardy-Weinberg separadamente
porque sigue existiendo apareamiento al azar, (Hartl, 1980). Este resulta-
do un tanto paraddjico ( de que exista una deficiencia de heterocigotos en
la poblacién total aunque el apareamiento al azar ocurra dentro de cada --
subpoblacidn) es una consecuencia de la deriva génica de las frecuencias -
entre las subpoblaciones debido a su tamafio finito. Si éstas fueran lo su-

ficientemente grandes para ignorar el fendmeno, tendrian frecuencias como-
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las predecicdas por la ley de Hardy-Weinberg como cualquier otra poblacidn.

Por otro lado, la probabilidad de fijacién de un alelo en cualquier

subpoblacién es igual a la frecuencia inicial de ése alelo en la poblacidn

(Cavalli-Sforza, 1979); como se trata de un proceso azaroso no hay porqué-

esperar un valor particular en cada generacién, ni de las frecuencias ni -
de (N), (Li, 1976; Hartl, 1980).

Al depender de las frecuencias génicas iniciales y el tamafio de mu-
estra el efecto dispersante se efectia en dos fases:

a) En la inicial, las frecuencias génicas se dispersan de sus valor
es iniciales.

b) En la segunda las frecuencias se estabilizan; todas las frecuen-
cias, excepto las que caracterizan a los limites son igualmente probables.
En términos de generaciones, la duracion de la primera fase depende de las
frecuencias génicas y es un miltiplo del nimero de individuos. Cuando el -
valor inicial es g= 0.5 la fase dispersante tam 2N generaciones, es decir
que si el nimero de individuos es por ejemplo, N= 10, el procesc dispersan
te anterior a la fase de fijacién de uno de los alelos tom 20 generacion-
es; si q= 0.1 la fase toma 4N igual a 40 generaciones. Esto representado -
en una distribucién normal, significa un proceso dispersante donde la altu
ra de la curva se hace menor mientras la dispersidn aumenta, (De Garay, --
1978).

Si consideramos un caracter métrico (Y) el cual tam los valores 2,
1, O correspondiendo a los genotipos AA, Aa, aa. Si q es la frecuencia del
gen a en toda la poblacién, la cual ha sido dividida en un numero k de gru
pos iguales que se aparean al azar con frecuencias génicas q; ti= 1, 24 3,
4 ...k). Si no hubiera subdivision, la varianza de Y en la poblacién ente-
ra seria simplemente 2pq=!Yy g. Con subdivision los valores Y (2, 1, 0) tie

ne los valores de frecuencia:

sl
M 2 =p2+3'(21

k
fai 2IPi%i - opq -2y



o 2
aa: -q —q2+.’\_2
k donde:
= 94 la media de las frecuencias génicas.
k
> §= ‘,:(qi - q)z = 2 qi2 = q2 la varianza de las frecuencias gé-
K K nicas.

Asi, la varianza promedio dentro de las subpoblaciones es:
. o _ =2 _ _ 2
25919 - A= WAL -F) 3y (1-F) =70
k

donde w significa (within: dentro de las subpoblaciones).

Por otra parte, la varianza de las medias de Y de las subpoblacion-

es es:

2 - - 45l @, - ®G
k

donde M recuerda la media de subpoblaciones. Varianza entre grupos.

De lo anterior se desprende que el estudio de la varianza en una po
blacidn y sus subpoblaciones nos ayuda a entender el efecto dispersante de
las frecuencias que la deriva génica produce y ademis que la homocigécis o
decaimiento de la variabilidad en un loci dado en vias de perderse por ——-
azar se pierde en una proporcién del cuadrado de la varianza en cada gene-
racién, (Wright, 1952). La fijacién azarosa que tiende a la homocigécis -
en una poblacién era el punto mencionado por Hagedoom como un elemento --
importante del proceso evolutivo, (Wright, 1931).

De acuerdo con Ewens (1967), intuitivamente parece que el muestreo-
azaroso no es importante cuando las frecuencias génicas no son muy peque—-—
flas o muy grandes, dado que a la larga habrd cancelacién entre las varia—-

ciones mayores y menores. Por otra parte, una vez que la frecuencia del -
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gen favorecido es alta, su tasa de incremento se vuelve muy lenta, habien-
do poco campo para la accidén de la seleccidn. Asi, parece que el muestreo-
aleatorio no serd tan negligible.

Maruyama, (1970), sin embargo, sefiala que la probabilidad de fija--
cién juega un rol importante en la teoria evolutiva y demuestra que la pro
babilidad de que un gen mutante se fije en la poblacidén no se altera con -
la subdivisidn de la poblacién si se encuentran las siguientes condiciones
adecuacion aditiva, muestreo y seleccion efectuados separadamente en cada-
colonia y migracion entre éstas lo que no altera la frecuencia génica en -
toda la poblaciodn.

Deriva génica y Consanguinidad.

La deriva génica y la consanguinidad se originan en una poblacién -
pequefia. Efectivamente, cuando una poblacién es pequefia, o cuando sdlo se-
considera una linea, se presenta la dispersidn de las frecuencias génicas-
que puede examinarse desde dos dngulos distintos para dedudir sus conse-—-
cuencias:

a) Como proceso de nuestreo que (como ya se explicd antes) se des—
cribe en términos de la varianza de la muestra; cuando una poblacidn base-
se fragmenta en subpoblaciones.

b)Como efecto de la consanguinidad, analizando los cambios de la dis
tribucién de los genotipos resultado de las uniones entre parientes que —-
tienen una alta probabilidad de tener lazos sanguineos debido al pequefio -
tamafio de poblacidén, (De Garay, 1978).

Ambos fendmenos provocan cambios en la distribucidn de frecuencias-
y generan hamocigocidad en la generacidn debido a la pequefia muestra pobla
cional pero no deben confundirse porque en el caso de la deriva génica los
individuos se aparean azarosamente y en el caso de la consanguinidad no es
asi, (Hartl, 1980).

Cualquiera que sea la naturaleza y la complejidad de los lazos de -
parentesco entre dos individuos, A y B, el efecto de estos lazos sobre sus
constituciones genéticas resulta de la probabilidad de los genes de A y —-
los genes de B de ser réplicas del mismo gen de uno de sus ancestros comi-
nes; se dice que son idénticos. De un modo mds preciso, la relacién gené——

tica entre A y B se mide por el " coeficiente de parentesco” que se define
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como: "El coeficiente de parentesco de dos individuos es la probabilidad -
de que un gen azarosamente seleccionado de A sea idéntico a un gen azarosa
mente seleccionado de B", Malécot ( en Jacquard, 1969). Se ha dado el nom-
bre de "coeficiente de consanguinidad" a la probabilidad de tener dos gen-
es idénticos en un individuo. El coeficiente de consanguinidad para una po
blacidn es la probabilidad de que dos genes de un individuo azarosamente -
seleccionado de una poblacién sean idénticos. En el equilibrio de la pobla
cion, ésta se encuentra compuesta de individuos cuyos dos genes son idénti
cos y que son todos homécigos.

Cuando el tamafio es limitado, existe una relacidén de dependencia -
entre los genes, incluso si no son idénticos (ésta surge de la estructura
inicial) Esta dependencia desapareceria en el caso de que la estructu
ra inicial tuviera las mismas proporciones genotipicas si hubiera resulta
do de una asociacién pareada de genes independientes.

La consanguinidad por si misma puede llevar a resultados substan--
ciales a partir del apareamiento al azar dentro de una sola poblacién, mi
entras que la deriva génica en general no lo hace, (Cavalli-Sforza, 1971).

Aunque un fendmeno como otro tienen efectos similares en las pro--
porciones cigdticas en la poblacidn total, las varianzas de la desviacidn—
al azar /\q en éstos dos casos son diferentes, (Li, 1976).

5i 2 . I
i g Q" q (1q) la varianza de q en una generacidn.

2

y sit T AQT q (1q) la varianza de q para N descendientes.
N

entonces la varianza de muestreo de una poblacién bajo consanguinidad es:
2

:’-mf q (1.g)  (1-F) + (g (1-q) F = qll-q) (14F)
' N N 2

- . . =2
que es ras grande que el caso 'standard", o sea la varianza del? 3 en una
generacidn por una proporcién F.

En el caso de subdivisidn, si una poblacidn total se subdivide -

en k grupos apareandose al azar, cada uno de tamafio N, la varianza de mu-~
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estreo para cada grupo es 9 (1—q1)/2\l donde q; es la frecuencia génica-
del iésimo grupo. Por tanto, su promedio sobre los k grupos es:

-
%l

22_1_ 5 g, Ug.) = 2%q_(1g,)
ok N Nk

pero 2:"qi (1-q;)/k es la proporcién de heterocigotos en la poblacién -

total y por tanto es igual a 2q (1-q)(1-F) y substituyendo:

T 2_

g { 1q) (1-F)

que es nmHEs pequefio que el caso de la varianza clcﬁ-.';'2 en una generacién por
una proporcién F para el mismo tamafio y la misma frecuencia génica.
Moran, (1959) estudid dos condiciones para poblaciones subdividi--
das: a) Subpoblaciones de tamafio finito con migracidn entre ellas, sin se
leccidn, demostrando que el efecto hacia la homocigocidad no se vid alte-
rado por la migracién. b) Dos subpoblaciones en las que hay fuerzas selec
tivas iguales y opuestas. Se establece un dimorfismo estable si no hay --

intermigracién.

El ligamiento y la recombinacidn.

Si los loci que controlan dos razgos estdn lo suficientemente cer-
ca en un solo cromosoma, no exhibirdn segregacidén independiente. Esta au-
sencia de segregacidn debido a que los loci estdn en el mismo cromosoma-—-
se llama ligamiento. Esto ocurre porque los cromosomas se camportan como-
unidades durante el proceso de divisién celular llamado meiosis que ---~
ocurre en la formacidén de los gametos. Precisamente por ésto, los alelos-
en un mismo cromosoma siempre segregarian juntos como unidad si no fuera-
por el fendmeno de recombinacidn que resulta del entrecruzamiento. La pro
babilidad de que ocurra un entrecruzamiento en alguna parte de una regidén
especifica del cromosoma por lo general aumenta segun la longitud de la -
regién se incrementa, as{ que los loci que estdn fisicamente juntos estan
mis apretadamente ligados y los que estdn apartados estdn relajadamente--

ligados. El grado de ligamiento se cuantifica mds fdcilmente en términos
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de fraccién de recombinacidn, que es la porcion de gametos producidos por
un doble heterocigoto ( un individuo hetrdcigo para dos loci) que han su-
frido recombinacién, (Goodenough, 1978; Mettler, 1979; Hartl, 1980). Los
valores limites de fraccién de recambinacidén (r) son r=0, que representa-
el ligamiento absoluto ( el caso en el cual los alelos en un cromosoma se
transmiten juntos) y r=} que representa la segregacién independiente. Es-
te Gltimo valor ocurre cuando los loci estdn en diferentes cromosomas o—-
cuando estdn tan separados en el mismo cromosama que uno o mds entrecruza
mientos ocurren siempre entre ellos. Un doble heterocigoto producird los-
siguientes tipos de gametos: dos tipos no recombinantes, cdda uno en la -
fraccién (1-r)/2; y dos tipos recombinantes, cdda uno en la fraccién r/2.
Cabe sefialar que la diversidad genética es evidentemente superada con mu-
cho por la variabiliadd oculta o potencial. Esta dltima se acumila en las
carbinaciones de genes que existen en la poza génica o los cromosoms en-
forma natural, y se pone de manifiesto al ocurrir la recombinacién pues——
se traduce en un aumento de la variabilidad que no significa ningin cam-
bio en las estructuras moleculares existentes o en el incremento o dismi-
nucién del nimero de genes que integran la poza génica, sino sélo en su -
mera exposicién de generacién en generacién, (Weisz, 1975).

El ligamiento al sexo de los alelos que se estudian bajo el efecto
de la deriva génica hace mis interesante el sistem. En la mayoria de --
los casos, las cruzas reciprocas ( cruzas en las cuales los genotipos de-
los padres son los mismos pero los sexos han sido intercambiados), son -
equivalentes, porque en ambos sexos los cromosomas ocurren en pares y por
tanto un individuo porta dos alelos en cada locus. Pero en el caso parti-
cular de los cromosomas sexuales las hembras son XX y los machos son XY.
Aunque todos los huevos portan un solo cromosoma X, la mitad del esperma-
porta un cromosomd X y un Y la otra. En los pdjaraos, mariposas y algunos
diptera, crustdceos, peces anfibios y reptiles la situacién es inversa —-
porque las hembras son hemicigdticas en vez de los machos, (Beatty, 1975)
Como el cromosoma Y no porta informacidén de los alelos de los loci en el-
cromosoma X, los alelos recesivos en el cromosoma X se expresan en los m
chos, (Speiss, 1977).
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Desequilibrioc gamético. (D).

Para entender la arquitectura de las poblaciones mendelianas tene-
mos que conocer, aparte de las frecuencias génicas, el grado de desequili
brio de ligamiento entre los loci, es decir, el grado al cual las combina
ciones de genes en los loci ligados se desvian de lo azaroso.

Consideremos la situacion de alelos ligados al sexo en un momento-
inicial en el que se funda una pequefia poblacién. Con un tipo de aparea--
miento al azar, los alelos de cualquier locus adquirirdn una asociacién -
azarosa rdpidamente. Sin embargo, los alelos de un locus pueden estar aso
ciados no azarosamente en gametos con alelos en el otro locus. Dado un --
tiempo, los alelos en los loci alcanzardn la asociacidn azarosa en game-—-
tos, pero el fendmenc es lento y la tasa de acercamiento es mds lenta mi-
entras rds pequefia es la fraccién de recombinacidn entre los loci (r). Un
estado de asociacién gamética al azar entre los alelos en diferentes loci
se llama Equilibrio de ligamiento. Los loci que no estdn en equilibrio -
de ligamiento se dice que estdn en Desequilibrio de ligamiento o de la -
fase gamética ( porque es el momento en el que ocurre) denominandose mas
generalmente Desequilibrio gamético y denotandose (D). El valor D=0 -——-
corresponde al equilibrio de ligamiento; si D#0 hay desequilibrio. Aparen
temente los valores naturales de D son tipicamente 0 & muy cercanos a 0 -
(indicando desequilibrio) a menos que los loci estén muy cercanamente li-
gados, (Speiss, 1977). Consideremos el siguiente ejenplo de una poblacién
formada por nimeros iguales de individuos del tipo AABB y aabb. Aqui se -
producen sélo dos tipos de gametos (; AB y 3ab) que se unen al azar y pro
ducen tres genotipos: AABB, AaBb, y aabb en proporcién de 1:2:1. En la si
guiente generacién el caudal de gametos estard formado por 3/8 AB, 1/8 Ab
1/8 aB y 3/8 AB. En la tercera generacidn las proporciones gaméticas se—-
rdn: 5/16 AB, 3/16 Ab, 3/16 aB y 5/16 ab. Habrd un aumento en los llama-
dos gametos de repulsién ( o sean Ab y aB) y una disminucién proporcional
Bn los gametos de acoplamiento ( o sean AB y ab) a través de las genera—-
ciones, hasta que todos los gametos tengan frecuencias iguales, momento -
en el cual se lograra el equilibrio.

Como en la primera generacion de ésta poblacidén sdlo se producen
gametos de acoplamiento, AB;ab y Ab;aB no son iguales y (D) es 1/4. En la

segunda generacidn D=1/8, en la tercera 1/16 y as{ sucesivamente hasta el
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equilibrio donde D=0. Este se alcanza rdpidamente cuando los loci partici
pantes no estdn ligados (r=3), (Fraser, 1967).

En poblaciones panmiticas, dos factores son los responsables prin-
cipales de la produccién de desequilibrio de ligamiento: la interaccién -
epistdtica en la adecuacién y en el nuestreo aleatorio de gametos en la -
reproduccién. El primer tratamiento sistemitico del desequilibrio gamé-—-
tico debido a la deriva génica lo presentaron Hill y Robertson en 1968 --
( en Ohta, 1969) demostrando que puede resultar un desequilibrio signi---
ficativo a partir de la dériva génica bajo ligamiento apretado y un ni-——
mero poblacional pequefio.

Deseando censar la poblacidon en la fase gamética y asumiendo que -
hay cigotos formados por unidén al azar de gametos, vemos que existen 4 —-

clases de gametos, y por conveniencia se enumeran en el siguiente orden:

Tipo de gameto Frecuencia
AB Xl 4
Ab Xz't
o Xy
sk LS

La frecuencia del gameto tipo AB en el tiempo t se denota como —-—

Xl g ¥ similarmente los otros. La suma de las X's es por supuesto 1. Ade-
L]

més debemos tener la frecuencia alélica en cada locus. Censando los game-

tos que son haploides tenemos simplemente:

Pr.e =% %0

Byt = %q1 ¥4

Pee = X1t * X3¢
X X

P4 ®ha g Pl

Por supuesto, Py * P, = ly Pg* Py = 1 que son simbolos que des—
criben el sistema y nos introducen el cdlculo de D que es un estadistico-
para medir la dependencia entre los dos loci.

Supongamos que se saca un gameto de la poza gamética y determina -

qué alelo estd en el locus A. Entonces, ;éste conocimiento del locus A es
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relevante para predecir qué hay en el locus B del mismo gameto? 5i no, --
los dos loci son independientes y si es asi hay dependencia estadistica -

entre ellos; por tanto, D se define:

Dy =Xy %00 ~ %50

Las X's estdn relacionadas a las u's y a D de la siguiente manera-

X1,t= Pa,tPR,t +

D
X2, t=Pa,tPp,t = P
X3,t= Pa,tPp,t = Dy
X4 t= Pa,tPb,t + D

Para ver qué significan éstas identidades, consideremos primero —-
xl,t' Supéngase que los loci A y B son independientes. Entonces la proba-
bilidad de que un gameto contenga tanto A como B debe ser igual al produc
to de las probabilidades de sacar un A de la poza génica. Asi, si los —-
dos loci son estadisticamente independientes, entonces Xl debe ser igual-
PAPR* Similarmente, J(2 igualard a PaPg’ X3 serd P.Pg Y Xa serd PoPp* 5i -
sustituimos estos valores particulares por las X's en la férmula para D,-
vemos que D es cero, confirmando que D es cero si los loci son indepen-—-—
dientes. Sin embargo, si los loci no son independientes, entonces D no es
cero y D puede verse como un "factor de correccidn" en las férmulas de —-—
las entidades anteriores. El témmino D indica el grado al cual las X's --
difieren de los valores que tendrian si fuesen independientes. Es impor—-
tante entender que D mide solo dependencia estadistica entre loci y que--
existen muchos tipos de causas de tal dependencia estadistica incluyendo-
causas que no tienen nada que ver con la Biologia. No sugiere pues, la —-
causa de la dependencia.

Usaremos el lenguaje de las X's, p's y D para describir la gené---
tica de poblaciones de dos loci. Por ejemplo, si D es positiva tenemos el
principio de lo que podria describirse como complejos de genes; el alelo-
A se encuentra mds a menudo que el B, y el a mis a menudo que el b respec
to a lo esperado al azar si se distribuyeran independientemente. De mane-

ra similar, si D es negativa, los complejos de genes son Ab, y aB. Para -
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considerarse complejos, los loci no sdlo deben poseer un valor distinto a
cero, sino tanmbién deben estar localizados uno cerca del otro en el cromo
soma.

Aparece el concepto de fraccién de recombinacidn (pardmetro r) que
caracteriza el ligamiento entre loci. Se relaciona con la distancia en el
mapa cromosdmico entre los loci, dividida entre 100 y usada para indicar-
el grado al cual ocurre la recombinacién. Nuestra féormla serd, (Roughgar
den, 1979):

t
th(l-r) D0

Bennett (1963) demostrd que en dos loci que estdn cercanamente li-
gados, el estado de equilibrio o asociacién azarosa se alcanza mds lenta-
mente que un loci individual. Consecuentemente, las frecuencias de las —-
combinaciones de genes pueden estar lejos de sus valores de equilibrio mu
chas generaciones después que el equilibrio se ha ganado en los loci se--
parados. Un exceso de dobles heterocigotos de una fase de ligamiento pue
de persistir por muchas generaciones, inclusc en la ausencia de diferen—
cias selectivas, si hay un ligamiento cercano.

Narain, (1966) demostré que la tasa de decrecimiento en la funcién
panmitica debida a una generacidn de autofertilizacidn y apareamiento al-
azar no refleja la tasa a la cual los dobles heterocigotos decrecen bajo-
la influencia ce éste sistemn a menos que la poblacidén esté en equilibrio
de ligamiento. Es obvio, en el caso de dos loci ligados, sugerir que el -
efecto de ligamiento sobre la homocigocidad interactda con la proporcidn-
de autofecundacidén que prevalece en la poblacién en la ausencia de selec-
cién. Los dos loci apretadamente ligados tenderian a volverse simultdnea-
mente homdcigos, mis que dos loci "relajadamente" ligados. La tasa de con
sanguinidad con respecto a los dos loci tomados simultdneamente depende -
de la probabilidad de recombinacién.

Sved (1968), menciona los trabajos de Bodmer y Felsenstein (1967)-
donde se demuestra que dos genes ligados pueden mantenerse en desequili--
brio gaméticc pemanente.

Lewontin (1971), demostrd que una poblacién mantenida en eguili--—-

brio polimérfico estable por seleccidn natural tiene una adecuacidén media
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en el equilibrio que generalmente se incrementa con un ligamiento mds ——-

apretado.

Antecedentes experimentales.

Deriva génica y seleccidn.

En el laboratorio han habido un numero de pruebas de la teoria ——-
evolutiva bajo condiciones experimentales controladas. El mds impresionan
te es el estudio de la distribucidn de frecuencias génicas en poblaciones
pequefias hecho por Kerr y Wright, (1954). Aunque se emplearon poblaciones

reales de Drosophila melanogaster para determinar el tamafio efectivo de—-

la tasa de fijacidn en poblaciones pequefias de laboratorio (Crow, 1955),-
se pudo pasar por alto la migracién y la mutacién pero no fué posible con
trolar la seleccidn, (Mettler, 1979).

Las poblaciones se propagaron a partir de 4 machos y 4 hembras -—-
escogidos para ser progenitores de la siguiente generacidn. Aunque 4 pare
Jas pueden producir centenares de descendientes, se tomaron al azar unica
mente 4 parejas al azar de cada generacidon. Se emplearon como marcadores:
el mutante recesivo ligado al sexo forked (f) para las quetas rizadas, --
que se escogid porque es ligeramente deletéreo, asi la seleccién no obs—
cureceria la tendencia de la deriva para causar la fijacién de un alelo-—-
U otro por azar; El denominante ojo en barra (B) y los recesivos autosd——
micos sin espina (ss) y aristapedia (ss").

En el primer experimento se comenzaron 96 poblaciones, cada una --
conun f/f, 2 f/+ y 1 +/+ henbras y 2 + machos. Las frecuencias iniciales
de f y de su alelo tipo silvestre fueron por lo tanto de 0.5 perc debido-
al cardcter aleatorio de la eleccién de los progenitores en las genera——-
ciones siguientes las frecuencias de f aumentaron en algunas y las de +,-
en otras. Después de 16 generaciones Unicamente f estaba presente en 29 -
poblaciones y sdlamente + en 41, en tanto que en 26 lo estaban ambos ale-
los + y f. La seleccién parecid favorecer ligeramente al alelo silvestre-
pero se demuestra que la deriva génica tiende a producir homocigdcis y —-
que el azar determina principalmente el alelo que se fije en una pobla——-
cién dada. El hecho de que hubiera una aparente seleccidn a favor de + —-
tarhién puede expresarse diciendo que habia presién contra el rutante.

¥“err y Wright compararon estos datos con las predicciones de la teoria --
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matemitica en Deriva génica. Encontraron que la tasa a la cual las pobla-
ciones en el experimento se estaban fijando era ligeramente mds rdpida --
que la predecida por la teoria. Sugirieron que, en promedio, una de las -
moscas no se habia seguramente reproducido y por tanto, el tamafio efecti-
vo de la poblacién seria menor, ( Kerr y Wright, 1954; Dobzhansky, 1975;-
Mettler, 1979; Roughgarden 1979).

En el segundo experimento los efectos de la seleccidn fueron adn -
mds obvios donde se demostrd que el estado de ojo en barra es marcadamen-
te desventajoso. En éste caso se comenzaron 108 poblaciones experimental-
es, cada una con 4 hembras heterocigétas para el ojo en barra (B/+), 2 ma
chos B y 2 machos +. Las frecuencias iniciales de B y + fueron pues igua-
les a 0.5. Después de 10 generaciones, B se perdié en 95 poblaciones y -—-—
los ojos normales sélamente en 3, en tanto que en 10 poblaciones siguie--
ron existiendo moscas con ojos de los tipos B o +. Las proporciones obser
vadas de pérdida y fijacién eran las de esperarse si el volimen de la po_
blacidén genéticamente efectiva era de mds o menos 72% de la real. Por --—-
otra parte, este resultado (fijacidn al azar de caracteres débilmente ———
adaptados) no seria de esperar en poblaciones grandes en que predominara-
la seleccidn.

En el tercer experimento se comenzaron 113 poblaciones cada una --
con 4 hembras y 4 machos heterocigotos para sin espina y aristapedia ———-—
(ss?). Los heterocigotos para estos dos alelos del mismo locus son heterd
ticos, es decir, mds viables que los dos homocigotos ya sea ss/ss 0 —————
ss2/ss”. En consecuencia el alelo ss alcanzé fijacién sélamente en 8 po--
blaciones y el alelo ss? en ninguna, después de 10 generaciones. En 105 -
poblaciones los alelos ss y ss siguieron presentes, siendo la frecuencia
promedio de ss® de 38.8% y la frecuencia mixima de 87.5%

Los tres experimentos estdn de acuerdo con la teoria (Lewontin, —-
1967), y ademds ilustran con claridad las influencias reciprocas entre —-
deriva y seleccién, (Mettler, 1979; Dobzhansky, 1975).

Del mismo modo Dobzhansky y Spassky (1962) hicieron estudios de —-

Drosophila pseudocbscura con poblaciones de origen geografico uniforme y-

origen geogrdfico mixto, es decir, si los cramosomas estudiados se habian
derivado de la misma poblacidén natural o de poblaciones de diferentes lo-
calidades. En el primer tipo de poblacion los resultados son determinados

no asf los de la segunda; los experimentos con réplicas dan resultados —-



20
disparados y las tasas de seleccidn y equilibrio son impredecibles para——
algun punto. Esto surge debido a la accidn divergente de la accién de la-
seleccidn natural; la divergencia, se debe a su vez, a la operacién del -
proceso de muestreo que saca a relucir a algunos de los genotipos poten—-
ciales y deja aotros sin exhibir. La hipdtesis de trabajo fué pues, que -
si los tamafios de los 'stocks" de muestras 'fundadoras' de la poblacién -
se mantienen constantes, las varianzas de los resultados deben ser mds --
grandes si estos stocks fundadores provienen de una fuente con una alta -
variabilidad genética que si vienen de una fuente uniforme. Asi, las po—-
blaciones con subpoblacicnes que comenzaron con 20 fundadores divergieron
més que aquellas que habian comenzado con 4000 progenitores tomdos de la
misma F2 de una cruza interracial. La causa de la divergencia fué el ———-
error de miestreo involucrado al tomar segmentos aleatoriamente de la po-
za génica de la progenie segregante de los hibridos interraciales para ——
comenzar las poblaciones experimentales. Los autores se preguntan si por-
tanto, se ha observado la operacién de la seleccién natural, la deriva gé
nica o el efecto fundador. Los eventos aleatorios azarosos estdn clara-—-
mente involucrados, Simmons (1966), proviniendo de pasados genéticos so--
bre los cuales la seleccidn natural trabaja sobre los cromosomas AR Y PP-
actia dfe manera diferente en distintas poblaciones. El efecto fundador,-
se manifiesta en el segundo caso por el accidente de muestreo,a partir de-
poblaciones de origen mixto.

La deriva génica y la seleccién no cabe duda,pueden actuar para man
tener un fino equilibrio genético dispersando la primera y equilibrando 1

segunda las frecuencias (Cavalli-Sforza,1971).

Deriva génica y Mutacidn.

La deriva génica y la mutacién pueden considerarse como fuerzas —-
que se oponen la una a la otra, con tendencia a la pérdida y la restaura-
cion de la variabilidad respectivamente. Incluso en poblaciones grandes -
la deriva génica y la mutacidén pueden ser fuerzas de intensidad compara—-
ble. En la ausencia de seleccién, mutacidén y deriva siempre deben conside
rarse juntas. En la ausencia de seleccidn, sin embargo, ninca es seguro--

considerar sélamente la rutacién mientras se ignora la deriva, ain en po
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blaciones grandes. La mutacidn es la Wltima fuente de variacién genéticar
La variacién genética puede surgir sélo si hay cambio en el material gené
tico. Puesto que las tasas de mutacidn son tipicamente pequefias, en el ——
orden de 10_4 a 10_6 por locus por generacidn, la tendencia para que las-
frecuencia;s génicas cambien como resultado de la rutacidn recurrente es -
muy pequefia durante el curso de unas pocas generaciones.

Sewall Wright (1966), sefialé la importancia para la teoria evoluti
va del nimero de alelos que se mantienen en un locus en una poblacién de-
un tamafio dado por una tasa de rutacidn dada. El nimero de alelos posi———
bles es enorme. Sewall Wright razona que en un locus que consista sélo de
1000 nucledtidos pares cada uno con 4 alternativas, difiriendo el nimero-
a partir del tipo de gen por una scla substitucidn es de 3000 y por dos -
substituciones es de cerca de 4.5 X 106. El nimero total a partir sélamen
te de substituciones es 41000.

Las especies con numeros verdaderamente grandes de individuos pue-
de esperarse que porten un gran caudal de alelos en cada locus. Con tal -
nimero indefinido de alelos posibles es evidente que nunca se alcanza ---
realmente ninguna situacién de equilibrio incluso si la especie viviera -
por un largo periodo bajo las mismas condiciones. Existe pues, lo que po-
dria llamarse una deriva génica polialélica, basada en pérdida accidental
y mutacidn azarosa.

Es obvio que la mutacién dado su cdracter azaroso no puede ser in-
vocada por si misma, como una causa de la evolucién progresiva. Por otro-
lado, tiene un efecto destructivo consistente sobre los caracteres. La —-
eliminacién de procesos y drganos litiles que lleven a un cambio construc-
tivo, es, por supuesto, parte esencial de la evolucién y a menudo se ha -
sugerido que la presidén de mutacién es el principal agente. La deriva gé-
nica polialélica tal vez refuerza un tanto el efecto degenerativo de la -
presién de mutacién solo porque lleva a una pérdida completa de alelos —-
por accidentes de muestreo, en vez de la mera reduccion a un valor de ---
equilibrio de 0.5 si hay sdlo dos alelos con iguales tasas de mutacidn-—-

en ambas direcciones.

Deriva génica y migracidn.

En una poblacion subdividida, la deriva génica lleva a la divergen
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cia genética de las subpoblaciones. La migracién, que se refiere al movi-
miento de los individuos entre las subpoblaciones, es el 'pegamento' que-
las mantiene unidas , que pone un limite a cuantas divergencias genéticas
puedan ocurrir. La ruptura del aislamiento se refiere a la fusidén de sub-
poblaciones primeramente aisladas ahora unidas por la migracién. La fu--—-
sién de las poblaciones reduce la frecuencia de genotipos hombécigos, un -
fendmeno 1lamado Principio de Wahlund.

El aislamiento a causa de la distancia, el escaldn y las colonias-
aisladas, son los modelos que corresponden, de manera méds o menos real, a
la estructura de reproduccidn de las poblaciones naturales. Todos estos——
modelos permiten pronosticar que las poblaciones locales pueden llegar a-
diferenciarse genéticamente a causa de la deriva génica, (Dobzhansky, ---
1980).

Es sorprendente la poca migracidén que se necesita para evitar que-
la deriva génica diversifique una poblacién dividida, (Roughgarden, 1979;
Hartl, 1980). Efectivamente, Pollack (1968), ha demostrado que si el mi-—-
mero medio de migrantes por generacion de una subpoblacidn a otra es al -
menos de 1, la poblacidn se comporta como si no estuviera subdividida, pe
ro si éste nimero es considerablemente menor de 1, entonces la tasa a la-
cual uno o el otro gen se pierde es mds lenta que en una poblacién no di
vidida. .

Entre los humanos, la observacién de tan variadas razas hace supo-
ner su origen a partir de poblaciones pequefias (Glass, 1954); por otra —-
parte, el desarrollo de la tecnologia y la mayor o menor facilidad para -
viajar de un lado al otro del planeta parecen tender a equilibrar las fre
cuencias de los alelos que codifican los pigmentos de la piel por ejem——
plo, o favorecen la formacidn de grupos mestizos a partir de dos grupos -
étnicos que se pueden haber encontrado por razones como la guerra y el co
lonizaje. En los humanos, sin embargo, se contemplan variantes mds sutil-
es como la edad, el sexo, el estado civil, estado socioecondmico, densi--
dad poblacional e incluso coeficiente intelectual, (Glass, 1952).

Interesantes son los estudios de los canbios ciclicos en el tamafio
efectivo de la poblacidn debido a cambios climatoldicos (sequias), nuer-
te de nifios nor enfermedad o muertos al nacer por causa del color de su—-

piel. Lasker en 1952 ( en Glass, 1954) ha estudiado la interaccién de de-
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riva y migracion en Paracho, Michoacdn aunque se trata de un trabajo in--
concluso.

El balance pues de las 4 fuerzas evolutivas nos demuestra el por--
qué de las frecuencias génicas actuales y nos ayuda, al entenderlo, a tra

tar de predecir el posible futuro de ellas.

Consideraciones finales.

Para finalizar, a favor de la deriva génica puede decirse que:
es un mecanismo que dispara la iniciacidén de la variacion la cual es ———-
subsecuentemente dirigida por la seleccién natural. Aceptese o no este —-
cuadro, el momento en el que se atribuye importancia al error de muestreo
es al principio de un cambio en las frecuencias génicas, (Ewens, 1966).
Sewall Wright opiné que en una poblacidn subdividida:
a) la deriva génica acelera el proceso evolutivo favoreciendo la adapta—-
cién a nichos ecolégicos locales, b) incrementando la variabilidad gené-—-
tica al permitir el establecimiento de genotipos con con distinta adecua-
cién en diferentes nichos ecoldgicos, c) y favoreciendo nuevas combinacio
nes favorables de genes, (Rothhammer, 1977).
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OBJET IVOS

l.- Observar el efecto de la deriva génica en el canbio de las fre

cuencias alélicas y las varianzas dentro y entre subpoblaciones.

2.- Observar el efecto de la deriva génica en el parametro de des-

equilibrio gamético (D).

3.- Observar el efecto de la deriva génica en (D) bajo condiciones
diferentes de ligamiento cromosdmico.

HIPOTESIS

l.- La tasa de fijacion de un alelo depnde del tamafio poblacional-

y la frecuencia inicial de ése alelo en la poblacidn.

2.- Si D =Dy (1-r)" entonces:
a) Cuando r = 0, (D) se mantiene muy cerca de su valor inicial (DO).

b) Cuando r = 1, (D) no se mantiene y decrece.

3.- Si r = 0 existe desequilibrio y (D) se mantiene.

51 r = 1 no existe desequilibrioy (D) no se mantiene.

R

Desequi librio gambtico b
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MATERIAL Y METODOS

El presente trabajo tuvo como sujeto de estudio a la mosca de la--

fruta Drosophila melanogaster. Este organismo es facil de cultivar en la-

boratorio porque su manutencibn es baja, se reproduce rdpidamente y en —-
gran escala, (Parsons, 1973). Presenta 4 pares de cromosores los cuales -
se designan como : X, Y ( los sexuales), 2, 3, y 4 ( los autosdmicos). Es
hecho notable que el complejo cromosémico de la hembra tiene dos cromoso-
mas X en forma de bastdn, mientras que el del macho consta de un solo cro
mosoma X en forma de bastén y un Y en forma de jota. Los autosdmicos 2 y-
3 tienen forma de V con los brazos mds o menos iguales y el 4 tiene for-
ma de punto, (King, 1965). El desarrollo embricnario que sigue de la fer-
tilizacién tiene tres estados: (Demerec, 1962).

Cigoto: Tiene lugar dentro de las membranas del huevo materno que-
mide aproximadamente medio milimetro y que presenta un par de filamentos-
que se extienden por su regidn anterodorsal para evitar que el huevo se—-
hunda en el medio, probablemente blando, en el que ha sido depositado. La
penetracidn del espermatozoide se realiza a través de una abertura peque-
fia 1lamada micrépilo en la saliente cénica del extremo anterior, ésto, du
rante el recorrido que hace el huevecillo dentro del utero. Se sabe que -
los espermatozoides quedan almacenados en la espermateca de la henbra des
pués de la cépula y que muchos de ellos pueden llegar a penetrar en un --
huevo dado pero normalmente sélo uno puede fertilizarlo. La madre deposi-
ta los huevecillos cargados poco tiempo después que el esperma penetrd en
ellos, o bien los retiene en el \tero durante los estadios mds tempranos-—
de las divisiones mitoticas del desarrollo embrionario.

Larva: La larva, después de salir del huevo sufre dos mudas. En el
ultimo estado larval alcanza una longitud de 4.5 nm aproximadamente. Las-
larvas son tan voraces y activas que comienzan a recorrer y hacer dismi—
nuir con rapidez el medio en el que viven dejando ''surcos". Esto es sefial
inequivoca del éxito del desarrollo de la generacidn que ha sido ovoposi-
tada apenas unos dias antes.

Pupa: Cuando la larva se prepara para 'pupar' se retira del medio-
de cultivo fijdndose a la superficie relativamente seca de las paredes ——

del frasco. La pupacidn comienza dentro de la dltima cubierta larvaria --
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que es suave y de color blanquecino, pero lentamente se hace dura y oscu-
ra. Después, se siguen la serie de canbios que llevardn a la fommcidn -
del adulto. Cuando culminan el imago o adulto emerge por una punta de la-
envoltura puparia endurecida ( que recuerda el capullo de las mariposas).
La mosca recién emergida es muy larga alprincipio porque sale literalmen-
te por un poro, presenta un color blanco y sus alas ain estdn enrrolladas
Horas después su exoesqueleto se habrd expandido a la forma final y se ha
brd endurecido ademds de haber adquirido un color mds oscuro. Las alas se
habrdn extendido y secado y estara lista para reproducirse. Las hembras -
se aparean a las 12 horas de haber emergido y mientras ése tiempo trans—-
curre, su abdémen, plano al nacer, se expande al llenarse de huevecillos-
listos para ser fecundados. La hembra por tanto es rAS amcha en su regidn
abdominal que el macho y ademis presenta 7 segmentos en éste. Los organis
mos masculinos, son mAs pequefios y tienen un abddmen estrecho que termina
en forma de goma de lapiz y tiene un color oscuro. Con todo, en experimen
tos en los que se hace necesario conocer el sexo del individuo antes de-
que se aparee ( como en el presente caso) una ayuda grande para sexar a—- ’
las moscas la presenta el hecho de que los machos poseen un "peine sexual
en el segmento tarsal de las patas delanteras. Este peine son de 7 a 10 -
cerdas gruesas con las que acaricia a la hembra en la cépula. Sélo puede-
cbservarse al microscépio y su importancia es evidente para los experimen
tos de cruzas en los que se requiere precision y rapidez.

El ciclo de vida dura 10 dias aproximadamente a 25°C. mientras que
a 15 dura 18, a 10" dura unos 57 dias y a 20 se requieren sdlamente 15-
dias. Lo anterior es importante porque los cultivos no deben dejarse va—-
riar mds que dentro del rango de 20° - 25nC ya que una exposicidn prolon-
gada a temperaturas superiores a 300 C resulta en la esterilidad de los -
organismos O su muerte; a temperaturas bajas la viabilidad se reduce y el

ciclo se alarga notablemente.

Medio de cultivo.

La mosca Drosophila melanogaster se encuentr: en abundancia sobre-

frutos suaves tales como: la uva, pldtano, ciruela y ciros, especialmente

si se encuentran en un estado avanzado de maduracidon y la fermentacidn se
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ha iniciado. Las larvas y los adultos se alimentan con los jugos de las -
frutas fermentadas; por tanto, se deduce que las levaduras son un factor-
importantisimo de su dieta.

Los principales requisitos que debe reunir un medio de cultivo son
1) Carbohidratos en cantidad suficiente para para alimentar a las larvas-
y 2) consistencia apropiada para que no se pequen cuando sean adultas y -
sea necesario transportarlas de un frasco a otro sin lastimarlas y evi-—-
tando que el medio se deslice a la boca del frasco. Hay una lista de me—-
dios de cultivo muy usados, a saber: medio de pldtano, de harina de maiz,
de harina de maiz-melaza-avena descortezada y el de crema de trigo. Este-
experimento contd con el siguiente medio de cultivo: { Manual de Prdcti--
cas de Biologia Celular, 1982).

Agar en polvo ( para la consistencia).

Harina de mafz (para la consistencia).

Sacarosa (para el crecimiento de larvas).

Dextrosa ( para el crecimiento de larvas).

Levadura (nutriente).

Agua

Tegosept ( éster metilico del dcido para-hidroxibenzdico: fungici

da. Si se usa demasiado puede matar a las larvas también

Acido propidnico (bactericida).

Para un litro de alimento se pesan las siguientes cantidades:

12 gr de agar en polvo

35 gr de sacarosa

25 gr de dextrosa

63 gr de harina de maiz
se mezcla todo lo anterior en un litro de agua y se agita hasta la disolu
cidén. Después se pesan 30 gr de levadura y se disuelven en 400 ml de agua
y después se agregan a la primera mezcla. Se calienta todo a fuego lento-
con agitacidn constante hasta hervir durante 20 minutos. Se espera des-—-
pués a que baje la temperatura hasta 38u6 AE;C para agregar 5 ml de tego-
sept M por litro y 5 ml de dcido propidnico por litro.

El medio de cultivo una vez preparado se agrega a frascos lecheros
de } de 1t en una cantidad que varia de acuerdo a la cantidad de parejas-

que se colocan en el frasco y que serdn los padres de la generacidn —---.
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siguiente la cual puede alcanzar centenas de larvas y adultos ruy pronto.
Asi, un promedio de 60cc de alimento por frasco ha probado ser una canti-
dad apropiada para el buen éxito de la generacidn subsiguiente. Al agre--
garse en estado liquido y caliente debe permitirse que el alimento solidi
fique y el frasco "sude" el exceso de agua que deberd ser retirado para-
que las moscas no queden pegadas al mojarse por accidente. Una vez soli--
dificada la comida y limpiado el exceso de agua se tapa la boca con tapon
es hechos de algoddn y gaza que permitan la respiracidén de las moscas y -
aireacién del medio de cultivo. Posteriormente se etiquetan los frascos-
con los siguientes datos:
a) linea de que se trate: A, B, C, D.
b) nuimero de frasco de ésa linea
c) nimero de la generacidn

por ejemplo: Al/F3; BS/F7; C12/F9; D10/F4.

Lineas de estudio y sus caracteristicas genéticas.

El trabajo de esta tésis se concentrd en tres lineas o cepas de —-

Drosophila melanogaster. Las caracteristicas estudiadas fueron: color de-

los ojos, color del cuerpo y quetas dorsales.

Linea Silvestre (++): Ojos rojos, quetas rectas, cuerpo café claro

Linea Yellow-White (yw): Cuerpo amarillo, ojos blancos.

Linea White-Forked (wf): Ojos blancos, quetas rizadas.

las dos dltimas son dobles nutantes (braver, 1956) y fueron cruza-
das con la linea silvestre. Para un estudio del tipo de deriva génica es-
deseable experimentar con genotipos segregantes que puedan ser clasifica-
dos sin riesgo de error. Con respecto a la primera condicidn, es mucho —-
mds satisfactorio si todos los genotipos segregantes pueden distinguirse-
correctamente. Esto, sin embargo, limita severamente el numero de loci —-
que pueden ser estudiados, pero algo puede hacerse donde sdlamente domi--
nantes y recesivos pueden ser correctamente clasificados, (Kerr y Wright,
1954).

Los alelos mutantes estudiados se encuentran tcdos en el cromosoma
X de la mosca asi que, también debemos pensar en el cromosoma silvestie -

con los respectivos alelos normales para estas caracteristicas compitien-
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do con las mutantes. Dentro del X, estos alelos guardan las siguientes —-
distancias o posiciones:

Yellow-White: (0.0 y 1.5 respectivamente; condicidn de ligamiento-
apretada).

White-Forked: (1.5 y 56.5 respectivamente; condicién de ligamiento
relajada), (Bridges, 1944).

La eleccién de estas lineas no fué casual debido a que no todos —-

los posibles tipos de mutantes de Drosophila melanogaster se encuentran —

disponibles en los Laboratorios de Genética de México. De cualquier mane-
ra, el hecho de trabajar con dobles mutantes ligados al sexo acrecentd el
interés del trabajo. Kerr y Wright trabajaron con (f) y (+) y éste traba-
jo se hizo con (wf) y (++).

La condicién hemiciga de los machos en los que la condicidn recesi
va de (f) se manifiesta de forma evidente asi como las de (w) y (y) ————
simplificd el el conteo de individuos con ésa caracteristica. No asi en -
el caso de las herbras que atn para el caso del cromosoma sexual son di--
ploides a diferencia de los machos, ( Speiss, 1981; Beatty, 1975) y para—-
este caso, la deteccidn de genotipos es mds complicada pues las caracte——
risticas silvestres son dominantes sobre las mutantes y esto enmascara un
genotipo heterocigoto con un fenotipo aparentemente silvestre.

Asi, las frecuencias alélicas para los machos se reconocieron -——-—
rdpidamente; si se hubieran estudiado caracteristicas que se encontraran-
en cromosomas autosémicos, los machos también serian diploides y los con-
teos para el cdlculo de frecuencias alélicas serfan mis complicados. Todo
lo anterior debe por tanto, tenerse en mente para el andlisis de frecuen-
cias. El cuadro de gametos producidos segin los genotipos disponibles es-

el siguiente:

MACHOS
(++) {+w) (+f) (wf )
(++) +4/ 4+ ++/4w 4 /4f ++/wf
(+w) W/ 4+ w/ew 4w/ +f +w/wf
HEMBRAS (L) wf/er  +f/aw  +f/sf  +fNE
(wf) wi/++ wf/+w  wf/+f wif /wf

Fig. 2
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El cigoto de una hexbra tiene dos cramosamas (X''X**}, el macho —
solo uno. Recordemos que estamos tratando dos caracteristicas matantes.
La herbra por tanto en su cigoio presentara dos X cada umo de los cuales-
puede portar la siguiente informacién: ++, +w, +f, wf. De acuerdo con la-

Fig.2 las carbinaciones nos arrojarian ios siguientes resultados:

1 cambinacién silvestre (++): ++/++

1 cabinacidn mutante (wf) : wiAJf

2 cambinaciones para el mono

mutante forked (+f).........:wf/+f ; wi/+f
2 cambinaciones para el mono

rutante white (W) covenooo.zw/ow 5 wi/we
4 combinaciones silvestres he

terdcigas (+=) coeeenennacoctrt/w; /45 e/l vw/of

El desequilibrio gamético esperado para la linea (yw) era miy bajo-
y el esperado para la linea (wf) era muy alto. Es necesario, para efectos
de la notacién usada aqui, mencionar que se respetd la posicidn de los m
tantes; por ejemplo, (yw) tiene en primer lugar al alelo (yellow), por lo
que en el caso de una combinacidn genotipica camo (++/yw) tendremos un -
cromosama silvestre con un cromosoma doble matante y un fenotipo silves—
tre.

En el caso de la combinacidn (y+/y+) entenderemos que los dos cro-
mosamas X tienen informacidn para el alelo (yellow) pues éste se encuen—
tra en el izquierdo de cada uno y la otra caracteristica (color de los—
ojos) es silvestre. En el caso de la cambinacién (y+/+w) se entenderd que
en el lado izquierdo, un cramosam tiene informaciin mutante y el otro in
formacion silvestre pero camo la segunda damina la primera el fenotipo es
silvestre. En el caso del lado derecho donde se observa la caracteristica
del color de los ojos, hay informacién de los dos tipos pero la silvestre
se manifiesta fenotipicamente a pesar de que genotipicamente las dos se -
porten.

En el caso de la linea white-forked (wf}, el lado izquierdo corres
ponderd a la caracteristica del color de ojos en el cromosam que porte -

la informacidn mutante de ese lado como el cromosome silvestre que se en
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cuentre en combinacidn con éste; del lado derecho estard la caracteris—-
tica de las quetas dorsales rectas o rizadas rmtantes, segun sea el ca-—-
caso. Asi, los recombinantes esperadosnen cada-caso serian los siguien--
tes:

Linea (++) versus linea (yw)

(++/++): genotipo silvestre, fenotipo silvestre.

(++/yw}: genotipo heterécigo, fenotipo silvestre.

(yw/yw): genotipo mutante, fenotipo doblemutante.

(++/+w): genotipo heterécigo, fenotipo silvestre.

(++/y+): genotipo heterécigo, fenotipo silvestre

(+w/+w): genotipo heterdcigo, cuerpo silvestre, ojos blancos.
{y+/y+): genotipo heterécigo,cuerpo amarillo, ojos rojos.
(yw/y+): genotipo heterécigo, cuerpoamarillo, ojos rojos.
(yw/+w): genotipo heterécigo, cuerpo silvestre, ojos blancos.

{y+/+w): genotipo heterécigo, fenotipo silvestre.

Linea (++) versus linea (wf)

(++/++): genotipo silvestre, fenotipo silvestre.
(++/wf): genotipo heterécig(;. fenotipo silvestre.
(wf/wf): genotipo mutante, fenotipo doblemutante.
(++/+f): genotipo heterdcigo, fenotipo silvestre.
(++/w+): genotipo heterdcigo, fenotipo silvestre.
(+f/+f): genotipo heterdcigo, quetas mutantes, ojos silvestres.
{w+/w+): genotipo heterécigo, quetas silvestres, ojos mutantes.
(wf/w+}: genotipo heterécigo, silvestres,quetas, ojos mutantes.
(wf/+f): genotipo heterdcigo, quetas mutantes, ojos silvestres

(w+/+f): genotipo heterdcigo, fenotipo silvestre.

Lo anterior es vdlido para las hembras pues presentan dos cromoso

mas. En el caso de los machos los recombinantes serian:

Linea (++) versus linea (yw).

{++); genotipo y fenotipo silvestres.
(yw); genotipo v ienotipo doblemutante.
(y+}; genotipo heterdcigo, cuerpo amarillo, ojos rojos.

(+w); genotipo heterécigo, cuerpo silvestre, ojos blancos.
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Linea (++) versus linea (wf).

(++): genotipo y fenotipo silvestres.
(wf): genotipo y fenotipo doblemutante.
(w+): genotipo heterécigo, quetas silvestres, ojos blancos.

(+f): genotipo heterécigo, quetas mutantes y ojos silvestres rojos

Cunpliendo con el modelo de ur:a poblacién ideal (Falconer, 1981),-

las cruzas reciprocas fueron las siguientes:

Linea A: 4 hembras (++/++) X & rmechos (wf)
Linea B: 2 herbras (++/++) X 2 machos (yw)
Linea C: 4 hembras (wf/wf) X 4 machos (++)
Linea D: 2 hembras (yw/yw) X 2 machos (++)

Cada linea tuvo 15 repeticiones haciendo un tbtal de 60 frascos —-
por generacién. Tanto las hembras como los machos que sirvieron como pa—-—
dres de la siguiente generacién fueron tomados al azar y mientras que la-
nueva progenie se desarrollaba, se contaba la progenie anterior de cada -
frasco para su registro totmdndose en cuenta: a) los machos y las henbras
que presentaban las caracteristicas silvestres, doblemutantes y monomu---
tantes segin fuera el caso, b) las caracteristicas. Esto se continud en -
cada subpoblacién hasta que las condiciones experimentales terminar(m por
fijar un genotipo en cada subpoblacién distinta, es decir, hasta que la--
frecuencia de un alelo ( o dos alelos) alcanzdé un valor de cero, perdién-
dose.

Es muy importante mencionar el hecho de que con el fin de asegurar
una progenie producida legitimamente por las parejas parentales de cada--
frasco, fué necesario contar con hembras que tuvieran menos de 8 horas de
erergidas y fueran por tanto, virgenes. Hembras no virgenes y cargadas —-
con el esperma de cualquier ctro macho en horas previas alterarian el va-
lor de las frecuencias observadas.

Después de la recoleccidon de datos en cada frasco de cada linea en
cada generacién hasta la fijacion de algin alelo en las subpoblacicnes.se
procedid a calcular las frecuencias alélicas para todas las generaciones

de cada frasco de cada linea. Como se menciond anteriormente, los machos
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al ser hemicigos expresaban fenotipicamente su fenotipo y no hubo proble-
ma para calcular sus {recuencias. Las hermbras diploides para X, si presen
taron problemas a partir de la 3a. generacidn porque el genotipo de ma-——
chos y hembras se conoce en la generacidn parental y en la 2a. se sabe —
que éste es forsozamente heterdcigo para las hembras. Para la 3a. y subsi
guientes generaciones una gufa importantisima al posible genotipo de las-
2 6 4 henbras involucradas en cada frasco en cada generacidn, se encuen—-
tra en la progenie generada a partir de la cruza de éstas con los machos-

hemicigos cuya apariencia fenotipica conocemos.

Cdlculo de frecuencias. Ejemplo.

Linea A. Frasco #1.
Generacidn FO: 4 henbras X't - 4 machos XWfY
Progenie observada; 19 hembras (+-); 20 machos (++)

gt o g+
xwf ++xwf x++xwf
Y +y x*ty

f - 4 machos X*'Y

Generacidn Fl: 4 henbras XY

Progenie observada: 173 hembras (+-); 205 machos (++); 96 machos—
wi

XY,

xt xwf
x+H iyt x++xwf
v +y xwf

Generacidn FZ: cruza al azar: 4 hembras (+-); 2 machos (++); 2 ma-
wi

Progenie observada: 151 hembras (+-); 7 hembras (+f); 4 hembras --
x“’fx"’f; 152 machos (++); 19 machos (w+); 8 machos (x""fvl.

Genotipo materno probable deducido a partir de la cruza anterior y
la progenie observada: X XHwa v e daid X++X+r



x** Xt Xt xwf X+t M x*+ x+f
ottt xttett ettt x++xwf P vt ket x++x+f
xty x*y Xty xwf Y Kty XYty x* fY
x*tt x*H xtt xwf x*t X+ x++ x+f
xwf x++xwf x++xwf x++xwf XWf xwf x++x xw+ wi xwfx+f
My ++ o wi 4 +f
Y Xy XY X ¥ v G L Xy
wi, wf

2 hembras X X

1 mecho {w+}

Generacion FS: cruza al azar:

machos (++); 1 macho (wf);

Progenie obcervada: 104 hembras (+-); ’25 hembras (wf);
(w+); 49 machos (++); 49 machos (wf); 24 machos (w+);
Genotipo materno probable: waXWf x“’fx“’r X++X e S !

+ 2 hembras (+-); 2-

lB hembras-
6 machos (+f

alelos

Para el cdlculo de las frecuencias recordemos la notacidn de los -

al lado izquierdo o al lado derecho del cromosoma; es decir:

iZQUIERDDO

+ ojos silvestres

DERECHO
+ quetas rectas

w ojos blancos f quetas rizadas

Tomando en cuenta lo anterior se procede a contar las notaciones alélicas

de cada lado de los genotipos de machos, hembras y los globales o pobla--

cionales.

Frec. alélicas globales Frec. de hembras. Frec. de machos.

12Q DER 12Q  DER 12Q DER

+ w + f + w oo+ f + w o+ f
FD 8/12 4/12 8/12 4/12 1 0 1 0 0 1 0 1
Fl 8/12 4/12 8/12 4/12 1 3 3 i 1 01 0
F, 8/12 L/12  8/12 4/12 6/8 2/8 6/8 2/8 1 S
Fy 5/12 7/12  6/12 6/12 3/8 5/8 3/8 5/8 % $ 3/4 14
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Asi, se pudo tener la seguridad de que los genotipos que se deduje

ron a partir de los datos de la poblacién fueron siempre los unicos posi-

bles porque sdlo con ellos se encontraban como verdaderos los fenotipos -
en la poblacidn y no otros.

Se calcularon las frecuencias globales, las de las hembras y las -

de los machos. Tomando en cuenta las globales, se procedio a calcular el-

pardmetro de desequilibrio gamético (D) con la siguiente férmula:

D = AB - (Xl + X2) (X1 + X3) donde;
X1=AB= {++) X1=A3= (++)
x2=Ab= [+f} Xz:.’\b-—. [y+)
X.a:aB: (w+) XS:aB= {+w)
X‘::ab: (wf) X4=ab= (yw)

Posteriormente se calcularon las varianzas esperadas y los (D) es-
peradas a 0.01 y 0.5 de recombinacién para eleborar las tablas de datos -
que debido a su extensidén no es posible imprimir aqui. Se muestran las --
grdficas de las frecuencias, las de las varianzas esperadas contra las —-

observadas y los (D) esperados contra los cbservados.



RESULTADOS Y DISCUSION

1.- Efecto de la Deriva génica en las frecuencias
a) Linea A. (4 hembras ++/ 4 machos wf).

Observando la Ldmina 1, en sus grificas Al y A2 correspondientes a
la frecuencia global de la poblacidén de la linea, puede observarse que pa
ra los alelos y mutantes hubo una reparticidn de las frecuencias que suma
das y divididas en conjunto nos dan un 0.5 de frecuencia que es el mismo-
valor inicial de la cruza, resultando acorde a la teoria, (Hedrick, 1984;
Hartl, 1980), debido a los aumentos y cancelaciones de las frecuencias en
las subpoblaciones.

En la misma ldmina, las graficas A3 y A4 que muestran las frecuen-
cias alélicas de las hembras en las subpoblaciones de la linea, tanto pa-
ra genes silvestres como mutantes, hacen evidente el efecto dispersante -
de la deriva. En la segunda generacién se alcanza un valor de 0.5 que re-
presenta la heterocigocidad de todas las hermbras a partir de ésta genera-
cién y a partir de la tercera la dispersién de las frecuencias se observa
de la manera esperada, es decir, con disminucién de heterocigotos a par--
tir de la cruza en las primeras generaciones, sin ninguna fijacién o pér-
dida apreciable de genes, (Wright, 1931), de forma azaroSa sin esperar --
ningin valor definido en especial en ninguna generacidn, (Li, 1976), de—-
pendiendo la fijacidn del valor de la frecuencia inicial de los alelos,——
(Cavalli-Sforza, 1971).

En las grdficas A5 y A6 de la misma ldmina ! se observan las fre—-
cuencias alélicas de los machos. Es interesante notar que el patrén dis—
persante no escapa al tipo de herencia ligada al sexo que tienen los ale
los bajo estudio. El efecto de la deriva es marcado en las 9 primeras —-
generaciones sin que se defina el gen que habra de fijarse. Sélo es has-
ta la décima generacion cuando comi®nza a definirse rdpidamente la situa
cidn a favor del alelo silvestre, concordundo con la teoria: al depender
de las frecuencias iniciales para la fijacidon, hay una fase dispersiva -
inicial para después encontar estabilizacidén en las frecuencias, excepto
para las que caracterizan a los limites pues son igualmente probab!es.

Cuando el valor de las frecuencias es inicialmente 0.5, la fase disper—-
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sante toma 2N generaciones, asi, si el nimero efectivo de la poblacidén es
de 4 individuos, lasgeneraciones que pasaran antes de la fijacién de cual
quier alelo es de 8, (De Garay, 1978). En ésta linea todas las subpobla--

ciones fijaron genes silvestres. No hubo subpoblaciones mutantes.

blLinea B.(2 hembras ++ / 2 machos yw).

Observando la ldmina 2 en sus grdficas Bl y B2 que muestran las --
lineasncias globales de la linea, se nota que el valor promedio es de 0.5
que corresponde al inicial de la poblacion. Aqui, deben haber pasado mini
mo 4 generaciones para la fijacion de algun alelo en las subpoblaciones.

En las graficas B3 y B4 que muestran los promedios de las hembras-
se nota una rdpida accidn del efecto dispersante a favor del alelo silves
tre que termind fijandose. Posteriormente se discutird la posible causa—-
de ese resultado.

En las grdficas B5 y B6 de las frecuencias de los machos de la li-
nea se sigue el patrdn de herencia ligada al sexo, y un comportamiento de
frecuencias parecido al de las hembras. Como en el caso de la linea A, no

se fijé ninguna caracteristica mutante en ninguna subpoblacidn.

c)Linea C. (4 hembras wf / 4 machos ++).

En la ldmina 3, las grdficas Cl y C2 que muestran las frecuencias-
globales de la linea se puede apreciar el 0.5 de frecuencia global ini-——-
cial y final acorde con la teoria. Es interesante notar en la grdfica Cl-
cémo la frecuencia promedio en la poblacidn para el alelo (w-) es mayor -
que la de los alelos silvestres. Efectivamente, el color blanco de los --
ojos se fijé en 8 subpoblaciones, lo que hace evidente la accidén de la --
deriva génica ya que si la seleccion dominara el procesg no se esperaria
la fijacién de alelos mutantes en la poblacidén, (Mettler, 1979).

Las graficas C3 y C4 que muestran las frecuencias de las hembras -
miestran en la segunda generacién la heterocigocidad total de las hembras
debido a la cruza, y un efecto dispersivo azaroso que finalmente se deci
dié por el alelo (W+), asi que los individuos eran monomutantes. No pasé-
lo mismo con el alelo (f) a pesar de que el desequilibrio gamético que —-

los separd si existid.
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Las graficas C5 y C6 que muestran las frecuencias promedio de los-

rachos de la linea muestran el efecto de la deriva génica porque éstas —-
cambian de manera errdtica. Al contrario de las hembras, los machos de --
las subpoblaciones presentaron fijacion para los dos alelos rutantes, ruy
probablemente debido a la transmisidn y herencia de cromosomas paternos -
que no recombinaron pues hay un estado de hemicigdcis lo que permitid el-
paso de los alelos juntos en el cromosoma. Efectivamente, en algunos cas-

os las subpoblaciones presentaron individuos doblemutantes.

d)Linea D (2 hembras yw / 2 machos ++).

En la ldmina 4, observando las grdficas D1 y D2 que muestran las -
frecuencias globales de la linea, se aprecia una tendencia al equilibrio-
de 0.5 parecido al inicial. Los alelos (y+) y (w+) tienen frecuencias rds
elevadas que las silvestres. Lo anterior probablemente se debe al hecho -
de que las cruzas tienen por madres en la generacion parental a hembras-
doblemutantes (yw) y el patrdén de herencia ligada al sexo permite que du
rante las primeras generaciones los alelos mutantes se mantengan presen—-—
tes.

En la grdfica D3 y D4 que ruestran el promedio de las hembras, el-
efecto dispersante es evidente pero tiende a equilibrar en 0.5 los alelos
mutantes y silvestres. En este caso hubo subpoblaciones con hembras doble
mutantes.

En las grdficas D5 y D6 que muestran las frecuencias de los machos
el alelo (y-) se fijé en algunas poblaciones y en otras el (+-). Los m——

chos eran pues monamutantes.

2.- Efecto de la deriva génica en las varianzas.

El estudio de la varianza ayuda al estudio del efecto dispersante-
en una poblacidn y sus subpoblaciones, (Wright,1952). El decaimiento de -
la variabilidad ( o pérdida gradual de los heterocigotos) y el aumento en
la varianza entre las poblaciones son efectos del penuefio tamafio de pobla
cién.

En la ldmina 5 correspondiente a las grdaficas de la linea A para -
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las varianzas esperadas y observadas se observa coherencia con la teoria.

En la lamina 6 correspondiente a las varianzas de la linea B sdlo-
existe un valor més o menos cercano al esperado en el caso del alelo para
el color del ojo (blanco o rojo). Los alelos para el color del cuerpo no-
estdan acordes con los valores esperados.

En la lamina 7 de las varianzas de la linea C los valores estdn —-
disparados por encima de lo esperado.

En la ldmina 8 de las varianzas de la linaa D el caso es similar a
la linea D; los valores se disparan.

En términos generales, las frecuencias no cambiaron a nivel global
o poblacional sine quepermanecieron constantes como un todo. Las varian--
zas de las subpoblaciones si cambiaron entre si de manera errdtica como

era de esperarse debido a la deriva.

3.- Efecto en el tamfio efectivo de la poblacion.

Las poblaciones de 4 machos y 4 hembras por generacién o menos —--
son tan excesivamente pequefias que experimentos como el actual no parecen
tener implicacidn en la naturaleza y la evolucidn. Debe recordarse que --
los cambics que significan reestructuracién genética de las especies gene
ralmente son tan lentos que no es posible apreciarlos sino sdlamente en -
miles de generaciones o mAsc.

Los estudios de laboratorio deben superar esto hasta en un 100%.
Asi, la interaccidén entre una débil ventaja selectiva de un alelo sobre--
otro y una ligera deriva génica debida a cosanguinidad pueden simularse,-
(Kerr y Wright, 1954; experimento con Bar).

La falla de apareamiento de algin individuo en alguna subpoblacién
puede haber reducido el tamafio efectivo de la poblacion acelerando el pro
ceso de fijacidn. Este pudo haber sido el caso especificamente hablando -
de las lineas 4 y D donde habian mutantes (yw). Parsons (1973), ha demos-
trado una mayor habilidad para aparearse de los machos silvestres con res
pecto a los machos (yw) precisamente,=(Kerr y Wright, 1954; experimento -
con Forked). Por otra parte, el comportamiento de cdpula miltiple y alma-
cenamiento de esperma en las hembras (Cook, 1979), pueden alterar las fre

cuencias al elevar Ne (tamafio efectivo de la poblacién).
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4.~ Desequilibrio gamético.

Debido a que la tasa de recombinacidn en las lineas A y C era alta
debido al ligamiento relajado, el desequilibrio gamético debe haber actua
do produciendo cigotos de repulsién y acoplamiento que fluctuaron al azar
en frecuencia para cada alelo. Lo anterior explicaria porqué hubo subpo--
blaciones con fijacién de caracteristicas monomutantes en la linea C.

Por otrolado, las tasas de decaimiento de D con tasas de recambina
cidn de 0.5 eran de esperarse para las lineas A y C por su ligamiento y -
como puede observarse en la ldmina 9 que muestra la grdfica A, teoria y -
experimento concuerdan perfectamente, y lo mismo puede decirse de la grd-
fica para la linea C, (Roughgarden, 1979, Hartl, 1980).

En el caso de las lineas By D la tasa de recombinacidn debe haber
se comportado de acuerdo a un valor esperado de la tasa de r a 0.01 y no-
fué asi en ningin caso ( grdficas By D en ldmina 9). Los valores se com-
portaron como si siguieran una recombinacién de 0.5 que no corresponde --
con el estado de ligamiento apretado, (Ohta, 1969; Bennett, 19630. Tedri-
camente, los datos para recombinantes en la poblacidn e incluso tasas de
fijacidon concuerdan bien para las lineas, no asi en éste caso. Lewontin,-
(1967) no descarta la posibilidad de encontrar nuevos fendmenos que apa—-
rentemente contradigan la teoria. Los resultados aqui expuestos pueden so

meterse a otro andlisis experimental en otro lugar.

5.- Relacién Deriva génica, seleccién, mutacidn y migracidn.

El presente trabajo contd con una poblacidn experimental "ideal' -
para cada caso (Hartl, 1980; Falconer, 1981). De cualquier forma, la se——
leccién a favor de los genotipos silvestres es marcada en las lineas A y-
C (Kerr y Wright, 1954), aunque el efecto dispersivo no es negligible, —-
(Ewens, 1967) porque algunas subpoblaciones ciertamente presentaron fija-
cién de caracteristicas mutantes ( ya fuera una o las dos).

En el caso de la linea C y D, los casos de fijacidn de los dobles-
mutantes y no de mononutantes indica el estado de ligamiento dificil de -
romeper v debido al pequefio tamahode poblacidn por supuesto; y aparente—-

mente al tipo de hembras que interbiniesen en las cruzas parentales ( re-
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cuerdese que se experimentd con cruzas reciprocas) favorecian la presencia
de los alelos que portaban en la situacién inicial.

La mutacién, por otra parte, hizo acto de presencia en estas pobla-
ciones "ideales". Esta, a pesar de las bajas tasas que presenta (1X10'6} -
y que no deberian afectar el modelo, presenté el siguiente caS0: al traba-
jar con el locus multialélico de "white' con 12 alelos en el sistema (Judd
1960), se encontrd un macho mutante de ojos amarillos en la lia, genera-—-
cién de la linea A. este representaba el alelo (white-apricot #4) que se -
manifiesta de manera espontdnea (Bridges, 1944). Para efectos del experi--
mento, el individuo sinmplemente fué extraido y su ausencia fisica lo es —
tarbién genética, pero es interesante notar cémo su mera presencia en una-
poblacién natural hubiera alterado la accién de la deriva génica lo mismo-

que un solo inmigrante por error de manejo, (Pollack, 1968).
CONCLUSIONES.

La Teoria de la Deriva génica, la de embalage tedrico mds pesado -
en la Teoria de Genética de Poblaciones, enmedio de acalorada discusion,-
(Crow, 1955), es un hecho comprobable no solo en experiencias de laborato
rio, sino en la naturaleza también. E. Mayr le atribuye rucho peso en la-
formacién de especies cuando se presenta como un “efecto fundador", (Mett
ler, 1979). Wright, le considera un medio para llevar a las especies a di
ferentes frecuencias durante el proceso de fijacidn, en el que el pequefio
tamafio de poblacidn saca a relucir la poza génica de una poblacidn de una
manera mds rdpida, (Rotthhammer, 1977). El proceso dispersante de las —
frecuencias puede y ha sido demostrado en el hombre 9 Dobzhansky, 1980;-
Glass, 1952).

Pensar en eila como una fuerza evolutiva que mds que dar un desti
no fatal a los genes de una poblacién puede ayudar a modelar la estructu
ra genética de las expecies es tener una actitud mds positiva de su pa—-
pel evolutivo para entenderla. Aun falta mucho trabajo de laboratorioc por
hacer, como este trabajo lo demuestra, para salir al campo y pesar su con
tribucién conjunta al lado de las otras fuerzas evolutivas para crear el-

rundo maravil losamente equilibrado que nos rodea.
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