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La Evolución puede estudiarse a niveles distintos, mediante difere~ 

tes aproxirra.ciones, pero reducida a sus términos mis sencillos es el cam-­

bio de frecuencias de una población, (Wrüzht en Cook, 1Q79). La genética­

de poblaciones ccm~nzó a desarrollarse alrededor de los nños 30's grncins­

" la aparición de obras ircportantes tales cano: "La Teoría Genética de la­

Selección Natural" por R.A. Fisher, "Evolución en poblaciones mendelianas'' 

por Sewall Wright, y "Las causas de la Evolución" por J.B. Haldane, (Lewm 

tin, 1967). Hoy día la genética dt' poblaciones put>de riefinir5e caa: gt:néti­

ca evolutiva y la p(edra angu1ar áe ei cntemlim1 ento de la evolución <Rou··· 

ghsar~en,1979). Por otra parte,la contribución hecha por los estudios de -

poblaciones hurra.nas al carcpo de la genética de poblaciones es tan grande -

como la de los estudios de otras especies. Esto surge del hecho de que ta~ 

to antropólogos físicos cerno científicos médicos se hallan percatado de la 

ircportancia del desarrollo de la genética hurra.na y la solución de proble-­

rra.s propios del carcpo, (Glass, 1954). 

Aunque los problenRs evolutivos fueron la fuente de inspiración de­

la genética de poblaciones, ésta tiene hoy día que ver con otros asuntos,­

como por ejercplo: 

1) La estructura genética de una población. Cano la especie hurm.na­

depende de los cultivos de semillas y vegetales ccmestibles es necesario -

conocer su var .ción genética porque las especies silvestres se eliminan 

con la selección del harbre y la "dcmesticación" produce uniformidad gené­

tica. 

2) Selección artificial. En la producción de ciertos fenotipos ani­

rra.les y vegetales es necesario conocer la variación genética inicial y pr~ 

nosticar el carri:>io que operará en el ra go bajo selección a largo debido a 

a la intensidad aplicada. 

3) Estudio adecuado de las "nuestras" poblacionales de grupos hurra.-

nos en experimentos tales como: tipos sanguíneos, y grupos inrrunocaipati-- ~ 

bles, (Mettler, 1979), y grupos hurra.nos "aislados", (Glass, 1952). 

Las preguntas generales que la genética de poblaciones trata de re­

solver son: ¿cuál es la estructura de una poza génica en un momento dado?­

y ¿cuáles son las fuerzas causales que determinan la poza génica de gener~ 
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ción en generación ? ¿cáno interactúan entre sí ? ¿cuáles son las consecuen­

cias de el lo? 

Todos los autores coinciden en reconocer 4 fuerzas evolutivas llarre 

das: Migración, M.itación, Selección Natural y Deriva génica. Ahora bien, -

en general, los carrbios de las frecuencias de los genes pueden deberse a -

éstas fuerzas, pero ex íste una clasificación basada en la acción y los re­

sultados que arroja cáda una, (Dobzhansky, 1975; Rothhamner, 1977): 

a) Fuerzas detenninistas o direccionales ( o factores sisteiní.t ic0s \ 

Aquellos cuyos efectos se pueden predecir en un cierto sentido o dirección 

y que tienden a llevar a la frecuencia génica a un punto de equilibrio, 

(Crow, 1955). Estas son: migración, rrutación y selección natural. 

b) Fuerzas estocásticas (o factores dispersivos). Aquellos cuyos -

efectos no son predecibles ( virtualmente irrposibles de predecir, Hartl 

1980), si bien pueden serlo en cuanto a intensidad. So.1 los que tienden a­

dispersar la frecuencia génica. Ejerrplo: deriva génica. ( CrCM, 1955). 

El problerra. de la genética de poblaciones teórica puede definirse -

no solo cerno la predicción de la c~osición a un tierrpo previo, t 0 , y los 

mecanismos genéticos dados, la estructura de reproducción de la población, 

la adecuación de los genotipos y los fenotipos, la intensidad de cáda fue! 

za evolutiva durante ése tierrpo. Este probleJTB tiene un aspecto dinámi ..:c' 

en la carposición génica y un aspecto de equilibrio en el que preguntamos­

qué carposición alcanza la población después que ha pasado rrucho tierrpo. 

La descripción del estado de dinámica o equilibrio de la población depende 

a su vez, de si se tara un enfoque determinístico o estocástico. 

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 taran en cuenta las siguientes ba-­

ses teóricas. 

La idea de la deriva génica fué ya bosquejada por Brooks, en 1899 y 

los investigadores holandeses A.L. Hagedoorn y A.C. Hagedoom en 19? 1 1 '' " 

Dobzhansky , 1975). Ell os observaron que el número de individuos destinados 

a ser los progenitores de una nueva generación es por lo general menor qu< · 
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el número de individuos que fonran la especie. Concluyeron que algunos ge~ 

es se pierden al azar cano consecuencia de éste hecho, originando una re-­

ducción de la variabilidad genética potencial incluso en ausencia de la se 

lección natural. Luego fué estudiada por Fisher quien incluso la denominó­

"efecto Hagedoom", Dubinin en 1931, Raraschov ert 1932 (todos en Dobzhans­

ky, 1975) y sobretodo por Sewall Wright en 1931 qui en la denominó "deriva­

géni ca aleatoria" y junto con Fisher elaboró las primeras aproxirmciones -

a una solución rmterní.tica de el problerm. Finalmente Motoo Kirrura quien p~ 

blicó la solución conpleta para el caso de sisterms rrultialélicos ya que -

desde el principio sólo se había trabajado con el modelo de un locus con -

dos alelos. 

Efectivamente el gran abogado de la deriva génica ha sido Sewall 

Wright quien desde u.~ principio al desarrollar los aspectos teóricos de 

los cuatro factores evolutivos señaló las limitaciones de la efectividad -

de los factores determinísticos (selección, rrutación y migración) en pobl~ 

ciones de tarmño pequeño, (Wright, 1931), donde 4nv, 4nm, ó 4ns, respectl_ 

vamente sean menores de 1 (N= tarmño efectivo de la población; v= tasa de­

rrutación; 111= tasa de migración neta; S= coeficiente de selección). Cuando­

quiera que v, m, y s son menores que 1/2N se establece la deriva génica, -

(Glass, 1952; Hartl, 1980). 

El fenémeno del efecto dispersivo sucede efectivamente en poblacio­

nes pequeñas y recibe, aparte de los yamencionados, los siguientes narbres 

desviación al azar, error de rruestreo o desviación en la torra de rruestras, 

(Cook, 1979). 

La Evolución es un asunto de azar; algunos gametos son incorporados 

en cigotos por azar y otros no; algunos individuos pueden dejar mis dese~ 

dientes en prcmedio que otros, pero lo que de hecho ocurre depende del --­

azar. El azar es una parte escencial y natural del proceso de evolución. 

La deriva génica es por tanto, la entrada a la teoría estocástica de la -­

evolución. Hay dos forrras en las que un elemento azaroso puede entrar al -

proceso evolutivo. Primero, por un orígen arrbiental. Los valores adaptati­

vos (las W's) por ej~lo, pueden diferir de generación en generación por­

que el arrbiente no es constante de año a año. Y segundo, porque los ef ec-­

tos azarosos pueden ser internos a la población en el sentido de que aún -

ocurrirían en un arrbiente uniforme y constante. A laderiva generalmente se 

le atribuían todos los efectos azarosos en la evolución que no podían ser-
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explicados por la selección natural, reconocida no solo como una fuerza 

mis en el proceso sino mis bien como la fuerza moldeadora que lleva el rít 

mo en en la tendencia evolutiva, (Lewontin, 1967), pero se le ha llegado a 

referir como una fuente especial que es interna a la población ( el "error 

de rruestreo" por parte de los gametos a partir de los cigotos), (Roughgar­

den, 1979). 

El error de rruestreo que se sucede de generación en generación so-­

bre los gametos potenciales de los individuos que foITTHn una población se­

presentan en grupos de tanaño pequeño. La irrportancia del elemento azaroso 

en el proceso evolutivo es por supuesto, un tema rrucho rruy debatido, (Mo-­

ran, 1959; Ewens, 1967). Parte de la controversia resulta del hecho de la­

observación de grandes poblaciones naturales que nulifican el efecto dis-­

persivo de la deriva con respecto al de la selección debido, a su grant~ 

ño. Sin enbargo, si los efectos selectivos son pequeños respecto al taJTBño 

de la población, el carrbio genético a largo plazo debido a la deriva géni­

ca puede ser irrportante, (Hartl, 1980). 

Deriva génica y taJTBño poblacional (N). Tarraño efectivo de la pobla 

ción. 

La teoría de Hardy-Weinberg establece en sus condiciones la existe~ 

cia de poblaciones de gran tamaño que en ausencia de rrutación, migración y 

selección, con un apareamiento al azar, presentan una situación estable. 

En la naturaleza no hay poblaciones infinitas, pero sí rruchas finitas, --­

(Dobzhansky, 1980). Debe decirse por otro lado, que no existe una línea -

di vi seria clara entre poblaciones "grandes" y "pequeñas". Son de todos ta­

rra.ños. Así, el tarra.ño efectivo de una población (el número real de indivi­

duos que contribuyen genéticamente a la siguiente generación y que por lo­

general es menor que el número total de individuos que se pueden contar en 

el grupo total) es en ciertos sentidos relativo a la intensidad de la se-­

lección y las tasas de rrutación, (Li, 1976). 

Pero ¿porqué varía el tarra.ño de una población? Bajo ciertas condici~ 

nes, una población finita puede ser tan pequeña que la deriva génica sea -

significativa incluso para loci que sufran efectos selectivos medibles. 

1) Algu."las poblaciones pueden ser continuamente pequeñas por un 

tierrpo relativamente largo de tierrpo debido a rec~~sos limitados en el 
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área populosa, poco vagar entre hábitats apropiados, territorialidad entre 

individuos, ú otros factores, (Hedrick, 1984). 

2) Radio sexual desigual. Esta situación reduce aún mis la pobla--­

ción de un tan:año N a un tan:año efectivo mis pequeño. Debe hacerse notar -

que el tan:año efectivo de la población depende nucho mis del sexo menor en 

número que del otro, (Li, 1976). 

3) Diferencias reproductivas entre individuos. El número de vásta-­

gos que dejan diferentes padres puede variar tremendamente, ya sea a tra-­

vés de presión selectiva o por causas accidentales. La variación en el nú­

mero de descendientes tarrbién tiende a reducir el tan:año efectivo del gru­

po reproductor. 

4) Debido a la consanguinidad. 

5) Debido a razones sociales, económicas, religiosas e incluso in­

telectivas en el hO!lbre, (Glass, 1954). 

6) Ccnportamiento. A veces sucede que el modelo de ccnportamiento -

eleva el número efectivo de la población como cuando exíste apareamiento -

m.íl tiple y aln:acenamiento de espern:a, (Cook, 1979). 

7) Porque se trate de especies en vías de extinción. 

8) Porque algunas poblaciones tienen tan:años de población intenni-­

tentes. Existen dos casos: a) Partiendo de una población grande, las catás 

trofes naturales que acaben con un número irrportante de individuos, tales­

como epidemis periódicas, desecamientos, extinción en n:asa, generan "cue-­

llos de botella" durante los cuales sobreviven unos cuantos individuos pa­

ra continuar la existencia de la población. Un caso famoso y rrulticitado-­

es el de las oscilaciones en el tan:año poblacional registradas en Canadá-­

para el lince y la liebre. b) Cuando un número pequeño de individuos emi-­

grantes de poblaciones parentales se separa y establece una nueva colonia, 

el fenómeno se dencrnina "efecto fundador". 

Queda claro que en n:abos casos los individuos sobrevivientes o los­

fundadores sólo podran contar con el n:aterial genético que posean en el mo 

mento de la reducción poblacional por cualquier causa y que a partir de 

ésta se generarán las siguientes progenies las cuales divergirán cáda vez­

rrás de la parental. Ernst Ml.yr ha sido el principal protagonista del efec­

to fundador cerno paso escencial en el proceso de especiación mientras que 

Sewa.ll Wright ha discutido arrpliamente la posible irrportancia 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 análisis de la deriva génica se basa en la hipótesis de una po-­

blación base que se subdivide en varias subpoblaciones; cáda una de ellas­

es una l!llestra N de individuos extraídos de la población base y cada nues­

tra está foruada por 2N genes. Las frecuencias génicas de las distintas lí 

neas tienen un valor prcmedio igual al valor de las frecuencias génicas de 

la población base, es decir, igual a q0 . Las frecuencias génicas se distri 

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

(V) q 

La varianza mide el carrbio de las frecuencias génicas que resulta -

del proceso dispersante, que corresponde al carrbio esperado en cualquier -

línea o a la varianza de las frecuencias génicas que caracteriza a las di~ 

tintas subpoblaciones. Después de una generación, las subpoblaciones tien­

den a diferir en las frecuencias génicas, aunque la media de la poblaci6n­

se mmtiene constante cerno 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 dispersión de las -

frecuencias génicas cuando el número de individuos de la nuestra es reduc.!_ 

do; esta hipótesis está representada mediante una población ideal que pre­

sente las siguientes características: (Pollack, 1968; Hartl, 1980; Falco-­

ner, 1981; Hedrick, 1984). 

1) El organismo es diploide. 

2) La reproducción es sexual. 

3) No hay sobreposición de generaciones. 

4) Existen r.uchas subpoblaciones independientes cada una entre sí y 

de un tarraño constante. 

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

6) No hay migración entre poblaciones. 

7) tio hay rrutación. 

8) tk hay selección. 
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9) El radio sexual es igual. 

Así, se tienen poblaciooes teóricamente no cooplicadas o "ideales". 

La inportancia de éste coocepto es que provee de una cooprensión standard­

para las otras poblaciones que violan las suposiciones ideales y que repr~ 

sentan la situación real en la naturaleza. 

Lewontin (1967) señaló la necesidad del uso de silll.llaciones por c~ 

putadora y exísten estudios l larrados "Monte Carlo" que concuerdan naravi-­

llosamente con la teoría: Narain, (1966); Miruyana, 1970; Sheppard ( en 

Cook, 1979); Schaffer, ( en Mettler, 1979); y Buri ( en Hedrick, 1984). 

Estos experimentos nuestran que la deriva génica puede tener las si 

guientes consecuencias: 

a) La fluctuación o deriva de las frecuencias génicas. 

b) El incremento de los hanocigotos. 

Debe tenerse en cuenta que el incremento de los hcmócigos es una -­

consecuencia de la dispersión de las frecuencias génicas, cuando éstas tie 

nen valores intermedios y se desvían hacia los extremos. En efecto, la fre 

cuencia nayor de heterócigos aún en estado de equilibrio, se observa cuan­

do las frecuencias de los alelos alternativos son p= 0.5 y q= 0.5 dende 

2pq= 0.5; según pasa el tienpo la divergencia en las frecuencias de los 

factores puede esperarse que incremente mis y mis hasta que al fin algunos 

son corrpletamente fijados o perdidos en la subpoblación de que se trate. 

La curva de distribución de las frecuencias génicas deberá, sin erri:>argo, -

alcanzar una foma. definida si los genes que han sido totalmente perdidos­

o fijados no se tonan en consideración. 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 equil..!:_ 

brio en la fonm. de la curva de distribución, la pérdida posterior en la -

heterocigócis debe ser idéntica en rit!JX) a la fijacién mis la pérdida, --­

{Wright, 1931). 

Cada subpoblación obedece las leyes de Hardy-Weinberg separadamente 

porque sigue existiendo apareamiento al azar, {Hartl, 1980). Este resulta­

do un tanto paradójico ( de que exista una deficiencia de heterocigotos en 

la poblacién total aunque el apareamiento al azar ocurra dentro de cada 

subpoblacién) es una consecuencia de la deriva génica de las frecuencias -

entre las subpoblaciones debido a su tanaño finito. Si éstas fueran lo su­

ficientemente grandes para ignorar el fenémeno, tendrían frecuencias cano-
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las predecidas por la ley de Ha::Uy-Weinbe"g ccr.io cualquier otra población. 

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

subpoblación es igual a la frecuencia inicial de ése alelo en la población 

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

esperar un valor particular en cada generación, ni de las frecuencias ni -

de (N), (Li, 1976; Hartl, 1980). 

Al depender de las frecuencias génicas inicial es y el téilTfiño de nu­

estra el efecto dispersante se efectúa en dos fases : 

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

es iniciales. 

b) En la segunda las frecuencias se estabi 1 ízan; todas las frecuen­

cias, excepto las que caracterízan a los límites son igualmente probables. 

En términos de generaciones, la duración de la primera fase depende de las 

frecuencias génicas y es un núltiplo del número de individuos. Cuando el -

valor inicial es q= 0.5 la fase dispersante tara. 2N generaciones, es decir 

que si el número de individuos es por ejenplo, N= 10, el proceso disperSd!!_ 

te anterior a la fase de fijación de uno de los alelos tara 20 generacion­

es; si q= 0.1 la fase tara. 4N igual a 40 generaciones. Esto representado -

en una distribución norrral, significa un proceso dispersante donde la al tu 

ra de la curva se hace menor mientras la dispersión aumenta, (De Garay, --

1978). 

Si consideramos un caracter métrico (Y) el cual tcra los valores 2, 

1, O correspondiendo a los genotipos AA, Aa, aa. Si q es la frecuencia del 

gen a en toda la población, la cual ha sido dividida en un númern k de g~ 

pos iguales que se aparean al azar con frecuencias génicas qi (i= 1, 2, 3, 

4 ... k ) . Si no hubiera subdivisión, la varianza de Y en la población ente­

ra sería sirrplemente 2pq= !.f ~·Con subdivisión los valores Y (2, 1, 0) tie 

ne los valores de frecuencia: 

AA: ' 2 
~p . 

- l 

k 

Aa: 2...:p .q . 
,_ l l 

k 

-2 
2pq - 2~ q 



aa: ~ q~ = q2 + , 1 2 
'- q 
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k donde: 

q= ~- q . 
. _, __ 1_ la media de las frecuencias génicas. 

k 

-2 /' = 
- q 

k k 

la varianza de las frecuencias gé­

nicas. 

Así, la varianza prcmedio dentro de las subpoblaciones es: 

2_¿-pl.ql. 2pq - 2'2 _____ = '.!q 2pq ( 1 - F) =G"~ ( 1 - F) ='.Í~ 
k 

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

es es: 

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

4T2 
'~ q 2F,.2 ,-2 

'JO = '.) M 

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

De lo anterior se desprende que el estudio de la varianza en una p~ 

blación y sus subpoblaciones nos ayuda a entender el efecto dispersante de 

las frecuencias que la deriva génica produce y adem:is que la hCllk)cigócis o 

decaimiento de la variabilidad en un loci dado en vías de perderse por --­

azar se pierde en una proporción del cuadrado de la varianza en cada gene­

ración, (Wright, 1952). La fijación azarosa que tiende a la haoocigócis -

en una población era el punto mencionado por Hagedoorn cano un elemento 

irrportante del proceso evolutivo, (Wright, 1931). 

De acuerdo con Ewens (1967), intuitivamente parece que el rruestreo­

azaroso no es irrportante cuando las frecuencias génicas no son rruy peque-­

ñas o rruy grandes, dado que a la larga habrá cancelación entre las varia-­

ci ones rrnyores 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 rruy lenta, habien­

do poco carrpo para la acción de la selección. Así, parece que el rruestreo­

aleatorio no será tan negligible. 

Mu:uyarm, 0970), sin errbargo, señala que la probabilidad de fija-­

ción juega un rol irrportante en la teoría evolutiva y derruestra que la pr~ 

habilidad de que un gen rrutante se fije en la población no se altera con -

la subdivisión de la población si se encuentran las siguientes condiciones 

adecuación aditiva, llllestreo y selección efectuados separadamente en cada­

colonia y migración entre éstas lo que no altera la frecuencia génica en -

toda la población. 

Deriva génica y Consanguinidad. 

La deriva génica y la consanguinidad se originan en una población -

pequeña. Efectivamente, cuando una población es pequeña, o cuando sólo se­

considera una línea, se presenta la dispersión de las frecuencias génicas­

que puede examinarse desde dos ángulos distintos para dedudir sus conse--­

cuencias: 

a) CarXJ proceso de nuestreo que (cano ya se explicó antes) se des-­

cribe en términos de la varianza de la nuestra; cuando una población base­

se fragmenta en subpoblaciones. 

b)Cano efecto de la consanguinidad, anal izando los carrbios de la dis 

tribución de los genotipos resultado de las uniones entre parientes que -­

tienen una alta probabilidad de tener lazos sanguíneos debido al pequeño -

tarmño de población, (De Garay, 1978). 

Arrbos fenómenos provocan carrbios en la distribución de frecuencias­

y generan hanocigocidad en la generación debido a la pequeña nuestra pobl~ 

cional pero no deben confundirse porque en el caso de la deriva génica los 

individuos se aparean azarosamente y en el caso ce la consanguinidad no es 

así, (Hart 1, 1980). 

Cualquiera que sea la naturaleza y la corrplejidad de los lazos de -

parentesco entre dos individuos, A y B, el efecto de estos lazos soore 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 ancestro~ carú­

nes; se dice que son idénticos. De un modo mis preciso, la relación gené-­

tica entre A y B se r:lide 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 azaros~ 

me!1te selecciooado de B", Milécot ( en Jacquard, 1969). Se ha dado el nom­

bre de "coeficiente de consanguinidad" a la pl:'obabi l idad de tener dos gen­

es idénticos en un individuo. El coeficiente de consanguinidad pal:'a una p~ 

blación es la pl:'obabilidad de que dos genes de un individuo azal:'osamente -

seleccionado de una población sean idénticos. En el equilibrio de la pobl~ 

ción, ésta se encuentl:'a carpuesta de individuos cuyos dos genes son idé.,ti 

cos y que son todos har:ócigos. 

Cuando el tarraño es limitado, existe una !:'elación de dependencia -

entre los genes, incluso si no son idénticos (ésta surge de la estructura 

inicial) Esta dependencia desaparecel:'Ía en el caso de que la estruct~ 

l:'a inicial tuviera las misrrn.s proporciones genotípicas si hubiera resulta 

do de una asociación pareada de genes independientes. 

La coosanguinidad por sí misrrn. puede lleva!:' a l:'esultados substan-­

ciales a partil:' del apal:'eamiento al azar dentro de una sola población, m_i 

entras que la deriva génica en general no lo hace, (Cavalli-Sfol:'za, 1971). 

Aunque un fenómeno como otl:'o tienen efectos similal:'es en las pl:'o-­

porciones cigóticas en la población total, las val:'ianzas de la desviación­

al azar úq en éstos dos casos son diferentes, (Li, 1976). 

Si 2 ( 1-q) J- m 9. la varianza de q en una generación. 

2N 

si: 2 (1-q) y 'S Aq 9. la varianza de q pal:'a N descendientes. 

N 

entooces la varianza de rruestl:'eo de una población bajo consanguinidad es: 

2 
J 9. (1-q) 

,A. q 
2N 

( 1-F) + ( 9. ( 1-q) 

N 

F 9. ( 1-q) ( 1 +F) 

2N 

que es rriis grnnde que el caso "standal:'d", o sea la varianza der:-~ en una 

genel:'ación poi:' una pl:'oporción F. 

En el caso de subdivisión, si una población total se subdivide -

en k grupos a:_:¡areándose al azar, cada uno de tarraño N, la vadanza de rru-
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estreo para cada grupo es qi (1--qt)/2~ donde qi es la frecuencia génica­

del iésirno grupo. Por tanto, su pranedio sobre los k grupos es: 

/ 

/ 

i 
21 qi (1--qi ) 

4Nk 

pero 2; q. (1-q1. )/k es la proporción de heteroci.gotos en la población -
' l 

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

' :- 2 - 1 _fl ) ( 1-F ) 
l q _q~----.:1~----

2N 

,.,.. 2 
que es mis pequeño que el caso de la varianza de, en una generac1on por 

q 
una proporción F para el misr:io tarmño y la misna frecuencia génica. 

Moran, (1959) estudió dos condiciones para poblaciones subdividí-­

das: a) Subpoblaciones de tarmño finito con migración entre ellas, sin s~ 

lección, demostrando que el efecto hacia la hanocigocidad no se vió alte­

rado por la migración. b) Dos subpoblaciones en las que hay fuerzas sele~ • 

ti.vas iguales y opuestas. Se establece un dimorfismo estable si no hay -­

int ermigración. 

El ligamiento y la recarbinación. 

Si los loci que controlan dos razgos están lo suficientemente cer­

ca en un solo crcmosana, no exhibirán segregación indeoendiente. Esta au­

sencia de segregación debido a que los loci están en el mism::> cra;x)sana-­

se llarm ligamiento. Esto ocurre porque los crcmosanas se carportan ccmo­

unidades durante el proceso de división celular llanado meiosis que 

ocurre en la fornación de los gametos. Precisamente por ésto, los alelos­

en un mismo crcmosana sierrpre segregarían juntos cerno unidad si no fuera­

por el fenómeno de recarbinación que resulta del entrecruzamiento. La pr~ 

habilidad de que ocurra un entrecruzamiento en alguna parte de una región 

específica del crornosana por lo general aumenta según la longitud de la -

región se incrementa, así que los loci que están físicamente juntos están 

mis apretadamente ligados y los que están apartados están relajadamente-­

ligados. El grado de ligamiento se cuantifica mis fácilmente en ténninos 
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de fracción de reccrrbinación, que es la porción de gametos producidos por 

un doble heterocigoto (un individuo hetrócigo para dos loci) que han su­

frido recorrbinación, (Goodenough, 1978; Mettler, 1979; Hartl, 1980). Los 

valores límites de fracción de recorrbinación (r) son r=O, que representa­

el ligamiento absoluto ( el caso en el cual los alelos en un cromosorra se 

transmiten juntos) y r=í que representa la segregación independiente. Es­

te último valor ocurre cuando los loci están en diferentes crornosam.s o-­

cuando están tan separados en el mismo cranosorra que uno o mis ent recru~ 

mientos ocurren sierrpre entre ellos. Un doble heterocigoto producirá los­

siguientes tipos de gametos: dos tipos no recOl!binantes, cáda uno en la -

fracción (1-r)/2; y dos tipos recorrbinantes, cáda uno en la fracción r/2. 

Cabe señalar que la diversidad genética es evidentemente superada con ffil­

cho por la variabiliadd oculta o potencial. Esta últirra se acUffilla en las 

ccrrbinaciones de genes que exísten en la poza génica o los cranosara.s en­

fonra. natural, y se pone de rranifiesto al ocurrir la reccrrbinación pues-­

se traduce en un aumento de la variabilidad que no significa ningún cam­

bio en las estructuras moleculares existentes o en el incremento o dismi­

nución del número de genes que integran la poza génica, sino sólo en su -

mera exposición de generación en generación, (Weisz, 1975). 

El ligamiento al sexo de los alelos que se estudian bajo el efecto 

de la deriva génica hace mis interesante el sisterra. En la rrayoría de -­

los casos, las cruzas recíprocas ( cruzas en las cuales los genotipos de­

los padres son los mismos pero los sexos han sido intercanbiados), son 

equivalentes, porque en anbos sexos los cranosorras ocurren en pares y por 

tanto un individuo porta dos alelos en cada locus. Pero en el caso parti­

cular de los cranosarn.s sexuales las henhras son XX y los nachos son XY. 

Aunque todos los huevos portan un solo cranosara. X, la mitad del espeITIB­

porta un cranosara. X y un Y la otra. En los pájaraos, rrariposas y algunos 

díptera, crustáceos, peces anfibios y reptiles la situación es inversa -­

porque las henhras son hemicigóticas en vez de los rrachos, (Beatty, 1975) 

Cano el cranosara. Y no porta infonra.ción de los alelos de los loci en el­

cranosarn. X, los alelos recesivos en el cromosorra X se expresan en los rra 

chos, (Speiss, 1977). 
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Desequilibrio gamético. (D). 

Para entender la arquitectura de las poblaciones mendelianas tene­

mos que conocer, aparte de las frecuencias génicas, el grado de desequil.!_ 

brio de ligamiento entre los loci, es decir, el grado al cual las carbina 

cienes de genes en los loci ligados se desvían de lo azaroso. 

Consideremos la situación de alelos ligados al sexo en un mcmento­

inicial en el que se funda una pequeña población. Con un tipo de aparea-­

miento al azar, los alelos de cualquier locus adquirirán una asociación -

azarosa rápidarrente. Sin eni>argo, los alelos de un locus pueden estar as~ 

ciados no azarosamente en gametos con alelos en el otro locus. Dado un -­

tierrpo, los alelos en los loci alcanzarán la asociación azarosa en game-­

tos, pero el fenómeno es lento y la tasa de acercamiento es rnís lenta mi­

entras rrás pequeña es la fracción de recarbinación entre los loci (r). Un 

estado de asociación gamética al azar entre los alelos en diferentes loci 

se llarr:a Equilibrio de ligamiento. Los loci que no están en equilibrio -

de ligamiento se díce que están en Desequilibrio de ligamiento o de la ~ 

fase gamética ( porque es el manento en el que ocurre) denc:minandose rnís 

generalmente Desequilibrio gamético y denotandose (D). El valor D=O ---­

corresponde al equilibrio de ligamiento; si DIO hay desequilibrio. Apar~ 

temente los valores naturales de D son típicamente O ó !TllY cercanos a O -

(indicando desequilibrio) a menos que los loci estén nuy cercanamente li­

gados, (Speiss, 1977). Consideremos el siguiente ejenplo de una población 

fonJB.da por números iguales de individuos del tipo AABB y aabb. Aquí se -

producen sólo dos tipos de gametos (i AB y iab) que se unen al azar y pr~ 

ducen tres genotipos: AABB, AaBb, y aabb en prü!Jorción de 1:2:1. En la s.!_ 

guiente generación el caudal de gametos estará fonJB.do por 3/8 AB, 1/8 Ab 

1/8 aB y 3/8 AB. En la tercera generación las proporciones gaméticas se-­

rán: 5/16 AB, 3/16 Ab, 3/16 aB y 5/16 ab. Habrá un aumento en los llarre.­

dos gametos de repulsión ( o sean Ab y aB) y una disminución proporcional 

8n los gametos de acoplamiento ( o sean AB y ab) a través de las genera-­

cienes, hasta que todos los gametos tengan frecuencias iguales, memento -

en el cual se logrará el equi 1 ibrio. 

Cerno en la primera generación de ésta población sólo se producen 

gametos de acoplamiento, AB;ab y Ab;aB no son iguales y (D) es 1/4. En la 

segunda genernci.ón Docl/8, en la tercera 1/16 y así sucesivamente hasta el 
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equilibrio donde D=O. Este se alcanza rápidamente cuando los loci partici_ 

pantes no están ligados (r=t), (Fraser, 1967). 

En poblaciones panmíticas, dos factores son los responsables prin­

cipales de la producción de desequilibrio de ligamiento: la interacción -

epistática en la adecuación y en el rruestreo aleatorio de gametos en la -

reproducción. 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 nú--­

mero poblacional pequeño. 

Deseando censar la población en la fase gamética y asumiendo que -

hay cigotos fonro.dos por unión al azar de gametos, vemos que exísten 4 -­

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

Tipo de gameto 

AB 

Ab 

aB 

ab 

Frecuencia 

x1. t 

x2. t 

x3,t 

x4,t 

La frecuencia del gameto tipo AB en el tierryo t se denota cerno --­

x1,t y similannente los otros. La suma de las X's es por supuesto l. Ade­

rrá.s debemos tener la frecuencia alélica en cada locus. Censando los game­

tos que son haploides tenemos sirrplemente: 

PA,t = x1 ,t + x2,t 

Pa,t = x3 • t + x4,t 

PB,t x1. t + x3,t 

11,. t = x2 ,t + x4, t 

Por supuesto, pA + pa = 1 y pB + pb = 1 que son sínbolos que des-­

criben el sisterm. y nos introducen el cálculo de D que es un estadístico­

para medir la dependencia entre los dos loci. 

Supongamos que se saca un gameto de la poza gamét i ca y det ennina -

qué alelo está 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 misn10 gameto? Si no, 

los dos loci son independientes y si es así hay dependencia estadística -

entre ellos; por tanto, D se define: 

Las X's están relacionadas a las ~·s y a D de la siguiente l!Bnera-

X - p p l,t- A,t B,t + Dt 

X2 = PA n. - Dt ,t ,P D, t 
X3 = p n. - Dt ,t a,t• D,t 
X = p p 4,t a,t b,t + Dt 

Para ver qué significan éstas identidades, consideremos primero 

Xl,t" Supóngase que los loci A y B son independientes. Entonces la proba­

bilidad de que un gameto contenga tanto A cerno B debe ser igual al produ~ 

to de las probabilidades de sacar un A de la poza génica. Así, si los -­

dos loci son estadísticamente independientes, entonces x
1 

debe ser igual­

PAPs· Similarmente, x2 igualará a pApB' x3 será PaPB y x4 será PaPb· Si -

sustituimos estos valores particulares por las X's en la fóI1lllla para D,­

vemos que Des cero, confirl!Bndo que Des cero si los loci son indepen--­

dientes. Sin errhargo, si los loci no son independientes, entonces D no es 

cero y D puede verse cerno un "factor de corrección" en las fóI1llllas de 

las entidades anteriores. El término D indica el grado al cual las X's 

difieren de los valores que tendrían si fuesen independientes. Es inpor-­

tante entender que D mide sólo dependencia estadística entre loci y que-­

existen nuchos tipos de causas de tal dependencia estadística incluyendo­

causas que no tienen nada que ver con la Biología. 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 ejenplo, si Des positiva tenemos el 

principio de lo que podría describirse cano carplejos de genes; el alelo­

A se encuentra rrás a menudo que el B, y el a rrás a menudo que el b respe~ 

to a lo esperado al azar si se distribuyeran independientemente. De l!Bne­

ra similar, si Des negativa, los carplejos de genes son Ab, y aB. Para -
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considerarse corrplejos, los loci no sólo deben poseer un valor distinto a 

cero, sino tarrbién deben estar localizados uno cerca del otro en el cromo 

sorra. 

Aparece el concepto de fracción de recorrbinación (parámetro r) que 

caracteriza el ligamiento entre loci. Se relaciona con la distancia en el 

rrapa crornosánico entre los loci, dividida entre 100 y usada para indicar­

e! grado al cual ocurre la recarbinación. Nuestra fóCTlllla será, (Roughga.!: 

den, 1979): 

t 
( 1 - r) ºo 

Bennett (1963) demostró que en dos loci que están cercanamente li­

gados, el estado de equilibrio o asociación azarosa se alcanza mis lenta­

mente que un loci individual. Consecuentemente, las frecuencias de las 

corrbinaciones de genes pueden estar lejos de sus valores de equilibrio fil.I 

chas generaciones después que el equilib~io se ha ga.~ado en los loci se-­

parados. Un exceso de dobles heterocigotos de una fase de ligamiento pu~ 

de persistir por ITT..1chas generaciones, incluso en la ausencia de diferen-­

cias selectivas, si hay un ligamiento cercano. 

Narain, (1966) demostró que la tasa de decrecimiento en la función 

pann1ítica debida a una generación de autofertilización y apareamiento al­

azar no refleja la tasa a la cual los dobles heterocigotos decrecen bajo­

la influencia ¿e éste sisterra a menos que la población esté en equilibrio 

de ligamiento. Es obvio, en el caso de dos loci ligados, sugerir que el -

efecto de ligamiento sobre la homocigocidad interactúa con la proporciéo­

de autofecundación que prevalece en la población en la ausencia de selec­

ción. Los dos loci apretadamente ligados tenderían a volverse sirrultánea­

mente hanócigos, mis que dos loci "relajadamente" ligados. La tasa de con 

sanguinidad con respecto a los dos loci terrados sirrultáneamente depende -

de la probabilidad de recarbinación. 

Sved (1968), menciona los trabajos de Bodmer y Felsenstein (1967)­

donde se derruestra que dos genes ligados pueden mmt enerse en desequili-­

brio gamético peman ente. 

Lewon tin (19/l) , demostró que una pob l aci ón rrantenida en eq:_;ili - -­

brio polimórfico e s tabl e por selección natural tiene una adecuación media 
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apretado. 

Antecedentes experimentales. 

Deriva génica y selección. 
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En el laboratorio han habido un número de pruebas de la teoría --­

evolutiva bajo condiciones experimentales controladas. El mis irrpresionan 

te es el estudio de la distribución de frecuencias génicas en poblaciones 

pequeñas hecho por Kerr y Wright, (1954). Aunque se errplearon poblaciones 

reales de Drosophila melanogaster para determinar el tanHño efectivo de-­

la tasa de fijación en poblaciones pequeñas de laboratorio (Crow, 1955),­

se pudo pasar por alto la migración y la !Illtación pero no fué posible con 

trolar la selección, (Mettler, 1979). 

Las poblaciones se propagaron a partir de 4 llRChos y 4 herrbras --­

escogidos para ser progenitores de la siguiente generación. Aunque 4 par~ 

ias pueden producir centenares de descendientes, se torm.ron al azar única 

mente 4 parejas al azar de cada generación. Se errplearon como !lRrcadores: 

el !Illtante recesivo ligado al sexo forked (f) para las quetas rizadas, -­

que se escogió porque es ligeramente deletéreo, así la selección no obs-­

curecería la tendencia de la deriva para causar la fijación de un alelo-­

ú otro por azar; El denominante ojo en barra (B) y los recesivos autosó-­

micos sin espina (ss) y aristapedia (ssª). 

En el primer experimento se canenzaron 96 poblaciones, cada una -­

con un f/f, 2 f/+ y 1 +/+ herrbras y 2 +michos. Las frecuencias iniciales 

de f y de su alelo tipo silvestre fueron por lo tanto de 0.5 pero debido­

al carácter aleatorio de la elección de los progenitores en las genera--­

ciones siguientes las frecuencias de f aumentaron en algunas y las de +,­

en otras. Después de 16 generaciones únicamente f estaba presente en 29 -

poblaciones y sólamente +en 41, en tanto que en 26 lo estaban arrbos ale­

los+ y f. La selección pareció favorecer ligeramente al alelo silvestre­

pero se derruestra que la deriva génica tiende a producir hcrnocigócis y -­

que el azar determina principalmente el alelo que se fije en una pobla--­

ción dada. El hecho de que hubiera una aparente selección a favor de+ 

t1d:J én puede exp;esars<' diciendo que había presión contra el n11tante. 

Verr y Wright corrpararon estos datos con las predicciones de la teoría 
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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 mis rápida -­

que la predecida por la teoría. Sugirieron que, en promedio, una de las -

moscas no se había seguramente reproducido y por tanto, el tarraño efecti­

vo de la población sería menor, ( Kerr y Wright, 1954; Dobzhansky, 1975;­

Mettler, 1979; Roughgarden 1979). 

En el segundo experimento los efectos de la selección fueron aún -

mis obvios donde se demostró que el estado de ojo en barra es marcadamen­

te desventajoso. En éste caso se comenzaron 108 poblaciones experimental­

es, cada una con 4 herrbras heterocigótas para el OJO en barra (B/+), 2 na 

chos By 2 machos +. Las frecuencias iniciales de By + fueron pues igua­

les a 0.5. Después de 10 generaciones, B se perdió en 95 poblaciones y -­

los ojos norrmles sólamente en 3, en tanto que en 10 poblaciones siguie-­

ron existiendo moscas con ojos de los tipos B o +. Las proporciones obse~ 

vadas de pérdida y fijación eran las de esperarse si el volúmen de la p~ 

blación genéticamente efectiva era de mis o menos TZ'lo de la real. Por 

otra parte, este resultado (fijación al azar de caracteres débilmente 

adaptados) no sería de esperar en poblaciones grandes en que predominara­

la selección. 

En el tercer experimento se comenzaron 113 poblaciones cada una -­

con 4 herrbras y 4 machos heterocigotos para sin espina y aristapedia ---­

(ssª). Los heterocigotos para estos dos alelos del mismo locus son heter~ 

ticos, es decir, mis viables que los dos homocigotos ya sea ss/ss o ----­

ssª/sss. En consecuencia el alelo ss alcanzó fijación sólamente en 8 po-­

blaciones y el alelo ssª en ninguna, después de 10 generaciones. En 105 -

poblaciones los alelos ss y ssª siguieron presentes, siendo la frecuencia 

promedio de ssª de 38.9% y la frecuencia mixima de 87.5% 

Los tres experimentos están de acuerdo con la teoría (Lewontin, 

1967), y ademis ilustran con claridad las influencias recíprocas entre 

deriva y selección, (Mettler, 1979; Dobzhansky, 1975). 

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

Drosophila pseudoobscura con poblaciones de origen geográfico uniforme y­

orígen geográfico mixto, es decir, si los cromosomas estudiados se habían 

derivado de la misrm población natural o de poblaciones de diferentes lo­

calidades. En el primer tipo de población los resultados son determinados 

no así los de la segunda; los experimentos con réplicas dan resultados --
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disparados y las tasas de selección y equilibrio son irrpredecibles para-­

algún punto. Esto surge debido a la acción divergente de la acción de la­

selección natural; la divergencia, se debe a su vez, a la operación del -

proceso de rruestreo que saca a relucir a algunos de los genotipos poten-­

ciales y deja aotros sin exhibir. La hipótesis de trabajo fué pues, que -

si los tanaños de los "stocks" de rruestras "fundadoras" de la población 

se rra.ntienen constantes, las varianzas de los resultados deben ser mis -­

grandes si estos stocks fundadores provienen de una fuente con una alta -

variabilidad genética que si vienen de una fuente uniforme. Así, las po-­

blaciones con subpoblaciones que ccmenzaron con 20 fundadores divergieron 

mis que aquel las que habían ccmenzado con 4000 progenitores tarados de la 

misrra. F2 de una cruza interracial. La causa de la divergencia fué el ---­

error de rruestreo involucrado al tara.r segmentos aleatoriamente de la po­

za génica de la progenie segregante de los híbridos interraciales para -­

ccmenzar las poblaciones experimentales. Los autores se preguntan si por­

tante, se ha observado la operación de la selección natural, la deriva g~ 

nica o el efecto fundador. Los eventos aleatorios azarosos están clara--­

mente involucrados, Simnons 0966), proviniendo de pasados genéticos so-­

bre los cuales la selección natural trabaja sobre los crcmoscnas AR Y PP­

actúa dfe rra.nera diferente en distintas poblaciones. El efecto fundador,­

se rra.nifiesta en el segundo caso por el accidente de rruestreo,a partir de­

poblaciones de origen mixto. 

La deriva génica y la selección no cabe duda,pueden actuar para ~n 

tener un fino equilibrio genético dispersando la primera y equilibrando l 

segunda las frecuencias (Cavalli-Sforza,1971). 

Deriva génica y Mltación. 

La deriva génica y la rrutación pueden considerarse cerno fuerzas -­

que se oponen la una a la otra, con tendencia a la pérdida y la restaura­

ción de la variabilidad respectivamente. Incluso en poblaciones grandes -

la deriva génica y la rrutación pueden ser fuerzas de intensidad conpara-­

ble. En la ausencia de selección, rrutación y deriva sienpre deben consid~ 

rarse juntas. En la ausencia de selección, sin eni>argo, núnca es seguro-­

considerar sólamente la nutación mientras se ignora la deriva, aún en p~ 
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blaciones grandes. La nutación es la últirra fuente de variación genéticar 

La variación genética puede surgir sólo si hay carrbio en el rraterial gen~ 

tico. Puesto que las tasas de nutación son típicamente pequeñas, en el --
-4 -6 orden de 10 a 10 por locus por generación, la tendencia para que las-

frecuencias génicas carrbien cerno resultado de la r:utación recurrente es -

nuy pequeña durante el curso de unas pocas generaciones. 

Sewall Wright (1966), señaló la irrportancia para la teoría evoluti 

va del número de alelos que se rrantienen en un locus en una población de­

un tarraño dado por una tasa de nutación dada. El número de alelos posi--­

bles es enorme. Sewall Wright razona que en un locus que consista sólo de 

1000 nucleótidos pares cada uno con 4 alternativas, difiriendo el número­

ª partir del tipo de gen por una sola substitución es de 3000 y por dos -

substituciones es de cerca de 4.5 X 106 . El número total a partir sólamen 

te de substituciones es 41000 . 

Las especies con números verdaderamente grandes de individuos pue­

de esperarse que porten un gran caudal de alelos en cada locus. Con tal -

número indefinido de alelos posibles es evidente que nunca se alcanza --­

realmente ninguna situación de equilibrio incluso si la especie viviera -

por un largo período bajo las misrras condiciones. Existe pues, lo quepo­

dría llarrarse una deriva génica polialélica, basada en pérdida accidental 

y nutación azarosa. 

Es obvio que la nutación dado su cáracter azaroso no puede ser in­

vocada por sí misrra, cerno una causa de la evolución progresiva. Por otro­

lado, tiene un efecto destructivo consistente sobre los caracteres. La -­

eliminación de procesos y órganos útiles que lleven a un carrbio construc­

tivo, es, por supuesto, parte esencial de la evolución y a menudo se ha -

sugerido que la presión de nutación es el principal agente. La deriva gé­

nica polialélica tal vez refuerza un tanto el efecto degenerativo de la -

presión de nutación solo porque lleva a una pérdida caipleta de alelos -­

por accidentes de nuestreo, en vez de la mera reducción a un valor de --­

equilibrio de 0.5 si hay sólo dos alelos con iguales tasas de nutación-­

en anbas direcciones. 

Deriva génica y migración. 

En una población subdividida, la deriva génica lleva a la diverg~ 
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cia genética de las subpoblaciones. La migración, que se refiere al rrovi­

miento de los individuos entre las subpoblaciones, es el "pegamento" que­

las rra.ntiene unidas , que pone un límite a cuantas divergencias genéticas 

puedan ocurrir. La ruptura del aislamiento se refiere a la fusión de sub­

poblaciones primeramente aisladas ahora unidas por la migración. La fu--­

sión de las poblaciones reduce la frecuencia de genotipos h~cigos, un -

fenáneno l lanado Principio de Wahlund. 

El aislamiento a causa de la distancia, el escalón y las colonias­

aisladas, son los mcxlelos que corresponden, de rm.nera mis o menos real, a 

la estructura de reproducción de las poblaciones naturales. Todos estos-­

mcxlelos permiten pronosticar que las poblaciones locales pueden llegar a­

diferenciarse genéticamente a causa de la deriva génica, (Dobzhansky, ---

1980). 

Es sorprendente la poca migración que se necesita para evitar que­

la deriva génica diversifique una población dividida, (Roughgarden, 1979; 

Hartl, 1980). Efectivamente, Pollack (1968), ha demostrado que si el nú-­

mero medio de migrantes por generación de una subpoblación a otra es al -

menos de 1, la población se carporta cerno si no estuviera subdividida, P! 

ro si éste número es considerablemente menor de 1, entonces la tasa a la­

cual uno o el otro gen se pierde es mis lenta que en una población no di 

vidida. 

Entre los hurm.nos, la observación de tan variadas razas hace supo­

ner su origen a partir de poblaciones pequeñas (Glass, 1954); por otra -­

parte, el desarrollo de la tecnología y la rm.yor 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 ejenr--­

plo, o favorecen la fornación de grupos mestizos a partir de dos grupos -

étnicos que se pueden haber encontrado por razones cano la guerra y el CE_ 

lonizaje. En los hurm.nos, sin errbargo, se contenplan variantes mis sutil­

es cerno la edad, el sexo, el estado civil, estado socioeconérnico, densi-­

dad poblacional e incluso coeficiente intelectual, (Glass, 1952). 

Interesantes son los estudios de los carrbios cíclicos en el ta1TB.ño 

efectivo de la población debido a carrbios clirmtológicos (sequías), nuer­

te de niños ; .. or enfermedad o nllertos al nacer por causa del color de su-­

piel. Lasker en 1952 \ en Glass, 1954) ha estudiado la interacción de de-
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riva y migracién en Paracho, Michoacán aunque se trata de un trabajo in-­

concluso. 

El balance pues de las 4 fuerzas evolutivas nos derruestra el por-­

qué de las frecuencias génicas actuales y nos ayuda, al entenderlo, a tra 

tarde predecir el posible futuro de ellas. 

Consideraciones finales. 

Para finalizar, a favor de la deriva génica puede decirse que: 

es un mecanism:i que dispara la iniciacién de la variación la cual es---­

subsecuentemente dirigida por la seleccién natural. Aceptese o no este -­

cuadro, el m:rnento en el que se atribuye irrportancia al error de rruestreo 

es al principio de un carrbio en las frecuencias génicas, (Ewens, 1966). 

Sewall Wright opinó que en una población subdividida: 

a) la deriva génica acelera el proceso evolutivo favoreciendo la adapta-­

ción a nichos ecológicos locales, b) incrementando la variabilidad gené-­

tica al permitir el establecimiento de genotipos con con distinta adecua­

cién en diferentes nichos ecológicos, c) y favoreciendo nuevas ccr.binacio 

nes favorables de genes, (Rothharrmer, 1977). 
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OBJETIVOS 

1.- 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 parámetro de des­

equilibrio gamético (D). 

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

diferentes de ligamiento cromosánico. 

HlPOTESIS 

1.- La tasa de fijación de un alelo depnde del tallliñO poblacional­

y la frecuencia inicial de ése alelo en la población. 

2.- Si Dt= D0 ( 1 - r)t entonces: 

a) Cuando r O, (D) se lllintiene rruy cerca de su valor inicial (D
0

). 

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

3.- Si r O existe desequilibrio y (D) se rrantiene. 

Si r 1 no existe desequilibrio y (D) no se rrantiene. 

/' tll 

.1 

\ 
.1. 1 -·· - . -·---. ----·---

' 1 • < 

··-~----~~ 
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MI.TER IAL Y tEIUXJS 

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

fruta Drosophila melanogaster. Este organismo es fácil de cultivar en la­

boratorio porque su manutención es baja, se reproduce rápidamente y en -­

gran escala, (Parsons, 1973). Presenta 4 pares de crcmosa!Bs los cuales -

se designan cano : X, Y ( los sexuales), 2, 3, y 4 ( los autosánicos). Es 

hecho notable que el carplejo cranosánico de la henbra tiene dos cromoso­

ITTiS X en forrra de bastón, mientras que el del macho consta de un solo ero 

mosaro. X en forrra de bastón y un Y en fonIB. de jota. Los autosánicos 2 y-

3 tienen foI11H de V con los brazos mis o menos iguales y el 4 tiene for­

ma de punto, (King, 1965). El desarrollo enbrionario que sigue de la fer­

tilización ti ene tres estados: (Demerec, 1962). 

Cigoto: Tiene lugar dentro de las merrbranas del huevo materno que­

mide aproximadamente medio milímetro y que presenta un par de filamentos­

que se extienden por su región anterodorsal para evitar que el huevo se-­

hunda en el medio, probablemente blando, en el que ha sido depositado. La 

penetración del esperrratozoide se realiza a través de una abertura peque­

ña llal!Bda micrópilo en la saliente cónica del extremo anterior, ésto, d~ 

rante el recorrido que hace el huevecillo dentro del útero. Se sabe que -

los espe!'.1TBtozoides quedan alrracenados en la esperl!Bteca de la henbra des 

pués de la cópula y que rruchos de ellos pueden llegar a penetrar en un -­

huevo dado pero norrralmente sólo uno puede fertilizarlo. La madre deposi­

ta los huevecillos cargados poco tienpo después que el esperrra penetró en 

ellos, o bien los retiene en el útero durante los estadíos mis terrpranos­

de las divisiones mitóticas del desarrollo enbrionario. 

Larva: La larva, después de salir del huevo sufre dos rrudas. En el 

último estado larval alcanza una longitud de 4.5 rrrn aproxirradamente. Las­

larvas son tan voraces y activas que ccmienzan a recorrer y hacer dismi-­

nui r con rapidez el medio en el que viven dejando "surcos". Esto es señal 

inequívoca del éxito del desarrollo de la generación que ha sido ovoposi­

tada apenas unos días antes. 

Pupa: Cuando la larva se prepara para "pupar" se retira del medio­

de cultivo fijándose a la superficie relativamente seca de las paredes 

del frasco. La pupación ccmienza dentro de la úl tina 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 car.bios que llevarán a la fonración -

del adulto. Cuando culminan el irrago o adulto emerge por una punta de la­

envoltura puparia endurecida ( que recuerda el capullo de las rrariposas). 

La mosca recién emergida es nuy larga alprincipio porque sale literalmen­

te por un poro, presenta un color blanco y sus alas aún están enrrolladas 

Horas después su exoesqueleto se habrá expandido a la forrra final y se ha 

brá endurecido aderrás de haber adquirido un color nás oscuro. Las alas se 

habrán extendido y secado y estará lista para reproducirse. Las herrbras -

se aparean a las 12 horas de haber emergido y mientras ése tierrpo trans-­

curre, su abdómen, plano al nacer, se expande al llenarse de huevecillos­

listos para ser fecundados. La herrbra por tanto es r.ás amcha en su región 

abdaninal que el rracho y aderrás presenta 7 segmentos en éste. Los organi~ 

mos rrasculinos, son nás pequeños y tienen un abdémen estrecho que termina 

en forrra de gorra de lápiz y tiene un color oscuro. Con todo, en experi~ 

tos en los que se hace necesario conocer el sexo del individuo antes de­

que se aparee ( corro en el presente caso} una ayuda grande para sexar a--,/ 

las moscas la presenta el hecho de que los rrachos po5een 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 herrt>ra en la cópula. Sólo puede­

observarse al microscópio y su iflllortancia es evidente para los experime!!_ 

tos de cruzas en los que se requiere precisión y rapidez. 
o 

El ciclo de vida dura 10 días aproxirradamente a 25 C, mientras que 
o o o 

a 15 dura 18, a 10 dura unos 57 días y a 20 se requieren sólamente 15-

días. Lo anterior es iflllortante porque los cultivos no deben dejarse va--
o o 

riar nás que dentro del rango de 20 25 e ya que una exposición prolon-
o 

gada a t errpera tu ras superiores a 30 e resulta en la esterilidad de los -

organismos o su nuerte; a terrperaturas bajas la viabilidad se reduce y el 

ciclo se alarga notablemente. 

Medio de cultivo. 

La mosca Drosophi Ja melanogaster se encuent r<• en abundancia ~,,,)bre­

frutos suaves tales cerno: la uva, plátano, ciruela y o: ros, especialmente 

si se encuentran en un estado avanzado de rraduración y la fermentación se 
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ha iniciado. Las larvas y los adultos se alimentan con los jugos de las -

frutas fennentadas; por tanto, se deduce que las levaduras son un factor­

i¡qJortantísimo 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 lastirrarlas y evi--­

tando que el medio se deslice a la boca del frasco. Hay una lista de me-­

dios de cultivo rruy usados, a saber: medio de plátano, de harina de rra.íz, 

de harina de rraíz--melaza-avena descortezada y el de crerra de trigo. Este­

experimento contó con el siguiente medio de cultivo: ( Mmual de Prácti-­

cas de Biología Celular, 1982). 

Agar en polvo (para la consistencia). 

Harina de rraíz (para la consistencia). 

Sacarnsa (para el crecimiento de larvas). 

Dextrosa (para el crecimiento de larvas). 

Levadura (nutriente). 

Agua 

Tegosept ( éster metílico del ácido para-hidroxibenzóico: fungic.!_ 

da. Si se usa derrasiado puede rratar a las larvas tarrbién 

Acido propiónico (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 rraíz 

se mezcla todo lo anterior en un litro de agua y se agita hasta la di sol!:!_ 

ción. Después se pesan 30 gr de levadura y se disuelven en 400 ml de agua 

y después se agrega~ a la primera mezcla. Se calienta todo a fuego lente­

cen agitación constante hasta hervir durante 20 minutos. Se espera des--­

pués a que baje la t~eratura hasta 38°ó 45°C para agregar 5 ml de tego­

sept M por litro y 5 ml de ácido propiónico por litro. 

El medio de cultivo una vez preparado se agrega a frascos lecheros 

de t de l t en una cantidad que varía de acuerdo a la cantidad de parejas­

que se colocan en el frasco y que serán los padres de la generación 



28 

siguiente la cual puede alcanzar centenas de larvas y adultos nuy pronto. 

Así, un promedio de 60cc de alimento por frasco ha probado ser una cant i­

dad apropiada para el buen éxito de la generación subsiguiente. Al agre-­

garse en estado líquido y caliente debe uermitirse que el alimento solidi 

fique y el frasco "sude" el exceso de agua que deberá ser retirado para­

que las moscas no queden pegadas al mojarse por accidente. Una vez soli-­

dificada la comida y liITlJiado el exceso de agua se tapa la boca con tapon 

es hechos de algodón y gaza que permitan la respiración de las moscas y -

aireación del medio de cultivo. Posteriormente se etiquetan los frascos­

con los siguientes datos: 

a) línea de que se trate: A, B, C, D. 

b) número de frasco de ésa línea 

e) número de la generación 

por ej~lo: Al/F3; B5/F7; Cl2/F9; Dl0/F4. 

Líneas de estudio y sus características genéticas. 

El trabajo de esta tésis se concentró en tres líneas o cepas de -­

Drosophila melanogaster. Las características estudiadas fueron: color de­

los ojos, color del cuerpo y quetas dorsales. 

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

Línea Yellow-White (yw): Cuerpo arm.rillo, ojos blancos. 

Línea 't.hite-Forked (wf): Ojos blancos, quetas rizadas. 

Las dos últimas son dobles nutantes (braver, 1956) y fueron cruza­

das con la línea 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 condición, es rrucho -­

mis satisfactorio si todos los genotipos segregantes pueden distinguirse­

correctamente. Esto, sin errbargo, limita severamente el número de loci -­

que pueden ser estudiados, pero algo puede hacerse donde sólamente domi-­

nantes y recesivos pueden ser- con-ectame!1te clasificados, {Kerr y Wf"ight, 

1954). 

Los alelos nutantes estudiados se encuentran todos en el cranosara. 

X de la mosca así que, tarrbién debemos pensar en el cromosorm silvestre -

con los respectivos alelos nonrales para estas características carpitien-
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distancias o posiciones: 
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Yellow-White: (O.O y 1.5 respectivamente; condición de ligamiento­

apretada). 

White-Forked: (1.5 y 56.5 respectivamente; condición de ligamiento 

relajada), (Bridges, 1944). 

La elección de estas líneas no fué casual debido a que no todos -­

los posibles tipos de rrutantes de Drosophila melanogaster se encuentran -

disponibles en los Laboratorios de Genética de México. De cualquier rrane­

ra, el hecho de trabajar con dobles rrutantes ligados al sexo acrecentó el 

interés del trabajo. Kerr y Wright trabajaron con (f) y (+) y éste traba­

jo se hízo con (wf) y (++). 

La condición hemíciga de los rrachos en los que la condición recesi 

va de (f) se rranifiesta de forrra evidente así cano las de (w) y (y) ----­

sirrplificó el el conteo de individuos con ésa característica. No así en -

el caso de las herrbras que aún para el caso del cranosorrn. sexual son di-­

ploides· a diferencia de los rrachos, ( Speiss, 1981; Beatty, 1975) y para-­

este caso, la detección de genotipos es mis corrplicada pues las caracte-­

rísticas silvestres son dominantes sobre las rrutantes y esto enrrascara un 

genotipo heterocigoto con un fenotipo aparentemente silvestre. 

Así, las frecuencias alélicas para los rrachos se reconocieron 

rápidamente; si se hubieran estudiado características que se encontraran­

en cranoscnas autosómicos, los rrachos tanbién serían diploides y los con­

teos para el cálculo de frecuencias alélicas serían mis corrplicados. Todo 

lo anterior debe por tanto, tenerse en mente para el análisis de frecuen­

cias. El cuadro de gametos producidos según los genotipos disponibles es­

el siguiente: 

M\COOS 

(++) (+w) (+f) (wfl 

(++) ++/++ ++/+w ++l+f ++/wf 

(+w) +w/++ +w/+w +w/+f +w/wf 
HEMJRAS ( +f) +f/++ +f/+w +f/+f +f/wf 

(wf) wf /++ wf /+w wf/+f wf /wf 

Fig. 2 
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El cigoto de lSlil hmbra tiene dos cranosams (X++X++). el D&cho -

sólo uno. Recordaros que estamos tratando dos características :mtantes. 

la hem:bra por tanto en su cigoto presentará dos X cada uno de los cuales­

puede portar la siguiente infomacién: ++. -fW, +f, wf. De a01erdo cm la­

Fig.2 las carbinacünes nos arrojarían los siguientes resultados: 

1 carbinación silvestre {++-): ++/++ 

l cmbinación nutante (wf) wf/vf 

2 carbinaciooes para el mm~ 

DUtante forked (+f) ••••••••• :wf/+f wf/+f 

2 carbinacimes para el mcno 

1111tante Viite (w+-) ••••••••• :+w/+w wf/w+-

4 carbinacimes silvestres he 

teróc:igas (+-) ••••••••••••• :++/+w; ++/+f; ++lvf; +w/+f 

El desequilibrio gamétíco esperado para la línea (yw) era m.ry bajo­

y el esperado para la línea (wf) era IDlY alto. Es necesario, para efectos 

de la notacién usada aquí, llBlcim•u que se respetó la posicién de los~ 

tantes; por ejenplo, (yw) tiene en primer lugar al alelo (yellow), por lo 

que en el caso de una carbinacién genotípica cano (++/yw) tendremos un 

cranosant silvestre cm un cranosalll doble outante y un fenotipo silves­

tre. 

En el caso de la carbinacién (y+/y+) entenderemos que los dos cro-

111>sams X tienen infonmcién para el alelo (yellow) pues éste se encuen­

tra en el izquierdo de cada uno y la otra característica Ccolor de los­

ojos) es silvestre. En el caso de la cmbinacién (y+/+w) se entenderá que 

en el lado izquierdo, un cranosant tiene infonmcién outante y el otro i!!_ 

fonmcién silvestre pero cano la segunda danina la primera el fenotipo es 

silvestre. En el caso del lado derecho dende se observa la característica 

del color de los ojos, hay infol11Bcién de los dos tipos pero la silvestre 

se rmnifiesta fenotípicamente a pesar de que genotípicamente las dos se -

porten. 

En el caso de la linea i..hite-forked (wf), el lado izquierdo corre~ 

ponderá a la característica del color de ojos en el cra!!Osam. que porte -

la inforrración ITTltante de ese lado cano el crcmosam: silvestre que se en 
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cuentre en cCXTbinación con éste; del lado derecho estará la caracterís-­

tica de las quetas dorsales rectas o rizadas r.utantes, según sea el ca-­

caso. Así, los recCXTbinantes esper.a<ños1•en cadp.,-caso serían los siguien-­

t es: 

Línea ( ++) versus línea (yw) 

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

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

(yw/yw): genotipo rrutante, fenotipo doblerrutante. 

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

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

(+w/+w): genotipo heterócigo, cuerpo silvestre, ojos blancos. 

(y+/y+): genotipo heterócigo,cuerpo arm.rillo, ojos rojos. 

(yw/y+): genotipo heterócigo, cuerpoarrarillo, ojos rojos. 

(yw/+w): genotipo heterócigo, cuerpo silvestre, ojos blancos. 

(y+/+w): genotipo heterócigo, fenotipo silvestre. 

Línea (++)versus línea (wf) 

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

(wf/wf): genotipo rrutante, fenotipo doblerrutante. 

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

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

(+f/+f): genotipo heterócigo, quetas rrutantes, ojos silvestres. 

(w+/w+): genotipo heterócigo, quetas silvestres, ojos rrutantes. 

(wf/w+): genotipo heterócigo, silvestres,quetas, ojos rrutantes. 

(wf/+f): genotipo heterócigo, quetas rrutantes, ojos silvestres 

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

Lo anterior es válido para las henbras pues presentan dos cromoso 

rras. En el caso de los rrachos los recCXTbinantes serían: 

Línea ( ++) versus línea (yw). 

(++);genotipo y fenotipo silvestres. 

(yw); genotipo y lmotípo doblenutante. 

(y+); genotipo heterócigo, cuerpo arm.rillo, ojos rojos. 

(+w); genotipo heterócigo, cuerpo silvestre, ojos blancos. 



Línea ( ++) versus línea (wf). 

(++):genotipo y fenotipo silvestres. 

(wf): genotipo y fenotipo doblem.itante. 

(w+): genotipo heterócigo, quetas silvestres, ojos blancos. 
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(+f): genotipo heterócigo, quetas rrutantes y ojos silvestres rojos 

Cunpliendo con el modelo de t:r:a población ideal (Falconer, 1981),­

las cruzas recíprocas fueron las siguientes: 

Línea A: 4 henbras (++/++) X 4 nB.chos (wf) 

Línea B: 2 her:bras (++/++) X 2 nachos (yw) 

Línea C: 4 henbras (wf/wf) X 4 nachos (++) 

Línea D: 2 henbras (yw/yw) X 2 rrachos (++) 

Cada línea tuvo 15 repeticiones haciendo un total de 60 frascos -­

por generación. Tanto las henbras c0010 los nachos que sirvieron ccroo pa-­

dres de la siguiente generación fueron tara.dos al azar y mientras que la­

nueva progenie se desarrollaba, se contaba la progenie anterior de cada -

frasco para su registro totmíndose en cuenta: a) los nachos y las henbras 

que presentaban las características silvestres, doblerrutantes y rraiaru-·-­

tantes según fuera el caso, b) las características. Esto se continuó en -

cada subpoblación hasta que las condiciones expe!"imentales terminaHir: ¡•or 

fijar un genotipo en cada subpoblación distinta, es decír, hasta que la-­

frecuencia de ur. alelo ( o dos alelos) alcanzó un valor de cero, perdiéri­

dose. 

Es rruy ir.po!"tante mencionar el hecho de que con el fin de asegurar 

una progenie producida le.gítirra.rnente por las parejas parentales de cada-­

frasco, fué necesario contar con henbras que tuvi.eran menos de 8 horas de 

er.iergidas y fueran por tanto, vírgenes. Henbras no vírgenes y cargadas -­

con el esperrra de cualquier ctro rracho en horas previa!'o alterarían el va­

lor de las frecuencias observadas. 

Después de la recolección de datos en cada frasco de cada línea en 

cada generación hasta la fijación de algún aldo en las subpoblacicnes.se 

procedió a calcular las frecuencias alélicas para todas las generaciones 

de cada frasco de cada línea. COOJO sf· mencionó anteriormente, los rrachos 
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al ser hemícigos expresaban fenotípicamente su fenotipo y no hubo probl e ­

rra para calcular sus frecuencias. Las herrbras diploides para X, sí prese~ 

taron problenas a partir de la Ja. generación porque el genotipo de rra--­

chos y henbras se conoce en la generación parental y en la 2a. se sabe -­

que éste es forsozamente heterócigo para las herrbras. Para la Ja. y subsi_ 

guientes generaciones una guía irrportantísirra al posible genotipo de las-

2 ó 4 henbras involucradas en cada frasco en cada generación, se encuen-­

tra en la progenie generada a partir de la cruza de éstas con los rrachos­

hemicigos cuya apariencia fenotípica conocemos. 

Cálculo de frecuencias. Ejerrplo. 

Línea A. Frasco #1. 

Generación F
0

: 4 herrbras x++x++ - 4 nachos x"'fy 

Progenie observada; 19 henbras (+-); 20 nachos (++) 

x"'f ++xwf x++xwf 

Y ++y x++y 

Generación F l: 4 henbras X++Xwf 

Progenie observada: 173 henbras 

x"'fY. 

x++ ++x++ x++xwf 

Y x++y x"'f y 

(+-); 205 rrachos (++); 96 nachos--

Generación F
2

; cruza al azar: 4 henbras (+-); 2 rrachos (++); 2 rra­

chos x"'fy. 

Progenie observada: 151 henbras (+-); 7 her.bras (+f); 4 henbras 
wf wf ) wf X X ; 152 Illlchos (++; 19 rrachos (w+); 8 rrachos (X Y). 

Genotipo rraterno probable deducido a partir de la cruza anterior y 

l · ob d x++x++ x++xwr x++xw+ x++x+f a progenie serva a: ; ; ; . 



x++ 

y 

xwf 

y 
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x++ x++ x++ xwf x++ x"'+ x++ x+f 

x++x++ x++x++ x++x++ x++xwf ++x++ x++xw+ ++x++ x++x+f 

x++y x++y x++y xwfy ++y xw+y ++y x+fy 

x++ x++ x++ xwf x++ xw+ x++ x+f 

x++xwf x++xwf x++xwf x"'f xwf ++xwf xw+xwf ~Hxwf xwfx+f 
x++y x++y x++y xwfy ++y XW+y ++y x+fy 

Generación F
3

: cruza al azar: wf wf 2 her.bras X X ; 2 herrbras (+-); 2-

rrachos ( ++) ; 1 rracho (wf); l !T!"cho (w+). 

Progenie obcervada: 104 herrbras (+-);'25 herrbras (wf); 18 herrbras­

(w+); 49 rrachos (++); 49 r.achos (wf); 24 rrachos (w+); 6 rrachos (+f 
. wf wf wf wf ++ + f ++ w+ Genotipo rraterno probable: X X ; X X ; X X ; X X . 

Para el cálculo de las frecuencias recordern;)S la notación de los -

alelos al lado izquierdo o al lado derecho del cromosCf!B; es decir: 

t Z Q U I E R D O 
+ojos silvestres 

w ojos blancos 

DERECHO 

+ quetas rectas 

f quetas rizadas 

Torra.ndo en cuenta lo anterior se procede a contar las notaciones alélicas 

de cada lado de los genotipos de nachos, herrbras y los globales o pobla-­

cionales. 

Free. alélicas globales Free. de herrbras. Free. de rrBchos. 

IZQ DER IZQ DER IZQ DER 

+ w + f + w + f + w + f 

FO 8/12 4/12 8/12 4/12 o o o 1 o 1 

Fl 8/12 4/12 8/12 4/12 l 1 l l o o 2 2 2 2 

F2 8/12 4/12 8/12 4/12 6/8 2/8 6/8 2/8 1 l l 
2 2 2 

F3 5/12 7/12 6/12 6/12 3/8 5/8 3/8 5/8 1 l 3/4 2 2 
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Así, se pudo tener la seguridad de que los genotipos que se deduj~ 

ron a partir de los datos de la población fueron sierrpre los únicos posi­

bles porque sólo con ellos se encontraban Ccr.K) verdaderos los fenotipos -

en la población y no otros. 

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

de los nachos. Tarando en cuenta las globales, se procedió a calcular el­

parámetro de desequilibrio gamético (D) con la siguiente fóillllla: 

D = AB - (Xl + X2) (Xl + X3) donde; 

x1 =AB= (++) x1 =AB= (++) 

X2=Ab= (+f) X2=Ab= (y+) 

x
3

=aB= (w+) x
3

=aB= (+w) 

x4=ab= (wf) x4=ab= (yw) 

Posteriormente se calcularon las varianzas esperadas y los (D) es­

peradas a 0.01 y 0.5 de reconhinación para eleborar las tablas de datos -

que debido a su extensión no es posible irrprirnir aquí. Se rruestran las 

gráficas de las frecuencias, las de las varianzas esperadas contra las 

observadas y los (D) esperados contra los observados. 



RESULTAOOS Y Dig)JSl~ 

1.- Efecto de la Deriva génica en las frecuencias 

a) tí nea A. ( 4 herrbras ++/ 4 rrachos wf). 
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Observando la Lámina l, en sus gráficas Al y A2 correspoodientes a 

la frecuencia global de la población de la línea, puede observarse que~ 

ra los alelos y rrutantes hubo una repartición de las frecuencias que s~ 

das y divididas en conjunto nos dan un 0.5 de frecuencia que es el rnismo­

valor inicial de la cruza, resultando acorde a la teoría, (Hedrick, 1984; 

Hartl, 1980), debido a los aumentos y cancelaciones de las frecuencias en 

las subpoblaciones. 

En la mi srra lámina, las gráficas A3 y A4 que nuest ran las f recuen­

cias alélicas de las herrbras en las subpoblaciones de la línea, tanto pa­

ra genes silvestres cano nutantes, hacen evidente el efecto dispersante -

de la deriva. En la segunda generación se alcanza un valor de 0.5 que re­

presenta la heterocigocidad de todas las herrbras a partir de ésta genera­

ción y a partir de la tercera la dispersión de las frecuencias se observa 

de la rranera esperada, es decir, con disminución de heterocigotos a par-­

tir de la cruza en las primeras generaciones, sin ninguna fijación o pér­

dida apreciable de genes, (Wright, 1931), de forna azarosa sin esperar -­

ningún valor definido en especial en ninguna generación, (Li, 1976), de-­

pendiendo la fijación del valor de la frecuencia inicial de los alelos,-­

(Caval l i-Sforza, 1971). 

En las gráficas AS y A6 de la misrra lámina l se observan las fre-­

cuencias alélicas de los rrachos. Es interesante notar que el patrón dis-­

persante no escapa al tipo de herencia ligada al sexo que tienen los ale 

los bajo estudio. El efecto de la deriva es rrarcado en las 9 primeras -­

generaciooes sin que se defina el gen que habrá de fijarse. Sólo es has­

ta la décirra generación cuando canienza a definirse rápidamente la situa 

ción a favor del alelo silvestre, concordando con la teoría: al depender 

de las frecuencias iniciales para la fijación, hay una fase dispersiva -

inicial para después encentar estabilización en las frecuencias, excepto 

para las que caracterizan a los límites pues son igualmente probabl~s. 

Cuando el valor de las frecuencias es inicialmente 0.5, la fase disper--
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sante tCITB 2N generaciones, asi, si el número efectivo de la población es 

de 4 individuos, lasgeneraciones que pasarán antes de la fijación de cua.!_ 

quier alelo es de 8, (De Garay, 1978). En ésta línea todas las subpobla-­

ciones fijaron genes silvestres. No hubo subpoblaciones nutantes. 

b)Línea B. (2 herrbras ++ / 2 rmchos yw). 

Observando la lámina 2 en sus gráficas Bl y B2 que nuestran las --

1 íneasncias globales de la línea, se nota que el valor prcmedio es de 0.5 

que corresponde al inicial de la población. Aquí, deben haber pasado mín~ 

mo 4 generaciones para la fijación de algún alelo en las subpoblaciones. 

En las gráficas B3 y B4 que rruestran los prcmedios de las herrbras­

se nota una rápida acción del efecto dispersante a favor del alelo silves 

tre que terminó fijandose. Posteriormente se discutirá la posible causa-­

de ese resultado. 

En las gráficas BS y B6 de las frecuencias de los rmchos de la 1 í­

nea se sigue el patrón de herencia ligada al sexo, y un ccnportamiento de 

frecuencias parecido al de las henbras. Como en el caso de la línea A, no 

se fijó ninguna característica nutante en ninguna subpoblación. 

c)Línea C. (4 herrbras wf / 4 rrachos ++). 

En la lámina 3. las gráficas Cl y C2 que nuestran las frecuencias­

globales de la línea se puede apreciar el 0.5 de frecuencia global in~--­

cial y final acorde con la teoría. Es interesante notar en la gráfica Cl­

cémo la frecuencia p~cr•iedio en la población para el alelo (w-) es rmyor -

que la de los alelos silvestres. Efectivamente, el color blanco de los 

ojos se fijó en 8 subpoblaciones, lo que hace evidente la acción de la 

deriva génica ya que si la selección dcminara el preces~ no se esperaría 

la fijación de alelos nutantes en la población, (Mettler, 1979). 

Las gráficas C3 y C4 que nuestran las frecuencias de las henbras -

nuestran en la segunda generación la heterocigocidad total de las herrbras 

debido a la cruza, y un efecto dispersivo azaroso que finalmente se dec~ 

<lió por el alelo (W+), asi que los individuos eran monCllUtantes. No pasó­

lo mismo con el alelo (f) a pesar de que el desequilibrio gamético que -­

los separó sí existió. 
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Las gráficas C5 y C6 que rruestran las f:ecuencias pranedio de los­

rrachos de la línea ITllestran el efecto de la deriva génica porque éstas 

carrbian de rranera errática. Al contrario de las herrbras, los rTBchos de 

las subpoblaciones presentaron fijación para los dos alelos rrutantes, r.uy 

probablemente debido a la transmisión y herencia de cranosara.s paternos -

que no reccr.binaron pues hay un estado de hemicigócis lo que pennitió el­

paso de los alelos juntos en el cranosara.. Efectivamente, en algunos cas­

os las subpoblaciones presentaron individuos doblenutantes. 

d)Línea O (2 herrbras yw / 2 rTBchos ++). 

En la lámina 4, observando las gráficas 01 y 02 que rruestran las -

frecuencias globales de la línea, se aprecia una tendencia al equilibrio­

de 0.5 parecido al inicial. Los alelos (y+) y (w+) tienen frecuencias r.ás 

elevadas que las silvestres. Lo anterior probablemente se debe al hecho -

de que las cruzas tienen por !TRdres en la generación parental a herrbras­

dobl.errutantes (yw) y el patrón de herencia 1 igada al sexo penni te que du 

rante las primeras generaciones los alelos rrutantes se mntengan presen-­

tes. 

En la gráfica D3 y 04 que rruestran el promedio de las herrbras, el­

efecto dispersante es evidente pero tiende a equilibrar en 0.5 los alelos 

rrutantes y silvestres. En este caso hubo subpoblaciones con herrbras doble 

rrutantes. 

En las gráficas DS y 06 que rruestran las frecuencias de los !TRchos 

el alelo (y-) se fijó en algunas poblaciones y en otras el (+-).Los rra-­

chos eran pues rnonanJtantes. 

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

El estudio de la varianza ayuda al estudio del efecto dispersante­

en una población y sus subpoblaciones, (Wright, 1952). El decaimiento de -

la variabilidad ( o pérdida gradual de los heterocigotos) y el aumento en 

la varianza. entre las ~1oblaciones son efectos del p01ueño taJTBño de pobl~ 

ción. 

En la lámina ') correspondiente a las gráficas de la línea A para -
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las varianzas esperadas y observadas se observa coherencia con la teoría. 

En la lámina 6 correspondiente a las varianzas de la línea B sólo­

exíste un valor rrás 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

están acordes con los valores esperados. 

En la lámina 7 de las varianzas de la línea C los valores están -­

disparados por encina de lo esperado. 

En la lárnina 8 de las varianzas de la línaa D el caso es similar a 

la línea D; los valores se disparan. 

En términos generales, las frecuencias no cantiiaron a nivel global 

o poblacional sino queperrranecieron constantes cerno un todo. Las varian-­

zas de las subpoblaciones sí carrbiaron entre sí de nanera errática cerno 

era de esperarse debido a la deriva. 

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

Las poblaciones de 4 nachos y 4 heni>ras por generación o menos --­

son tan excesivamente pequeñas que experimentos cerno el actual no parecen 

tener irrplicación en la naturaleza y la evolución. Debe recordarse que -­

los carrbios que significan reestructuración genética de las especies gen! 

ralmente son tan lentos que no es posible apreciarlos sino sólamente en -

miles de generaciones o mí=. 

Los estudios de laboratorio deben superar. esto hasta en un 100%. 

Así, la interacción entre una débil ventaja selectiva de un alelo sobre-­

otro y una ligera deriva génica debida a cosanguinidad pueden sinularse,­

(Kerr y Wright, 1954; experimento con Bar). 

La falla de apareamiento de algún individuo en alguna subpoblación 

puede haber reducido el tarraño efectivo de la población acelerando el pr~ 

ceso de fijación. Este pudo haber sido el caso específicamente hablando -

de las líneas A y D donde habían nutantes (yw). Parsons (1973), ha demos­

trado una nayor habilidad para aparearse de los nachos silvestres con re~ 

pecto a los nachos (yw) precisamente,=(Kerr y Wright, 1954; experimento -

con Forked). Por otra parte, el ccriportamiento de cópula núltiple y alr.a­

cenamiento de esperrra en las heni>ras (Cook, 1979), pueden alterar las fre 

cuencias al elevar Ne (tarraño efectivo de la población). 



40 

4.- Desequilibrio gamético. 

Debido a que la tasa de recarbinación en las líneas A y Cera alta 

debido al liga.~iento relajado, el desequilibrio gamético debe haber actu~ 

do produciendo cigotos de repulsión y acoplamiento que fluctuaron al azar 

en frecuencia para cada alelo. Lo anterior explicaría porqué hubo subpo-­

blaciones con fijación de características monorrutantes en la línea C. 

Por otrolado, las tasas de decaimiento de D con tasas de recarbina 

ción de 0.5 eran de esperarse para las líneas A y C por su ligamiento y -

ccrno puede observarse en la lámina 9 que nuestra la gráfica A, teoría y -

experimento concuerdan perfectament~, y lo mismo puede decírse de la grá­

fica para la 1 ínea C, (Roughgarden, 1979, Hartl, 1980). 

En el caso de las líneas By D la tasa de recarbinación debe haber 

se COOlJOrtado de acuerdo a un valoc esperado de la tasa de r a 0.01 y no­

fué así en ningún caso (gráficas By Den lámina 9). Los valores se can­

portaron ccrno si siguieran una recarbinación de 0.5 que no corresponde -­

con el estado de ligamiento apretado, (Ohta, 1969; Bennett, 19630. Teóri­

camente, los datos para recarbinantes en la población e incluso tasas de 

fijación concuerdan bien para las líneas, no así en éste caso. Lewontin,­

(1967) no descarta la posibilidad de encontrar nuevos fenómenos que apa-­

rentemente contradigan la teoría. Los resultados aquí expuestos pueden so 

meterse a otro análisis experimental en otro lugar. 

5.- Relación Deriva génica, selección, nutación y migración. 

El presente trabajo contó con una población experimental "ideal" -

para cada caso (Hartl, 1980; Falconer, 1981). De cualquier forna, la se-­

lección a favor de los genotipos silvestres es JTB.rcada en las líneas A y­

e (Kerr y Wright, 1954), aunque el efecto dispersivo no es negligible, -­

(Ewens, 1967) porque algunas subpoblaciones ciertamente presentaron fija­

ción de características nutantes (ya fuera una o las dos). 

En el caso de la línea C y D, los casos de fijación de los dobles­

nutantes y no de monorrutantes indíca el estado de ligamiento difícil de -

romeper y debido al pequeño tamañode población por supuesto; y aparente-­

mente al tipo d~ herrbras que interbiniesen en las cruzas parentales ( re-



cuerdese que se experimentó con cruzas recíprocas) favorecían la presencia 

de los alelos que po r taban en la situación inicial. 

La 1111tación, por otra parte, hízo acto de presencia en estas pobla­

ciones "ideales". Esta, a pesar de las bajas tasas que presenta (lXl0-6 ) -

y que no deberían afectar el modelo, presentó el siguiente caSO: al traba ­

jar con el locus 11111 t ialél ico de "v.hi te" con 12 alelos en el sisterra (judd 

1960 ) , se encontró un rracho 1111tante de ojos armrillos en la 14a, genera--­

ción de la línea A. este representaba el alelo (v.hite-apricot #4) que se -

r:anifiesta de rranera espontánea (Bridges, 1944) . Para efectos del experi- ­

mento, el individuo sirrplemente fué extraído y su ausencia física lo es -­

tar.i:Jién genética, pero es interesante notar cémo su mera p r esencia en una ­

población natural hubiera alterado la acción de la deriva génica lo mismo­

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

CXHllJSIOOES. 

La Teoría de la Deriva génica, la de errt>alage teórico mis pesado 7 

en la Teoría de Genética de Poblaciones, enmedio de acalorada discusión,­

(C row, 1955), es un hecho ccrrprobable no solo en experiencias de laborato 

río, sino en la natura leza tarrbién. E. Miyr le atribuye rrucho peso en la­

fornación de especies cuando se presenta corno un '..'.ef ecto fundador", (Met.!_ 

ler, 1979). Wright, le considera un medio para lleva r a las especies a dj_ 

ferentes frecuencias durante el proceso de fijación, en el que el pequeño 

tarraño de población saca a relucir la poza génica de una población de una 

rranera mis rápida, (Rotthhanmer, 1977) . El proceso dispersante de las -­

frecuencias puede y ha sido demostrado en el hO!TtJre 9 Dobzhansky , 1980;­

Glass, 1952). 

Pensar en el la como una fuerza evolutiva que mis que dar un dest i 

no fatal a los genes de una población puede ayudar a modelar la estructu 

ra genética de las expecies es tener una actitud mis positiva de su pa-­

pel evolutivo para entenderla. Aún falta lll.lcho trabajo de laboratorio por 

hacer , como este trabajo lo delll.lestra, para salir al carrpo y pesar su con 

tribuci ón conjunta al lado de las otras fuerzas evolutivas para crear el ­

rrundo rrnravillosament e equil i brado que nos rodea. 
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