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a evolucidn orgidnica estd dada por dos procesos fun-

damentales: la adaptacién v la especiacion. La espe-

ciacidn es el proceso mediante el cval sc onginan
nuevas entidades evolutivas, nuevas especies, v gracias a €l
existe la gran diversidad que observamos en ¢l mundo viviente.
La adaptacién es ¢l mecanismo que habilita a las poblaciones
para resolver probfemas que les presenta el ambiente, esio es: la
adaptacién hace que una poblacidén adquiera caracteristicas
favorecedoras a la sobrevivencia v lertilidad con respecto a un
medio dado vy tal proceso explica la correlacidn que enconira-
mos entre los organismos v su medio. La palabra adapracidn
también puede <er aplicada a un caricter o comporiamiento
dado de un organismo, v en este caso adaptacidn seria aquella
parte de un organismo que resuelve uno de estos problemas
ambicntales,

La genética de poblaciones trata de explicar. en 1érminos
cuantitativos y predictivos. ¢l proceso de adaptacién. En este
trabajo voy a intentar explicar. mis verbalmente que cuantitati-
vamente, qué es la genética de poblaciones, qué se propone ¥
para qué sirve,

1) ADAPTACION

En primer término quiero referirme brevemente a la adaptacidon
y a su desarrollo histbrico. El concepto de adaptacidnesobvio y
tradicionalmente se consideraba como una muesira de perfec-
cién divina, al encontrarse una corrclacion tan grande entre ¢l
. ambiente de los organismos y sus caracteristicas.

No fue hasta el siglo XIX cuando un naturalista, J. B. La-
marck. intentd explicar la adaptacién en términos mis objeti-
vos. Propuso que la adaptacidn se debia a que los organismos
tenian una tendencia innata a la perfecoidn; de esta manera. <1 ¢l
ambicnte cambiaba. los organismos, por este prifcipio nnato
cambiaban con él.
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Sin embargo la teoria fue despreciada por sus contempo-
rineos al ser muy idealista ¥ no presentar prucbas para apovar-
la. Cincuenta aftos después, cuando Alfred R. Wallace y Char-
les Darwin propusieron la teoria de evolucidén orglnica por
medio de la seleccibn natural. es cuando tales propuestas se
toman en cuenta. Realmente suidea cra muy sencilla v surgia de
observaciones cotidianas como que los hijos se parecen a los
padres. que prevalece una intensa competencia entre los orga-
nismos de una especie, ¥ existen caracterislicas cuya influencia
aumenta la eficiencia de los organismos en su fucha por la
existencia. Su idea era la siguiente: a) hay compelencia interes-
pecifica en las poblaciones naturales, b) ¢n esta competencia
algunos tienen caracteres que aumentan su sobrevivencia y/osu
reproduccion, c)en consecuencia éslos dejan mas hijos.d) si hay
herencia, estos hijos se pam:cnin a sus padres y de ¢sla manera se
da la adaptacién, por medio de la seleccidn natural.

Sin embargo, no basta con entender a la seleccidn natural
para explicar a la adapiacidn. Expresar objetivamente el proce-
s0 de adaptacibn requiere de recurrir a la genética, A pesar de
que pocos afios después de la primera publicacidn de El Origen
de las Especies ya existian los trabajos de G. Mendel, hubo que
esperar mds de 30 afos para que los genios sintéticos de R.
Fisher, J. B.S. Haldane v S. Wright conjugaran a la genética yla
teoria de Darwin en la disciplina que ahora conocemos como
genética de poblaciones. Para entender esta sintesis comenzare-
mos con un breve recordatorio de genética mendialiana.

2) GENETICA MENDELIANA

La mayor parte de los organismos son diplaides; para cada gen
de su informacidn genélica tienen dos copias: una proveniente
de la madre v otra del padre. A veces para un gen dado existen
dos versiones, pudiendo ser representadas por A v por a. Cada
una de éstas las llamamos afelos v al gen en paricular forus,
Ahora supongamos que un macho A A se cruza con una hembra
aa:

AA xaa

tcdos sus hijos seran Aa, o sea con genes distintos ¥ van a ser

llamados heterdcigos: los que tienen los dos genes iguales (como
sus padres) van a denominarse Aomocigor,

5i cruzamos un heterdcigo con su hermana (heterdciga tam-
bién). el resultade de la cruza va a ser:

Aa x Aa
y sus hijos van a ser:
I/4 AA. 172 Aay 1/4 aa

Sin embargo la genética por si misma no nos sirve para nada
{de hecho los primeros genelistas alacaron activamente a la
leoria de Darwin), Se necesita pensar en el comportamiento de
estos genes no en individuos, sino en poblaciones.

JHLA LEY DE HARDY-WEINBERG;

En el resto del trabajo, al referirnos a una poblacién, vamos a
utilizar la definicidn de poblacién Mendeliana: es el conjunto de
organismos gue viven en un lugar dado entre los cuales los
apareamientos se llevan a cabo. Supongamos el caso mds senci-

Ho posible. Una poblacién en la que para el focus “A™ tenemos
dos alelos: A y a. En primer lugar vamos a nuestra poblacién y
contamos ¢l nimero de individuos de cada genotipo posibles
que encontramos en el [ocus “A™. Asi tenemos:

NAA (nimero de individuos con el genotipo homécigo do-
minanie), NAa (nimero de individuos con ¢l genotipo heterbei-
go). Naa (nimero de individuos con el genotipo homébcigo
recesivo). La suma de los tres es el total de individuos en Ia
poblacién. A partir de estos nimeros fenotipicos podemos
calcular las frecuencias genotipicas.

D = NAA / NI
H = NAa / Nt
R = Naa/ Nt

Con estas frecuencias podemos calcular la proporcién total
del gene A (quc vamos a llamar frecuencia alélica p™) y del
gen a (que vamos a llamar frecuencia alélica *'q™) en nuestra

poblacidn:

La frecuencia del gene A = D+
q

p = /2H v la lrecuencia
delgena=q=R+1/2H, yp + [

I

Con estos datos se trabaja en genética de poblaciones, v la
base de toda la genética de poblaciones es la Lev def Equilibrio de
Hardy-Weinberg, cuya definicidn es: A partir de cualquier fre-
cuencia genotipica inicial (D, H, R), a la siguiente generacién se
da la siguiente relacidn:

D=p
H = 2pqg
R =gq
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v tal relacidén se mantiene en todas las generaciones siguientes.

Para que se cumpla esta ley se deben de cumplir cuatro condi-
clones:

a) Que el tamaiio de la poblacién sea muy grande.

b) Que todos los apareamientos se lleven a cabo al azar.

¢) Que todos los alelos sean igualmente competentes para dejar
hijos.

d) Que no lleguen alelos de fuentes externas.

En pocas palabras, si se da el equilibrio de Hardy-Weinberg
nada cambia, las frecuencias de los genes permanecen iguales. O
sta que si se cumple no hay evolucidn. Los geneticistas de
poblaciones han definido evolucién como el cambio en las
frecuencias alélicas, Cualquier fuerza o fendmeno que haga que
cambien estas frecuencias alélicas p y g va a estar generando
evolucidn. Pero evolucion NO es lo mismo que adaptacién. La
ley del equilibrio de Hardy-Weinberg no es més que una aburri-
da y trivial relacién metemitica, La utilidad de la ley Hardy-
Weinberg s6lo es encontrar las formas de violarla. El resto del
capitulo nos ofrece ¢l observar cdmo distintos tipos de transgre-
sibn se relacionan con la adaptacién.

En términos generales es dificil pensar que las cuatro condi-
ciones de Hardy-Weinberg puedan cumplirse siempre en todas
las poblaciones. Basta con que una no se cumpla para que las
frecuencias alélicas p y q cambien (y en consecuencia las genoti-
picas D, H y R también cambien). La violacién a la primera
condicién (tamafio muy grande) se llama deriva génica y va a ser
més importante ¢ntre més pequefia sea la poblacidn. cambian-
do de manera azarosa las frecuencias alélicas (p v q). La vulne-
racion a los apareamientos al azar comunmente es conocida co-
mo endogamia o consanguinidad, v tiene efectos similares a la
deriva génica. Si infringimos el tercer supuesto —que todos los
alelos sean igualmente competentes para dejar hijos— tenemos
la seleccidn natural (j;;5i. ]a seleccibn natural es algo tan sencillo
como eso!!!). El cuarto supuesto —que no lleguen alelos de
fuentes exrernas— puede ser violentado por la entrada de nue-
vos individuos de otras poblaciones {migracién) y por la for-
macidn de nuevos alelos (mutacidn).

Antes de continuar una nota aclaratoria: la versidnde la | .
de Hardy-Weinberg que presenté es la mds sencilla posible
Constituye un sistema genético de wun locus con dos alelos {es10
es. un gene con dos versiones solamente: A y a); este sistema
genético tiene dos ventajas: a) es el mds sencillo (v por lo tanto
los modelos son los més claros posibles) vy b) en términos
generales, las conclusiones generadas por este modelo se man-
tienen ¢on modelos con mayor indice de complejidad (mas
alelos por locus, mas alelos. erc.), aunque sea posible que varien
en particularidades {pueden ser miés lentos).

Entonces vamos a quebrantar a la ley Hardy-Weinberg por
pasos: posteriormente veremos diferentes casos en que tal trans-
gresion puede cpercerse de vanmas maneras simultineamente.

4) LA SELECCION NATURAL REVISADA

En este momento podemos retomar las ideas darwinianas de
Seleccién Natural y formalizarlas en términos de la genética de
poblaciones. El proceso de la Seleccidn Natural puede generar-
se si los distinos genotipos (AA, Aa © aa, en nuestro modelo)
tienen distinto mecanismo de ¢ficiencia para dejar vastagos. En
otras palabras: la Seleccibn Natural no es més que la sobrewi-
vencia ¥ reproduccidn diferencial de organismos diversos, Po-
demos introducir el concepto de Seleccidon Natural muy ficil-
mente a nuestro modelo de Hardy-Weinberg: supnngamos que
lenemos a nuestros organismos con tres fenotlipos posibles en
frecuencias p. 2pq ¥ r*. Cada genotipo tiene una sobrevivencia
particular (JAA, /Aa y faa) ¥ cada uno estd capaciia'in pam
una fecundidad particular (mAA, mAa y maa). Si supcnemos
que los gametos se unen al azar, a la siguiente generacidn
plt+ 1)vaaser

pit+1) = (pfAA + m AA = |/2(2pg /Aa mAa)/
ip* IAA mAA + 2pg lAa mAa + q* laa maa)
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Si observamos, resulta similar a fas mencionadas en el tncisn
anterior {p = D + 1/2 H} s&la que tomando en cuesnta las
“I" v las “m" v dividiendo entre el gran total, 2 in de gque la
suma de p + g sigaigual a upo. Poratra paree, llamemaos a la
multiplicacidn de { par m ddvcsacion fwl.y a la parte de abajo
de nuestra ecuacibn Adecuacidn promedio. La adecuacidn es
eronces una medida que significa con qué ehcacia s+ esta
comporizndo un geaotipo dada en nucstra poblacidn, ¥ nos
acuza codntos hijos, en premedio, defa un porlador de ese
genotipo. En cualguier ¢aso de seleccidn. al eliminar los indivi-
duos con bzja adecuacidn, 1a adecuacidn promedio de toda la
poblacién debe aumeniar. Er su oportunidad regresaremos a
esta idea. ;

MNuestra ecuacidn de seleccion pusde emplearse para explorar
los efeclos de los distinlos tipos de herencia ¥ tambi€n de las
distintas inlensidades de 1z seleceidn, Lainkensidad de la selec-
e1dn pucde medirse con el caeficiente de selecridn que exigual a
] — w.
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Por ejemplo, en casos de selecerdn conlma un gene recesivo
{ver figura 1) ¢n primer lugar s¢ ohserva cdmo va perdiendo su
influencia rdpidamenic, pero postenarmente no poede ser eli-
minada lotalmente de la poblacion al quedar oculte en los
heterdeigos. Sila seleccidn actiia contra los dominantes, prime-
ra cambian muy lentamente las (recuencias (figura 1), pero en
seguida son eliminades'con gran rapidez. En caso de veniaja del
heterécipo (Migura 2), 32 llega a un punto de equilibnio ’B‘ defimi-
do por SaasSAA + Saa. La velocidad de) proceso selechive
vi 3 ser mayor entre mavor sean los coeficienies de selecoidn {s),

Entonces para tencr unz idea de la irmpartancia Jde 1a Selec-
cidn MWatural v de la velocidad del proceso, o5 indispensable
canocer los coeficienies de sefeccidnis). En la naturaleza se han
enconirado coelicienies de seleccidn desde cercanas a upa {&n
muchas plantas que st encuentran en minas de metales pesados)
hasta muy pequefios {entre mis pequefios son mds dificiles de
detectar, pero hay infimidad de cjemplos). Si el cocficiente a5
rmuy grande ¢l proceso evolutivo eslid claramente guiado por Iz
seleceidin patural, peresi no estan grand< (digamos que s menar
de DL} su importancia va a2 depender del valor de |as ofras
fuerzas.

En términes generales, la adaptacion es resuilado de la Selee-
cobn Watural, Esla ¢limina & los menos aplos, por b Que cl
funcionamiento de la poblacidn mejora en el tiempo, dicho
luncianamiento estd medido por la adecuacidn promedic de la

peblacidn (W), El procese adaptalivo puede ser entendido por
medio de la Tepogralla Adaptaiiva. propucsta inicialmente por
¢l bidloge Sewall Wright. La idea es 1a siguiente: consideremaos
una descripcién cn dos plancs del genoma de una pablacibn
ipor eprmplo un locus o ¥ un tocus B). Enel ¢je vertical podemos
graficar la W promedio de la poblacidn. Entonces se nos genera
una Toprgrafia Adaptaiiva. con picos y valles, como la ilustra-
da ¢n la figura 1. Los picos adaptativos ton los jugares con
mayor adecuactén promedin, Una topografla dada puede tener
varios picos ¥ valles. La seleccién natural, como yva vimes
anleriormente, nos conduce a la maver adecuacién promedio;
en otras palabras, nos lleva a un pico de esta topegraila. Sin
embargn. la seleccudn porsi sola no va a guiarnos hacia s mayor
pico adaptativo, sino que nos divige hacia ¢] pico cn cuvo pic nos
cncontremas imicialmente, [Como podemas llegar a los pices
més altos? Por medio de las otras fuerzas evolutivasz que ghiom
VAMOS 3 YEr.

5y MUTACION

La muzcidn cs una fuerza muy imporianie para entender el
proceso adaptalive: Llodas las novedades ¥ toda la variacién
gendltica se origina a parlir de efla. Es la leente primaria del
material de la cvolucién,

l.a mutagidn tiene un comportamiento similar al de fa sefec-
¢ nalural, especialmenie e¢n el caso de ventaja de helerdeigo.
como se ilustra en lafigura 4; tenemos dos tasas de mutaciénide
AT A "2Y, que vamos a llamar 2 vde"a"a " A™ que vamosa
llamar v} entre las das obtenemos un punto de cquitibric B
(ft = w/w + 1), La velocidad deb procesn depande de la mag-
nitud de las tasas de mutacidn.

Las tasas de mutacidn en la naturaleza son muy bajas, del
=1 - 5
peden de 107 & 107 {ex decir, para un 2en dado 1enemos un
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FIGURA 1. Una topegrafia adaptativa, con dos pices y con des valles
A."Vista de perfil
B. Vista de arniba: tenemos dos poblacioncs, con su ruta
i sdlo opera (++++)y con dos posibles rutes si sblo
opera Lo denve pénica (=]
Las Uneas topogrificas son Hneas de igual adecuacion.
v los picos son aa BB v AAbb, S6lo con seleccidn natural

| * lav dos poblacioncs lkegarian al pro 3aBRE
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mutante cada 10* a 108 gaméwos o células), y ésto hace a la
mutaciébn un mecanismo muy lento, s¢ requieren de miles de
generaciones para obtener un pequefio cambio en las frecuen-
cias alélicas (como se ilustra en la figura 4).

En conclusién, la mutacidn es importanie porque genera la
variacién, pero es poco relevante para cambiar las frecuencias
alélicas. En la topografia adaptativa, la mutacidn nos sacaria un
poquito en cada generacidn del lugar donde nos encontraba-
mos.

6) MIGRACION

La migracién o flujo génico va a depender de dos cosas: a) La
tasa de migracién (m), definida como la proporcidn de migran-
tes, de individuos nuevos, que llegan a nuestra poblacién; y b)
La frecuencia génica de los individuos migrantes. La migracion
va a tener fuertes efectos homogenizadores entre distintas pobla-
ciones ¥ si continlla mucho tiempo. eventualmente las dos
poblaciones quedan idénticas. La migracidn tiene dos efectos:
por un lado puede aumentar la variabilidad genética existente
de una poblacién en un momento dado; variacién sobre la cual
puede operar la seleccidn natural y conducirnos a la adapia-
cibn. Por otro lado puede provocar que intervengan individuos
con genes adaptados a otras condiciones y, en consecuencia,

que disminuya el indice de funcionamiento en la adaptacidn

promedio de nuestra poblacidn. Ello es, que puede “bajar™ a
nuestra poblacién de su pico adaptativo, o puede hacer que
llegue a los pies de otro.

La importancia de la migracién en poblaciones naturales es
muy dificil de evaluar, pero en términos generales parece ser que
es poco significativo el flujo génico que hay entre distintas
poblaciones.

1) ENDOGAMIA

Esta violacién a la ley Hardy-Weinberg —y a las buenas cos-
tumbres— se da, no porque los organismos sean perversos, sino
porque muchas veces tienen poderes de dispersién o coloniza-
cién muy limitados. Los efectos de la consanguinidad son bien
conocidos: aumenta ¢l nimero de hombcigos dentro de cada
familia y se pueden calcular las probabilidades de que se homo-
ciga para un gen dado, aunque no podemos saber exactamente
para cudl alelo. Cuanto més consanguineos sean los aparea-
mientos, mas rapidamente se va a perder la heterocigocis (ver
figura 5).

Una forma por medio de la cual s¢ posibilita cuantificar la
importancia de la consanguinidad ¥ la endogamia en una pobla-
¢cidn es con ¢l coeficiente de consanguinidad (F), que no ¢s mas
que una medida de cuinto se estd desviando la poblacidn de
Hardy-Weinberg (F = 2pq — Heterfcigos observados / 2pq).
Una F = | quiere decir que sélo tenemos homécigos en la
poblacion, y de 0 que estamos en Hardy-Weinberg.

En la naturaleza s¢ han encontrado coeficientes de consan-
guinidad (F) que van desde 0 (o no significativamente distintos
de 0), por ejemplo en plantas polinizadas por ¢l viento, como ¢l
malz. hasta de pricticamente |, como se muestra en muchas
plantas autopolinizadas: algunos frijoles.

En términos de la topografia adaptativa, la endogamia haria
que una poblacidn saliera de su pico adaptativo y comenzara a
vagar (expforar) la topografia adapiativa.

B) DERIVA GENICA

Como mencionamos anteriormente, la deriva génica se genera,
simple ¥ sencillamente, porque las poblaciones naturales son
lintitadas. Cuanto mis pequefias, mds importante va a ser la
deriva. Esto s¢ debe a que al ser mindsculas las poblaciones
tenemos lo que se llama errores de muesireo: algunos individuos
generan mayor nimero de hijos que otros, sin que la seleccién
natural tenga nada qué ver. Entre mis chica sca la poblacién,
miis violentos pueden ser estos errores, ¥ con mayor rapidez
cambian las frecuencias alélicas. La deriva entonces tiene dos
electos: a) cambio en las frecuencias alélicas al azar, y b) even-
tualmente que se fije alguno de los alelos {esto es, que se pierda
el gen A o €l a).

Para evaluar la posible importancia de la deriva génica Llene-
mos que cuantificar el tamafio de la poblacion. Pero no nos
interesa en realidad cudntos individuos tenemos en total ¢n la
poblacidn, sino cudntos de éstos se reproducen. Esto es lo que se
llama en genética de poblaciones ¢l Tamadio ¢fective de la pobla-
cidn (Ne) v ha probado constituir un pardmetro extraordinaria-
mente dificil de ser estimado, tanto tedricamente como in situ.
Sin embargo se han estimado algunos, aplicados a plantas y
ammales, encontrindose frecuentemente valores infimos (me-
nores que 100), pero el rango va desde decenas hasta decenas de
miles, Las evidencias, generalizando, sienan a que los tamafios
de poblacidn son cominmente pequedos { menos de mil), pero
es posible que ello se deba a errores de muestreo (las poblaciones
pequeias son miés faciles de contar que las grandes) v se necesi-
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tan, con urgencia, mds estimaciones —con eficacia de precision—
en cuanto a tamados de poblaciones en el campo. Sin embargo,
si los tamafos son comunmente pequefios, ¢s posible gue la
deriva génica jucgue un papel importante en la evolucion ¥
adaptacion de los organismos.

9) ¥ ;QUE PASA CUANDQ VARIAS FUERZAS ACTUAN AL
MISMO TIEMPO? O LA TOPOGRAFIA ADAPTATIVA
REVISADA

En términos de la topogralia adaptativa (figura 3) vimos que lo
dnico que puede hacer la seleccidon natural es llevarnos a un pico
adaprativo (;jal pico a cuyos pies comencemos!!!) ¥ ¥a que nos
condujo hacia ¢l pico adaptativo nos mantiene en él. 5i alguna
fuerza nos saca del pico adaptativo, la seleccidn nos vuelve a
llevar a él, a menos que ¢l cambio sea de tal influjo que nos
sague tolalmente de la zona de influencia del pico v en este caso
la seleccidn natural nos gujard hacia un nuevo pico, a cuyos pies
estemos.

En estos términos podemos deducir de la interaccion entre la
seleccion natural v las otras fuerzas adaptativas, gue:

Con respectoa la mutacion, ésta esalazar y generalmente nos
va a eslar excluyendo de un pico adaplativo: a la siguiente
generacion la seleccidn natural elimina a los mutanies v nos
regresa al pico adaptativo,
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La migracion seria que estdn llegano  a nuestro pico adapta-
tivo individuos provenientes de otro pico adaptativo: obvia-
mente sus electos van a depender del nimero de migrantes, si
son pocos sélo nos saca del pico, y la ley de seleccidn nos lleva al
pico. micntras que si son muchos nos puede sacar del pico ¥
llevar al pico donde estaba la otra poblacidn.

A la deriva génica vy la endogamia voy a tratarlas como si
fueran una sola. La denva y la endogamua nos van a mover al azar
en csta topografia, v con mayor viclencia cuanto mds pequeda
sca la poblacidn, Si la poblacidn es muy grande sdlo opera la
seleccion natural, y nos mantiene en el pico, pero sicltamafio es
muy chico, la poblacion comienza a vagar por toda la lopografia
adaptativa; eventualmente puede legar a los pies de un nuevo
pico adaptativo ¥ comenzar a subirle. Al hacerlo, elindice dela
adecuacidn en la poblacidn se acrecienta vy consecuentemente se
incrementa el tamado de la poblacion. Al multiplicarse el tama-
fio de la poblacidn cada vez es mds importante la seleccién
natural, la cual nos lleva al pico manteniéndonos en ¢se punto.

De esta manera se puede llegar a nuevas adaplaciones a
través del juego entre la deriva génica y la seleccidn natural.

La conceperdn del proceso adaptativo de 5. Wright es: tome-
mos muchas poblaciones mendelianas dentro de una especic,
conectadas por un flujo génico no muy importante. Algunas
presentan tamafos muy pequefos y vagan en la topografia
adaptativa, otras son grandes y sc encuentran en algin pico. Al
vagar tales poblaciones es probable que alguna llegue a cierto
pico adaptativo muy alto: cuando inician su ascenso aumentan
de tamafo y entonces comienza a operar exclusivamente la
seleccion natural. En el momento de llegar al pico su tamaiio de
poblacién es muy grande por estar bien adaptadat v a partir de
tal circunstancia comienza a mandar migrantes a las otras
subpoblaciones con las que eventualmente se jala a este pico
adaptativo de forma gque toda la especie va adaptindose y
explorando integra la topografia adaptativa. Este modelo de-
pende de que los tamadios de poblacidn sean a veces pequeiios y
de que electivamente existan topografias adaptativas con picos
¥ valles. En ¢l siguienie inciso retomaremos ¢sic tema.

Una pregunta relevante ¢s: Si tenemos dos fuerzas operando
al mismo tiempo, jcuindo ¢s mds importante una o la otra ¥
cudndo operan las dos?:

En relacidn a la seleccidn vs. la deriva, podemos decir que un
proceso wa a estar dado solamente por la seleccion si

s> /2 Ne(oNe>1/253)

¥ va a estar controlade por la deriva si:
s< I/4 Ne (o Ne < 5)

Entre s = 1/2 Ne ¥ s = |/4 Ne las dos fuerzas van a ser

relevantes.

Sustituyendo s ¥/ o Ne por las tasas de mutaciéon o migracion,
podemos evaluar la importancia relativa de las otras fuerzas.

Entonces, la dnica mancra de explorar esta 1opografia adap-
tatwva es por medio de la deriva génica v la consanguinidad. De
esta manera se ve claramente que la adaptacidn no es resultado

_ exclusive de la seleccidon natural, €s un compromiso entre la

seleccidon natural v la deriva génica que nos permite explorar la
wopografia adaptativa. En algunos casos, las adaptaciones que
presentan los organismos no son las dptimas v ni siguiera las
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mejores posibles, son un resultado de la variabilidad genética,
las presiones de seleccién y los tamadfios y caracleristicas de las
poblaciones.

Un buen ejemplo de esto es el famoso caso de la anemia
falciforme. La anemia es un caso de seleccidn en favor del
heterdcigo en el hombre: los individuos que presentan un geno-
tipo normal (AA) mueren de malaria, ¢l gene a da resistencia a
los heterdcigos (Aa), pero los hombcigos (aa) s¢ mucren de
anemia (llamada por la forma que adquieren los glébulos rojos
falciferme). Este polimorfismo se encuentra en la mayor parte
de las poblaciones de negros del sur de Africa: sin embargo hay
otro gene (que podemos llamar a*) gque presenta resistencia ala
malaria en forma homdciga, por lo tanto no se tiencn que
producir los homdcigos con poca adecuacidn, pero ésta es muy
rara ;jpor qué? Porque en forma heterdciga da una ligera des-
ventaja y regresando al modelo de la topografia adaplativa se
llega al primer pico adaptativo {Aa), sin alcanzar al més alto
(a*a*) va que para llegar a ¢l se hace necesario bajar a un valle.
3dlo en poblaciones muy pequedias, en las que pueda operar la
deriva génica, se encontrara fijado este gene: en estas poblacio-
nes opera ¢l azar y la poblacion explora la topografia hasta
llegar al mayor pico adaptativo,

No obstante, la teoria de la topografia adaptativa de Sewall
Wright (también conocida como Shifting balances, equilibrios
cambiantes) no es el inico modelo que sobre la adaptacién han
producido los geneticistas de poblaciones. Algunos otros han
considerado que las fuerzas evolutivas tienen distintas impor-
tancias relativas, cambiando la dindmica del proceso. En el
siguiente inciso revisaremos algunos de estos modelos.
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10y OTROS MODELQS DE GENETICA DE POBLACIONES
FPARA LA ADAPTACION

a) Modelo clisico:

Propuesto por Miiller y colaboradores por los afos treintas,
suponia que las poblaciones naturales pricticamente no tenian
variabilidad genética, la seleccidn natural sblo actuaba como
fuerza purificadora, manteniendo a las poblaciones libres de
mutaciones que (casi siempre) eran nocivas. Eventualmente
habria una mutacién (muy grande) que daria origen a una
nueva forma adaplada (otras especies). La deriva génica no
tendria material para actuar, y ta Seleccion jugaba paraellos un
papel secundario, siendo una fuerza negativa v no creativa,
como luego propondrian los del modelo bafanceads. Entonces,
para ellos, la variabilidad en las poblaciones naturales es baja,

practicamentc no hay deriva ni flujo génico (que estd fueric.
mente penalizado por producir heterdcigos) v la seleccidn ocu-
pa un papel secundario, siendo la fuerza de variabilidad mis
importante la mutacién (ver Tabla 1).

Actualmente este modelo se encuentra completamente des-
acreditado, debido a evidencias de que las poblaciones natura-
les son muy ricas en variacion genética; sin embargo, algunas
wdeas de ¢ste modelo han sido retomadas por el modelo neutra-
hista (inciso ¢).

b) Modelo balanceado (o panseleccionista)

Este es el modelo que ha dominado el pensamiento evolucionis-
ta (hasta hoy en dia). Considera, en contraposicion al anterior,
que las poblaciones son muy ricas en vanabilidad genética v la
mayor parte de los individuos van a ser heterdcigos. Se le llama
modelo balanceado porque considera que los heterdeigos tie-
nen viger hibride ¥ al caso de ventaja de heterdcigo en un locus
dos alelos (ver seccion 4) se le llama seleccidn balanceadora.
También se¢ le llama Panseleccionista, al considerar que la
seleccidn natural es pricticamente la dnica fuerza evolutiva
relevante. Considera a la seleccién natural como una fuerza
creativa que modela y mantiene a la variabilidad, que los tama-
fios de poblacidn son casi infinitos (y por lo tanto la deriva
génica no opera) v que el flujo génico ¢s generalmente grande(y
s s¢ restringe, s¢ comienza a dar la especiacion v por lo tanto su
modelo pretende explicar toda la evolucidén en sus dos facetas:
adaptacidn v especiacion).

La gran cantidad de vanabilidad genética descubierta a me-
diados de los sesenta, en un principio parccid apoyar esta
hipotesis; sin embargo, si1 se aplica la teoria resulta que la
seleccion balanceadora (vemtaja de heterdeigo) tiene un costo
muy grande (todos los homdcigos que se forman, tienen una
adecuacidon reducida) v la seleccidon natural no podria estar
mantenicndo dicha varidcion,




TABLA 1. Resumen de los principales modelos sobre la adaptacidn

Madefo Variabilidad Tamardio efecrivo Flujo génico Fuerzas mds importanies
Clésico Baja Grande POCO Selecciéon normalizadora
¥ mutacion
Balanceador Ala Grande Alto Seleccién balanceadora
y direccional
Topografia Ala Variable Moderado Seleceidn y Deriva Génica
adaptativa
Neutrahsta Alla Grande Alto Mutacion y deriva génica
Equilibrios Ala Inicialmente Variable Seleccidn de especies
pautados pequeiio natural

Por otro lado tenemos la evidencia de que en muchos casos el
Mujo génico es muy limitado v los tamaiios de poblacion pueden
ser muy chicos, permitiendo que la deriva génica pueda ser
importante.

¢} Modelo newtralista o neoclisico

Este modelo ha sido defendido principalmente por M. Kimura,
alumno de Crow que a su vez lue alumno de Miiller, Surge para
tratar de explicar la gran variabilidad observada en las poblacio-
nes naturales. Ellos consideran un modelo muy similar al de la
topografia adaptativa, sélo que no hay picos v valles, es plana:
la mayor parte de los alelos son neutros, tienen la misma (o casi
la misma) adecuacion; por lo tanto la dinimica de procesose da
solamente en términos de deriva génica ¥y mutacidn, La selec-
cién natural s6lo opera, igual que en el modelo cldsico, como
una fuerza purificadora, ¢liminando alguna vanacion dafiina.

A nivel molecular, parece que la mayor parte de la variacion
s¢ comporta aparentemente siguiendo este modelo, pero a nivel
fenotipico es relativamente poco relevante.

d) Equilibrios pautados

Propuesta a principios de los sctentas por Gould, Eldredge v
Stanley, para explicar gran cantidad de patrones evolutivos que
observaron en ¢l registro fosil: millones de afios sin cambio, y
repentinamente cambios rapidos, asociados a la especiacion.
Consideran que la adaptacion se da asociada a est0s procesaos y
sugicren gue posiblemente sea consecuencia de algo que llaman
Seleccidn de Especies: se forman especies al azar y algunas se
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extinguen y otras llegan (por azar) a algin pico adaprativo y son
las que perduran. Entonces ¢l proceso adaptativo se daria por
esta [ormacion aleatoria y extincion diferencial de especies.

Sewall Wright siente que los equilibrios puntuados pueden
reducirse a la topografia adaptativa, sin embargo, queda la
duda de que si la adaptacion se da a un nivel superior v los
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mecanismos descrilos en este articulo sélo jugarian un papel
secundario de ajuste lino después de que se formd la es-

pecie.

La propuesta de los Equilibros Pautados es interesante, vy
sefala la posibilidad de que la gran correlacidon entre los orga-
nismos ¥ su medio —la adaptacién— se deba a un proceso a
nivel mayor que ¢l de las poblaciones, a nivel de especiacién y
extincidon diferencial, ¥ que lo que tenga que decir la genética de
poblaciones al respecto de la adaptacion sea secundario v poco
relevante, sdlo consistiendo en ajustes flinos. Creo que una
manera de tratar el problema seria formalizar los equilibrios
pautados matemaiticamente ¥ ver si es reducible o no a la
topografia adaptativa.
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11y PERSPECTIVAS ¥ CONCLUSIONES
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En los pirrafos anteriores hemos visto gué es la genética de
poblaciones y qué estudia. ¥ ¢como nos ayuda a entender cl
proceso de la adaptacidn. La genética de poblaciones es. en
realidad, una teoria muy compleja, con relativamente pocos
datos. En los altimos ados ha temdo un desarrollo inusitado
porque se comenzaron a obtener datos bioguimicos de varia-

c1on en las poblaciones naturales.
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Sin embargo hemos visto también que hay controversia sobre

como se da ¢l proceso adaptativo v la relevancia de las distintas
fuerzas. Estos datos sélo se obtienen a parur de estudios cunda-
dosos v a largo plazoen poblaciones naturales por investigado-
res con una buena formacion tanlo ecoldgica como genélica.

Asi vemos como la tcoria de la genética de poblaciones nos
flumina ¥ nos ayuda a entender al proceso adaptativo. Fs una
teoria muy compleja pero fundamentalmente se basa en modifi-
cactones a la ley de Hardy-Weinberg, (similares a Ia hecha por

nosotros con la Seleccion Natwral) v en modificaciones en
sistemas de herencia mis complejos. La genética de poblaciones
no solo sirve para explicar la adaptacién, sino que nos ayuda a
entender todo ¢l proceso evolutivo v es muy dtil para entender
la ecologia de los organismos v también nos sirve en problemas
aphcados como mejoramiento de especies. epidemiologia de
enfermedades hereditarias, produccidn de nuevas variedades ¥
preservacion de variedades v especies en peligro de extincidn
entre otras muchas aplicaciones. |

PARA SABER MAS

La literatura sobre genética de poblaciones s muy extensa, v
en muchos casos muy oscura, Yoy a dar sblo algunas citas
muy generales en donde se pueden encontrar mds referencias,

. Falconer, 3. 8. {1970) Introduccitn a la genética cuantitativa.

CECSA. México.

Un buen texto de genética cuantitativa, con una amplia

introduccion sobre genética de poblaciones. Una razonable

traduccion, que lo hacen tal vez el mejor texto de genética de
poblaciones en espafiol.

Harl. D. L. (1980) Principles of Population Genetics. Si-

nauver. Massachuselis.

Un texto no muy avanzado de genética de poblaciones.

Incluye una buena discusion sobre la topografia adaptativa.

Hedrick, P. W_(1983) Genetics of Populations Science Books

International. Boston,

Tal vez el mejor texto actualmente sobre genética de pobla-

ciones,

4. Provine. W. B. (1971) The origins of theoretical population
genetics. Umiversity of Chicago Press. Chicago.

La historia de la genética de poblaciones y todos sus chismes.
Interesante.

5. Templeton, A, R. (1982) Adaptation and the integration of
evolutionary forces en: Milkman, (Ed.) Perspectives on evolu-
tion. Sinauer, Massachusetts,

Discute ampliamente el ejemplo de la anemia falciforme.
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