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ENSAYO*  

LA GENETICA DE 

POBLACIONES 

Par Antonio Prevosti 

La  variabilidad  es  una  caracte-
ristica  de  las  poblaciones  de  todas 
las  especies  de  seres  vivos;  los  in-
dividuos  que  las  integran  difieren 
en  sus  dimensiones,  morfologia, 
fisiologia,  caracteres  bioquimicos, 
comportamiento,  etc.  Estas  dife-
rencias  son  en  parte  hereditarias, 
dependientes de  la  informaci6n ge- ANTONIO  PREVOSTI  PE-

netica  contenida  en  el genotipo  de  LEGRIN  nacio  en  Barcelo-
na  en  1919.  Trabajo  inicial-los  individuos,  y  en  parte se deben 
mente en  Antropologia Flsica 

a  la  diversidad  de  los  ambientes  y despues  se  especlalizo  en 

que  actuan  sobre  ellos  a  10 largo  Genetica  de  PobIaciones.  Es 
Profesor de  Invesugacion Su-

de  la  vida.  De  la  interacci6n  entre  pernumerarlo  del  e.S.I.e.  y 

estos  factores  geneticos  y  ambien- Catedratico de  Genetica de  la 
Facultad  de  Biologla  de  latales  resultan  los  caracteres  indivi-
lJ niversidad  de  Barcelona. 

duales,  su  fenotipo. 

•  BAJO  la  rubrica  de  «Ensayos» el  Boletin  lnforrnativo de  la  Fundaci6n  Juan 
March  publica cada mes  una colaboraci6n original  y exclusiva de  un  especialista 
sobre  un  aspecto  de  un  tema  general.  Anteriormente  fueron  objeto  de  estos 
ensayos  ternas  relativos  a  la  Ciencia,  el  Lenguaje,  el  Arte,  la  Historia  y  la 

Prensa. El  tema desarrollado actualmente es la  Biologia. 
En  Boletines  anteriores  se  han  publicado:  Control electronico del cerebra, 

por  Jose  M.  Rodriguez  Delgado,  Director  del  Departamento  de  Fisiologia  de 
la  Universidad  Autonorna  de  Madrid;  Bioquimica de la nutricion, por  Fran-

cisco  Grande  Covian,  Director  del  Instituto  de  lnvestigacion  de  Bioquimica  y 
Nutrici6n  «Don  Juan  Carlos  IFundaci6n  Cuenca  Villoro»;  Las fronteras de la 
Ecologia, por  Ramon  Margalef,  Profesor  de  Ecologia  de  la  Universidad  de 

Barcelona;  A lteraciones del desarrollo cerebral, por  Federico  Mayor  Zaragoza, 
Catedratico  de  Bioquimica  y  Biologla  Molecular  de  la  Universidad  Aut6noma 
de  Madrid;  La bioconversi6n de la energia solar y la crisis energetica y 

alimentaria, por  Manuel  Losada,  Catedratico  de  Bioquimica  de  la  Universidad 
de  Sevilla;  Aspectos biologicos del abuso de drogas, por  Josep  Laporte, 
Catedratico  de  Terapeutica  y  Farrnacologia  Clinica  de  la  Universidad  Aut6no-

rna  de  Barcelona;  Evoluci6n Darwinismo, por  Francisco  J.  Ayala,  Profesor 
de  Genetica  de  la  Universidad  de  California  en  Davis;  La genetica del can
cer y los virus, por  Maria  Luisa  DuranReynals,  Profesora  de  Patologia  del 

Albert  Einstein  College  de  Nueva  York;  y  EI origen de la vida, por  Juan 
Or6,  Profesor de  Bioauimica de  la  Universidad de  Houston . 
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La  descripci6n  de  esta  variabilidad,  el  analisis  de  los  ger 
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facto res  que  la  condicionan,  tanto  en  10  que  se  refiere 
a  su  origen  como  a  su  conservaci6n,  el  significado  que 
tiene  para  las  poblaciones  y  organismos  que  la  presentan, 
c6mo  se  distribuye  en  el  espacio  y  c6mo  cambia  en  el 
tiempo,  constituyen  el  campo  de  interes  de  la  Genetica 
de  Poblaciones.  Por  tanto,  esta  disciplina  tiene  especial 
importancia para los  estudios  evolutivos;  uno  de  sus  prin
cipales objetivos es el estudio de los mecanismos de la 
evoluci6n. Igualmente, es la base de la mejora animal y 
vegetal, ya que esta dirige la evoluci6n de las especies 
domesticas, mejorando sus propiedades utiles para el hom
bre. La Genetica de Poblaciones humana, tanto en sus 
aspectos puramente descriptivos como en relaci6n con la 
evolucion de las poblaciones, tiene considerable trascen
dencia para muchas cuestiones sanitarias y socio16gicas. 

EI concepto de poblacion en la Genetica de Poblaciones 

La poblacion es un sistema de complejidad intermedia 
dentro de la jerarquia de sistemas en que se desarrollan 
los fen6menos bio16gicos. Las unidades de orden inmedia
tamente inferior son los individuos y las de orden inme
diatamente superior las especies. Como todos los sistemas, 
las poblaciones tienen propiedades peculiares de su nivel 
de integraci6n, aunque estan condicionadas por las de sus 
componentes y, si se integran en sistemas de orden supe
rior, pueden depender tambien de las propiedades de estos. 
En realidad, hay una interrelacion entre las propiedades 
de los sistemas y las de los elementos que los componen. 
Como el origen de los sistemas bio16gicos es evolutivo, 
estas interrelaciones resultan de una retroacci6n que se va 
produciendo entre las caracteristicas de los sistemas y las 
de sus elementos en el curso del proceso de recopilaci6n 
de informaci6n que es la evoluci6n. Asi, las propiedades 
de las poblaciones influyen sobre las de los sistemas de or
den superior en que estan integradas (las especies y los 
ecosistemas), pero las de estos, por retroacci6n, condicio
nan tambien la futura evoluci6n de las poblaciones. 

En las especies de reproduccion sexual cruzada pode
mos definir la poblaci6n como un conjunto de individuos 
que comparten un acervo genetico cornun. En estas pobla
ciones los individuos normales reciben un genoma de cada 
progenitor, siendo un genoma una dotacion completa de 
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genes portadora de un representante de cada una de las 
diferentes c1ases de genes de la especie. Si hay panmixia, 
o sea que cualquier individuo tiene igual probabilidad de 
cruzarse con cualquier otro de su poblacion, puede conce
birse el genotipo de cada individuo como el resultado de 
una cornbinacion de dos genomas extraidos al azar del 
conjunto de los existentes en la poblacion. 

A consecuencia de la reproduccion cruzada y de los 
procesos de recornbinacion que tienen lugar durante la 
meiosis, en sucesivas generaciones los genes se van combi
nando y recombinando, dando lugar a combinaciones in
dividuales que tienen una probabilidad despreciable de 
repetirse. De cada c1ase de genes existen numerosas va

riantes (alel os en terrninos geneticos), por ella el numero 
de genomas distintos posibles es muy grande y el de pares 
de genomas, 0 sea de genotipos individuales, es este nu
mero muy grande elevado al cuadrado. Considerando 
una especie que tuviera 10.000 c1ases de genes, 10 cual 
constituye una estimacion mas bien baja, y que cada c1ase 
tuviera solo 2 ale1os, el nurnero de genotipos posibles en 
la poblacion seria del orden de 22

()()()(). Asi, en toda la his
toria de una poblacion, solo llega a realizarse una fraccion 
minima de los individuos geneticamente diferentes que po
tencialmente podrian producirse a partir de su acervo ge

netico, 
Si en la poblacion no hay panmixia los distintos ge

notipos posibles no son igualmente probables, pero la an
terior definicion de poblacion es valida. En cambio, si la 
reproduccion no es sexual 0 si siendolo solo es por autofe
cundacion, los individuos de la poblacion no comparten un 
acervo cornun de genes. En este caso la poblacion es un 
conjunto de individuos de la misma especie (1) sujetos a 
la accion de factores evolutivos comunes; es decir, indivi
duos sujetos al mismo conjunto de factores ambientales y 
que pueden competir entre si por espacio y alimento, por 
vivir en una area geografica cornun. 

Desde el punto de vista de la evolucion las poblaciones 
son las unidades evolutivas elementales, que se integran en 
unidades evolutivas de orden superior como las especies 
y los ecosistemas. La Genetica de Poblaciones, por estu

(1) Debe observarse que en las especies que solo tienen reproduccion asexual 
el concepto de especie tam poco es tan preciso como en las especies con reproduc
cion sexual. 
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diar la evoluci6n a su nivel inferior, es una ciencia evolu
tiva analitica. No obstante, las propiedades de la poblaci6n 
s610 pueden entenderse en relaci6n con el ambiente en que 
esta situada y, ademas, como un sistema complejo que 
resulta de la integraci6n de unidades de orden inferior, los 
individuos. Por tanto, la comprensi6n de las propiedades 
de las poblaciones como sistemas, requiere tarn bien un 
estudio sintetico. Esta situaci6n es tipica en todas las cien
cias que estudian sistemas de nivel intermedio: tienen que 
combinar el analisis y la sintesis, para cumplir plenamente 
sus objetivos. 

El aspecto sintetico de la Genetica de Poblaciones, se 
pone de manifiesto considerando que las propiedades in
dividuales pueden tener un significado muy distinto para 
los individuos y para el sistema en que estan integrados. 
Asi, la existencia en una poblaci6n humana del alelo 
Hb> del gene que codifica la formaci6n de las cadenas B de 
las hemoglobinas, significa para algunos individuos (los 
homocigotos) padecer una enfermedad a menudo mortal, 
la anemia falcemica. Para otros individuos (los heterocigo
tos HbA HbS

) representa ser resistentes a la infecci6n 
malarica por el Plasmodium jalciparum. Para la poblaci6n, 
significa poder subsistir en un ambiente en el que se de
sarrollan los mosquitos del genero Anopheles, transmisores 
del Plasmodium falciparum. 

Factores determinantes de las propledades geneticas de las 
poblaciones 

La composici6n del acervo genetico de una poblaci6n, 
su variaci6n a 10 largo del tiempo, c6mo los genes que 
10 constituyen se distribuyen en los individuos y estan or
ganizados en el genorna, es decir, en general las propieda
des geneticas de las poblaciones, dependen de cinco fac
tores: su estructura reproductora, la mutaci6n, la rnigra
ci6n, la selecci6n natural y la deriva genetica. 

La composici6n del acervo genetico de las poblaciones 
se describe en terminos de frecuencias genicas; es decir, 
en terminos de la frecuencia con que se presentan los 
distintos alelos de cada gene. Las diferencias geneticas 
entre poblaciones se miden tambien en terminos de dife
rencias entre dichas frecuencias y la evoluci6n de las po
blaciones en terminos de los cam bios que experimentan 
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c geneticas, En tal caso, los genes portados por los indi
viduos que dejan mas descendientes iran aumentando de 
frecuencia en las sucesivas generaciones, a expensas de los 
portados por los que dejan menos descendientes. Este pro
ceso de reproduccion diferencial de individuos con genoti
pos diferentes, es la seleccion natural. Tiene por conse
cuencia un cambio direccional en las frecuencias genicas, 
en tanto que sigan actuando los factores que la determi
nan. Estos factores pueden ser internos 0 externos respecto 
a los individuos. Los externos son los ambientales. En 
determinados ambientes, los individuos con ciertas propie
dades geneticas tienen mayor probabilidad de dejar des
cendientes, 10 que se expresa diciendo que estan adaptados 
a dicho ambiente. La adaptacion al ambiente es una pro
piedad compleja, Depende de la probabilidad que tienen 
los individuos de desarrollarse normalmente, de sobrevivir, 
de elaborar gametos funcionales, de encontrar pareja, de 
que sus gametos lleguen a la fecundacion, etc. en el am
biente correspondiente. Por otra parte, est as propiedades 
tambien dependen de factores internos. La informacion 
contenida en el genotipo debe ser adecuada para dirigir el 
desarrollo de un organismo funcional. Ademas, la conte
nida en cada gene es necesario que este coadaptada con 
Ia de los demas, 

La seleccion se mide en terminos relativos, es decir, 
como una relacion entre Ia probabilidad de dejar descen
dientes por los individuos cuyo genotipo se considera y la 
de los individuos con otro genotipo, tomada como refe
rencia. A este cociente se Ie llama valor adaptativo. Fre
cuentemente, se toma como referencia el genotipo que tie
ne mayor probabilidad de dejar descendientes, entre los 
existentes en la poblacion. Entonces, el genotipo mas efi
caz tiene un valor adaptativo igual a 1 y todos los demas 
10 tienen inferior a la unidad; 10 que falta al valor adap
tativo de un genotipo para valer 1 es el coeficiente de 
seleccion a que esta sometido. Decir que un genotipo esta 
sometido a un coeficiente de seleccion igual a 0,1 signifi
ca que sus portadores dejan un descendiente menos, 0 

sea nueve, por cada diez que dejan los individuos porta
dores del genotipo mas favorecido por la seleccion. 

EI cuarto factor que determina cambios en las fre
cuencias de los genes en las poblaciones es la deriva gene
tica. Como su nombre indica se trata de un factor alea
torio, que determina oscilaciones en las frecuencias geni
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cas;  puede  predecirse  la  magnitud  de  dichas  oscilaciones, 

pero  no  su  sentido,  que  varia  al  azar  de  una  generacion 

a  la  siguiente.  La  deriva  tiene  especial  importancia  en 

las  poblaciones pequefias,  pues  se  debe a  que el  numero de 

genes  que  pasan  de  una  generacion  a  la  siguiente  es  limi-

tado  y  esta  sujeto,  por  tanto,  a  los  efectos  del  muestreo. 

Cuanto  menor  sea  una  poblacion,  mas  pequefia  sera  la 

muestra  de  genes  que  pasan  de  una  generacion  a  la  si-

guiente.  Por  tanto,  la  proporcion  real  que  se  encuentre 

en  dicha  muestra  mas  facilmente  se  apartara de  su  proba-

bilidad  de  transmision  y  mayor  sera  la  deriva  genetica. 

Este  factor  perturba,  aleatoriamente,  los  efectos  esperados 

de  los  otros  tres.  Introduce  un  cierto  indeterminismo  en 

la  evolucion de  las  poblaciones. 

Mientras  que  los  cuatro  factores  citados  determinan 

cambios  en  la  frecuencia  de  los  genes  en  las  poblaciones, 

la  estructura  reproductora  influye  principalmente  en  las 

combinaciones  de  los  genes  en  los  individuos,  es  decir, 

en  los  genotipos.  La  reproduccion  puede  ser  panmitica,  es 

decir,  la  probabilidad  de  cruzarse  puede  ser  igual  para 

cualquier  parte  de  individuos  de  una  poblacion.  Si  hay 

panmixia,  la  probabilidad  de  producirse  los  genotipos  de-

pendera exclusivamente de  las  frecuencias genicas.  La com-

binacion  de  genes  de  cada genotipo  se  producira  con una 

probabilidad  igual  al  producto  de  las  frecuencias  (proba-

bilidades) de  los  genes que 10 integran. 
Las  principales  desviaciones  respecto  a  la  panmixia 

son  los  cruzamientos  consanguineos  y  los  cruzarnientos  se-

lectivos.  Un cruzamiento es  consanguineo  si  los  individuos 

que  se  cruzan  estan  emparentados,  es  decir,  tienen  algun 

antepasado  cornun.  En  la  practica  solo  si  este  antepasado 

corresponde  a  una  generacion  relativamente  proxima  con-

sideramos  que  hay  consanguinidad.  Los  individuos  empa-

rentados  tienen  mayor  parecido  genetico  que  dos  indivi-

duos  cualesquiera,  ya  que  tienen  genes  iguales  recibidos 

de  sus  antepasados  comunes.  Esto  explica  la  principal 

consecuencia de  los  cruzamientos consanguineos,  la  mayor 

frecuencia  de  la  homocigosis a  expensas de  la  heterocigosis 

en  la  descendencia,  que  pueden  recibir  los  genes  iguales 

de  los  progenitores  consanguineos,  En  los  cruzamientos 

selectivos  positivos  los  individuos  que  se  cruzan  tambien 

se  parecen geneticamente  entre  si,  mas  que  dos  individuos 

cualesquiera,  perc  en  este  caso  la  semejanza  genetica  se 

debe  a  una  tendencia  a  cruzarse  entre  si  individuos  pa-
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recidos por algun caracter que tenga base genetica; por 
ejemplo, en el hombre pueden tender a cruzarse los indi
viduos mas altos entre si y los mas bajos entre si. En 
estos cruzamientos, tambien habra incremento de la homo
cigosis en la descendencia, pero solo en los caracteres por 
los que es selectivo el cruzamiento. En los cruzamientos 
selectivos negativos se aparean con mayor probabilidad 
individuos que difieren geneticamente. En este caso, en la 
descendencia hay un exceso de heterocigotos a expensas 
de los homocigotos, respecto a 10 que se esperaria si exis
tiera panmixia. Los cruzamientos selectivos y consangui
neos no determinan, directamente, cambios en el acervo 
genetico de las poblaciones; pero indirectamente, al variar 
las frecuencias de los genotipos, ofrecen diferentes posibi
lidades de accion a otros factores, principalmente a la 
seleccion, 

La unllzaclen de modelos matematicos en Genetlca de 

Poblaciones 

R. A. Fisher publico en 1930 su clasico libro «Teoria 
genetica de la Seleccion Natural». En e1 planteamiento del li
bro considera que la Biologia ha llegado a un estado de madu
rez comparable al que, en la Fisica, partiendo de principios 
bien establecidos, ha hecho posible el desarrollo de la Fisi
ca Teorica, cuyos conocimientos preceden, en muchos as
pectos, a los obtenidos experimentalmente. Asi, partiendo 
del conocimiento de los mecanismos mendelianos de la he
rencia, de la existencia de las mutaciones y de algunos 
principios fundamentales como el de la seleccion natural, 
piensa que es posible desarrollar una Biologia y, en espe
cial, una Genetica Teoricas. Este libro, junto con los tra
bajos contemporaneos de Haldane y de Sewall Wright, 
fue el punta de partida de la elaboracion de modelos ma
tematicos en Genetica de Poblaciones. 

Un objetivo de toda ciencia es llegar a expresar en ter
minos cuantitativos los fenomenos que estudia. A1canzar 
esta meta indica haber llegado a la precision de cono
cimientos que requiere el rigor cientifico y permite utili
zarlos predictivamente. Ademas, la forrnulacion maternati
ca de los fenomenos facilita el establecimiento de relacio
nes entre ellos, que abran nuevos horizontes en el cono
cimiento. Esto es lo que se ha hecho en Fisica y 10 que 
Fisher intenta hacer en la Genetica. No obstante, esta no 
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es exactamente la idea con que se utilizan en la actuali
dad las formulaciones maternaticas en Genetica de Pobla
ciones y en otras Ciencias Biologicas, como por ejemplo 
la Ecologia. En estas ciencias, la elaboraci6n de rnodelos 
matematicos se utiliza como un instrumento de investiga
cion, para obtener conocimientos sobre fen6menos que se 
conocen poco. Estos mode1os plantean alternativas posi
bles para interpretar situaciones concretas. A menudo di
chas situaciones se interpretan especulahdo a base de 
simples razonamientos cualitativos y al plantear la cuestion 
en terrninos cuantitativos, se descubren consecuencias de la 
interpretacion especulativa que no eran obvias. A un nivel 
muy sencillo, el calculo de la frecuencia de heterocigotos 
en una poblaci6n en la cual suponemos panmixia y cono
cemos la frecuencia de los homocigotos recesivos, puede 
ponerse como ejemplo de 10 que queremos decir. 

El albinismo es un caracter genetico recesivo, cuya fre
cuencia aproximada en nuestra poblaci6n es de 1 entre 
20.000. La utilizacion de la ley de Hardy-Weinberg sobre 
las frecuencias genotipicas en las poblaciones panmiticas, 
permite deducir que, cuando la frecuencia de los homoci
gotos es la indicada, uno de cada 70 individuos normales 
debe ser heterocigoto, 0 sea portador de un gene para el 
albinismo. Sin hacer los calculos basados en la distribu
cion genotipica de Hardy-Weinberg, no parece que un gen 
determinante de un caracter tan poco frecuente puedan 
transmitirlo tantos individuos de la poblaci6n. Evidente
mente, esto es cierto si la poblaci6n es panmitica en rela
cion con el albinismo, 10 cual hay buenas razones para 
pensar que sea asi. Si no hubiera panmixia la conclusi6n 
seria falsa y la certeza absoluta de que hay panmixia no 
se obtiene con la elaboraci6n 0 utilizaci6n de modelos ma
tematicos, sino recopilando datos de observaci6n sobre la 
reproducci6n en la poblaci6n. A un nivel de situaciones 
mas complejas, sobre las que se tienen conocimientos mas 
inciertos, los resultados que se obtienen al aplicar un rno
delo tienen un valor exploratorio, pero no nos aportan un 
conocimiento de la realidad. Solo la experimentaci6n y la 
observaci6n son decisivas para llegar a este conocimiento. 

Los modelos matematicos tambien pueden servir para 
contraponerlos a interpretaciones especulativas, mas 0 me
nos vigentes, demostrando que son posibles otras interpre
taciones. En Genetica de Poblaciones es muy frecuente 
que sea posible elaborar varios modelos alternativos que 
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se ajusten a los mismos datos. Esta situaci6n es caracte
ristica de los campos cientificos que estudian fen6menos 
complejos y tienen conocimientos insuficientes sobre algu
no de los factores que intervienen en ellos. En estos casos, 
es muy frecuente que combinaciones distintas de factores 
puedan explicar los mismos datos experimentales 0 de ob
servaci6n. La soluci6n correcta s6lo puede obtenerse con 
observaciones mas completas y precisas. En Genetica de 
Poblaciones se utilizan dos c1ases de modelos, segun se 
considere 0 no el efecto de la deriva. En los modelos deter
ministas se considera el efecto de la mutaci6n, migraci6n, 
selecci6n y modo de reproducci6n, perc se prescinde de 
la deriva. Estrictamente, esto s6lo es valido para poblacio
nes infinitas, perc en muchos aspectos tam bien 10 es para 
poblaciones grandes. Segun estos modelos, si los factores 
que actuan sobre las poblaciones no varian, se llega a una 
situaci6n de equilibrio en la que se mantienen constantes 
las frecuencias de los genes. 

Uno de los mas importantes, entre estos equilibrios, es 
el equilibrio mutaci6n-selecci6n, en virtud del cual los 
genes deletereos, letales 0 causantes de taras hereditarias 
se mantienen en las poblaciones con frecuencias pequefias, 
Se alcanza cuando el numero de genes deletereos de una 
c1ase, que aparecen de nuevo por mutaci6n en cada gene
raci6n, es igual al de los que son eliminados por la se
lecci6n natural. Explica que se mantengan en las poblacio
nes humanas genes deletereos, como los causantes del albi
nismo, la polidactilia, el daltonismo, la hemofilia, el ena
nismo condrodistr6fico, la idiocia fenilpiruvica y las nu
merosas enfermedades y malformaciones hereditarias exis
tentes. 

Tambien es importante el equilibrio debido a la supe
rioridad de los heterocigotos. En este caso, los individuos 
heterocigotos estan mas favqrecidos por la selecci6n natu
ral que los homocigotos y dejan, por tanto, mas descen
dientes. En esta situaci6n, las frecuencias genicas de equi
librio dependen de la relaci6n entre los coeficientes de se
lecci6n a que estan sometidas las dos c1ases de homocigo
tos. Frecuentemente, dicho equilibrio corresponde a fre
cuencias relativamente altas de los dos alelos cuyos he
terocigotos son superiores. Por tanto, a consecuencia de 
este equilibrio se produce, frecuentemente, polimorfismo 
genetico, 0 sea coexistencia en la poblaci6n de distintos 
tipos geneticos, todos ellos con frecuencias relativamente 
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altas. La coexistencia, en muchas poblaciones africanas, 
del gene Hb- que condiciona la hemoglobina normal A 
con el Hb" que determina la hemoglobina S, es uno de 
los casos mas tipicos de polimorfismo debido a superio
ridad de los heterocigotos. Estas poblaciones habitan en 
areas en las que hay paludismo debido al Plasmodium 
falciparum. La selecci6n natural actua contra los homoci
gotos, pues los portadores de dos genes Hb A son sensi
bles al paludismo y los homocigotos con dos genes Hb' 
padecen la anemia fa1ciforme, que suele ser mortal durante 
la primera infancia. En cambio, los heterocigotos portado
res de un gene Hb- y otro HbS, son mas resistentes al 
paludismo y no padecen la anemia fa1ciforme, por 10 que 
tienen mas probabilidad de sobrevivir y, por consiguiente, 
de dejar descendientes. Como estos individuos son 
portadores de los dos alelos Hb A y HbS, en su descenden
cia apareceran siempre nuevos homocigotos de ambos ti
pos, conservandose el polimorfismo genetico en la po
blaci6n. 

La superioridad de los heterocigotos no es el unico 
mecanismo que puede dar lugar a polimorfismo. Los coe
ficientes de selecci6n variables en el tiempo y en el espa
cio, en este ultimo caso combinados con migraci6n, tam
bien pueden producirlo. En estos casos pueden tambien 
elaborarse modelos matematicos demostrativos de que pue
de lIegarse a un equilibrio. 

Otro caso es el equilibrio mutacion-mutacion. En este, 
dos 0 mas clases de alelos mutan unos a otros, llegan
dose a un equilibrio cuando el numero de alelos de una 
clase, nuevos por mutaci6n, es igual al de los que se pier
den de dicha clase por pasar a las otras, tambien por mu
taci6n. En el equilibrio, los valores de las frecuencias geni
cas dependen de las frecuencias de mutaci6n de los ale1os. 
Para que pueda alcanzarse este equilibrio es necesario que 
los diversos alelos tengan igual valor selectivo, es decir, 
que la selecci6n no favorezca a ninguno de ellos. Debido 
a esta equivalencia selectiva, se califica de neutra a la va
riabilidad mantenida por este tipo de polimorfismo. Uno 
de los puntos actualmente mas controvertidos de la Geneti
ca de Poblaciones es si realmente existe variabilidad gene
tica neutra. 

Tambien se presentan polimorfismos transitorios, cuan
do una poblaci6n esta pasando de un estado de equili
brio a otro, por cambios en alguno de los factores que 
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controlan sus propiedades geneticas. El melanismo indus
trial en los lepidopteros presenta claros ejernplos de esta 
situacion. Numerosas especies de color claro y criptico, 
por confundirse con el substrato en que reposan, principal
mente troncos de arboles, ha perdido esta propiedad en 
las areas fuertemente industrializadas. Los residuos obscu
ros contenidos en los humos de las industrias, han obscu
recido los soportes de las mariposas, dejando de ser crip
tica su coloraci6n clara y pasando a serlo coloraciones 
obscuras que antes eran muy poco frecuentes porque los 
individuos que las presentaban eran rnuy visibles y las 
aves depredadoras se los comian. Al invertirse la situacion 
en las areas industrializadas, las form as claras han ido 
siendo sustituidas por las obscuras, llegando a ser tan 
raras como eran antes estas, Durante el periodo de sustitu
cion se ha producido un polimorfismo transitorio. Actual
mente, en areas en donde se han tornado medidas contra 
la poluci6n, como en varias regiones de Inglaterra, las 
poblaciones de estos lepid6pteros estande nuevo en una 
fase de polimorfismo transitorio; las formas claras vuelven 
a aumentar a expensas de las obscuras. 

Cuando las poblaciones son pequefias, la deriva gene
tica altera los equilibrios condicionados por los factores 
deterministas. Entonces son necesarios los modelos inde
terministas. Segun estos, las poblaciones no Began a fre
cuencias de equilibrio estables. Las frecuencias genicas van 
variando de generaci6n en generacion, con una probabi
lidad deterrninada de presentar cada uno de los distintos 
valores posibles. En estos modelos, 10 estable es la distri
buci6n de probabilidades de los valores posibles de las 
frecuencias genicas. Por consiguiente, si se estudian distin
tas poblaciones sometidas a condiciones semejantes, sus 
frecuencias genicas se distribuiran de acuerdo con dicha 
distribucion de probabilidades. Igualmente, si se estudia la 
misma poblaci6n en generaciones sucesivas, sus frecuen
cias genic as iran variando, tambien de acuerdo con la dis
tribucion de probabilidades anterior. 

En general, estos modelos matematicos se basan en 
principios geneticos bien establecidos, como los de la he
rencia mendeliana, la teoria cromosornica de la herencia, 
el conocimiento de la meiosis en los organismos superio
res, las propiedades quimicas del material hereditario, etc. 
Por consiguiente, en tanto que la metodologia matemati
ca utilizada sea correcta los modelos tambien 10 son. No 
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obstante,  para  que  tengan  un  valor  predictivo  y  puedan 

ser  utilizados  en  situaciones  reales  concretas  es  necesario, 
adernas,  disponer  de estimaciones  adecuadas  de  los parametres 
que  intervienen  en  ellos,  empezando  por  una  estimacion 
correcta  de  la  variabilidad  genetica  de  la  poblacion.  Dis-
poner  de  estas  no  es  facil  y,  en  general,  casi  nunca  dis-

ponemos  de  ellas.  Los  casos  como  el  de  la  hemoglobina 
S  en  las  poblaciones  humanas  africanas  0  el  melanismo 
industrial  de  los  lepidopteros,  en  que  puede  aplicarse  un 
modele con una aproximacion razonable,  son raros.  Pocas 
veces  puede  llegarse  a  una  decision,  con  suficiente  verosi-
militud  sobre  que  modele  es  correcto  aplicar.  Asi  ocurre, 
por  ejemplo,  en  los  polimorfismos  de  grupos  sanguineos 
del  hombre  y  de  los  animales  domesticos,  a  pesar  de  que 
alguno,  como  el  del  sitema ABO  en  el  hombre,  se  conoce 

desde  hace  muchos  afios  y  se  poseen  sobre  el  abundantes 
datos referentes a  numerosisimas poblaciones.  La  variabili-
dad  en  la  coloracion  de  la  concha en  los  caracoles  del  ge-
nero Cepaea y  el  polimorfismo crornosomico por  inversio-
nes,  en  especies  de  Drosophila,  son  otros  dos  casos  seme-
jantes, entre los  muchos que cabria  citar. 

La obtenclon  de datos experimentales 0 de observacion en 
Genetica de Poblaciones 

Para  poder  estudiar  una  poblacion  desde  el  punta  de 
vista  de  la  Genetica  de  Poblaciones,  10  primero  que  es 
necesario  conocer  es  su  variabilidad  genetica.  Este  conoci-
miento  tiene  tres  facetas  importantes,  Primero,  es  preciso 
disponer de buenas estimaciones de  la  magnitud de  dicha  va-
riabilidad.  Segundo,  se requiere  informacion sobre como di-
cha variabilidad  se  distribuye  y  se  estructura  en  el  genoti-
po.  Tercero,  debe  conocerse  el  significado  fisiologico  de 
las  variantes geneticas presentes. 

Actualmente,  ninguno  de  los  tres  aspectos  se  conoce 
bien.  Desde  hace  mas  de  cincuenta  afios  sabemos  que  en 
las  poblaciones  existe  mucha  variabilidad  genetica.  Los 
resultados de  los  experimentos de  seleccion artificial, en ca-
racteres  cuantitativos,  indican  que  es  enorme  el  potencial 
de  variabilidad genetica  que  puede  utilizarse para obtener 
diferencias  hereditarias  en  las  poblaciones.  El  enorme  nu-
mero  de  razas  y  variedades  obtenidas  en  los  animales  do-
mesticos  y  en  las  plantas  cultivadas  por  los  mejoradores, 
asi  como  la  gran variedad  de  caracteres  morfologicos  y  fi-
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siol6gicos que presentan dichas variedades, son un expo
nente de dicho potencial. No obstante, esto no suministra 
una estimaci6n precisa de la variabilidad genetica. 

Probablemente, el primer intento de obtener dicha esti
macion son los trabajos de Harris y de Lewontin y Hubby, 
aparecidos ambos en 1966. Harris estudi6 datos sobre la 
variabilidad genetica en enzimas, en el hombre. Lewontin 
y Hubby hicieron 10 mismo en proteinas, tambien princi
palmente enzimas, en Drosophila pseudoobscura. En estos 
trabajos y en los numerosos que han seguido, sobre un 
considerable numero de especies y poblaciones, se ha utili
zado la electroforesis como tecnica para detectar la variabi
lidad de las proteinas estudiadas. Se ha llegado a la con
clusi6n general de que la variabilidad genetica es considera
ble. Las estimaciones obtenidas indican qU8 del 25 al 
50 por 100 de los genes que controlan las proteinas estu
diadas, tienen por 10 menos dos alelos con frecuencias 
suficientemente altas para poder ser calificadas de polim6r
ficas, y que son heterocigotos entre un 6 y un 25 par 100 
de los genes de los individuos de las especies con sexos 
separados. 

Ya en los trabajos de Harris y de Lewontin y Hubby 
se indicaba que las estimaciones obtenidas 10 eran por defecto, 
pues las tecnicas de electroforesis utilizadas no eran efica
ces para distinguir todas las variantes de las proteinas, 
producidas por substituciones de aminoacidos, Concreta
mente, Lewontin y Hubby consideran que, por esta causa, 
es probable que se les escape la mitad de la variabilidad. 
No obstante, los trabajos actuales demuestran que la frac
ci6n realmente detectada es rnuy inferior a 10 que se pen
saba. En muchos casos, las bandas que aparecen en los 
geles utilizados en el analisis electroforetico convencional 
no corresponden a un solo tipo de proteina, controlada 
por un solo alelo, sino a grupos de proteinas que tienen 
igual movilidad y estan controladas par un grupo corres
pondiente de alelos. A estos grupos de proteinas controla
dos por diferentes alelos de un mismo gen y de igual mo
vilidad electroforetica, se les ha llamado e1ectromorfos. En 
1973 Bernstein y otros analizaron las xantindeshidrogena
sas de 11 especies de Drosophila del grupo virilis y demos
traron que, al probar su desnaturalizaci6n por el calor, el 
numero de alelos diferentes correspondia al de los electro
morfos multiplicado par 2,91. Tambien utilizando la des
naturalizaci6n por el calor, en especies del mismo grupo 
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de Drosophila, Singh y otros encontraron que el numero de 
variantes geneticas de las octanoldeshidrogenasas queda 
multiplicado por un factor de 2,6. Mas recientemente, 
se ha comprobado que, variando las condiciones en que 
se realiza la electroforesis, tambien se detecta un numero 
de alelos mayor. Me Powell y Prakash (1976), cambiando 
las concentraciones de acrilamida, substituyendo la acrila-
mida por  almidon  0  viceversa,  variando  el pH  de  los  tam-
pones  utilizados,  etc.,  han  comprobado  que  los  electro-
morfos  obtenidos  con  una tecnica  pueden  descomponerse 
en  varios  al  utilizar  otros  procedimientos.  Asi,  en  el  sis-
tema  de  las  esterasas  de  Drosophila pseudoobscura, el 
electromorfo  mas  frecuente  con  las  tecnicas  convenciona-
les,  ElIX\  se  descompone  en  3.  Tambien  variando  las  con-
centraciones  de  acrilamida  y  los  tampones,  Coyne  (1976) 
detecto  33  electromorfos  de  la  xantindeshidrogenasa  de 
Drosophila persimilis, de la que  antes  solo  se habian detec-
tado  5.  Combinando  estos  mismos  procedimientos  con  la 
desnaturalizacion  por  el  calor,  Singh  y  otros  (1976) detec-
taron en D. pseudoobscura 37 variantes  de  la misma  enzi-
rna  a  partir  de  6  electromorfos  previamente  identificados. 
Estos  resultados  indican  que  no  se  dispone  todavia  de 
una buena estirnacion cuantitativa de  la  variabilidad  en  las 
poblaciones. 

EI  segundo  aspecto  de  la  variabilidad  que  interesa  co-
nocer  es  como  se  distribuye  y  estructura  en  el  genotipo 
de  los  individuos.  Para  algunos  caracteres  de  mecanisme 
hereditario  bien  establecido,  se conocen  las  frecuencias  gee, 
notipicas  en  la  poblacion.  Asi  es  en  los  grupos  sangui-
neos,  las hemoglobinas anormales,  el melanismo industrial, 
el  polimorfismo  por  el  color  de  la  concha  en  algunas  es-
pecies de caracoles y en algunos otros casos;  pero,  en gene-
ral,  esto  no  es  factible.  A  veces  no  se  conoce  bien  el me-
canismo hereditario,  como  en muchos caracteres humanos, 
como  la  forma  de  cruzar  las  manos  0  de  cruzar  los 
brazos y la  capacidad  de  enrollar  0  no  la  lengua.  En  otros 
casos,  como  en  la  variabilidad  a  nivel  molecular,  segun 
se  ha  dicho  antes,  ni siquiera  se  dispone  de  un  metodo 
segura para detectar  los diferentes alelos  presentes.  EI ana-
lisis  de  la  estructura  del  genotipo  y  de  la  distribucion  de 
los  genotipos  en  los  individuos  carece  de  sentido  si no  se 
han  resuelto previamente las anteriores cuestiones. 

Conocer  el  efecto  fisiologico  que  tienen  los  alelos  de 
cada locus es fundamental  para valorar  su  significado  bio-
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logico: no obstante, son pocos los casos en que se conoce 
bien. Para determinar el significado evolutivo de un alelo 
existen dos caminos. Uno es averiguar su significado fisio
logico y de este deducir la eficacia biologica del carac
ter que condiciona. La otra via es estadistica. Consiste 
en determinar la eficacia biologica 0 el coeficiente de selec
cion a que estan sometidos los individuos portadores del 
alelo, determinando experimentalmente en que proporcion 
los descendientes de estos individuos contribuyen a la ge
neracion siguiente. Este ultimo suele ser el metoda utili
zado en el enfoque experimental de la Genetica de Po
blaciones, a pesar de las enormes dificultades practicas que 
presenta. En especial, cuando los coeficientes de seleccion 
son pequefios, sus estimaciones actualmente posibles estan so
metidas a err ores demasiado grandes para poder conside
rarlas significativas. A pesar de ella hay buenas razones 
para pensar que, en muchos casos, son precisamente 
estos coeficientes pequefios los que actuan en la evolu
cion de las poblaciones. 

Para la utilizacion de los modelos matematicos de la 
Genetica de Poblaciones, adernas de conocer la variabili
dad genetica, es necesario disponer de estimaciones de otros 
datos. Algunos de estos son geneticos, como los tipos de 
interaccion que presentan entre si los diferentes alel os de 
un gene cuando se encuentran juntos en un individuo (do
minancia, herencia intermedia, superdominancia) y los ale
los de distintos genes (aditividad, epistasia). Otros datos 
se refieren a parametres relacionados con la biologia de su 
poblacion, por ejemplo su estructura reproductora, su nu
mero eficaz de individuos (1) -con la serie de datos que 
la posibilidad de estimacion de dicho numero requiere-, los 
coeficientes de mutacion y migracion, etc. Salvo en algu

nos casos concretos, las estimaciones actuales de estos 
parametres estan sujetos a errores considerables. 

Puede concluirse, por tanto, que la Genetica de Pobla
ciones experimental es todavia una ciencia muy joven, ya 

(I) El nurnero eficaz de individuos de una poblacion es un pararnetro que 
se utiliza en los modelos indeterminist as. Depende del nurnero de individuos 
reproductores de la poblaci6n; pero el nurnero de estes varia de generaci6n 
en generacion, puede ser diferente en cada sexo, la contribucion de cada in
dividuo reproductor a la generaci6n siguiente suele tener una probabilidad di
ferente, etc. El nurnero eficaz de individuos de la poblacion se obtiene a 
partir del de individuos reproductores, corregido por el efccto de los anteriores 
factores. 
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que  esta  en  una  fase  de  recoleccion  de  datos  y,  en  ciertos 
aspectos,  en  una  fase  previa,  pues  a  menudo  el  principal 
problema  que  se  plantea  es  como  obtener  eficazmente 
dichos datos. 

La polemica entre neutralistas y seleccionistas en la 
Genetica de Poblaciones actual 

Aunque no  se  disponga de  buenas  estimaciones  cuantita-
tivas  de  la  variabilidad  genetica,  desde  hace  tiempo  esta 
claro  que  es  considerable.  Por  ello,  un  problema  que  ha 
atraido  especialmente  el  interes  de  los  geneticos  de  pobla-
ciones  es  explicar  la  presencia  de  esta  variabilidad.  Como 

la  frecuencia  de  mutacion  es  muy  baja,  no  puede 
admitirse  que  dicha  variabilidad  sea  de  origen  reciente  y 
es  necesario  pensar  que  se  acumula  y  conserva  en  las  po-
blaciones.  Para  explicar  dicha  conservacion  se  plantean 
dos  posibilidades.  Primero,  puede  ser  que  la  mayor  parte 
de  las  variantes geneticas  sean  selectivamente  equivalentes, 
es  decir  que  la  eficacia  biologica  de  sus  portadores  sea 
igual.  En  tal  caso,  las  nuevas  variantes  geneticas  apare-
cidas  por mutacion  tenderian a  conservarse  hasta que,  por 
azar  (por  deriva  genetica),  se  eliminaran;  y  la  frecuencia 
de  las  variantes  que  aparecen  por  mutacion  recurrente 
estaria  determinada por el  equilibrio  mutacionrnutacion y 
por las  alteraciones producidas en  el mismo por la  deriva. 

Segundo,  si  las  variantes  geneticas  determinan  diferen-
cias  en  la  eficacia  biologica,  la  seleccion  natural  actuara 
tendiendo  a  eliminar  a  las  menos  eficaces.  Por  ello,  la 
frecuencia  de  estas,  parece  que  deberia  quedar  limitada  a 

las  aparecidas  de  nuevo  par  mutacion  recurrente,  estable-
ciendose un  equilibrio  mutacionseleccion,  con  frecuencias 
muy bajas  de  estas  variantes  menos  eficaces.  Si  esto  fuese 
asi,  se  conservaria  muy  poca  variabilidad.  No  obstante, 
esto  no  es  necesariamente  asi.  Puede  ser  que  se  conserven 
variantes poco eficaces con  frecuencias  altas,  a  pesar de  es-
tar  sometidas  a  la  seleccion,  si  hay  superioridad  de  los 
heterocigotos.  Tambien  puede  ser  asi,  por  ejemplo,  si  los 
coeficientes de  seleccion son variables. 

En  la  actualidad,  no  existen  razones  solidas  para acep-
tar  una  de  estas  dos  alternativas  y  rechazar  la  otra.  La 
realidad  es  que  faltan datos.  Como se  ha  indicado,  incluso 
carecemos  de  buenas  estimaciones  de  la  cantidad de  variabi-

lidad genetica existente en  las  poblaciones.  A  pesar de  ello, 
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desde hace tiempo se ha entablado una polemica entre los ge
neticos de poblaciones que sostienen que la variabilidad 
es predominantemente neutra 0 que esta mantenida por la 
selecci6n. En los afios 50 se plante6 la polemica sobre el 
lastre genetico (1). Un grupo de te6ricos, entre los cua
les destacan el americano Crow y el japones Kimura, sos
tenian que las poblaciones no pueden soportar demasiada 
variabilidad mantenida por superioridad de los heterocigo
tos, pues se produciria un lastre genetico excesivo, debido 
a la segregaci6n de homocigotos menos eficaces. Deducen 
de esto que si se detecta variabilidad abundante (en reali
dad ponen en duda que esto sea asi), esta tiene que ser 
neutra. Por otra parte, un grupo de experimentalistas, en
tre ellos el ruso-americano Dobzhansky, basandose en al
gunos datos experimentales, sostenian que las variantes 
geneticas presentes en las poblaciones, siempre 0 casi siem
pre, difieren en su valor adaptativo y que son frecuentes 
los casos de superioridad de los heterocigotos. 

AI obtenerse en 1966 las primeras estimaciones sobre la va
riabilidad genetic a al nivel molecular, la polemica toma 
un nuevo giro. Crow, Kimura y sus seguidores no pueden 
ya dudar de que existe mucha variabilidad genetica, por 
10 que desarrollan la teoria del neutralismo, segun la cual 
la variabilidad molecular es neutra 0 casi. En cambio, 
los seleccionistas le atribuyen un significado adaptativo. 
Ambos grupos aducen razones en su favor. Los neutralis
tas se basan, principalmente, en algunas caracteristicas ob
servadas en la variabilidad molecular y en la elaboraci6n 
de modelos te6ricos. Los seleccionistas, en interpretaciones 
cualitativas de las caracteristicas de la variabilidad molecu
lar detectada en las poblaciones, y en unos pocos casos 
en que parece demostrarse experimentalmente el significa
do adaptativo de diferencias moleculares. Ademas, algunos 
te6ricos han elaborado modelos matematicos, compatibles 
con la teoria seleccionista. La realidad es que falta infor

(I) EI lastre genetico puede definirse como la cantidad en que la eficacia 
biol6gica media de una poblaci6n disminuye, par causas geneticas, respecto 
a la del genotipo de maxima eficacia presente en la poblaci6n. Maternati

Wlll'l"';-W
camente puede expresarse por --- • en donde Wma-c es la efica-

W max 

cia del mejor genotipo presente y Wla eficacia media de la poblaci6n. 
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macron sobre los tres aspectos antes cit ados de la varia; ge
bilidad en las poblaciones y toda decisi6n es prematura. 
Tanto los modelos maternaticos desarrollados dentro de 
ambas corrientes de opini6n como las interpretaciones 
cualitativas de los experimentalistas tienen un enorme in
teres exploratorio, y son actualmente uno de los principa
les estimulos en el trabajo en Genetica de Poblaciones; pe
ro representan un progreso bastante restringido, y sobre 
todo muy inseguro, hacia un conocimiento de la realidad, 
incluso a nivel meramente operacional. 

idad 

Holismo y reduccionismo en Genetlca de Poblaciones 

I 

La Genetica de Poblaciones es una ciencia que estudia 
sistemas de una complejidad considerable. Como se ha di
cho al tratar del concepto de poblaci6n, para entender di
chos sistemas es necesario conocer las propiedades de sus 
elementos; pero esto no significa que puedan reducirse las 
propiedades del sistema a las de dichos elementos, como 
se pretenderia en un enfoque reduccionista. En los siste
mas complejos se manifiestan propiedades peculiares, pro
pias del nivel de complejidad superior. Para comprender 
estas propiedades es indispensable, pero no suficiente, co
nocer los elementos constituyentes. Es necesario, ademas, 
conocer c6mo estan estructurados dichos elementos en el 
sistema; pues de las relaciones entre los elementos surgen 
las nuevas propiedades a nivel del sistema. El estudio pura
mente fisicoquimico de los acidos nucleicos, sin considerar
los parte integrante de un organismo y relacionarlos con 
las proteinas cuya sintesis dirigen, nunca habria conducido 
al concepto de gen, ni a la idea de que los acidos nucleicos 
son portadores de informaci6n. El analisis de las propie
dades fisicoquimicas de las proteinas controladas por los 
genes, sin estudiarlas integradas en las celulas y en los or
ganismos, no habria permitido llegar a los conceptos fun
damentales de la Genetica, que aparecen al estudiar las 
relaciones entre los efectos de los genes de un individuo, 
tales como los de dominancia y recesividad, codominancia, 
epistasia, homocigosis, heterocigosis. Igualmente, el cono
cimiento de las propiedades geneticas individuales no per
mite deducir muchas caracteristicas que aparecen al consi
derar que los individuos son miembros de una poblaci6n 
con una estructura reproductora, de un tamafio determina
do, que seencuentra en unas condiciones ambientales, etc. 
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No tiene sentido aplicar a un individuo aislado los con
ceptos de consanguinidad, deriva genetica, seleccion natu
ral, etc. que son la base de la Genetica de Poblaciones. 
Son conceptos que surgen de las relaciones entre los in
dividuos de una poblacion. El genotipo de un individuo 
es favorecido por la seleccion natural si condiciona una 
probabilidad de dejar descendencia, mayor que los demas 
genotipos. La consanguinidad y la deriva son consecuen
cia de la estructura reproductora y del numero de indivi
duos de la poblacion, 

Por otra parte, aunque las propiedades de los sistemas 
no puedan reducirse a las de sus elementos, esto no signifi
ca que la aplicacion del metoda analitico no sea necesaria 
en las ciencias que estudian sistemas cornplejos, Las pro
piedades que surgen al establecerse relaciones entre distin
tos elementos dependen de como sean estas relaciones, 
pero tambien de las propiedades de los elementos. Un gen 
a puede ser letal integrado en una cornbinacion A de genes 
(es decir en un genotipo) y no serlo en otra B; pero igual
mente la combinacion A de genes que es letal con a pue
de dejar de serlo si a esta sustituido por b. Luego la tota
lidad de a depende de sus propiedades y de sus relaciones 
con el resto del genotipo A. Depende de ambas cosas. Esto 
significa que un enfoque holista extremado es tan impor
tante como el puramente reduccionista. Tratar de conocer 
las propiedades de un sistema complejo. sin un analisis 
previo de las propiedades de sus elementos solo puede 
tener un valor exploratorio, pero no puede conducir a un 
conocimiento real y con valor predictivo. 

Estas consideraciones sobre reduccionismo y holismo 
ponen de manifiesto la importancia que tiene, en el momen
to actual del desarrollo de la Genetica de Poblaciones, 
el analisis experimental y la recopilacion de datos mediante 
la observacion de poblaciones naturales. Actualmente el 
progreso requiere un analisis de la variabilidad genetica en 
sus tres facetas principales: obtencion de buenas estimacio
nes de dicha variabilidad, informacion sobre su estructura y 
distribucion en los genotipos individuales e informacion sobre 
el significado fisiologico que tienen estos genotipos. La 
tarea es probablemente ardua y larga, pero solo con estos 
datos sera posible conocer como funcionan estos sistemas 
complejos que son las poblaciones y Ilegar a expresar es
tos conocimientos, sinteticamente, en modelos matemati
cos adecuados. 
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