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ENFOQUE PROBABILISTICO PARA CALCULAR EL TAMANO DE
POBLACION EFECTIVO. I. AUTOFECUNDACION EXCLUIDA

Jaime Sahagin Castellanos

RESUMEN

El mimero efectivo (Ne) es un concepto que fue
creado con el fin de que cualquier poblacion,
independientemente de su estructura de apareamiento,
pueda ser analizada en términos de una poblacién
estdndar. El nimero efectivo es de importancia en
diversos aspectos tedricos y aplicados. En tanto que
la deriva genética y la depresién endogdmica estdn
inversamente relacionados con Ne, la relacién es
directa entre Ne y el potencial del avance genético a
largo plazo; sin embargo, la derivacién del nimero
efectivo, como originalmente fue planteada, demanda
de herramientas estadisticas poco comunes que, en
general, dificultan su aplicacién. En este estudio se
describe con detalle un método mas simple para
calcular Ne, basado solamente en' los principios
probabilisticos bésicos. La sencillez y el potencial de
este método se ilustran con la determinacién del
nimero efectivo de una poblacién diploide de N
individuos monoicos que se reproducen por aparea-
miento aleatorio donde se excluye la autofecundacion.
Al igual que con el método original, se obtuvo el
resultado Ne=N +0.5, mismo que se discute ¢ ilustra
la eficiencia del método descrito.

PALABRAS CLAVE ADICIONALES

Poblacién monoica diploide, deriva genética,
avance genético, poblacién ideal.

SUMMARY

The concept of effective population number (Ne)
was created in order to analyze any population,
independently of its mating structure, in terms of a
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standard population. The Ne is thus important in
various theoretical and applied topics. Whereas the
random genetic drift and inbreeding depression are
inversely related to Ne, the relationship between Ne
and the potential for long-term genetic improvement
with moderate selection pressure is direct. However,
the derivation of Ne, as originally described, requires
uncommon statistical tools which make difficult its
application. In this study, an easier procedure to
determine the Ne, based upon the basic probabilistic
principles, is described in detail. The simplicity and
potential of this procedure is illustrated by
determining the Ne of a monoecious diploid
population (N individuals) under random mating with
self fertilization excluded. As with the original
procedure, the obtained result was Ne=N+0.5,
which illustrates the efficiency of the proposed
procedure.

ADDITIONAL INDEX WORDS

Monoecious diploid population, genetic drift,
genetic progress, ideal population.

INTRODUCCION

El nimero efectivo de una poblacién de
individuos es un concepto creado por Wright
(1931) con el fin de que el andlisis de
cualquier poblacién, independientemente de
su estructura de apareamiento, pueda hacerse
en los términos de una poblacién estdndar,
la que ha servido como punto de referencia
y de cuyo estudio han derivado gran cantidad
de conocimientos bdsicos de la Genética de
Poblaciones. El nimero efectivo es muy
informativo con respecto a diferentes topicos
tedricos y aplicados. Por ejemplo, Robertson
(1960) demostré que cuando se hace mejora-
miento genético a largo plazo utilizando una
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presion de seleccién moderada, el potencial
del progreso esperado resulta ser directa-

mente proporcional al nimero efectivo de la

poblacién. Crow y Kimura (1970), por su
parte, muestran que el nivel de endogamia,
la probabilidad de deriva genética y la
probabilidad de extincién de un gene son
inversamente proporcionales al nimero
efectivo.

La derivacién del nimero efectivo como
originalmente fue planteada por Wright
(1931), basada en el concepto del coeficiente
de la correlacion entre gametos que se unen
para formar los cigotes, es un proceso cierta-
mente complejo que requiere de la relativa-
mente sofisticada, desde un punto de vista
estadistico, teoria de los coeficientes de
sendero. El método que aqui se describe ha
sido desarrollado en términos que permiten
manejarlo sin mds herramientas matemdticas
que las involucradas en los principios
bésicos de la teoria probabil i'stica.

La determinacién del ndmero efectivo
utilizando el enfoque probabil {stico ha sido
realizada por Kimura y Crow (1963) para los
casos en que, en relacién a la poblacién
ideal: 1) todos los individuos contnbuyen
igualmente a la formacién de la siguiente
generacion; 2) un solo individuo genera la
siguiente generacién; 3) tamaiio de poblacién
constante; 4) contribucidén constante de los
progenitores y tamaiio de poblacién constan-
te; 5) contribucién constante de los proge-
nitores y tamaio de poblacién decreciente;
6) contribucién constante de los progeni-
tores y progenitores homocigéticos (F=1);
7) autofecundacién; y 8) apareamiento entre
hermanos. Sin embargo, el caso en que en
una poblacién diploide de individuos
monoicos se suprime la autofecundacién,
s6lo ha sido estudiado desde el punto de
vista de los coeficientes de sendero por
Wright (1931).
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Los objetivos del presente estudio son:
1) describir con detalle un procedimiento
para determinar el nimero efectivo con base
en principios bdsicos de la probabilidad
Y 2) derivar el nimero efectivo, con base en
solo los principios probabil{sticos bdsicos, .
de una poblacién diploide de individuos
monoicos en donde la autofecundacién se
encuentra suprimida.

DESCRIPCION DEL METODO

En el contexto del tdpico del nimero
efectivo, el concepto de "poblacién ideal”
juega un papel crucial. Siguiendo a Falconer
(1981), supdngase una poblacién diploide de
tamafio infinito de individuos diploides y
Monoicos que se reproducen por apareamien-
to aleatorio; supdngase ademds que, por
muestreo aleatorio de esta poblacién,
forma un nimero muy grande de subpobla—
ciones de tamaiio N en las que: 1) el
apareamiento al azar se realiza estrictamente
entre los individuos de cada poblacién; 2) no
ocurre sobreposicién de generaciones; 3) el
nimero de individuos de cada subpoblacién
€s constante a través de las generaciones y 4)
ausencia completa de mutacion, seleccién y
migracién. En realidad, para los efectos de
este estudio es suficiente considerar la
poblacidén base y s6lo una subpoblacién con
las caracteristicas anotadas. Es claro que en
una subpoblacién de tamafio N que avanza
generacionalmente de acuerdo con las
caracter{sticas de la poblacién ideal, al cabo
de un cierto nimero de generaciones algunos
individuos de la poblacién tendrdn ancestros
en comiin que, en consecuencia, llegado el
momento del apareamiento, la endogamia
surge como una posibilidad.

Considerando que el coeficiente de
endogamia de la poblacién base (F,) es cero,
entonces, en relacion con un locus, todos los
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genes que forman los genotipos de la
poblacién base deben ser no idénticos por
descendencia. De esta manera, en una
subpoblacion de N individuos tomados al
azar de la poblacidn original, en relacién con
un locus, todos los genes (2N) serdn no
idénticos por descendencia o bien, en
términos de gametos, habrd un niimero, 2N,
de tipos diferentes de gametos (diferentes en
cuanto a que cada gameto de un tipo
cualquiera es portador de un gene que no es
idéntico por descendencia al gene que es
portado por un gameto de otro tipo
cualquiera). Dado que el apareamiento es
aleatorio, la formacién de un cigote (un
individuo de la generacién 1) se puede
representar como la extraccién al azar de un
gameto (masculino) de un recipiente que
contiene 2N gametos, uno de cada tipo, y la
extraccion al azar de un gameto (femenino)
de otro recipiente que contiene 2N gametos,
uno de cada tipo. Asi, la probabilidad de
que tal cigote resulte formado por dos
gametos que porten genes idénticos por
descendencia (F,) se determina con base en
el razonamiento siguiente: si los genes del
i~€ésimo individuo de la generacion 0 son A ;
y Ay G = 1, 2, ..., N), entonces,
considerando que la extraccién del gameto
masculino se realiza en forma independiente
de la extraccién del gameto femenino,

F, = P (extraer dos gametos con genes iden-

ticos por descendencia)

=P(AA, U AA, U AcA:U ...
UA,A U ALAY

=P(A,A))+P(AA)+PALA)+.. .+
P(A A ) +P(ALAL)

=P (A,)P(A,)+P(A,)P(A;)+P(A,)
P(A)+...+P(A)P(A.)

= (1/2N)(1/2N)+(1/2N)(1/2N)+(1/2N)
(172N)+...+(1/2N)(1/2N)

= 2N (1/2N)(1/2N)

= 12N (1)
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Esta expresion indica que el coeficiente de
endogamia de la primera generacién es
1/2N. En otras palabras, la expresién (1)
indica que en la generacién 1 una proporcién
de individuos (1/2N) portardn genes idénti-
cos por descendencia y que la proporcién
restante (1-1/2N) estard constituida por
individuos que no portan genes idénticos por
descendencia. Es conveniente observar que
los individuos de la generacién 1 que portan
dos alelos idénticos por descendencia sélo
pudieron haber sido formados por autofecun-
dacion. Como resultado del apareamiento
aleatorio de los individuos que constituyen la
generacion 1 se formardn cigotes de dos
tipos: los que portan alelos que son copias de
un mismo alelo de la generacién 1 (tipo A)
que, al igual que en la generacion 1, ocurren
en una proporcién de 1/2N, y los que portan
alelos que no son copia de un mismo alelo
de la generacion 1 (tipo B). Claramente, la
probabilidad de que un cigote del tipo A
porte dos alelos idénticos por descendencia
es 1, en tanto que la probabilidad de que un
cigote del tipo B porte dos alelos idénticos
por descendencia es F,. Por lo tanto, la
proporcion de individuos de la generacién 2
que portan alelos idénticos por descendencia
(F.) es

F, = 1/2N + (1-1/2N) F,.

Es interesante hacer notar que los
individuos del tipo A sélo pudieron haber
sido formados por autofecundacién, en tanto
que de los individuos del tipo B, unos son
producto de la autofecundacién y el resto
tiene como origen el apareamiento de
individuos diferentes.

Para la generacion t, por un razonamiento
andlogo al anterior, se puede encontrar que
la proporcién de individuos que portan alelos
idénticos por descendencia (F) es
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F, = 1/2N + (1-1/2N) F, (2)
Falconer (1981), al tratar este tema,
define la tasa de endogamia ( 4,) en una
poblacién ideal en la forma 4, = 1/2N Yy,
consecuentemente, expresa el coeficiente de
endogamia de la generacién t en la forma

Fo=0,+(1— b,)F

-1
A partir de esta expresién se encuentra
que:

3)

lo cual permite apreciar que la tasa de
endogamia es el incremento en el coeficiente
de endogamia obtenido cuando se avanza de
la generacién t-1 a la generacién t,
expresado como proporcién del complemento
de F,,.

Cuando una poblacién particular no se
ajusta a las especificaciones de la poblacién
ideal pero tiene una tasa de endogamia
conocida, el nimero efectivo de dicha
poblacién (Ne) resulta ser el tamaiio de la
poblacion ideal que daria lugar a la misma
tasa de endogamia. En una poblacién
monoica diploide que se reproduce por
apareamiento aleatorio en donde, por
ejemplo, se suprime la autofecundacién, la
tasa de endogamia que se genera es,
intuitivamente, més pequefia en relacién a la
que se generaria en una poblacion ideal (en
la que si se produce el fenémeno de la
autofecundacién) del mismo tamafio; es
decir, para que la poblacién ideal genere una
tasa de endogamia igual, su tamafio tendria
que ser mayor que el de la poblacién en
donde se excluye la autofecundacién. Este
tamario de la poblacién ideal seria el niimero
efectivo de la poblacién en estudio. A
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continuacién se derivard, de una manera
muy simple, un procedimiento que permite
determinar de una manera exacta el nimero
efectivo de ciertas poblaciones que pre-
sentan, como el caso analizado, diferencias
con respecto a la poblacién ideal.

En virtud de que en la poblacién ideal se
tiene que O, = 1/2N, resulta que N =
1/2 A, En general, si una poblacién no
ideal cualquiera de cualquier tamaiio genera
una tasa de endogamia A,, su nimero
efectivo serd expresable como
Ne = 1/2 A,. 4)

Esta expresion puede derivarse y reescri-
birse de una forma alternativa interesante.
Siguiendo a Kimura y Crow (1963), si en
una poblaciéon ideal P, representa la
probabilidad de que un individuo al azar de
la generacion t porte dos alelos que
provienen de un mismo individuo de una
generacion anterior, el coeficiente de
endogamia F, puede ser expresado en
términos de P,. Un individuo al azar de la
generacion t puede ser portador de dos alelos
idénticos por descendencia cuando dichos
alelos provengan de un mismo individuo de
la generacién t-1, o bien cuando provengan
de dos individuos emparentados de 1la
generacion t-1. Ahora bien, la probabilidad
de que un individuo al azar de la generacién
t porte dos alelos de un mismo progenitor y
de dos progenitores diferentes son, por
definicién, P, y (1-P), respectivamente.
Dado un individuo de la generacién t que
recibié dos alelos de un mismo progenitor,
la probabilidad de que éstos sean copias de
un mismo gene del progenitor es 1/2 y la
probabilidad de que sean copias, una de cada
uno, de los dos alelos del progenitor es,
consecuentemente, también 1/2. Claramente,
si los dos alelos son copias de un mismo
alelo, la probabilidad de que sean idénticos
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por descendencia es 1 y si, en cambio, son
copias, una de cada uno de los dos alelos de
un mismo progenitor, la probabilidad de que
sean idénticos por descendencia es F,,. Si,
en cambio, los alelos del individuo al azar de
la generacidn t son copias, una de cada uno
de dos alelos portados por individuos
diferentes de la generacién t-1, la probabi-
lidad de que sean idénticos por descendencia
es F,,, ya que por apareamiento aleatorio, la
probabilidad de que cualesquiera dos alelos
al azar se unan, es la misma que la de los
dos alelos de un mismo individuo. Resu-
miendo la informacién anterior, se tiene que

F =P, ((1/2)(I)+(1/2)FH) + (1-P)F,,
y de aqui que

F, = (/2)P (1-F_ ) + F,,

de donde

Ft - Fl-l

(1/2)P, =
I —F, (5)

Ahora, de acuerdo con las expresiones (3)
y (5) resulta que A, = (P)/2 y de aqui, en
congruencia con (4), resulta que
Ne = 1/P; (6)
es decir, el nimero efectivo, en términos
numeéricos, resulta ser expresable simple-
mente como el reciproco de la probabilidad

de que dos gametos al azar provengan de un
mismo individuo de una generacion anterior.

NUMERO EFECTIVO DE UNA
POBLACION SIN AUTOFECUNDACION

En la generacién t de una poblacién
monoica y diploide de N individuos, 1, 2, 3,
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..., N, cuya tnica diferencia con respecto a
la poblacién ideal consiste en que no se
realiza la autofecundacién, el nimero total
de apareamientos posibles (cruzas simples),
incluyendo directos y reciprocos, es
N(N-1). De los individuos resultantes de
estas cruzas, generacion t+ 1, ninguno puede
ser portador de dos alelos que provengan de
un mismo progenitor de la generacién t. En
la generaci6n t+2, en cambio, la presencia
de individuos que porten dos alelos de un
mismo progenitor de la generacién t, si es
factible. El nimero de cruzas posibles
(cruzas dobles) que se pueden hacer con los
individuos de la generacién t+1 es
N(N-1)N(N-1) - N(N-1). Estas cruzas
dobles, para los efectos del problema,
pueden ser clasificadas, con relacién a los
progenitores originales (generacién t), en
tres tipos:

1. Cruzas dobles formadas con cuatro proge-
nitores de la poblacién original diferen-
tes;

2. Cruzas dobles formadas con tres progeni-
tores de la poblacion original, diferentes,

y

3. Cruzas dobles formadas con dos progeni-
tores de la poblacién original diferentes.

Para calcular la probabilidad de que un
individuo al azar de la generacién t+2 porte
dos alelos provenientes de un mismo
progenitor de la poblacién original, es
necesario determinar el nimero de cruzas
dobles de cada tipo y la probabilidad con que
cada tipo de cruza genera un individuo que
porte dos alelos provenientes de un mismo
progenitor original.

Es obvio que ninguna cruza doble del tipo
1 puede generar individuos que porten dos
alelos provenientes de un mismo progenitor.
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El nimero de cruzas dobles de este tipo es
N(N-1) (N-2) (N-3).

Con respecto al nimero de cruzas dobles
posibles del tipo 2, dada una cruza simple,
digamos ixj (i#j), la otra cruza simple
puede involucrar al progenitor i o al j y a
uno de los N-2 progenitores originales
restantes. Asi, si el tercer progenitor
original es k (k%1 y k #j), las cruzas dobles
que se pueden realizar son cuatro:
(ixj)x(ixk),  (ixj)x(kxi), (ixk)x(ixj) 'y
(kxi)x(ixj). Como el progenitor i puede ser
uno cualquiera de los N progenitores
originales, el j podrd ser uno cualquiera de
los N-1 restantes y el k uno cualquiera de
los N-2 restantes, entonces el nimero de
cruzas dobles posibles del tipo 2 es
4N(N-1)(N-2). Ahora bien, dada una cruza
doble cualquiera del tipo 2, la probabilidad
de que se genere un individuo con dos alelos
que provengan de un mismo progenitor
original es 1/4. Esto es as{ porque para una
cruza, digamos (ixj)x(ixk), el progenitor
original que se repite, i, necesariamente
transmite un alelo a cada cruza simple, de
manera que al formarse la cruza doble, cada
cruza simple transmitird el alelo proveniente
de i con una probabilidad de 1/2. Como se
trata de eventos independientes, la probabi-
lidad de que ambas cruzas simples transmi-
tan un alelo de i a la cruza doble es, por lo
tanto, 1/4.

Finalmente, dada una cruza doble del tipo
3, digamos (ixj)x(jxi), %], la probabilidad
de que un individuo resultante de esta cruza
reciba dos alelos provenientes de un mismo
progenitor de la generacién t es 1/2, el doble
en relacion a la de una cruza del tipo 2. Esto
es asi, porque los dos alelos provenientes de
un mismo progenitor pueden provenir, con
una misma probabilidad (1/2), del progenitor
original i o del progenitor original j. Por
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otra parte, es obvio que el mimero de cruzas
dobles posibles del tipo 3 es N(N-1).

Reuniendo la informacién anterior
referente al nimero posible de cruzas de
cada tipo y su probabilidad correspondiente
de reunir alelos de un progenitor comiin,
resulta que

N(N-1) (N-2) (N-3) (0)+4N(N-1)
(N-2) (1/4)+N(N-1) (1/2)

N(N-1)N(N-1) — N(N-1)

N(N-1) (N-2+1/2)

N(N-1) (N(N-1)-1)
N-1.5
N(N-1)-1

N-1.5

(N-1.5) (N+0.5) - 0.25

Por lo tanto, de acuerdo con la expresion
(6),

(N-1.5) (N+0.5) - 0.25

Ne =
N-1.5
0.25
=N+ 0.5-
N-1.5 @)
y si N es muy grande
Ne = N + 0.5 (8)
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DISCUSION

Al practicar seleccidn, el fitomejorador
actia como un promotor del incremento de
las frecuencias de los genes favorables; sin
embargo, en forma simultdnea puede ocurrir
una pérdida de variabilidad genética, debida
al fenémeno conocido como deriva genética,
que trae consigo su cuota de reduccién en el
potencial del avance genético. Otra conse-
cuencia indeseable que origina la seleccidn,
de particular importancia en las especies
alégamas, se refiere a la depresién endogd-
mica causada por el apareamiento entre
individuos emparentados.

Tanto la deriva genética como la depre-
sion endogdmica mantienen una relacién
inversa con el niimero efectivo; a nimeros
efectivos menores corresponderdn mayores
probabilidades de pérdida (o fijacién) de
genes y mayores tasas de depresion
endogdmica (Crow y Kimura, 1970). Mds
precisamente, la deriva genética, que se
manifiesta mediante una reduccién en la
variabilidad genética, y la depresién
endogdmica se encuentran inversamente
relacionados con el ndmero efectivo
expresado en términos de varianza (el
tamario de la poblacién ideal que dar4 lugar
a la misma cantidad de variacidn aleatoria en
las frecuencias génicas que la poblacién en
cuestion) y al nimero efectivo en términos
de endogamia (el tamaiio de la poblacién en
cuestion), respectivamente (Kimura y Crow,
1963). Debido a que en la practica no tienen
mucha utilidad las diferencias entre los
valores de ambos conceptos de ndimero
efectivo en una poblacién de diez o mis
individuos bajo apareamiento aleatorio, el
uso de uno solo resulta adecuado (Wells ef
al., 1987).

Por supuesto, el sélo conocer el tipo de
relaciones que la probabilidad de deriva
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genética, la tasa de endogamia y el potencial
del avance genético tienen con el nimero
efectivo, no es suficiente. El fitomejorador
demanda de la determinacion de los niimeros
efectivos criticos que concilien el potencial
del avance genético con los recursos reque-
ridos para el desarrollo de programas de
mejoramiento basados con poblaciones de
los tamafios que correspondan a esos niime-
ros efectivos. Esta es una tarea en la que hay
mucho por hacer (Gardner, 1977). No obs-
tante, el contar con un procedimiento que
permita determinar en forma expedita el
nimero efectivo de los diferentes tipos de
poblacién es un avance substantivo en esa
direccién.

Como se ha dicho, cuando en una pobla-
cién diploide de N individuos monoicos que
se reproducen por apareamiento aleatorio se
suprime la autofecundacién, Wright (1931)
encontr6, mediante técnicas estadisticas
relativamente complejas, que el nimero
efectivo de esa poblacion es, aproxima-
damente, Ne = N+0.5, que es el mismo
encontrado en este estudio mediante un
método de una gran simplicidad, basado sélo
en el conocimiento de los principios proba-
bilisticos bdsicos. Esto ilustra el gran
potencial del método aqui descrito para la
determinacién del ndmero efectivo en las
diferentes poblaciones en que se pueden
basar ciertos programas de mejoramiento
genético.

Por lo que se refiere al niimero efectivo
encontrado para la poblacién descrita, Ne =
N+0.5, pareceria que por el hecho de supri-
mir la autofecundacién uno deberfa esperar
una considerable reduccién de la endogamia
Yy, en consecuencia, un nimero efectivo ma-
yor que el obtenido. La exclusién de la auto-
fecundacién, sin embargo, no es un factor de
mucha relevancia en la disminucién de la
tasa de endogamia en la poblacién; aunque,
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efectivamente, las progenies de los
individuos autofecundados tienen una mayor
proporcién de individuos portadores de dos
alelos idénticos por descendencia, este
incremento en la tasa de endogamia no es
permanente. En una poblacién con aparea-
miento aleatorio, los individuos producto de
la autofecundacién muy probablemente se
apareardn con individuos no (o0 muy poco)
emparentados, de tal suerte que su coefi-
ciente de endogamia, mayor que el del
promedio de los individuos restantes, no se
transmite a su descendencia. Por lo tanto, la
exclusién de la autofecundacién no es un
factor importante en la disminucién de la
tasa endogdmica.
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