Flujo génico en poblaciones

naturales®

EI objetivo general de la genélica
evolutiva es entender el papel que las di-
ferentes fuerzas tienen en la evolucion
de caracteres fenotipicos. Las principa-
les fuerzas son la seleccidn natural, la
deriva génica, la mutacion, la recombi-
nacidn y el flujo génico. Recientemente,
los bidlogos moleculares han descubierto
nuevas fucrzas de evolucion génica tales
como la transposicion y Ia conversidn gé-
nica. 5in embargo, adn no se sabe si es-
1as fucrzas son importantes en la evolu-
cidn de caracteres obscrvables o no.

En esta ocasidn voy a centrarme en
el flujo génico como una fuerza evoluti-
va. Siempre que hay movimiento de ge-
nes de una parte del drea de distribu-
aon de una especic a olra hay flujo
génico. Un tipo de flujo génico opera
cuando individuos de una poblacidn se
mueven a otra. Este es el tipo de flujo
génico que ocurre en una especie con
poblaciones estables que persisten du-
ranie largos periodos de tiempo. Existen
olros tipos de flujo génico que ocurren
cvando se establecen poblaciones nue-
vas. En muchas especies, incluyendo
malczas y especies pardsitas, las pobia-
cones no persisten durante largos pe-
riodos de tiempo; por el contrario, hay
una extincién constante de poblaciones
y una colonizacidn por nuévas poblacio-
nes. El flujo génico puede ocurrir du-
rante la colonizacion por nuevas pobla-
dones, porque los genes de una
poblacidn que ha colonizado reciente-
mente pueden ser una mezcla de los ge-
nes de otras dos poblaciones o mds. Du-
rante la expansion geogrdfica de una
especie también hay flujo génico. Tanto
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la colonizacion como la expansion de
los rangos de distribucidn de las espe-
ces, 5on motivo de estudio para los eco-
logos, mds que para los bidlogos evolu-
cionistas. Es por lo que estas dos formas
de flujo génico son ignoradas ocasional-
mente.
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CONSECUENCIAS GENETICAS
DEL FLUJO GENICO

El flujo génico tiende a reducir las dife-
rencias genéticas entre poblaciones loca-
les. Qué tanto se reducen las diferencias
génicas entre las poblaciones, depende



de las fuerzas que estdn actuando para
causar diferenciacion entre las poblacio-
nes locales. La seleccion natural que fa-
vorece la adaptacidn local en diferentes
condiciones ambientales locales, va a
tender a actuar en favor de alelos dife-
rentes en un locus genético, si dichos
alelos causan adaptaciones locales. Si no
existe flujo génico, habrdn diferentes
alelos en diferentes localidades. J.B.S.
Haldane fue el primero en preguntarse
cudnto flujo génico era necesario para
prevenir la evolucién de adaptaciones
locales. Este autor examind el siguiente
ejemplo que ilustra el resultado princi-
pal: supongamos que en una determina-
da poblacidén un alelo de un locus parti-
cular tiene una adecuacidn de 1+s en
relacidn a otro alelo, pero que en cada
generacion una fraccién m de esta po-
blacidn es sustituida por inmigrantes de
una poblacién en la que el alelo desven-
tajoso se encuentra fijo. Haldane demos-
trd que la frecuencia en equilibrio del
alelo desventajoso es aproximadamente
1-m/s si m<s y 0 si m>s. En otras pala-
bras, solamente en los casos en que la
tasa de inmigrantes sea menor a la inten-
sidad de seleccion podrdn haber adapta-
ciones locales. Se ha obienido el mismo
resultado con modelos mds realistas y
generales.

En la ausencia de flujo génico, la de-
riva génica conducird también a diferen-
cias locales en las frecuencias alélicas.
En 1931, Sewall Wright propuso un mo-
delo simple del balance entre el flujo gé-
nico y la deriva génica. Este autor asu-
mid la existencia de un gran nimero de
poblaciones locales, cada una de ellas
con N individuos, y asumié que en cada

generacitn una fraccidn m de individuos
eran reemplazados por un conjunto de
individuos, escogidos al azar del resto de
las poblaciones. Este es el famoso “mo-
delo de islas™ para la estruciura pobla-
cional. Se le conoce con ese nombre,
porque s¢ puede considerar que cada
poblacién se encuentra en una isla de un
gran archipiélago. Wright demostrd que
la varianza entre las pobliﬁmms para la
frecuencia de un alelo, op”, €s aproxima-
damente:

=15
P = 1+aNm

donde p es la frecuencia alélica prome-
dio en la puhla-cidti. Si 4Nm es mucho
mayor que uno, op~ €5 pequefia, lo que
implica que hay poca diferencia genética
entre las pﬂhlﬂl:i::mqj Si 4Nm es mucho
menor que uno, op” es casi p(l-p), lo
que implica que la frecuencia alélica en
la poblacidn €5 uno 0 cero.

Como hemos visto, €l flujo génico in-
teractia de manera diferente con la se-
leccion natural que con la deriva génica.
En ¢l caso de la seleccidn natural el re-
sultado depende del cociente s/m, y en el
caso de la deriva génica el resultado de-
pende del producto Nm. Por esta dife-
rencia, €5 imposible decir si el flujo géni-
co €s importante O 0O €n una especie
particular. La respuesta dependerd de
qué otras fuerzas evolutivas se conside-
ran. Dada una tasa de inmigracion m los
alelos de loci fuertemente seleccionados
a favor (valores altos de s), tendrdn altas
frecuencias, aun si las tasas de flujo géni-
¢0 son ¢levadas, mieniras que en las mis-
mas poblaciones, las frecuencias de ale-

los de loci neutrales o de aquellos con
coeficiente de seleccitn bajo, estardn de-
terminadas primordiaimente por el flujo
génico de otras poblaciones.

EL FLUJO GENICO COMO
FUERZA EVOLUTIVA

La dificultad tedrica de decidir la impor-
tancia relativa del flujo génico en cada
especie, no ha impedido que los bidlogos
evolucionistas argumenten acerca de la
importancia global del flujo génico. Como
en la mayorfa de las dreas de la biologfa
evolutiva, también en este tema existen
dos opiniones extremas. La primera de
ellas es que el flujo génico es una fuerza
importante en casi todas las especies. Er-
nest Mayr, en su libro Especies animales y
Evolucidn (1963), sostiene que el flujo
génico entre las poblaciones de una mis-
ma especie, provoca que éstas estén gene-
ralmente ligadas entre sl y conformen una
sola unidad evolutiva. Mayr argumentaba
que la interrupcion del flujo génico es el
primer paso hacia la formacidn de espe-
cies distintas, lo que constituye la teorfa
de “especiacion alopdtrica™. En este sen-
tido, Mayr continuaba la tradicién de
Darwin, quien enfatizd la importancia del
aislamiento para la formacion de nuevas
variedades y de nuevas especies. En libros
posteriores, Mayr ha cambiado de opi-
nidn, pero adn se pronuncia a favor del
flujo génico.

La visidn contraria sostiene que ¢l flu-
jo génico no es importante para determi-
nar las frecuencias génicas de la mayoria
de las poblaciones, en casi todas de las es-
pecies. En 1969 Paul Ehrlich y Peter Ra-
ven publicaron un articulo trascendente
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en Science, en el que se manifestaban en
contra de lo que en aquel tiempo era lawi-
si‘n ortodoxa de Mayr. Ehrlich y Raven
afirmaban que la mayoria de los trabajos
de campo demostraban que era poco fre-
cuente que los individuos sc dispersaran
distancias largas, demasiado raro como
para que el Mlujo génico causado por la dis-
persidn fuera importante. El ¢jemplo de
la mariposa Euphydryas eduha, que Ehr-
lich ha estudiado extensivamente, fue uno
de los que utilizaron en su articulo. Ebr-
lich estudid varias poblaciones de esta ma-
riposa y encontrd que, aun cuando las ma-
riposas tenfan la capacidad de volar a
grandes distancias, raramente se movia de
una poblacion a otra que s¢ encontraba a
solamente 100 m de distancia. Ademas
encontrd que las €pocas reproductivas
eran distintas entre las poblaciones y esto
impedia que las mariposas que lograban
llegar a otras poblaciones se reproduje-
ran. Con base en estas observaciones Ehr-
lich concluyd que en esta especie, que se
encuentra en gran parte del Suroeste de
los Estados Unidos, el flujo génico no po-
dria ser importante en lo absoluto.

La pregunta de qué tan imporianie es
el flujo génico en las poblaciones natura-
les es interesante en s{ misma. Es impor-
tante también para entender el papel po-
tencial de otras fuerzas cvolutivas. Si las
poblaciones no estdn ligadas entre sf por
flujo génico, entonces es NECEsaro recu-
rrir a explicaciones alternativas, para po-
der entender la similitud morfolGgica de
poblaciones de la misma especie, en dife-
rentes regiones geogrificas. Si en efecto,
el flujo génico no estd operando en las po-
blaciones de la manposa, tal como argu-

menta Ehrlich, entonces
iqué fuerzas estdn determi-
nando que las mariposas de
diferentes poblaciones sean
tan parecidas? {Acasola se-
leccidn natural favorece el
mismo fenotipo en diferen-
tes localidades o existen
“restricciones de desarro-
llo” que impiden el cambio
morfoldgico bajo diferentes
arcunstancias?

METODOS PARA
ESTIMAR EL FLUJIO
GENICO

Existen dos formas genera-
les para estimar ¢l flujo gé-
nico en poblaciones natura-
les: métodos indirectos y
métodos directos. Los me-
todos directos implican ob-
servaciones detalladas de la
especie. En algunas espe-
cles es posible observar el
movimiento de adultos individuales o de
semillas, 0 es posible marcar individuos y
recapturarlos después de que ha ocurrido
la dispersién. Ehrlich pudo marcar a los
individuos y después encontrar la fraccion
de ellos que se habfa movido entre pobla-
ciones. En otras especies es posible intro-
ducir algiin alelo raro, como un cardcter
dominante que se expresa cn un caracler
claramente observable, como un color ra-
ro, ¥ luego s¢ puede seguir el movimiento
de este alelo por la poblacion. Técnicas
moleculares modernas, tales como la se-
cuenciacidn de ADN y las huellas genéti-
cas, permiten la asignacion de paternidad
en algunas especies, y por lotanto, permi-
ten calcular las distancias de dispersion de
la progenie,

Por otro lado, un método indirecto es
aquel que utiliza observaciones de las
frecuencias alélicas u otras caracterfsti-
cas medibles de las especies para dedu-
dr qué cantidad de flujo génico debe ha-
ber ocurrido para producir 108 patroncs
espaciales observados. Los métodos indi-
rectos dependen de modelos matemati-
cos que predicen qué patrones se obser-
varfan en las diferentes tasas de flujo
génico. Wright introdujo uno de estos
métodos basdndose en su modelo de is-
las. Wright definid Fst como la cantidad
de consanguinidad causada por las dife-
rencias en las frecuencias génicas entre
las poblaciones y encontrd que en un so-
lo locus:

2
. L
FsT=51-7)

d-:}gde, como en la férmula anterior, p y
op son la media y la varianza de las fre-
cuencias alélicas entre poblaciones. Co-
mo mencioné anleﬁnmmnae, Wright ha-
bia predicho el valor de op” en equilibrio
para el modelo de islas, de tal manera
que pudo predecir el valor de Fsr que se
esperarfa para un locus neutral:

1

ST =+ 4Nm

Un método indirecto para estimar
Nm, se puede derivar calculando Fsr pa-
ra una especie a partir del promedio y la
varianza de las frecuencias alélicas y des-
pués resolviendo esta ecuacion para en-
contrar:

1{ 1
Hm'-l[Fsr-l}

Hay que notar que este método no
estima m independientemente, sino que
estima el producto de Nm. Por el mo-
mento no hay ningdn método indirecto
para calcular m por separado.

El procedimiento para utilizar este
método es simple. Un estudio de campo
para una especie nos proporciona una
tabla de frecuencias alélicas para vanos
loci, generalmente estudiados por medio
de electroforesis. Después s estima un
valor de Fst con el cual se pueda estimar
Nm. Hay diferentes formas de estimar
Fst a partir de este tipo de tablas, pero
generalmente todos los estimados deben
dar valores muy similares de Nm. Los
dos estadfsticos utilizados més comdn-
mente son el estadistico Ga de Nei y el
estadfstico de Weir y Cockerham.

Yo he desarrollado otro método indi-
rectoque se basa en las frecuenciasde ale-
los raros. Tiene propiedades muy simila-
res al Fst de Wright, y por lo tanto, los voy
a analizar conjuntamente. Para que estos
métodos sean precisos deben proporcio-
nar estimaciones de Nm también precisas,
para diversas condiciones. Las poblacio-
nes hacen caso omiso de las suposiciones
de los mateméticos y por lo tanto no s¢
ajustan a los modelos idealizados que se

nen; no se encucntran en islas que
permitan el flujo génico a tasas iguales en-
tre todos los pares de islas; no son todas
del mismo tamafio ni permanecen siem-
pre del mismo tamafio. Mas adn, s muy
poco probable que todos aquellos loci que
se puedan muestrear sean completamen-
te neutrales. Para que cualquier método
indirecto proporcione estimaciones pre-
cisas de Nm no debe ser demasiado sensi-
ble a desviaciones de los supuestos en los
cuales estd basado.

12
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m(4Nm) M
0.001 (0.512) 131 (0.53)

0.01 (5.12) 5.61(0.32)

0.1(51.2) 33.3 (0.10)

comenon 10

escogidos al azar.

Tabla 1

Estimaciones de 4Nm usando diferentes métodos, con datos simulados para el
"modelo de islas” de estructura de poblacibn. Para el modelo de alelos infinitos, se
de 10 réplicas. Los nimeros enire paréniesis son los cooficlen-
tes de variacibn de los esimadores de 4Nm para cada juego de réplicas. Se usaron
os estimadores que se discuten en o texto, basindose on los mismos datos:

p(1) indica qua s& usd la frecuencla promedio de alelos privados; 8 indica que se
usd o estimador de Fsr de Weir y Cockerham (1384); y Gy indica que
estimador do Fgr de MNei (1973). En todos los casos hubo 100 demos con 128
individuos por demo. Las muestras de 25 individuos se tomaron da 10 demos

] Gsr
1.80 (0.92) 1.85 (0.85)
6.73 (0.40) 6.36 (0.35)
289.1 (0.90) 43.82 (0.09)

sa uad el

METODOS INDIRECTOS DE Nm

En los dltimos afios me he dedicado a
investigar si ¢s posible obtener estima-
ciones precisas de Nm a partir de valores
d¢ Fst y de los alelos raros. Mi enfoque
para resolver esie problema se basa en el
uso de simulaciones de flujo génico, de-
riva génica, mutaciones y seleccién natu-
ral. Utilizo estos modelos de simulacién
para derivar datos hipotéticos, a los cua-
les se les pueden aplicar diferentes mé-
todos indirectos de estimacidn de flujo
génico. De esta forma puedo evaluar la
validez de los diferentes métodos, por-
que conozco el tamafio real de las pobla-
ciones y las tasas de migracidén que han
generado las frecuencias alélicas. No voy
a describir todo este trabajo con detalle,
pero voy a presentar algunos de jos re-
sultados que he obtenido.

La primera pregunta que me hice es
si estos métodos son precisos cuando las
poblaciones salisfacen las suposiciones a
partir de las cuales fueron derivados. Si-
mulé poblaciones asumiendo una estruc-
tura de islas en la que cada poblacion
tenfa N individuos. Asumi que en cada
generacion una fraccidn m de cada po-
blacidn era sustituida por individuos es-
cogidos al azar del resto de las poblacio-
nes. En cada generacidn, cada gene
tenfa un probabilidad p de mutar. Tam-
bién partl de que todos los alelos eran
neutrales. Posteriormente asumi que 25
individuos se escogfan de 10 de las po-
blaciones escogidas al azar y que se les
aplicaban diferentes métodos indirectos
para estimar Nm. Estos tamafios de
muestra son los que generalmente se uti-
lizaban en estudios de campo.

Se muestran algunos resultados en la
Tabla 1. En esta tabla s¢ han utilizado
tres métodos diferentes. Utilicé dos mé-
todos para estimar Fsr, la Gg de Neri y
Weir y Ia 8 de Cockerham, y utilicé mi
método que usa las frecuencias de los
alelos que se¢ encuentran sélo en una de

las poblaciones que s¢ muesirean, p{1).
Si el valor de Nm estd cerca de uno,
cualquiera de estos métodos proporcio-
na estimaciones precisas de Nm. Para
valores de Nm muy pequefios, los tres
métodos sobreestiman a Nm por un fac-
tor de 2. Para valores muy grandes de
Nm mi método y el de Gy tienden a su-
bestimar un a Nm, mientras que a
8 lo sobrestima mucho.

Estos resultados muestran que el uso
de estos métodos indirectos presenta
problemas estadisticos no anticipados,
pero funciona bien para pardmetros de
mucho interés. Indican de manera bas-
tante precisa si el flujo génico es mds
fuerte 0 mds débil que la deriva génica,
aungque la precision disminuye a medida
que la diferencia en la magnitud de las
fuerzas se hace mas grande.

La siguiente pregunta es si los esti-
madores indirectos se¢ vuelven menos
precisos cuando la seleccidn natural ac-
tda sobre estos loci. Para responder a es-
la pregunia asumi en mis simulaciones,
que cada heterocigoto tenfa una adecua-
adn relativa de 145 con respecto a to-
dos los homdcigos. Se muestran algunos
resultados en la Tabla 2. Si s es positiva,
la seleccidn tiene un efecto muy peque-
fto y si es negativa hay una tendencia a
sobreestimar a Nm. Por lo tanto, si sdlo
s¢ utiliza alguno de estos métodos, se
pueden oblener estimaciones sesgadas
de Nm, en el caso en gue haya habido
presiones de seleccidn. Sin embargo, pa-
ra que dicho sesgo fuese importante to-
dos los loci muestreados deberfan ser
afectados por seleccién en la misma di-
reccidn; y esto es muy poco probable.
Por la misma razdn la seleccion que va-
rla geograficamente y que produce clinas
en la frecuencia allica, es poco impor-
tante como fuente de sesgo.

La tercera pregunta se refiere al efec-
to de algdn tipo de estructuracidn geo-
gréfica en la coleccidn de poblaciones lo-
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cales. El modelo de islas representa ¢l
extremo de flujo génico a larga distancia.
Los individuos nacidos en cada una de
las poblaciones pueden llegar a otra
cualquicra con la misma probabilidad.
En ¢l extremo contrario, supongamos
que las poblaciones locales se encuen-
tran ¢n un arreglo bidimensional en que
el flujo génico ocurre solamente entre
las poblaciones adyacentes. Este es el
modelo de migracién de “stepping sto-
ne"”, que representa el extremo inferior
de las distancias de migracidn, Yo utilicé
este modelo de migracidn en mis simula-
ciones para averiguar como las estima-
cones de Nm, dependen de los valores
de Nm y de las localidades muestreadas.
Asumi que s¢ muesireaban 9 lacio-
nes de un arreglo cuadrado con k pobla-
cones entre las parejas de poblaciones
mds cercanas de las muestreadas.

La Figura 1 muestra c6mo los estima-
dos de Nm dependen de k para cada va-
lor particular de Nm. Encontré que
cuando k es grande, se obtienen estima-
cones precisas, pero la Nm se tiende a
sobreestimar cuando k es pequefia. La
conclusion es que se tiende a sobreesti-
mar 3 Nm cuando se consideran dnica-
mente poblaciones cercanas.

Tanto los métodos directos para estimar
el flujo génico, como los indirectos, tie-
nen ventajas y desventajas. Los métodos
directos tienen la ventaja de observar la
dispersin y saber bajo qué condiciones
ecoldgicas opera. Estos métodos tienen
la desventaja de estar restringidos, tanto
en tiempo, como en espacio. El drea
geografica en la cual se puede observar
la dispersion, es gencralmente una frac-
cdn pequefia del rango de distribucitn
de las especies. Los individuos que se
dispersan fuera de dicha drea no son
considerados. Generaimente se estudia
la dispersion Gnicamente para una o dos
temporadas reproductivas, pero la dis-
persidn a larga distancia puede ocurrir
esporddicamente y no ser detectada por

Figura 1.

MINDMO ESPACIAMIENTO DE MUESTRAS

4 Nm




estudios de corlo plazo. Ademds, los mé-
todos directos dncamente se llevan a ca-
bo durante épocas consideradas como ti-
picas 0 normales para una especie. Sin
embargo pueden ocurric dispersiones a
larga distancia, dnicamente durante épo-
cas excepeionales, tales como huracanes,
grandes tormentas o incendios.

Los métodos indirectos tienen la ven-
1aja de que en ellos las estimaciones de
flujo génico de las tasas promedio son pa-
ra muchos afios, no solamenle para una o
dos generaciones. Por lo tanto estiman la
tasa promedio de dispersidn y no la tasa
durante un periodo particular. Tienen la
desventaja de que dependen de modelos
matemdlicos que no se pueden probar in-
dependientemente. Yo creo que no €s co-
rrecto decir que un tipo de método es me-
jor que otro. Cada uno de ellos
proporciona diferente tipo de informa-
cidn, y la comparacién de resultados al
aplicar ambos métodos puede proporcio-
nar alguna visidn acerca de las especies
que se estudian.

APLICACIONES

Voy a discutir brevemente un ejemplo
de una especie a la cual se le aplicaron
ambos métodos (directo e indirecto). Es
la especic que ya he mencionado: la ma-
riposa de Ehrlich. Sus estudios directos
han mostrado convincentemente que la
dispersidn entre poblaciones es en reali-
dad muy rara. El también ha usado clec-
roforesis para estimar las frecuencias
alélicas de varios loci de la poblacidn de
esla especie, por toda California. Yo he
calculado el Fsr de estos datos y encon-
iré que ¢s aproximadamente 3.7. Este
valor es muy grande para ser consisicnte
con las obscrvaciones de Ehrlich.

La diferencia entre las conclusiones
del método directo e indirecto es impor-
lanle, yo pienso, ya que nos dice algo
muy Gtil acerca de esta especie. En el

Modelo de islas: la migracidn e b misma desde y

hacia cada subpoblacion, independientemanta de
ln distancia,

Tabla 2

m (4Nm) 5 p(l) L Gyt
0 5.31(0.22) 6.93 (0.21) 6.60 (0.19)
0.01 (5.12) +0.01 9.46 (0.50) 10.95 (0.77) 9.10 (0.61)
0.01 5.01 (0.24) 6.20 (0.15) 5.99(0.14)
0 31.68 9(0.09) 154.53* (0.31) 42.18 (0.15)
0.1(512) +0.01 33.70 (1.25) 44.18 (0.200 44.18 (0.20)
0.01 24.26 (0.10) 228.68 (0.37) 44.00 (0.06)
0 0.94 (0.24) 1.33 (0.31) 1.41 (0.31)
0.001(0.512)  +0.01 1.57 (0.60) 1.45 (0.76) 1.52(0.72)
0.01 0.48 (0.16) 1.00 (0.13) 1.07 (0.04)

Estimados de 4Nm, usando diferenles métodos con datos simulados para o *mode-
io de islas” de esiructura de poblacibn. En todos los casos s cormaron 10 juegos de
10 réplicas. Los nimearcs entre paréntesis son los coeficientes de variacibn de ke
estimadores de 4Nm. En todos los casoe d = 100, deam = 10, N = 128, Neam = 25, ¥
e usd ol modelo de alelos infinilos de mutacién con p= 0.0001

* Se ignord una estimacién negativa de Nm

momento actual no hay escncialmenic
flujo génico. Sin embargo, hubo flujo gé-
nico en un pasado muy cercano, ya que
su efecto todavia estd presente. La expli-
cacidn mas prohable de esto es que la
especie ha pasado por un rango de ex-
pansién recicnte duranie algunos afios,
probablemente durante alguno de los
periodos en los que ¢l Valle de Califor-
nia tenfa una mayor precipitacion.

Algunas olras especies muestran dife-
rencias entre los métodos directos ¢ indi-
rectos. Dobzhansky y Wright lievaron a
cabo un estudio directo de dispersion
con la mosca de la fruta, Drosophila
pseudoobscura, en ¢l Oesic de los Esta-
dos Unidos y encontraron que la disper-
sidn ocurri a través de unos cientos de
melros; sin embargo, la especie es gené-
ticamente uniforme en un rango de cien-
tos de kildmetros.

No todas las especics muestran estas
diferencias. El mejillon Myrius edulis, tie-
n¢ larvas que puedcen flotar en el océano
por varios meses antes de establecerse.
Aunque no es posible llevar a cabo un es-
tudio directo de dispersion de esta espe-
cie, es razonable asumir que las distancias
lejanas de dispersion de las larvas son fre-
cuentes. Mi andlisis de frecuencias aléli-
cas de esta especie, confirma que las tasas
de flujo génico son altas. En contraste, hay
varias especies de salamandras en donde
los estudios directos de dispersion mues-
iran que ésla es muy rarayen loscualeslos
valores de mis estimadores indirectos de
Nm son mucho menores que uno.

CONCLUSION

Finalmente, mi conclusidn personal es
que hay métodos indirectos dtiles para

cslimar la Lasa de [lujo génico en pobla-
ciones naturales. Bstos mélodos, combi-
nados con informacion obienida de mé-
todos direcios, son dliles para
determinar si las similitudes genéticas en
las poblaciones reales son debidas al flu-

jo génico real 0 a la dispersion pasada y

el rango de expansion.

La aplicacidn de estos métodos a los
datos obtenidos en las poblaciones natu-
ralcs, muestran que algunas especics no
estdn en equilibrio genélico. En lugar de
eslo, parcce que los cventos hisidricos
han ocurrido como una cxpansidn de
rango reciente y que la historia actual es
responsable principalmente de la distri-
bucidn espacial actual de las frecuencias
génicas. No estd claro si esta siluacion es
tipica de muchas especies, porque ha ha-
bido muy estudios de campo en
los cuales se puedan obiener los valores
de los estimadores directos e indirectos
del nivel de flujo génico.
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