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SUPUESTOS Y ESTlMAClON DEL TAMANO EFECTIVO 
POBLACIONAL 

Noemi Acreche 

PALABRAS CLAVES: Deriva gknica, Endogamia, Muestreo, Nlimero reproductivo, 
Razon sexual 

RESUMEN: Los efectos de muestreo o endogamia se estudian mediante aproxi- 
maciones semejantes siendo sus consecuencias el increment0 de la varianza de 
frecuencias gtnicas inter-poblacional y la ptrdida de variaci6n intra-poblacional, 
fenomenos vinculados con el incumplimiento del supuesto tamaiio infinito de 
las poblaciones. La variabilidad genCtica disminuye en estos casos y el Tamaiio 
Efectivo de la Poblaci6n, Nc, es un par6metro central en estudios cuyo objetivo 
es la cuantificaci6n de la tasa a la cual la variabilidad genttica es erosionada por 
la deriva gtnica. En situaciones reales, para medir 10s efectos de la deriva, es 
necesario estimar este indicador. Hacerlo sin hacer uso de datos genttico- 
poblacionales tales como cambio en el nivel de heterocigosis o en las frecuencias 
gtnicas representa un importante apoiTe, considerando que esta informaci6n no 
siempre esti disponible. Asi, se puede contar con datos tales como numero cen- 
sal, distribution de edad y sexo, media y varianza del nlimero de descendientes 
por padre y con ellos estimar niveles de endogamia y/o de variaciones en 
heterocigosis y frecuencias gtnicas. En la mayoria de 10s modelos, Ne correspon- 
de a una poblacion ideal de tamaiio invariable, con igual numero de ambos sexos, 
sin endocruzamiento, en la que cada individuo tiene la misma probabilidad de 
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dejar progenie en la misma cantidad, de mod0 que el nlimero de hijos por perso- 
na se distribuye aproximadamente seglin Poisson. Se estudiaron 12 poblaciones 
del NOA que no alcanzan el limite inferior propuesto para valores absolutos de 
Nc. Se emplearon para las estimaciones, diferentes propuestas que parten de dife- 
rentes supuestos, los que se discuten. La mayoriaposee N efectivos menores que 
50, por lo que se puede prever depresion endogimica a corto plazo. Los valores 
calculados son lo suficientemente bajos como para indicar que se trata de pobla- 
ciones en las que 10s efectos de deriva gCnica y endogamia pueden tener conside- 
rable incidencia. Rev. Arg. Antrop. Biol. 6(1): 9-18, 2004. 
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ABSTRACT: Sampling and endogamy are studied similarly, considering that they 
increase inter-population variance and decrease intra-population variability. In 
cases genetic variability is eroded, its rate may be estimated through Effective 
Population Size, Nc. In order to evaluate the effects of genetic drift, it is necessary 
to estimate this parameter. To do it without data such as changes in heterocigosity 
level or changes in allelic frequencies is an important contribution, considering 
such data are not always available. On the other hand, information such as censal 
number, age and sex distribution, mean and variance of the number of offspring 
is easier to obtain. In most models, Nc refers to an ideal population, not varying in 
size along time, with equal number of males and females, without inbreeding, in 
which every individual has equal probability of being parent of any one on the 
next generation. The number of sons per individual has a Poisson distribution. 12 
population from North Western Argentina were studied and their Effective 
Population Sizes were estimated with different models. All have very low values, 
indicating strong subjection to genetic drift. Assumptions under each model are 
analysed and discussed. Rev. Arg. Antrop. Biol. 6(1): 9-18,2004. 

INTRODUCCION 

Los procesos dispersivos son centrales en el estudio de la variabilidad genCtica 
de las poblaciones. La evaluaci6n de la magnitud de 10s cambios que ocasionan 
puede ser encarada considerando 10s efectos de muestreo o de endogarnia, ya que 
en ambos casos se incrementan la varianza entre ~ub~oblac iones  y la homocigosis 
como resultado de 10s tamafios finitos (Caballero, 1994). 

El Tamafio Efectivo de la Poblaci611, Nc, es un parametro fundamental en 
estudios cuyo objetivo es la comprensi6n del proceso evolutivo, puesto que 
cuantifica la tasa a la cual la variabilidad genetica es erosionada por acci6n de la 
deriva gCnica (Vucetich et al., 1997). 



Por lo menos en poblaciones no estructuradas, la deriva gknica es cuantificada 
por un unico parametro: el Tamafio Efectivo de la Poblaci6n (Nunney, 1993; 
Caballero, 1994). Esto Ileva, en situaciones reales, a estimar este parametro para 
medir 10s efectos de la deriva. Para ello es necesario considerar una serie de 
variables poblacionales partiendo de un ndmero de supuestos ya que si bien el 
efecto dispersivo depende del ndmero de individuos que integran una poblaci6n, 
no todos contribuyen con sus gametas a la siguiente generaci6n ni 10s que lo 
hacen lo hacen en la misma medida. 

Segdn Hedrick (2000), el concept0 de tamafio efectivo poblacional permite la 
consideraci6n de una poblaci6n de tamafio Nc en la que todos 10s adultos con 
descendencia tienen igual esperanza de ser 10s padres de cualquier descendiente 
individual. En otras palabras, las gametas son una muestra a1 azar de todos 10s 
individuos reproductores con probabilidad l/Ne para cada uno producir una garneta 
en particular. 

En este contexto, Ne seria el tamafio de una poblaci6n ideal que produciria la 
misma cantidad de endogamia, varianza en frecuencia alklica o pCrdida de 
heterocigosis que la poblaci6n considerada. 

Estimar la poblaci6n efectiva sin hacer uso de parhmetros estrictamente 
genktico-poblacionales tales como el cambio en el nivel de heterocigosis o de 
frecuencias gknicas, representa un importante aporte, considerando que esta 
informacidn no siempre esta disponible. Asi, se puede disponer de datos tales 
como ndmero censal, distribuciones de edad y sexo, media y varianza del ndmero 
de descendientes por padre y a partir de ellos estimar 10s niveles de endogamia y/ 
o variaciones en heterocigosis y frecuencias gknicas. 

Con esta informaci6n se podrh abordar el hecho de que no todos 10s individuos 
de una poblaci6n estin en iguales condiciones reproductivas por factores biol6gicos 
y socioculturales y la esterilidad de una fracci6n de la poblacidn vinculada a uno 
o mjls de estos factores. 

Como consecuencia, la estructura reproductiva de  una poblaci6n real 
generalmente difiere en sus caracteristicas de las de la poblaci6n ideal que 
cumple con ciertos supuestos establecidos y el ndmero efectivo en una 
poblaci6n natural puede ser considerablemente menor que el ndmero de 
adultos en edad reproductiva por no cumplir con uno o mhs de 10s siguientes 
supuestos: 

-Reproducci6n panmictica, 
-No sujecidn a selecci6n y correlaci6n entre la fertilidad de 10s padres y la de 

sus descendientes, 
-Generaciones discretas, 



-Variabilidad en el numero de descendientes por padres igual que la prevista 
por la distribucidn de Poisson, 

-1gual numero de varones y mujeres, 
-Estabilidad temporal del numero poblacional. 
En la mayoria de 10s modelos, Nc corresponde a una poblaci6n ideal de tamafio 

invariable, con igual n6mero de ambos sexos, sin endocruzamiento, en la que 
cada individuo tiene identica probabilidad de contribuir a la pr6xima generaci61-1, 
de mod0 que el n6mero de hijos por persona sigue una distribuci6n binomial. 

La distribution del numero de progenie por padre se aproxima a una distribuci6n 
de Poisson cuando N es grande. Si la media del ndmero de hijos por padre, k, es 
igual a 2, la poblacion se mantiene constante; en caso contrario estaria cambiando 
de tamafio, lo que incidiria en el tamafio efectivo. Esto no implica necesariamente 
un n6mero constante de progenie por padre, sin0 un nhmero variable a1 azar. 

En efecto, la progenie sobreviviente puede no derivar a1 azar de la generaci6n 
de sus padres, dependiendo esto del n6mero de gametas aportado por cada individuo 
y su varianza (Crow y Kimura, 1970). Por otra parte, en poblaciones pequefias y 
semiaisladas, la probabilidad de uniones consanguineas aumenta en las familias 
en las que la progenie es mis numerosa. 

Se han propuesto diferentes aproximaciones que dan 10s mismos valores de Nc 
o muy similares cuando la poblacion no tiene grandes fluctuaciones (Hedrick, 
2000). 

Se ha desarrollado una serie de aproximaciones a la estimaci6n del nlimero 
efectivo poblacional, de acuerdo a 10s supuestos que se consideran centrales. De 
este modo, han surgido varios "tipos" de Nc que pueden llevar a diferentes 
expresiones (Crow y Denniston, 1988). 

METODOLOGIA 

Si el numero de individuos de ambos sexos difiere, se ha propuesto la estimaci6n 
del numero efectivo poblacional mediante la f6rmula: 

con Nlny N,nhmero de varones y de mujeres respectivamente (Crow y Kimura, 
1970). En este caso, es el sex0 menos frecuente el que mis claramente influye en 
la estimaci6n. Generalmente no entran en consideration, cuando de este modelo 
se trata, las distribuciones de edad. 



El numero que representa la poblaci6n reproductora (Nr) incluye el conjunto 
de individuos de una poblaci6n real que contribuye a formar la generaci6n si- 
guiente. Se define como el n ~ m e r o  de individuos en edad reproductiva con a1 
menos un descendiente vivo entre 0 y 30 afios o la fracci6n de la poblaci6n cons- 
tituida por 10s padres de 10s individuos que cuentan con entre 0 y 30 afios de edad 
a1 momento de la recolecci6n de la informaci6n. 

Un modelo m6s utilizado considera el Nlimero Reproductivo (N), la media y 
la varianza de 10s hijos sobrevivientes. Ell este caso: 

2N, - 2 Ne = -- 
"k 

(Magalhaes y Arce Gbmez, 1987) 
( i  -I)+- 

siendo k el ndmero promedio de hijos actualmente vivos por progenitor y V, su 
varianza. 

Se estim6 la poblaci6n reproductora, considerando en el grupo reproductivo 
masculino 10s mayores de 15 afios y femenino mayores de 15 y menores de 49 
afios. Sin embargo, este numero reproductivo puede no ser indicativo del tamafio 
real de la poblaci6n que debe ser usado en estudios evolutivos. 

Si bien se han propuesto otras aproximaciones, Cstas son las m6s frecuente- 
mente utilizadas. Una tercera aproximaci6n a considerar en este trabajo integraria 
ambas propuestas mediante la estimaci6n de Nc a partir del modelo que considera 
varianza y media reproductiva incluyendo en el calculo, en lugar de Nr o simple- 
mente N, Nc con la consiguiente consideraci6n de la raz6n sexual. A tales efectos, 
se computarian 10s numeros efectivos de 10s respectivos sexos siendo: 

Se estimaron 10s valores de N y Nc tomando en cuenta estas consideraciones 
para poblaciones de la Puna (Santa Rosa de 10s Pastos Grandes, Cobres, Tolar 
Grande. Olacapato y ChaAarcito), del Valle Calchaqui (San JosC, El Barrial, El 
Pichao y La Alumbrera) y del Valle de Lerma (La Isla, San Agustin y Chicoana). 

Con el objeto de relativizar 10s valores de Nc, se consider6 su relaci6n con el N 
censal. Esto tiene sentido para facilitar su valor comparativo. Sin embargo, la 
interpretaci6n de la raz6n depende en gran medida del significado operativo del 
denominador. Segun Vucetich et al. (1 997), idealmente N deberia representar siem- 
pre el numero de individuos potencialmente reproductivos. Sin embargo, se pue- 
de considerar la inclusi6n de Nr en la razbn, representando 10s individuos real- 
mente reproductivos mis apropiada. 



Se estudi6 la distribuci6n del n6mero de hijos actualmente vivos para el total 
de 10s individuos por zona y por localidad. Asimismo se compar6 la distribuci6n 
de hijos actualmente vivos por individuo y su ajuste a una distribuci6n de Poisson 
con media igual a dos. 

Por otra parte, se pus0 a prueba la desviaci6n de la raz6n sexual de la 
proporci6n ideal mediante el ajuste a una distribuci6n Binomial en cada uno 
de 10s casos. 

RESULTADOS 

El n6mero de hijos actualmente vivos, para todas las poblaciones estudiadas, 
incluyendo en el analisis 10s individuos mayores de 14 aiios, no se distribuye 
seg6n Poisson (p=O,OO). Resultados similares se obtuvieron para la poblaci6n 
puneiia en su conjunto (p=0,038), la del Valle Calchaqui (p=0,002) y la del Valle 
de Lerma (p=O,OO). 

En el analisis por localidad, se obtuvieron diferencias significativas para 
Chicoana (p=O,OO), San Agustin (p=0,043) y San JosC (p=0,013). 

Si se incluyen en el analisis s610 aquellos individuos que pertenecen a la po- 
blaci6n reproductora (NI), para el total se obtuvieron valores de no corresponden- 
cia a la distribuci6n de  Poisson (p=O,OO), lo mismo que para las tres zonas anali- 
zadas separadamente (Puna, p=0,029; Valle Calchaqui, p=0,009; Valle de Lerma, 
p=O,OO). En el mismo andisis, por localidad, s610 Chicoana (p=O,OO) presenta 
valores significativos. 

En la Tabla 1 se consignan 10s valores de Nc para las 12 poblaciones estudia- 
das, calculadas seg6n 10s tres modelos mencionados, a partir de datos 
biodemogr8ficos. Asimismo, en la misma tabla se da cuenta de la informaci6n 
referente a N y las proporciones que 10s diferentes N efectivos representan de este 
total. En tCrminos generales, se observa que a1 calcular Nc a partir de N reproductivo, 
Media y Varianza de Hijos Vivos y a1 calcularlo ajustando estos mismos valores a 
la raz6n sexual no se presentan mayores diferencias; mientras que teniendo en 
cuenta s610 la raz6n sexual, 10s valores son verdaderamente dispares. 

En estas poblaciones, la varianza reproductiva es alta, sugiriendo una distribu- 
ci6n no aleatoria de gametas por padre, que puede deberse a factores genCticos, 
ambientales o accidentales. La raz6n Vklk es un indice de la direcci6n y cantidad 
en que el n6mero efectivo se desvia del real. 



Tabla 1 
Localidades y zonas: Kc media de hijos actualmente vivos, poblaci6n reproductora; 
Vk, varianza de hijos actualmente vivos, poblaci6n reproductora. Valores de Nc 
estimados considerando Raz6n sexual (Nc,); N ,  media y varianza de hijos (Ne2) y 
todas las variables (Nc,) y sus relaciones con N reproductivo 

Nr N. 
Zona Lugar K, Vk, Total Masculine Femenino N.1 NC2 N.3 

N ~ I N  N & J r  Ne3N 

- 
El Pichao 133 3,43 $62 42 23 

+ 
19 41,62 20,15 20,23 0,99 0,48 0,48 

a - .  

Chicoana 2097 3.87 5,98 656 328 328 656,OO 296,70 298,57 1,OO 0.45 0,45 

3 
La Isla 242 4,03 4,90 75 41 34 70,65 35,39 35,lO 0,94 0,47 0,47 

0 - - San ' Agustin 129 3,79 8.51 42 23 19 41,62 16,28 15,64 0,99 0,39 0,37 

Cobres 141 4,29 8,35 42 16 26 39,62 15,66 14,19 0.94 0,37 0,34 

Chaiiarcito 137 5,19 7,02 36 17 19 35,89 12,63 12,13 1,OO 0,35 0,34 

Olacapato 150 5,34 7,48 41 22 
e, 

19 40,78 13,93 13.36 0,99 0,34 0,33 

SantaRosa 114 4,74 7,46 31 16 15 30,97 11,29 10.80 1,OO 0,36 0,35 

DISCUSION 

Para Wright (1 978), el concept0 de N6mero Efectivo Poblacional es 6til para 
prop6sitos comparativos y se transfonna en una necesidad prhctica cuando se 
trata con poblaciones naturales. Sin embargo, a1 no existir uniformidad en 10s 
enfoques para la estimaci6n de este parAmetro, la comparaci6n se dificulta. Como 
se ha visto, diversas variables entran en el c8lculo: distribucidn, media y varianza 
del n6mero de hijos actualmente vivos, raz6n sexual, estructura de edad, 
solapamiento generacional, apareamientos no panmicticos y variaciones en el ta- 
mafio de la poblaci6n, entre 10s rn& relevantes. 



A partir de 10s primeros trabajos de Wright (193 1) en 10s que se define el 
problema del N efectivo, se ha propuesto una serie de modelos para aproximar la 
estimaci6n (Crow y Kimura, 1970). Como se ha mencionado, entre 10s mas utili- 
zados se encuentra el que considera las desviaciones en la raz6n sexual. De 10s 
supuestos establecidos, este modelo s610 considera uno, por lo que 10s valores que 
se alcanzan podrian estar alejados de 10s reales. 

Nunney (1993) precisa que una raz6n sexual sesgada puede ser entendida en 
tCrminos de Cxito reproductivo ya que 10s individuos del sex0 raro tienen un Cxito 
mayor que 10s del ma's comtin, de mod0 que la varianza general aumenta en la 
medida en que aumenta el sesgo en la raz6n sexual. Se puede esperar que Nc sea 
mhximo cuando el n6mero de varones es igual a1 de mujeres, igual a N/2. Por otra 
parte, seg6n Fontdevilla y Moya (2000), la desviaci6n de la raz6n sexual provoca 
una dramhtica disminuci6n de Nc, raz6n por la cual tampoco seria recomendable 
ignorar este parhmetro. 

La raz6n sexual puede variar ampliamente no s610 en el espacio, sino tambiCn 
en el tiempo, por lo que seria importante realizar estudios que abarquen varias 
generaciones. Salzano y Callegari-Jacques (1988) reportan datos demogrhficos 
de grupos Toba que en 1942 presentaban una raz6n sexual de 136 y en 1970 de 88. 

Para el segundo modelo utilizado, se considera el valor de Nr. En el chlculo de 
este parhmetro, la restricci6n etaria se refiere a1 reemplazo generacional en nues- 
tra especie (Freire-Maia, 1974). A partir de la definici61-1, quedan excluidos todos 
aquellos individuos que no han alcanzado a6n la edad reproductora, 10s que la han 
dejado atrhs y 10s que, por razones biol6gicas o sociales, no participan de la repro- 
ducci6n. 

En cuanto a1 tiempo de generacibn, se ha fijado en 30 aios. Sin embargo, es un 
valor que puede variar entre poblaciones y en el tiempo. En este caso seria mhs 
adecuado considerar en N, a 10s padres de 10s hijos cuya edad maxima fuera la 
estimaci6n indirecta del tiempo de generaci6n (ya que no se puede construir una 
tabla de vida): la edad media a1 nacimiento del primer hijo, dato con el que se 
cuenta para todas las poblaciones aqui consideradas. Se mantuvo no obstante el 
limite de 30 aiios, a fin de mantener la posibilidad de comparar resultados con 10s 
de la bibliografia, con la consecuencia de que 10s valores de Nc quedarian 
sobreestimados. 

En este caso se considera la varianza reproductiva y es apropiada para pobla- 
ciones en las que la misma alcanza valores considerables. Esta varianza sugiere 
una distribuci6n no aleatoria de las gametas por padre. Asimismo, a1 entrar en 
consideraci6n Nr en lugar de N o simplemente el nlimero de adultos, entra en 
consideraci6n la correcci6n para el solapamiento generacional. 



En una poblaci6n ideal, N y Nc son iguales. Si el numero de hijos tiene mayor 
varianza que la esperada, Nc es menor que N, mientras que si la varianza es menor, 
Nc sera mayor (Crow y Kimura, 1970). De este modo, la raz6n Vdk es un indice 
de la direcci6n y cantidad por la cual el numero efectivo se desvia del real (Crow 
y Denniston, 1988). 

Hedrick (2000) menciona las poblaciones humanas de Jap6n y Suecia en las que 
el tamafio de la familia es uniforme, lo que lleva Nc a valores mayores que 10s de Nr. 

En la tercera aproximaci6n se ha considerado un numero de variables 
poblacionales que inciden sobre la determinaci6n y estimaci6n del nlimero efecti- 
vo poblacional. Se ha calculado Nc para cada sex0 separadamente, tomando en 
consideraci6n el respectivo Nr (con lo que entra en consideraci6n el solapamiento 
generacional), la media y la varianza de hijos actualmente vivos (con lo que se 
atiende al problema de las desviaciones de distribuci6n tebrica, a las fluctuacio- 
nes en el tamafio y en alguna medida al supuesto de no acci6n de la selecci6n 
natural) y finalmente se han utilizado 10s Nc de cada sex0 en la estimaci6n final 
haciendo uso de la f6rmula que considera las desviaciones de la raz6n sexual. 

Es esta ultima aproximacibn, por lo tanto, la que se considera mhs apropiada 
para la estimaci6n del Numero Efectivo Poblacional por incluir correcciones 
para el mayor numero de las desviaciones de 10s supuestos que subyacen en 
estos modelos. 

Nunney y Campbell (1993) sefialan que bajo un amplio rango de condiciones, 
la raz6n N,/N estaria en el interval0 0,25- 1,OO. En un trabajo mhs reciente Vucetich 
et al. (1 997) llegaron a la conclusi6n de que Nc/N esth generalmente cerca de 0,s 
y s61o raramente fuera del rango 0,25-0,75. Tomando estos valores como referen- 
cia, en ninguna de las localidades estudiadas se alcanza este piso. 

CONCLUSIONES 

Las poblaciones estudiadas se encuentran sujetas a1 efecto de la deriva gknica, 
con tamafios efectivos muy por debajo de 10s considerados como minimos nece- 
sarios para el mantenimiento de la variabilidad. 

A 10s efectos de comparar resultados, es necesario explicitar 10s supuestos y se 
sugiere la utilization del modelo 3 propuesto en este trabajo para la estimaci6n de Nc. 
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