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RESUMEN 

Sir Ronald Fisher (18901962) fue profesor de 
genetica y muchas de sus innovaciones 
estadlsticas encontraron expresi6n en e\ 
desarrollo de metodologla en estadlstica genetica. 
Sin embargo, mientras sus contribuciones en 
estadlstica matematica son faci lmente 
ldentlficadas. en genetica de pob\aciones 
comparti6 su supremacia con Sewall Wright 
(1889 1988) y J. S. s. Haldane (1892 1965). Este 
documento muestra algunas de las majores 
contribuc1ones de Fisher a las bases de Ia 
estadlstica genetica, y sus 1nteracc1ones con 
Wright y Haldane. los cuales contnbuyeron a\ 
desarrollo del tema. Con Ia tecnologia moderna. 
tanto Ia metodologia estadlsltca como Ia 
informaci6n genetica estan camb1ando. No 
obstante. muchos de los trabajos de Fisher 
permanecen relevantes. y pueden aun servir 
como una base para investigaciones futuras en el 
analisis estadistico de datos de DNA. El trabajo de 
este autor refieja su visi6n del papel de Ia 
estadistica en Ia inferencia cientffica expresada en 
1949. 

ABSTRACT 

Sir Ronald Fisher (1890-1962) was a genetics 
professor and many of his statistical innovations 
were shown in the development of genetic statistic 
methodology. However, while his mathematical 
statistic contributions are easily identified, his 
supremacy in populations' genetics was shared 
with Sewall Wright (1889 - 1988) and J. S. S. 
Haldane {1892 -1965}. This document shows 
some of Fishers best contributions to the genetic 
statistic bases and his interactions w1th Wnght and 
Haldane. whom contributed to the development of 
the topic. With modern technology, statistical 
methodology as much as genet1c Information is 
changing. Nevertheless, many F1sher's works 
remain valid and can still serve as a base for future 
researches in DNA data statistical. This author's 
work reflects his vision about the statistic role in the 
scientific inference expressed in 1949. 

No hay una amplia o urgente demanda por gente 
que defina metooos de prueba con el fin de 
mejorar Ia estadistica matematlca. Hay una 
urgente dem3nda por quienes entiendan Ia 
estadlstica te6rica, pero que sean capaces 

tambien do reconocer situaciones en el mundo 
real para !as cua\es Ia estadistica es aplicable. 
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lntroducci6n 

E
n estadistica, Sir Ronald A. Fisher es el primero en establecer 
las bases de buen arte de la teoria y pr<ktica prevalecientes. 

Sus contribuciones son faciles de identificar: desde el diseno 
de experimentos, ANOVA (anal isis de varianza) y modele lineal general, 

por medic de verosimilitud, maxima verosimilitud, informacion, con­
sistencia y eficiencia, pasando por suficiencia, e intervale de confian­

za, prueba de significancia, familia de exponenciales, familia de trans­
formaciones y analisis discriminante lineal. Sin embargo, Fisher nunca 

fue profesor de estadistica sino de genetica. Una razon es que la mayor 
parte de sus aportes consisten precisamente en establecer la estructu­
ra de la inferencia estadistica parametrica relacionada con cuestiones 

geneticas, y modelos basados en anal isis de verosimilit ud como la prin­
cipal estructura para inferencia genetica; sus contribuciones a la esta­

distica genetica no pueden ser separadas de sus legados a la estadistica 
general. 

En genetica de poblaciones, Fisher compartio su supremacia con J. 
B. S. Haldane y Sewal Wright, yes muy dificil senalar con precision las 

ideas fundamentales, atribuibles solamente a Fisher. Estes tres funda­
dores de la genetica poblaciones tuvieron carreras paralelas. 
Publicaron sus primeros documentos en 1912, siendo aun estudiantes: 

Haldane en Oxford, Fisher en Cambridge y Wright en Harvard. Haldane 
permanecio en la academia en Cambridge y en el University College 
(Londres) y viajo a India en 1957. Fisher trabajo como consultor estadis­

tico en Rotamsted (1919- 1933), retornando primero ala vida academi­
ca en el Universi ty College y posteriormente a Cambridge, como profe­

sor de genetica. Despues de su retire, viaj6 a Australia en 1959. Wright 
trabajo para la USDA de 1915 a 1925, viajo primero a la Universidad de 

Chicago. Se retiro ala Universidad de Wisconsin en 1955, donde a dife­
rencia de los otros dos, vive 33 de sus mas productivos alios. Haldane y 

Fisher fueron por un t iempo colegas en el University College. En 1933 
Fisher propuso un vinculo, al menos en la educacion de estudiantes 
graduados (Box, 1978): 

" Dado que los estudiantes preparados matemati­
camente vienen a mi esperando obtener alguna close 
de doctorado trabajando en mi departamento, sin 

saber nada, ninguna coso, y no muy bien dispuestos a 
conocer alguna experimentacion con material vivo, 

(puedo hacer que ellos se dediquen a lecturas en su 
departamento sabre teoria genetica, asi como asi, un 

paso hacia La comprension de las clases de razona­
miento usada por los experimentadores?" 
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No obstante, Fisher, Haldane y Wright fueron com­
petidores mas que colaboradores, y no siempre fue­
ron tolerantes con el trabajo de los otros. No hay 

duda que cada uno ganaba con las publicaciones de 

los demas, desarrollando ideas adicionales en res­
puesta a la critica de los mismos. La esencia de sus 
contribuciones es muy diferentc. Haldane tuvo diver­

sos intereses; sus aportes son variados y hay menos 

de una perspectiva evolucionista para dar a su traba­
jo una sintesis global. Wright fue el mas practico, 
desarrollo teoria como respuesta a datos particula­
res. Fisher fue el teorico y tomo una vision mas 

amplia de los datos, mientras la mayoria de su traba­

jo fue sugerido por hechos del mundo real, su interes 
cstuvo en la construcci6n de una estructura sin la 
cual tales hechos no podrian ser t ratados. 

Algunas areas 
de genetica de 
poblaciones 

l trabajo de genetica que Fisher, Wright y 
Haldane encontraron como estudiantes, 

fueron los trabajos mendelianos y de varia-
cion cuantitativa, no enteramente aceptados. Hardy 
(1908) y Weinberg mostraron independientemente 

como la segregacion mendeliana mantiene la varia­
cion de una forma tal que la teoria de la herencia no 

podria. Comenz6 a comprenderse que los factores 
geneticos discretos se encontrarian bajo variaci6n 
cuantitativa. El arr.eglo lineal de genes sabre cromo­

somas fue a ser aceptado por Sturtevant (1913) y las 
ideas de analisis de ligamenta empezaron. Ideas 

acerca del muestreo de poblaciones (Bateson, 1909; 
Weinberg, 1912) fueron desarrolladas como estadis­

ticas de particular importancia para el anal isis gene­

tico. 
En 1922, Fisher publico tres importantes articu­

los: 1) presentolas bases para el futuro desarrollo de 
la genctica de poblaciones teorica; 2) presento las 

bases para el desarrollo de la Estadistica 
Matemiltica; 3) demostro las ideas estadisticas teo­

ricas del segundo, aplicandolas ala mayor area esta­
distica del analisis genetico -la construccion de 

mapas de ligamenta genetico-. Con esos tres docu­
mentos, Fisher establece su lugar como fundador de 

la genetica de poblaciones, la estadistica matemati­
ca y la estadistica genetica. 

Clt<nllfloo 

El trabajo de Fisher, Haldane y Wright fue adapta­

do a la biometria y a la genetica, y present6 las bases 
del anal isis cuantitativo de la evolucion mendeliana. 

A pesar de su diferente perspect iva y sus teorias 
encontradas, sus contribuciones se mezclaron para 
dar forma a este analisis. Para ver cuan amplio es 

este consenso de teoria evolucionista, es instructive 
revisar brevemente algunas de las areas que ellos 

trataron; para evitar que este documento sea sola­
mente una bibliografia, muchas referencias impor­

tantes deben ser omitidas. Felsenstein (1981) por 
ejemplo es una excelente fucnte para la identifica­
cion de documentos no citados aqui. 

Teoria evolucionista: 
Mutaci6n, selecci6n y fijaci6n de alelos raros 

na vez la selecci6n naturallleg6 a aceptar­

se como la fuerza conductora del cambia 
evolucionista, el periodo propio para un 

extenso rango de estudios sobre la evoluci6n de los 
sistemas geneticos se dio. En primer Iugar, la teoria 

evolucionista se interes6 por la evoluci6n de los siste­
mas reproductivos y por la evoluci6n de la dominan­

cia; estos conceptos fundamentales fueron tratados 
repetidamente por Fisher, Haldane y Wright. 

Conjuntamente, presentaron una base perdurable 
para el mas moderno trabajo en el area. Los nombres 

frecuentemente asociadas con la primera teoria de la 
evoluci6n de la recombinacion son Muller (1932) y 
Haldane (1932), pero Fisher (1930) tambien hizo su 

contribuci6n a esta discusi6n. En la misma epoca, el 
desarroll6la idea de un polimorfismo balanceado, un 

componente fundamental de la biologia poblacional 
teorica-. Sin embargo, Fisher es el mayor foco en esta 
epoca en la evolucion de la dominancia, con su pri­

mer documento en 1922, y muchos otros entre 1928 
y 1934. Si bien este t6pico ha tenido menos impacto 

en la invcstigacion reciente, el mismo pens6 que su 

teoria de dominanacia era de gran importancia y, por 
consiguiente, debia mencionarse. Ademas, este 

topico ilustra mejor lo positivo de las interacciones 
adversas entre Fisher y Wright. El trabajo realizado 
por Fisher en sus articulos obtiene respuesta de 
Wright, retomando la discusi6n con un intercambio 

final en 1934. Haldane tambien participo en este 
debate. Este intercambio de criticas no solo incito 

desarrollos de la teoria, sino tam bien exigi6 que cad a 
adversario aclarara su pensamiento, un mayor bene­

ficia para posteriores investigaciones-. 
Mientras que la selecci6n es la fuerza de la evolu­

ci6n, la mutacion es la materia prima. La segunda 
area principal de la teoria evolucionista y la base de 

la mayoria de la biologia poblacional teorica modela-



da y analizada, es tambien compartida par Fisher, 
Haldane y Wright. Esta es el area de la teoria com­
prometida con cambios de frecuencia de alelos bajo 
variacion genetica aleatoria y la ultima fijacion 0 

perdida de alelos mutantes, resultando diferencias 
entre las especies. Fisher (1922) fue el primero en 
considerar tanto la ecuacion para variacion como la 
fijacion de alelos mutantes; sin embargo, fue 
Haldane (1926) quien desarroll6la teoria de sustitu­
cion par alelos mutantes y mas tarde la carga geneti­
ca (1937); y fue Wriqht (1931) quien dio y desarrollo 
la primera formulaci6n correcta de la ecuacion de 
difusion de variaci6n genetica aleatoria. Kimura 
(1962-1964}, el principal fomentador y adherente de 
la teoria neut ral de la evolucion. En 1958 empleo la 
edicion de Fisher de 1930 como una de sus principa­
les fuentes. Asi, Fisher llega a tener un nombre fre­
cuentemente asociado con la ecuaci6n de difusion 
para variacion genetica. Sin embargo, en verdad, 
este es el unico topico en el cual Wright y Fisher estu­
vieron de acuerdo por un dia; el "Modelo Wright­
Fisher" (algunas veces tambien llamado "Modelo 
Fisher-Wright") es una piedra angular de la genetica 
poblacional teorica. 

Que Fisher fue el creador de "el teorema funda­
mental de la selecci6n natural " es bien conocido, si 
el debate alrededor de este teorema continua 
(Ewens, 1989). De mayor interes aqui son las dife­
rentes perspectivas de seleccion -conducci6n pro­
puestas por Fisher, par Haldane y par Wright-. 
Haldane, en virtud de su interes en mutacion, inves­
tig6 muchos casos de equilibrio-mutacion- selecci6n 
en una serie de documentos de 1926 a 1932, y desa­
rrollo ideas de carga mutacional (Haldane, 1937). 

Wright, con sus teorias "paisajes adaptados" y 
"equilibria cambiante" (1970), chaco con la vision 
de Fischer. La formulaci6n de Wright -ir6nicamente 
para algunos, quienes opinan que su estructura 
poblacional e entrecruzamiento fueron de gran inte­
res-, asumi6 el apareamiento aleatorio y la ausencia 
de interaccion entre genes. La formulacion de Fisher 
tomo cuenta del apareamiento e interacci6n, sabre 
lo cual comentaba mordazmente: "Yo nunca he 
escrito acerca de (media poblacional ajustada) ... la 
existencia de tal funci6n potencia ... no es una pro­
piedad general de poblaciones naturales, sino que se 
origina unicamente en los casos restringidos y espe­
ciales de Wright... considera" ( 1958). 

Este comentario es iluminacion, por esto Fisher 
muestra su perspectiva global de modelos y mate­
maticas que debian ser aplicables al mundo real. 
Tanto Fisher (1918) como Wright (1917-1918) son 
bien conocidos (y para algunos quizas mejor conoci­
dos) por sus contribuciones pioneras at analisis de 
variacion cuantitativa y heredabilidad. Este noes el 
Iugar para discutir su competencia por los derechos 
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a las bases del am1lisis de varianza. Los paralelos entre 
sus divisiones de la varianza total en sus documentos 
separados de 1918, y las diferentes trayectorias que 
indujeron a Wright a la teoria 
de coeficientes lineales (1912), 

y a Fisher a la tabla de analisis 
de varianza y la distribucion F 
(1925), han sido discutidas en 
otra parte. Lo que es de interes 
aqui es que de nuevo Fisher no 
asumi6 el equilibria de Hardy­
Weinberg, e incluy6 ordenada­
mente el apareamiento en sus 
modelos. El no discuti6 esos 
aspectos de su modelo deteni­
damente; mas bien, consider6 
tales desviaciones de Hardy­
Weinberg como otro caso cier­
to, asumiendo que cualquier 
modelo seria incluido. 

Analisis 
genetico humano; 

na tercera razon por la cual es dificillimitar 
una discusion sabre Fisher a sus contribucio­
nes estadisticas geneticas, es que muy poco 

de genetica de poblaciones ode genetica evolucionis­
ta es primariamente estadistica, si bien tiene muchos 
elementos estadisticos dentro. Sin embargo, si uno 
fuera a preguntar a expertos en genetica cuales son 
las areas de mayor demanda estadistica, las respucs­
tas deberian probablemente ser unanimes -
determinacion y analisis de ligamenta-. Gran parte de 
lo que esta hecho en ambas areas fue trazado por el 
trabajo de Fisher de 1934 a 1936. En las areas de ana­
lisis de ligamenta y epidemiologia genetica humana 
han divergido de aquellas de evolucion y teo ria geneti­
ca de poblaciones, pero los pioneros no ven raz6n para 
separar sus ideas. Fishery Haldane trabajaron inicial­
mente en analisis de encadenamiento, y sabre deter­
minacion presentaron la base de muchas de las practi­
cas modernas en epidemiologia genetica. Sus contri­
buciones no son facilmente separables. Si bien Fisher 
es mejor conocido par su trabajo sabre determina­
cion, y Haldane y Smith (1947) par la extension de las 
bases del analisis de ligamenta, ambos fueron activos 
en dichas areas durante los anos 30. 

La "determinacion" ha venido a significar, en el 
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contexte de la estadistica genetica, el efecto del meta­
do de muestreo sobre la estimaci6n de los parametres 
de modelos geneticos. Mientras Fisher es frecuente­
mente citado por haber colocado las bases para corre­
gir determinaciones, es interesante notar que este no 
es el principal tema en el documento. Correcciones de 
determinaciones fueron consideradas anteriormente 
por Weinberg ( 1912), y la necesidad de tales correccio­
nes fue considerada por Fisher como manifiesta: 

Es comun en estadistica que Ia interpreta­
cion de un conjunto de datos requiere conoci­
miento de como este fue obtenido. lgualmente 
es entendido que las conclusiones extraidas de 
resultados experimentales deben apoyarse en 
un conocimiento detallado del procedimiento 
experimental actualmente empleado. Sin 
embargo, en genetica humana, los metodos esta­
disticos son algunas veces puestos descarada­
mente, y sus respectivas exigencias tomadas 
con entera negligencia de las condiciones de 
determinacion. 

Asi , lo que mas interes6 a Fisher fue colocar el pro­
blema de muestrear en genetica humana en un mas 
amplio contexte estadistico el contexte de la inferen­
cia maximo-verosimil, eficiencia e informacion de 
Fisher-. En efecto, Fisher se acredit6 con Haldane, 
mostrando que los estimulos de los parametres consi­
derados son estimadores maximo-verosimiles. Su 

tema fundamental en este documento es sabre las 
eficiencias relativas de procedimiento de muestreo 
alternative; esto permanece como un t6pico de la 

investigaci6n estadistica genetica 
corriente (Thompson, 1986). 

El arreglo lineal de genes sobre 

cromosomas fue demostrado por 
Sturtevant (1913), por medio de un 
analisis estadistico de calculos 
recombinados en Drosophila. Fisher 
(1922) mismo us6 calculos recombi­
nados en cruzamientos disenados 
para ilustrar sus desarrollos estadis­
ticos te6ricos. Hasta los documentos 
de Fisher de 1934 a 1936, revel an que 
el estaba poco interesado con la esti­
maci6n maximo-verosimil que ha 
sido claramente desarrollado por 
Haldane (1934), cuyo documento 
incit6 a Fisher al analisis. Mejor 
dicho, Fisher esta de nuevo interesa­
do en informacion y eficiencia yen la 

perdida de eficiencia debida a la estimaci6n de otros 
parametres geneticos (1934). El uso de maxima· 
verosimilitud y registro LOG (Log-cocientes de verosi · 
militud) es aun estandar en el analisis de ligamenta 
humano; Fisher (1935) present6 la infraestructura. 
Hay muchos intereses modernos en el uso del analisis 
de ligamenta para planeamiento genetico (Conneally 
1989): Fisher (1934) previno sobre el mas grande bene­
ficia del planeamiento que deberia resultar de estu­
dios de ligamenta. Activando investigaciones con 
nuevas y mas eficientes metodos para estudiar la 
potencia de un estudio de encadenamiento (Plough­
man, Boehnke, LcingeyMatthyse, 1989). 

Los tipos de sangre 

humana (RH); 

os tipos de sangre humana proporcionaron (y 
para algunos tiende a proporcionar) una 
maravillosa y abundante oportunidad de 

informacion para aquellos intereses en variaci6n 
mendeliana, y Fisher tuvo un perspicaz interes en 
desarrollos serol6gicos a comienzos de los 30's. Box 
(1978); el no estuvo t:micamente interesado en teorfa 
y formulaciones matematicas. Fue en los 40's que 
Fisher (1947) hizo su mayor contribuci6n al esclare-
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cimiento de los tipos de sangre Rhesus, lo cual de 

nuevo muestra su vision de la inferencia cientffica 
(deducciones teoricas de datos del mundo real), la 
construccion de una estructura aplicable a las 

situaciones del mundo real e inferencia dentro del 
contexto de la estructura para una mas amplia gama 

de problemas evolucionistas. 
Fisher siguio considerando la disponibilidad de 

datos sabre frecuencias de segregacion en familias 
un clasico analisis genetico estadfstico-; sabre Ia 

base de la disponibilidad de datos, unicamente seis 
de ocho proporcionados por este sistema podrian ser 
validados, pero al instante despues de eso un 
septimo fue encontrado, y mas tarde el octavo. Mas 

importante aun, uno de los anticuerpos perdidos 

(anti-e) fue detectado; anti-d parecen no existir. 
Aquf realmente, esta una "estructura aplicable al 

mundo real", lo cual hizo que se diera cuenta de la 
aparente caotica reaccion Rhesus. Sin embargo, 
Fisher nose limite ala construcci6n de la estructura; 

el considero tambien las cuestiones evolucionistas 

reunidas por este sistema de tres 'loci' muy estrecha­
mente encadenados, y us6 las frecuencias poblacio­
nales de los ocho alelos presumiblemente originado­
res de cada uno de los otros mediante muy extraordi­

narios eventos de recombinaciones para inferir el 
orden de los tres 'loci'. 

Asi, en este ejemplo, nosotros tenemos a Fisher el 
matematico deductive, Fisher el estadistico, y Fisher 

el teo rico evolucionista. Este es la sintesis de esas tres 
perspectivas que caracterizan la singular contribu­

ci6n de Fisher. El mismo sinti6 que este trabajo era un 
primer ejemplo de metoda cientifico (1947). 

El advenimiento de 
los computadores 

na pregunta legitima es par que Fisher y 
Haldane, habiendo reconocido la impor­

tancia del ligamenta humano y del amllisis 
de segregaci6n, y presentando las bases de Ia teo ria 
y la metodologia, no continuaron con el tema mas 

adelante. Hay quizas dos razones: una es que los 

datos para detallar mapas de encadenamiento gene­
tico humano no estuvieran disponibles. Unicamente 

con la llegada de sef\ales (marcas) muy polim6rficas 
de DNA ha sido posible mapear a gran escala encade­

namiento, segregacion y analisis de eslabonamien­
to. El advenimiento de los computadores mas rapi­

dos y mas accesibles ha cambiado nuestra aproxima­
ci6n hacia la ciencia. Un trabajo de Fisher fue la deri­

vaci6n algebraica meticulosa y la extinci6n produci-
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da por los calculos manuales a tablas numericas. 
Habria el dado la bienvenida a los computadores y la 

potencia enormemente incrementada para amilisis de 
ligamenta y el anatisis de segregaci6n que nosotros 
tenemos como resultado. 

En efecto, el dio la bienvenida a los computadores. 
Haldane (1948) escribi6 un documento sobre Clinas -el 
patron geogratico de frecuencias esperadas de alelos 

bajo selecci6n y migraci6n, cuando diferentes alelos 
son provechosos en diferentes regiones-. Fisher 

(1950), en un contexte similar tuvo una ecuacion dife­
rencial distinta para resolver, que podria no producir 
una soluci6n analiticamente. La soluci6n numerica 

proporcionada por el computador Cambridge EDSAC-T 
podria decirse, fue el primer usa publicado de un com­

putador digital en biologia matematica (Wiikes, 
1975). 

Cromosomas 
y datos de DNA 

n los ultimos af\os -puesto que Fisher muere 
en julio de 1962-, los datos han cambiado 
fuera de todo reconocimiento. Primero, los 

tipos de sangre fueron aumentando mediante poli­
morfismos de encimas; luego, par polimorfismos de 
DNA, (Botstein et al, 1980); mas tarde, por impresi6n 

digital de multilocus de DNA (Jeffreys, Willson y 
Thein, 1985), y ahara par polimorfismos de un unico 

locus VNTR (Nakamura et al, 1987). La informacion 
secuencial de DNA esta disponible actualmente en 

(mapa genetico). En principia, los nuevas polimorfis ­
mos no son muy diferentes; del mismo modo los tipos 
de sangre proporcionan sef\ales mendelianas cuanti­

tativas que pueden ser usadas para asignar diferencia­

ci6n poblacional y variaci6n individual. La diferencia 
se encuentra en el hecho que Ia densidad de la infor­

maci6n sabre los genomas esta ordenada en magnitud 
creciente. En Lugar de esforzarse para encadenar unos 

pocos pares de sistemas de tipos de sangre, y quizas 
asignarselos a uno de los 22 pares de autosomas, los 

expertos en genetica pueden ahara ensayar a ordenar 
50 senates de DNA, todas condicionadas par estar 

situadas en una pequena region cromosomal. Analisis 
basados en modelos oligogenicos no son aplicables a 

tales datos; una nueva estructura en la cual el cromo­
soma es tratado como una continuaci6n de informa­
cion genetica es necesario. En efecto, semejante 

estructura fue proporcionada par Fisher (1949) en el 

contexto de sus estudios de intracruzamiento. 
En su serie de cinco documentos pioneros en 1921, 

Wright (1921) coloca la base original de esta area; las 
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futuras generaciones de contribuciones provinieron 

de Cotterman (1940) y Malecot (1948), mas que de 
Fisher o de Haldane. El trabajo de Wrigth sobre 
estructura poblacional condujo tambien a su teoria 

de aislamiento per distancia (1943), con La cual a 
pesar del trabajo de Fisher sobre Ia ecuaci6n de difu­
si6n (1922) y sobre clinas (1950), hizo Wright la mayor 

contribuci6n a esta area. Sin embargo, el trabajo de 
Wrigth en entrecruzamiento y estructura poblacional 

e entrecruzamiento fue en el contexto de un unico (o 
algunas veces multiple, pero segregado independien­

temente) loci. Haldane tuvo un interes en entrecru­
zamiento en el contexto de letales recesivos, y tam­

bien, a traves de esto, en entrecruzamiento de loci 
encadenado (Cf. Haldane, 1949). La principal contri­
buci6n de Fisher en esta area es un pequefio manual 

sobre Ia teo ria de entrecruzamiento (1 949). La mayor 
parte del texto consiste en derivaciones algebraicas 
de la proporci6n de perdida de variaci6n genelica en 

un unico locus, bajo sistemas alternatives de aparea­
miento, en meticuloso detalle. Sin embargo, hay una 

secci6n (poco conocida) del texto que puede llegar a 
ser apreciada como una de las mas grandes contribu­

ciones de Fisher a la estadistica genetica, pues pro­
porciona Ia estructura necesaria para el analisis de 

una cadena de cromosomas continua. Antes que con­
siderar Ia descendencia e entrecruzamiento de genes 

en puntas (loci) sabre un cromosoma, Fisher (1949) 
desarrollo Ia idea de puntas de empalme sabre los 
cromosomas, en los cuales las recombinaciones han 

ocurrido proporcionando un punta de reunion entre 
segmentos de cromosoma de diferente origen ances­
tral. Considerando el destine de esos empalmes, los 

procesos de su creaci6n, perdida o fijaci6n, es posi ­
ble considerar entrecruzamiento 'y perdida de varia­

cion genetica no solo en un simple loci, sino sabre Ia 
longitud del cromosoma. Fisher desarrollo su estruc­

tura teorica, reconociendo que los cromosomas eran 

hechos del mundo real, y que Ia genetica de poblacio­
nes requcria una estructura para describir Ia heren­
cia y descendencia de segmentos de cromosoma. 
lnteresado, el tambien simul6 el proceso (a mana), 

indicative tanto de un modele bien definido como de 
su interes en los resultados de corte plaza que el no 

podria derivar analiticamente. Esta teoria y resulta­
dos adelantarian su tiempo, y con unas pocas excep­

ciones (Cf. Robertson, 1970; Frankiin, 1977; 
Donnelly, 1983) han sido ignorados. 

Fisher parece haber sido asignado a su historia. En 
septiembre de 1961 , en su visita final a Stanford en su 

camino de regreso a Australia, el sugiri6la teoria de 
empalmes como el t6pico para su seminario (Cf. W. F. 

Bodmer; Fisher Memorial Lecture, Cambridge 1990). 
El fue pcrsuadido a hablar sobre otro topico; los 
empalmes no fueron entonces considerados como un 

t6pico prometedor para atraer a Ia audiencia. Fisher 
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desarrollo su teoria de empalmes como una teoria 
dirigida a una "situacion en el mundo real" -el hecho 

de Ia continuidad del material genetico-; el segura­
mente habria dado Ia bienvenida a los modernos 

datos geneticos que hacen esta teoria aplicable esta­
disticamente. 

Con el transcurso de los afios, el aspecto del trabajo 

de Fisher que ha tenido mayor impacto en Ia investiga­
cion corriente en estadistica genetica ha cambiado 

continuamente. Durante los afios 20's, la teoria evolu­
cionista basica fue silenciosamente desarrollada. 

Fisher (1930) describiola teoria y, en conjunto, Ia esce­
na para desarrollos futuros. Durante los aflos 30's, las 

ideas de anal isis de encadenamiento fueron iniciadas y 
ha permanecido en uso desde entones. Durante los 
40's, los tipos de sangre llegan a ser una area importan­

te de investigacion. Los 50's vieron renovada la activi­
dad en el area de genetica cuantitativa, particular­
mente en las areas de crianza de plantas y animates; 

en los 60's, con Ia enorme expansion de Ia biologia 
poblacional matematica. El trabajo de Fisher sabre 

teoria evolucionista recibi6 renovada atenci6n. En los 
70's, con el crecimiento del trabajo en analisis epide­

miol6gico genetico humane de complejas caracterfsti ­
cas, Fisher contribuyo a que Ia teoria de determinacion 

llegara a ser bien conocida. En los 80's tuvo lugar Ia 
decada del analisis. Las bases estadisticas fueron pre­

sentadas por Fishery Haldane entre 1934 y 1936. En los 
90's, polimorfismos del DNAy secuencias de DNA llega­
ron a ser los datos de selecci6n para dirigir cuestiones 

de epidemiologia genetica y biologia evolucionista: a 
traves de su historia de empalmes, Ia mas grande con­
tribuci6n de Fisher a estadistica genetica que aun 

pucde ser usada. 
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